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Abstrakt

Vcely rodu Ceratina jsou vhodnym modelovym taxonem pro studium evoluce péce o potomstvo. Jiz
dlouho je u nich znama striktné materska péce i eusocialita, tedy situace, kdy pecuji o potomky
kromé matky i dalsi pfibuzné samice. V této praci pak predstavujeme druh tohoto rodu, ktery ma
jako prvni druh vcely viibec, péci obourodicovskou.

Terénni vyzkum byl provadén v letech 2011-2013 v Narodnim parku Podyiji, pfedevsim na lokalité
Havranické viesovisté. Jako modelové druhy byly vybrany ctyfi druhy rodu Ceratina vyskytujici se na
tzemi Ceské Republiky: C. chalybea, C. cucurbitina, C. cyanea a C. nigrolabiata. Byly rozmistény
hnizdni pfilezitosti a nasledné sledovana a rozebirdna hnizda. Byly také provadény cilené
experimenty zamérené na efektivitu hlidani hnizd. Pfibuzenska struktura hnizd druhu C. nigrolabiata
byla zkoumana pomoci nové vyvinutych mikrosatelitovych lokusu.

Vsechny studované druhy jsou solitérni a v praci je popsana jejich hnizdni struktura a fenologie.

Pro vcéely rodu Ceratina je typické hlidani plného hnizda az do dospélosti potomki. Toto hlidani
plného hnizda ma zasadni vliv na preziti potomstva. Hnizda, v nichZ byla odstranéna samice, ¢asto
selhala kvUli predaci mravenci, parazitaci chalcidkami a usurpaci jinymi véelami rodu Ceratina. U
druhll C. chalybea, C. cyanea a C. nigrolabiata byla detekovéna strategie fakultativniho opousténi
hnizda, kterad dosud nebyla u véel rodu Ceratina znama. Opusténi hnizda mélo vyrazné negativni vliv
na mnozstvi prezivajicich potomkd u druhu C. chalybea. Vyhodou opusténi hnizda po jeho
dozasobovani je moznost zaloZit si ihned nové hnizdo.

U druhu C. nigrolabiata byla zjisténa obourodicovska péce. Samci C. nigrolabiata hlidaji vchod hnizda
a odhanéji potencialni nepratele. Z hlidani hnizda samec nejspisSe ziskdvd moznost pareni se samici.
Hnizdo nehlida po celou sezonu jeden samec, ale hlidajici samci se méni. Cim méné se samci st¥idaji,
tim je v hnizdé signifikantné vice potomku.

Z genetickych analyz jasné vyplyva, Ze se samice pafi s vice samci. V jednom hnizdé je prlimérné
potomstvo od 3,85 otcl. Hlidajici samec pak nebyva otcem potomstva, ale dlouhou dobu hlidajici
samci (> 15 dni) obvykle néjaké potomstvo v hnizdé maji.

le pravdépodobné, Ze obourodi¢ovskd péce vnikla diky vicendsobnému pareni samice, nebot to
nejspise zapfricinilo prodlouZeni Zivota samcl a motivaci samc( k hlidani samice. Je to tedy presné

opacny parici systém, nez ten, ktery umoznuje vznik eusociality.

Klicova slova: socidlni monogamie, rodicovaka péce, véely, Apidae, Hymenoptera



Abstract

Parental care is one of the most successful strategies for providing offspring survival. There are
differences in type of care between taxa. There are biparental care, maternal care, paternal care and
alloparental care.

Bees of the genus Ceratina are suitable model taxon for study of parental care evolution. There is a
long time known maternal care and eusociality, in this genus. A species of the genus Ceratina, which
has biparental care, is introduced in this thesis.

Field experiments were performed from 2011 to 2013 in Podyji National Park, especially in locality
Havraniky heath. Four model species, which are occurring in the Czech Republic, were selected: C.
chalybea, C. cucurbitina, C. cyanea and C. nigrolabiata. Artificial nesting opportunities were installed
to the field site. Relationship between individuals in nests of C. nigrolabiata was examined by newly
developed microsatellite loci.

All studied species are solitary in nesting behavior. Their nest structure and nesting phenology is
described.

Guarding of full brood nest to adulthood of offspring is characteristic behavioral trait for Ceratina
bees. This guarding is essential for offspring survival. Experimental nests with removed mother often
failed by ant predation, parasitation by chalcid wasp and nest usurpation by other individuals of the
genus Ceratina. Strategy of facultative abandonment of full brood nest was discovered in species C.
chalybea, C. cyanea and C. nigrolabiata. This nesting strategy has never been reported for bees of
the genus Ceratina.

Female abandonment of nest had strong negative effect to offspring survival in C. chalybea. On the
other hand, benefit of abandonment can be opportunity of founding a new nest immediately after
provisioning of the first one. Biparental care was discovered in C. nigrolabiata species. Its male
guards entrance to nest to drive away natural enemies. Benefit for male is probably possibility of
mating with female. A nest has not been guarded by one male for the whole season — males are
changing within the nesting season. Fidelity of males is beneficial for nest productivity.

Genetic analyses show that female mates with multiple males. In one nest there are offspring from
3.85 fathers on average. Guarding male is usually not a father of the offspring, but long-term
guarding (more than 15 days) usually provides paternity of some of the offspring in guarded nest.
Biparental care probably originated due to multiple mating of females, because it selected to
prolonged male life span and motivats males to female guarding. On the contrary, origin of

eusociality is known to arise on opposite mating system, i.e. single mating of female.

Key words: social monogamy, parental care, bees, Apidae, Hymenoptera
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1.Uvod

Organismy by mély byt evoluci selektovany na to, aby co nejefektivnéji Sifili své geny (Dawkins, 2006;
Hamilton, 1963). Vyvinulo se mnoho rlznych strategii, jakym se organismy snaZi tohoto cile
dosahnout (Roff, 2002; Stearns, 1976). K dosaZzeni maximalni Uspésnosti jim brani rada prekazek a
omezeni. Jednim ze zdsadnich trade-off, které musi fesit je, zda investovat spiSe do mnozstvi, nebo
do kvality potomstva (Gilbert & Manica, 2010; Lack, 1947; Walker & al., 2008). Re$eni tohoto
problému je velmi odlisné u rtznych druh(l organism( a muize se liSit i u rGznych jedincl v ramci
jednoho druhu (Brockmann, 2001; Rehan & Richards, 2010a; Taborsky & al., 2008). Rlizna pohlavi
gonochoristickych organism0 fesi obvykle toto trade-off odliSnym zplsobem (Crespi, 2007; Trivers,
1972). Samci maji vétSinou tendenci investovat vice do mnoZstvi potomstva, zatimco samice do jeho
kvality (Bateman, 1948; Trivers, 1972).

Jednou z nejvyraznéjsich strategii, ktera uprednostiiuje preziti potomstva pred jeho mnozZstvim je
rodiovska péce (Gross, 2005), ktera se vyvinula nezavisle u fady skupin Zivocicht (Clutton-Brock,
1991; Smiseth & al., 2012; Tallamy & Wood, 1986). Péci o potomstvo se mohou vénovat oba rodice,
ale taky pouze matka nebo pouze otec (Reynolds & al., 2002; Suzuki, 2013). Pohlavi, které se na péci
nepodili, ma obvykle vice paficich prilezitosti (Emlen & Oring, 1977; Trivers, 1972). Péce o potomstvo
a sexudlni strategie daného organismu se vzajemné ovliviiuji (Reynolds, 1996; Thomas & Székely,
2005).

U nékterych Zivocichi se vyvinula eusocialita, tedy situace, kdy ¢ast jedincli v populaci se snaZi ziskat
co nejvétsi biologickou zdatnost nikoliv pfes vlastni reprodukci, ale pomoci péce o pribuzné jedince
(Hamilton, 1963; Michener, 1969; Wilson, 1971).

Véely rodu Ceratina jsou dobrou modelovou skupinou pro studium evoluce rodi¢ovské péce, nebot
maji péci dosti komplexni a zaroven se v rdmci rodu vyskytuje nékolik odliSnych strategii. Dosud byly
znamy druhy s materskou péci, dale pak druhy eusocidlni, tedy s péci dalsich pribuznych jedincu
(Michener & Eickwort, 1966; Rehan & al., 2012; S. M. Rehan & al., 2010; Sakagami & Laroca, 1971;
Sakagami & Maeta, 1977). U druhu C. nigrolabiata, jako u prvni véely viibec, se ndm podafrilo objevit
péci obourodicovskou. Tento druh s unikdtnim chovanim, spole¢né s dalSimi tfemi druhy s péci

matefskou, bude predstaven v predloZené praci.



2.Cile prace

1. Zjistit hnizdni strukturu a typ péce o potomstvo u druhl Ceratina chalybea, C. cucurbitina,
C. cyanea a C. nigrolabiata

2. Ukazat efekt prodlouzené péce matky po dozasobovani potomstva spocivajici v hlidani hnizda

3. Objasnit zisky a ztraty samc( a samic vyplyvajici z obourodicovské péce C. nigrolabiata

4. VVyvout mikrosatelitové lokusy pro C. nigrolabiata a nasledné je pouzit k urceni genetické struktury
hnizda u tohoto druhu

5. Pokusit se objasnit evoluci vzniku obourodicovské péce u C. nigrolabiata



3.Literarni prehled

3.1. Sexualni strategie a parici systémy
Vyhledani pohlavniho partnera a jeho presvédcéeni ke kopulaci je zasadni pro vSsechny pohlavné se
rozmnoZzujici zivocichy. Vétsina Zivocich(Q jsou gonochoristé, tedy bud samci, nebo samice (Clark,
1978; Chapman, 2009; Royer, 1975). Samci a samice jednoho druhu se cCasto velmi vyrazné lisi
(Hedrick & Temeles, 1989; Shine, 1989). Pokud neni pohlavni dimorfismus zfetelny na prvni pohled,
tak se pohlavi lisi ve svém chovani. A to plati zejména v pripadé interakci s pohlavnim partnerem a
pfipravam na né.
Jedinci (¢i geny jedincd) rlznych taxon( se velmi podstatné lisi ve strategiich, kterymi se snaZi
dosdhnout co nejvétsi biologické zdatnosti (Roff, 1992). To samoziejmé plati i v pfipadé strategii
smérujicich k ziskani pohlavnich partner(. Vysledkem kombinace samcich a samicich strategii je poté
urcity patici systém.
Samci a samice maji pfi pohlavnich interakcich sice odlisné cile (Hosken & al., 2009; Chapman & al.,
2003), ale navzajem se bez sebe neobejdou. Z tohoto dlivodu je vyhodné, kdyz se dokazi mezi sebou
"néjak domluvit". Mezipohlavni komunikace dosahuje u mnoha druhi Zivocich(l obrovské komplexity
a je Casto jeden z nejvyraznéjsich jevQ, ktery mizeme v pfirodé pozorovat.
Samci se casto snazZi upoutat pozornost samic vyraznymi optickymi, akustickymi, taktilnimi Ci
chemickymi signaly (Ayasse & al., 2001; Branham & Wenzel, 2003). Kvalita téchto signall je samicemi
Casto posuzovana a podle ni si vybiraji své pohlavni partnery (Endler & Basolo, 1998). V dusledku
pohlavniho vybéru dochazi k evoluci signdld slouzicich k mezipohlavni komunikaci (Ryan, 1998)
Sexudlni strategie i pafici systém daného organismu je disledkem jeho evoluéni historie a aktudlnich
vlivQi prostfedi. U daného organismu je tedy to, jaka sexudlni strategie je pro néj nejvyhodnéjsi
znacné ovlivnéno stavbou téla a celkovou Zivotni strategii. Télni stavba muUZe napfiklad ovliviiovat
mechanismus kopulace, ktery rozhoduje o tom, zda mizZe samec samici ke kopulaci pfinutit, ¢i nikoliv
(Arngvist & Rowe, 1995; Miller, 2003). Zasadni je rovnéz vzajemné ovliviiovani se s typem péce o
potomstvo (Alonzo, 2010; Clutton-Brock, 1989; Emlen & Oring, 1977), vice viz kapitola Péce o
potomstvo. Velmi dllezZité je rovnéz, zda organismy investuji do reprodukce v jednom reprodukénim
obdobi (semelparie), nebo ve vice reprodukcnich obdobich (iteroparie)(Stearns, 1989; Stearns 1992).
Zasadni vliv maji rovnéz populacni charakteristiky daného organismu, které se zna¢né promitaji do
mnozstvi paficich pfilezitosti. Jde napfiklad o pomér pohlavi, a to predevsim pomér pohlavi sexudlné
aktivnich jedinc (Emlen & Oring, 1977; Gwynne, 1990; Reynolds, 1996). DllezZity je rovnéz vliv
populacni hustoty (Emlen & Oring, 1977).
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Vyse zminéné faktory na sexudlni strategie organisml samoziejmé nejen pulsobi, ale jsou jimi rovnéz i
ovliviiovany. Nékdy proto neni lehké rozlisit, co je pficinou a co nasledkem (Reynolds, 1996; Thomas

& Székely, 2005).

3.1.1. Samdi strategie
Vyroba samcich pohlavnich bunék — spermii — je podstatné levnéjsi nez vyroba vajicek (Bateman,
1948; Trivers, 1972). Navic u fady druhd plati, Ze u samic rovnéZ dochdazi k vyrazné veétsi
postkopulacni investici do potomstva (Ayasse & al., 2001; Emlen & Oring, 1977). Samci biologicka
zdatnost proto roste se zvysujicim se poctem kopulaci podstatné vice, nez samici (Arnold & Duvall,
1994; Bateman, 1948). Samci jsou tudiz obvykle podstatné aktivnéjsi pohlavi. Investuji vyrazné vice
do vyhledavani svého protéjsku a jeho presvédcovani ke kopulaci, nez samice. Své partnerky pfilis
nevybiraji (Trivers, 1972). V nékterych pfipadech bojuji samci pfimo mezi sebou (Fraberger & Ayasse,
2007; Kemp, 2000; Rahman & al., 2003), jindy vSak vzhledem k pfristupu ke kopulaci se samici
prekonavaji spiSe nastrahy prostfedi, nebo svadi fyzicky boj se samici (Arngvist & Rowe, 1995).
Hlavnim nepfitelem daného samce je vidy jiny samec, byt nékdy se utkavaji jen na dalku.
Pro samce je idedlni situace, kdy kopuluje s co nejvice partnerkami, se kterymi nekopuloval ani
nebude kopulovat Zadny jiny samec. Obvykle se v populaci vyskytuje vice samcl, jednotlivi samci fesi
trade-off mezi mnozstvim partnerek a jejich monopolizaci (Emlen & Oring, 1977). Existuje mnoho
zpUsobl, jakymi se samci rliznych organismi stimto dilema vyporadali, a tedy celd fada velmi
rGznorodych samdich strategii.
Vyhledavani samic: Samci mohou spoléhat pouze na svou rychlost a schopnost vyhledani samice.
Mohou se stahovat na mista, kde je vétsi pravdépodobnost vyskytu samic. Obvykle pfi této strategii
samci nejsou agresivni k jinym samclim a navzdjem se ignoruji. Tato strategie se vyskytuje u rady vcel
(Paxton, 2005), naptiklad Osmia rufa (Seidelmann, 1999).
Hlidani zdroje: Samci se mohou pokouset o obranu néjakého Uzemi — teritoria, které se nachazi
v mistech zdroji dulezitych pro samice. Zdroje byvaji obvykle agregovany, coz umoznuje jejich
efektivni obranu (Emlen & Oring, 1977). Samice ziskava pfistup ktémto zdrojim odménou za
kopulaci se samcem. Na nasledné chovani samcl (i samic) ma zasadni vliv, zda je dany zdroj pro
samice duleZity pouze docasné, nebo je dllezity dlouhodobé. Pokud je zdroj dileZity pouze
kratkodobé, tak ho po jeho vyuZiti samice brzy opousti a nedochazi k vytvoreni trvalého pouta mezi
samcem a samici. Samec poté u daného zdroje ¢iha na dalsi samice. Samice muze tento zdroj
v budoucnu vyuzit znovu, ale rovnéz mlze vyuZzit jiny podobny zdroj. Hlidani kratkodobého zdroje se
vyskytuje napf. u vcéel rodu Systropha, kde samci hlidaji kvetouci opletniky (Convolvulus sp.)

(Fraberger & Ayasse, 2007).
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Samec muZze hlidat zdroj, ktery je pro samici dulezity trvale. M{zZe téz zdroj vytvofit nebo upravit svou
vlastni Cinnosti tak, aby byl pro samice atraktivni (Kirkendall, 1983). V takovém pfipadé se na ném
jedna i vice samic trvale usadi. Dochazi poté k poutu mezi samcem a samici, ¢i mezi samcem a vice
samicemi. Mohou diky tomu vznikat podobné systémy jako pti pfimém hlidani samice. U nékterych
druh( klrovcli samec vytvori chodbu, do které nasledné laka samici (Kirkendall, 1983).

Agregace na vyraznych mistech: Samci se mohou agregovat na urcitych stanovistich, kterd vsak
nejsou pro samice nijak dlezitym zdrojem. Na téchto mistech se samci predvadi ¢i dokonce bojuji, a
samice si poté samce vybiraji (Emlen & Oring, 1977). U hmyzu dochazi ¢asto k agregacim samcl na
vrcholech kopcl ¢i jinych vyvySenych mistech (Alcock, 1987; Scott, 1968). Samci Apis mellifera se
takto agreguji na otevienych prostranstvich (Koeniger & al., 2000).

Odmeéna pro samici: Samec se mlzZe snazit zvysit pravdépodobnost své kopulace tim, Ze nabidne
samici néco, co je pro ni prospésné. Zaroven tim sniZuje motivaci samice k dalsi kopulaci (Arngvist &
Nilsson, 2000). MUze jit napfiklad o cisténi samice pred kopulaci, které se vyskytuje u klirovce
Xyleborinus saxaseni (Biedermann & Taborsky, 2011). Samec muZe pri kopulaci poskytnout kromé
spermii i svatebni dar (Arnqvist & Nilsson, 2000). U fady rovnokfidlych poskytuji samci samicim
nutricné bohatou smés latek (Gwynne, 1990). Zrnokaz Callosobruchus maculatus poskytuje samicim
pfi kopulaci vodu (Ursprung & al., 2009). Poskytnuti svatebniho daru je pro samce obvykle velmi
nakladné. V dlsledku toho nem(iZe samec kopulovat s pfilis velkym mnoZstvim samic (Gwynne,
1990). Jako extrémni formu odmény lze chapat konzumaci celého samce samici. MlzZe byt pro samce
vyhodna, protoZe sniZuje motivaci samice k dalSimu pareni (Andrade, 1996), coz? je pripad snovacky
Latrodectus hasselti.

Hlidani samic: V nékterych pripadech nemusi byt nejefektivnéjsim fesenim snaha o to spafit se s co
nejvétsim poctem samic, ale zajistit si otcovstvi u jedné samice ¢i u malé skupiny samic. Jde
predevsim o situace, kdy jsou samice rozmisténé pfilis fidce a snaha o jejich nalezeni je tedy pfilis
nakladna (Emlen & Oring, 1977). V takovém ptipadé se samci uchyluji k pfimému hlidani samic. Tato
situace muzZe vést ze vSech nejlépe k vytvareni trvalych pout mezi partnery. Hlidani skupiny samic se
vyskytuje napf. u plostice Acanthocoris sordidus (Fujisaki, 1981). Hlidani jedné samice se vyskytuje
napt. u krevety Alpheus angulatus (Mathews, 2002a). Extrémnim pfikladem hlidani je zazdéni samice
v hnizdé u zoboroZce Tockus monteiri (Stanback & al., 2002).

Zamezeni samici vdalsi kopulaci: Samec miZe samici zabranit vdalsi kopulaci, nebo snizit
pravdépodobnost jejiho dalSiho pareni, aniz by musel samici dlouhodobé hlidat. Samci mohou
dokonce samici zamérné zranovat, aby sniZili jeji ochotu k naslednému pareni (Johnstone & Keller,
2000). Samci ¢melakt zalepuji samicim pohlavni soustavu zatkou, kterd ma ztizit nasledujici kopulaci
(Sauter & al., 2001). Samci pavoukl rodu Nephila odlamuji v kopulaénim organu samice kus svého

kopulaéniho organu (Fromhage & Schneider, 2006). Tato strategie je vyhodna predevsim v situaci,
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kdy ma samec velmi malou $anci na dalsi pareni, a tudiz se mu vyplati maximalné investovat do toho
jednoho (Fromhage & Schneider, 2006).

Alternativni strategie: V nékterych pripadech se mulze u jednoho druhu vyskytovat vice
alternativnich saméich strategii (Gross, 1996; Taborsky & al., 2008). Casto to souvisi s rozdilnymi
schopnostmi samcl (Reynolds, 1996). Naptiklad u krevety Macrobrachium rosenbergii existuji tfi
formy samcu. Velci samci hlidaji skupinu samic a pafi se s nimi. Stfedni samci se pfilezitostné pari
s osamocenymi samicemi. Mali samci jsou velmi rychli a dokazi vniknout k samicim hlidanym velkym
samcem a rychle se s nimi spafit (Ra’Anan & Sagi, 1985). U vcéely Amegilla dawsoni, velci samci hledaji

samice pobliz mist lihnuti, zatimco mensi samci je hledaji pfevainé na kvétech (Alcock, 1997).

3.1.2. Samici strategie
Samici strategie jsou Casto ve srovnani se samcimi vyrazné slozitéjsi. Zatimco samcim jde predevsim
0 co nejvétsi mnozstvi kopulaci, tak samice musi sledovat vice cili zaroven: 1) mit alespon néjakého
partnera 2) mit co nejlepsiho partnera (Andersson, 1994; Trivers, 1972) 3) nevycerpavat se a
neriskovat nadmérnym mnozstvim kopulaci (Arnqvist & Nilsson, 2000).
Zajisténi partnera: Samci jsou obvykle dostate¢né motivovani si samice najit. Samice jim muze ale
tento ukol ulehcit. U velkého mnoZstvi druhG hmyzu i dalSich Zivocichd samice, pokud chtéji samce
prilakat, vylucuji feromony, které informuji samce o tom, jakym smérem se samice nachazi (Ayasse &
al., 2001; Jacobson, 2012).
Vybér partnera: Samice jsou obvykle vybiravéjsi pohlavi (Reynolds, 1996). Své partnery si vybiraji
podle velmi Sirokého mnoZstvi znaku, které mohou a nemusi pfimo souviset s kvalitou samce, a tedy i
s kvalitou jeho potomk( (Jennions & Petrie, 2000). Pohlavni vybér casto vede ke vzniku velmi
komplexnich struktur i chovani, a to zejména u samcl (Eberhard, 1997). Ne vidy musi byt pohlavni
vybér zalozen na védomé volbé samice. Samice se napfiklad mohou kopulaci branit, a dosahne ji tedy
pouze ten samec, ktery samici premUze (Arnqvist & Rowe, 1995). V fadé pripadl se samice pafi s vice
samci a k pohlavnimu vybéru dochazi az v jejim reprodukénim Ustroji formou kompetice spermii
(Eberhard, 1997; Eberhard & Cordero, 1995; Jennions & Petrie, 2000).
Optimalizace poctu kopulaci: Nadbytecné kopulace vystavuji samice riziku zranéni, predace,
parazitace a ztraty ¢asu (Moritz, 1985; Ursprung & al., 2009). Proto samice musi optimalizovat pocet
svych pareni tak, aby dosahla co nejvétsiho zisku a co nejmensich ztrat (Arnqvist & Nilsson, 2000;
Arngvist & Rowe, 1995). Teoreticky by mohlo jedno pareni samici stacit k oplozeni vSech vajicek. Ne
vZdy je ale objem spermatu dostatecny (Boomsma & al., 2009; Crozier & Fjerdingstad, 2001; Franco
& al., 2011). Néktery samec muze byt impotentni ¢i se samici inkompatibilni, a pokud chce samice

vsadit na jistotu, Ze bude oplozena, pafeni s jednim samcem nestaci (Zeh & Zeh, 2001). Vicenasobné
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pareni samice rovnéz zvysuje genetickou diverzitu potomstva (Crozier & Fjerdingstad, 2001; Jennions
& Petrie, 2000). V nékterych pripadech se samice vicekrat pati kvali zisku néjakého zdroje ze
svatebniho daru (Arnqgvist & Nilsson, 2000; Ursprung & al., 2009).

Rada dalsich selekénich tlakd pdsobi na pocet pafeni samice u eusocidlnich blanokfidlych (Crozier &
Fjerdingstad, 2001; Crozier & Page, 1985). Jediné pareni samice zvysSuje pfibuznost mezi cleny
spolecCenstvi, a tedy i jejich ochotu zastavat roli reprodukéné podfizeného jedince. Je ziejmé
nezbytné pro vznik a udrZeni jednoduchych eusocialnich spolecenstvi (Hughes & al., 2008). U rady
skupin eusocidlnich blanokfidlych, zejména téch, ktera vytvareji velka a komplexni spoleCenstvi, se
ale vyvinula polyandrie (Boomsma & al., 2009; Hughes & al., 2008; Kronauer & al., 2007; Palmer &
Oldroyd, 2000). Ta mUZe mit celou fadu vyhod: redukci konfliktu mezi kralovnou a délnicemi o pomér
pohlavi (Moritz, 1985) ¢i redukce konfliktu o produkci synli délnic (Crozier & Fjerdingstad, 2001),
snizeni vlivu produkce diploidnich samcli (Boomsma & al., 2009), zvySeni genetické diverzity ve
spolecenstvi vedouci k vétsi odolnosti proti nemocem (Crozier & Fjerdingstad, 2001) nebo lepsi délbé
prace ve spolecenstvi (Boomsma & al., 2009; Oldroyd & Fewell, 2007). Pfevazujici divody pro vznik
vicenasobného pareni u socialnich blanokfidlych mohou byt u rliznych skupin rlizné a neni zjevné,
které jsou ty klicové (Boomsma & al., 2009; Crozier & Fjerdingstad, 2001). Jejich pochopeni brzdi
nedostatecna znalost poctu pareni u primitivné eusocidlnich blanokfidlych a jim pribuznych

solitérnich druhl (Boomsma & al., 2009).

3.1.3. Triidéni sexualnich a chovnych systému

Nejjednoduseji si mGzeme sexualni systémy rozdélit podle toho, s kolika partnery se sexualné aktivni
samci a samice pari. V tomto pripadé existuji ¢tyfi zakladni kategorie: 1) monogamie, kdy se jedna
samice pafi s jednim samcem a ten pouze s touto jednou samici, 2) polygamie, kdy se samec pari
s vice samicemi, ale tyto samice jen s jednim samcem 3) polygynie kdy se samice pafi s vice samci a ti
pouze s touto samici a 4) promiskuita, kdy se samci i samice pafi ndhodné v ramci populace.

Z metodickych divod( byva Casto sloZité ohodnotit pafici strategie obou pohlavi. Proto se velka ¢ast
studii zabyva paricim systémem jen z pohledu jednoho pohlavi. To vSak casto vede k nepochopeni
systému v celé jeho komplexité. Napf. jestlize byl lumcik Habrobracon hebetor zkouman z pohledu
samciho chovani, tak byl jeho systém prohlasen za polygynni (Antolin & Strand, 1992), jestlize byl
zkouman z hlediska potomstva jednotlivych samic, tak byl systém oznacen jako monogamni (Antolin
& al., 2003).

Pohlavni partnefi mohou mezi sebou vytvaret pouto, pfi kterém se individualné rozpoznavaji a sledu;ji
se. Hlavnimi dlvody vzniku a udrZeni tohoto pouta mohou byt: 1) hlidani pohlavniho partnera a 2)

péce o spolecné potomstvo. Pouto mulze trvat jen nékolik minut — napfiklad tandemova pozice u
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vazek (Corbet, 1999), nebo mize byt i mnohaleté aZ celoZivotni — napfiklad u mnoha ptaka (Black,
1996). Vytvareni dlouhodobych pout vede ke vzniku rdznych chovnych (breeding) systému. Tyto
chovné systémy miZeme v pfirodé pozorovat podstatné |épe nez pafici systémy.

Pro tridéni sexualnich i chovnych systémi se cCasto pouZivaji stejné pojmy, tedy predevsim
monogamie, polygamie a polyandrie. Tato terminologicka nejednoznacnost muize vést k podstatnym
nedorozumeénim. Zejména u ptaku je relativné cCasté, Ze dva jedinci tvofici socialné monogamni par
jsou si vyrazné nevérni, a tudiz je lze oznacit z genetického pohledu za promiskuitni (Westneat &
Stewart, 2003). Nastésti tato situace je jiz delSi dobu znama, a tudiZ neni v chapani sexudlnich a
chovnych systéma takovym problémem.

Vyrazné vétsi problém je nedostatecné rozliSovani systémd, kde dochazi a kde nedochazi k trvalému
poutu mezi partnery. Disledné to nerozlisuji napf. (Emlen & Oring, 1977; Thomas & Székely, 2005).
Jako na zdrojich zaloZena polygynie (resource-based polygyny (Emlen & Oring, 1977)), byvaji
oznacovany jakékoliv systémy, kde si samec zajistuje pristup k samicim pomoci hlidani zdroje. Neni
ale bran ohled na to, zda jsou samec a nékolik samic se zdrojem trvale spojeni a vznikd mezi nimi
pevné pouto, nebo zda samice tento zdroj vyuZivaji jen velmi docasné (Groddeck & al., 2004). Pokud
samice vyuZiva zdroj pouze docasné, tak za prvé nevznika trvalé pouto mezi ni a samcem, za druhé se
samice obvykle vliibec nepotka s dalSimi samicemi, se kterymi se samec pafil, a za treti mlze pristé
navstivit jiny zdroj a spafit se s jinym samcem. Pak se tedy jedna vlastné o promiskuitu.

DalSim problémem je smésovani socialni monogamie a monogamie zaloZzené na jednom pareni. Pri
obou situacich se kazdy z partner(l pafi pouze se svym partnerem, ale zatimco v prvnim pfipadé
partnefi vyrazné investuji do udrZeni svého vztahu, v druhém pfipadé se partnefi uz po pareni nikdy
nepotkaji.

Nedlsledné rozliSovani mezi opravdovymi chovnymi systémy s dlouhodobym poutem a jim
podobnymi systémy bez pouta mliZze byt dano tim, Ze se ¢asto u urcitych taxon( vyskytuje majoritné
bud’ typ bez pouta, nebo typ s poutem. Pouzivani shodnych termin( pro r{izné situace pak ale vede

k vyraznému zmateni pti porovnavani sexudalnich strategii mezi nepfibuznymi taxony.

3.1.4. Parici systémy
Pareni trva jen kratkou dobu, a proto byvav pfirodé tézké jej podchytit. Proto vétSina studii o
paricich systémech bez pouta vychazi bud z laboratornich pokust, nebo ze situaci, kdy je prfimé
pozorovani pareni ulehceno diky agregaci jedincli na urcitd mista. V dnesni dobé pribyvaji studie,
které parici systémy zjistuji pomoci molekuldrnich markerd (Hughes, 1998). Nize uvedené pfiklady se
vztahuji k Zivo¢ichiim, u kterych nedochazi k vytvoreni pouta mezi partnery. Podle stejnych kritérii je

ale mozné klasifikovat i pafici systémy druhd, u nichZ pouto mezi partnery vznika.
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V naprosté vétsiné pripadl maji samec i samice vice partner(l, pokud se bere v Uvahu cely jejich Zivot.
Pokud se ale pafici systémy klasifikuji napf. podle jednoho reprodukéniho obdobi, tak jsou situace,
kdy se zastupci alespon jednoho pohlavi pafi jen s jednim partnerem, podstatné castéjsi.
Promiskuita: Vtomto systému se jedinci vramci populace ndhodné potkdvaji a pafi. Jde o
nejjednodussi a pravdépodobné i nejrozsitenéjsi parici systém (Arnqvist & Nilsson, 2000). Vyskytuje
se napf. u vcel rodu Systropha (Fraberger & Ayasse, 2007), medovosy Ceramius fonscolombei
(Groddeck & al., 2004) nebo klopusky Nesidiocoris tenuis (Franco & al., 2011).

Polygynie: V tomto systému se samec pafi s vice samicemi, které se pafi jen s nim. Jde o Castou
strategii, nebot samec ziska zvySenim mnoizstvi kopulaci mnohem vice, nez ziska samice (Bateman,
1948). Typickym prikladem je vosik Ropalidia marginata (Shilpa & al., 2012), véela Osmia rufa
(Seidelmann, 1999), nebo klopuska Macrolophus pygmaeus (Franco & al., 2011).

PfestoZe se samci snazZi o spareni svice samicemi, tak se to velké casti z nich obvykle nepovede
(Seidelmann, 1999). V dusledku toho nemusi byt velky rozdil mezi polygynnim a geneticky
monogamnim systémem.

Polyandrie: Samice se pafi svice samci, ktefi se pafi pouze stouto samici. V pfirodé jde o dosti
vzacnou situaci, protoze je to proti obvyklym zajm{m obou pohlavi. Vyskytuje se ale napfiklad u vcel
rodu Apis (Palmer & Oldroyd, 2000; Paxton, 2005). Dalsim prikladem jsou pavouci rodu Nephila
(Fromhage & Schneider, 2006).

Genetickd monogamie: Samice i samec se pafi pouze sjednim partnerem. Pfikladem jsou
bezzihadlové vcely (Meliponini), kde se samice pafi jen jednou a samec se nem(ze pafit vicekrat,

jelikoz pfi kopulaci odlamuje endophallus (Paxton, 2005).

3.1.5. Chovné systémy s dlouhodobym poutem

Vznik téchto systémui je podminén schopnosti jednoho pohlavi monopolizovat si na urcitou dobu
partnera, at uz pfimo, ¢i prostfednictvim zdroji (Reynolds, 1996). Vyskyt systému s dlouhodobym
poutem byva jednodussi odhalit, protozZe se jedinci spolu dlouhodobé vyskytuji. Ne vidy si jsou ale
partnefi vérni (Reynolds, 1996; Hughes, 1998; Westneat & Stewart, 2003), v dlsledku c¢ehoz
rodiCovstvi vramci systémi s poutem casto neodpovidd sloZeni skupiny. Druhy, které vytvareji
systémy s poutem, je mozné klasifikovat jak do nize uvedenych systém( podle typu pouta, tak do
vySe uvedenych systém(l pouze podle poctu sexudlnich partnerd. Pocet sexudlnich partner( je Casto
vétsi neZ pocet socidlnich partnerll, proto je tedy napfiklad fada socidlné monogamnich druh( je
geneticky promiskuitnich.

Polygynandnrie: Dochazi ke vzniku pravidelného pouta ve skupiné, kde je vice samcul a vice samic.

V ramci této skupiny se mlze pafit kazdy samec s kazdou samici, obvykle ale neni pareni nadhodné a
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zavisi na vztazich uvnitf skupiny (Matsumoto-Oda, 1999). Pfikladem je pévuska Prunella collaris
(Hartley & al., 1995) a Simpanz Pan troglodytes (Matsumoto-Oda, 1999)

Trvald polygynie: Ve skupiné se vyskytuje jeden samec a vice samic. Samec je obvykle vyrazné
agresivni k ostatnim pfislusnikim svého pohlavi a hlidd samice. Zakladnim predpokladem je, ze
samec dokaze vice samic efektivné ubranit (Emlen & Oring, 1977). Vyskytuje se napf. u plostice
Acanthocoris sordidus (Fujisaki, 1981) a kobylky Hemideina maori (Gwynne & Jamieson, 1998).

Trvala polyandrie: Ve skupiné se vyskytuje vice samcl a jedna samice. Jde o jev relativné vzacny, ale
u nékterych druhl byla nalezena. Typicky se vyskytuje ve spojeni s prevracenim pohlavnich roli —
samice jsou poté vyraznéjsi a agresivné;jsi, samci vybiravéjsi a v pfipadé péce o potomstvo obstaravaji
vétsinu péce (Emlen & Oring, 1977). Ptikladem jsou ostnakoviti (Jacanidae) (Jenni & Collier, 1972).
Socialni monogamie: Skupinu tvori pouze dva mnoZzici se dospélci, a to samec a samice. Obvykle
vznika tak, Ze je pro samce vyhodné si monopolizovat samice, ale monopolizace vétSiho mnoZstvi
samic neni mozna (Emlen & Oring, 1977; Rahman & al., 2003) Partnefi si ale nemusi byt vérni. Proto
socialni monogamie neznamena vzdy monogamii genetickou (Reynolds, 1996; Westneat & Stewart,
2003; Hughes, 1998). Socidlni monogamii ma asi 90% ptak(li (Emlen & Oring, 1977). Socidlni
monogamie je rovnéz typicka pro naprostou vétsinu termitli alespon v rané fazi vyvoje spolecenstvi
(Shellman-Reeve, 1999; Thorne, 1997).

Pouto mezi jedinci v monogamnim vztahu maze trvat rGzné dlouhou dobu. U nékterych skupin
dochazi k vytvareni celoZivotnich pout, jindy po urcité dobé dojde k zaniku pout a vytvoreni pout
novych, coz se pak oznacuje jako seridlni monogamie (Clutton-Brock, 1989). Napt. u scinka Egernia
whithii jsou partnefti spolu asociovani obvykle jen po jednu sezonu, jen vzacné po vice sezon (Chapple
& Keogh, 2005).

Socialni monogamie je obvykle spojena s obourodi¢ovskou péci (viz kapitola péce o potomstvo),
miUZe se ale vyskytovat i bez ni. Prikladem jsou krevety rodu Alpheus, kde se par spole¢né podili na

obrané ukrytu (Rahman & al., 2003; Mathews, 2002a)

3.2. Péce o potomstvo

Organizmy mohou produkovat bud velké mnoiZstvi Spatné vybaveného potomstva, nebo mensi
mnozstvi potomstva lépe vybaveného (Gilbert & Manica, 2010; Lack, 1947; Walker & al., 2008).
Pokud rodic¢e néjakym zplsobem zvysuji Sanci preZiti svého potomstva, je mozné tuto situaci oznacit
jako rodic¢ovskou péci (Smiseth & al., 2012; Clutton-Brock, 1991). Rodicovska péce mize mit mnoho
rGznych forem. V Sirsim slova smyslu Ize jako rodi¢ovskou péci chapat i investice do potomstva, které

se projevuji jinak nez pomoci chovani — tedy napf. vyZivu gamet Ci Zivorodost (Smiseth & al., 2012).
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V uzsim slova smyslu je jako rodicovska péce oznacovano chovani, které vede ke zvySeni preziti
potomstva. V tomto smyslu bude rodi¢ovska péce dale chapana i v rdmci této prace.

RodiCovskd péce se muiZe projevovat mnoha rliznymi zpUlsoby (Tallamy & Wood, 1986; Hunt &
Simmons, 2002). Dvé nejdulezitéjsi formy jsou pravdépodobné zasobovani potravou a hlidani
potomstva (Mas & Kélliker, 2008; Smiseth & al., 2012; Tallamy & Wood, 1986). Casto se vyskytuje i
stavba specifickych struktur (hnizd ¢i tuneld) pro vychovu potomstva (Kirkendall, 1983; Wenzel,
1991).

Rodicovska péce vznikla u ZivoCichl mnohokrat nezavisle na sobé (Reynolds & al., 2002; Tallamy &
Wood, 1986). Nejcastéji se vyskytuje u ¢lenovch a obratlovcld (Smiseth & al., 2012). Za kterych
podminek rodicovska péce vznika, neni dosud uspokojivé vysvétleno (Wong & al., 2013). Vznik péce o
potomstvo mohlo podporovat napf. drsné okolni prostredi, vyuzivani docasnych zdroji potravy a
vyrazny predacni tlak na juvenilni jedince (Wong & al., 2013). Mezi dlleZité preadaptace patfi dlouhd
délka Zivota (Tallamy & Wood, 1986) a mald disperze ¢i tendence k agregaci u juvenilnich jedinca
(Nalepa & Bell, 1997).

Uspésnou strategii, ktera se vyskytuje u velké casti ekologicky dominantnich Zivocichl. Vznik péce
zpUsobuje vznik nového typu interakci v ramci vzniku skupiny tvorené rodicem a potomky ¢i rodici a
potomky. V dasledku toho se objevuji nové selekéni tlaky (Wong & al., 2013). Mezi rodici a potomky
se Casto vyviji velmi sloZité formy komunikace (Cocroft, 1999; Mas & Kolliker, 2008; Schuster &
Schuster, 1985). Péce o potomstvo tak vede k vyssi komplexité chovani.

Jakmile péce o potomstvo jednou vznikne, tak dosti obtizné zanikd. Naopak, péce o potomstvo ma
tendenci zvySovat svou komplexitu chovani (Smiseth & al., 2012).

PrestoZe se péce o potomstvo vyskytuje u velmi Sirokého spektra organizm(, tak vétSina studii se

zaméruje predevsim na péci u ptakd a savcll (Smiseth & al., 2012; Wong & al., 2013).

3.2.1. Délka péce o potomstvo
Péce o potomstvo muze probihat rizné dlouhou dobu a po rlzny podil juvenilniho vyvoje mladat.
Naptiklad u mohutnatkovitych (Belostomatidae) hlidd samec pouze vajicka (Smith, 1997). U sekacl
rodu Goniosoma hlida matka vajicka a mladé larvy, dokud tyto larvy nedisperguji (Machado, 2002). U
vrzounovitych (Passalidae) pecuji rodice o larvy po celou dobu jejich larvalniho vyvoje (Schuster &
Schuster, 1997). U tzv. mass provisioners Zahadlovych blanokfidlych (Aculeata) sice matka ve vétsiné
pfipadll prestane pfimo interagovat s potomkem ihned po nakladeni vajicka, ale predtim mu zajisti
vyzivu na celou dobu larvalniho vyvoje (Michener, 2007). V nékterych pripadech mohou rodice

pecovat i o dospélé potomky. Prikladem jsou jihoamerické opice rodu Aotus, kdy mohou potomci
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zGstavat ve skupiné i néjaky ¢as po dosaZeni dospélosti (Fernandez-Duque, 2007). Podobné u vcel
rodu Ceratina matka hlidd potomky az do dospélosti a nékdy i dospélé potomky krmi (Rehan &
Richards, 2010b).

Rodicovska péce mlze byt pro preziti potomk( nezbytné nutna, jak tomu je u naprosté vétsiny ptak
a savcl (Cockburn, 2006), ale i hnizdicich Zahadlovych blanok¥idlych (Wilson, 1971). V fadé ptipadu
mUZe vSak byt péce pro preZiti potomstva prospésna, ale nikoliv nezbytné nutna (Miettinen & Kaitala,
2000; Martins & al., 1998; Mas & Kolliker, 2008). MUze rovnéz platit, Ze je péce nezbytné nutna jen
do urcitého ontogenetického stadia (Smiseth & al., 2003)

Péce je zjevné prospésna pro potomky, ale zaroven obnasi urcitou cenu pro rodice (Gross, 2005).
Péce o potomstvo obvykle snizuje prezivani a budouci reprodukci rodi¢d (Ratnieks, 1996; Smiseth &
al., 2012; Strohm & Marliani, 2002). Mezi rodicem a potomkem rovnéz muze vznikat konflikt o pédi,
nebot pro potomka je vyhodné dostavat vétsi mnozstvi péce, nez kolik je vyhodné pro rodice, aby jim
poskytoval (Wong & al., 2013). Zaroven pro potomka je vyhodné, aby ho rodi¢ preferoval pred jeho
sourozenci, kdeZto pro rodice je obvykle vyhodné rozloZit investice mezi potomky rovnomérné
(Trivers, 1974).

Rodice se v rdmci péce o potomstvo rozhoduji, zda je stale jesté vyhodné pecovat o dané potomstvo,
nebo je lepsi toto potomstvo opustit, a investovat do dalsi reprodukce a péée o dalsi potomstvo. Cim
je potomstvo mladsi, tim je pro néj obvykle rodiovskd péce uZitecnéjsi. Napf. u hrobatikd
(Nicrophorus spp.) jsou larvy na péci rodic¢u zavislé do véku 72h, ale i poté je pfitomnost rodic¢l pro
jejich preziti prospésna (Smiseth & al., 2003). Rozhodnuti, zda o urcité potomstvo nadale pecovat,
nebo ho opustit, miZe byt ovlivnéno velkym mnozstvim faktord.

Velmi dllezitym faktorem ovliviujicim délku rodicovské péce je pfilezitost k budouci reprodukci.
Kdyz ma rodi¢ velkou Sanci Uspésné se reprodukovat, tak je pro néj vyhodnéjsi opustit potomstvo
drive (Stearns, 1989; Tallamy & Brown, 1999).

Délku rodiCovské péce samoziejmé ovliviiuje mira zavislosti potomstva na rodicich. Pokud jsou
potomci zavisli na krmeni od rodicl, a nejsou schopni samostatného pfijmu potravy, tak je doba péce
o potomstvo delsi. Tato situace se vyskytuje u blanokfidlych, kdy je doba péce o potomstvo delsSi u
tzv. progressive provisioners, jejichz larvy potrebuji dostavat potravu prabéiné, oproti mass
provisioners, jejichZ larvy postupné zpracovavaji nashromazdénou potravu (Field, 2005). Dokud jsou
potomci potravné zavisli, tak alespon jeden zrodicd nemlZe emigrovat. Pokud jsou potomci
potravné nezavisli, tak je nacasovani emigrace rodicli ovlivnéna dalsimi faktory.

Pokud péce o potomstvo neni nezbytna, ale zvysSuje pravdépodobnost jeho preziti, tak rozhodnuti
rodicll, zda o potomstvo pecovat ¢i ho opustit, mize ovliviiovat mnoZstvi vychovavanych potomkd.
Napf. u hrobafika Nicrophorus orbicollus dochazi k emigraci rodi¢l pozdéji, pokud se staraji o vétsi

mnozstvi larev, ¢i na vétsim zdroji potravy (Trumbo, 1991)
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3.2.2. Typy péce o potomstvo
Péci o potomstvo je mozné rozdélit na nékolik typl podle toho, ktefi jedinci se na ni podili. MUzZeme
rozlisit materskou péci, otcovskou péci, obourodicovskou péci a péci sourozencl c¢i dalsich jedincg.
Typ péce o potomstvo vyrazné souvisi s zZivotni strategii daného druhu a je dosti fylogeneticky
konzervovan (Reynolds & al., 2002).
Materska péce je nejrozsifenéjsim typem péce (Kokko & Jennions, 2008). Vyrazné dominuje u savcl
(Reynolds & al., 2002) a ¢lenovcu (Tallamy & Wood, 1986)
Otcovska péce je spiSe vzacnéjsi. Je Castym typem péce u ryb a obojZivelnikl (Gross & Shine, 1981;
Reynolds & al., 2002; Ridley, 1978). U ptak( se vyskytuje napf. u nandu a tinam (Ridley, 1978).
Otcovskd péce se mlze projevovat hlidanim vajicek, kde typickym prikladem jsou mohutnatky
(Heteroptera: Belostomatidae)(Smith, 1997). Samci hlidani vajicek se vyvinulo pravdépodobné
nékolikrat nezavisle na sobé u sekact (Ryotaro Hara & al., 2003).
Evoluce prechodl mezi rlznymi typy péce o potomstvo muZe probihat dosti rlznymi cestami.
Obourodicovska péce mlze vznikat jak z mateiské, tak z otcovské péce o potomstvo a rovnéz i u
organismu, ktefi o potomstvo nepecuji viilbec (Reynolds & al., 2002). Obourodi¢ovska péce se muze
redukovat na matefskou i na otcovskou péci (Reynolds & al., 2002). Ptaci zdédili pravdépodobné
otcovskou péci od dinosaur(. U neognathnich ptakl poté vznikla obourodi¢ovska péce (Varricchio &
al., 2008). Obourodicovska péce se pak vradé pripadd redukovala na matefskou ¢i otcovskou
(Tullberg & al., 2002). U svabl se pravdépodobné vyvinula obourodicovska péce nezavisle na

materské péci znamé u jinych linii Svabl (Nalepa & Bell, 1997).

3.2.3.  Vyskyt obourodicovské péce

Obourodicovska péce je dominantnim typem péce u ptakd (Cockburn, 2006). Naopak u savcl se
vyskytuje relativné vzacné. Vyskytuje dale napfiklad u nékterych pralesnicek (Brown & al., 2010), a
cichlid (Goodwin & al., 1998).

U hmyzu se obourodi¢ovska péce vyskytuje u tfi fadd: Svabi (Blattodea), brouci (Coleoptera) a
blanokfidli (Hymenoptera) (Suzuki, 2013). U Svab( se vyskytuje u rodl Panesthia (O’Neill & al., 1987),
Salganea (Maekawa & al., 2008) a rodu Cryptocercus (Park & al., 2002; Suzuki, 2013; Tallamy &
Wood, 1986). Jako klasickou obourodicovskou péci Ize oznacit i fazi zakladani hnizda u termitl
(Isoptera), kdy o prvni potomky musi pecovat kralovna i kral bez pfispéni reprodukéné podrizenych
jedincl (Wilson, 1971).

V ramci broukt se obourodi¢ovska péce vyskytuje u hrobarikl (Nicrophorus)(Eggert & Muller, 1997),

potemnika Parastizopus armaticeps (Heg & al., 2006; Rasa, 1999), vrzounovitych (Passalidae)
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(Schuster & Schuster, 1997), lejnozrotli (Ontohpagus) (Hunt & Simmons, 2002), nékterych klirovct
(Scolyninae) (Kirkendall, 1983) a nékterych jadrohlodovitych (Platypodinae) (Kirkendall, 1983).

U blanoktidlych byla obourodi¢ovska péce byla dosud v ramci blanoktidlych zndma pouze od kutilek.
Samci hlidaji vchod do hnizda v nepfitomnosti samice napf. u rodu Oxybellus (Hook & Matthews,
1980). Nejvyznamnéjsi a nejprostudovanéjsi skupinou je podrod Trypargillum vramci rodu
Trypoxylon (Brockmann & Grafen, 1989; Buschini & Fajardo, 2010; Coville & Griswold, 1983). Samci u
tohoto podrodu sedi ve vchodu hnizda a brani ho pred parazity i vnitrodruhovymi agresory
(Brockmann & Grafen, 1989; Buschini & Donatti, 2012; Coville & Griswold, 1983; Coville & al., 2000).
Alespon u nékterych druhG pomahaji i pti stavbé hnizda — uhlazuji blato, které samice pfinesla
(Brockmann, 1992). Rovnéz se mohou podilet na upravovani pozice kofisti, konkrétné pavoukd,
prinesenych samici (Buschini & Donatti, 2012). U druhu Trypoxylon superbum dokonce samci hlidaji
potomstvo i poté, co samice po dokonceni zasobovani hnizdo opusti (Coville & Griswold, 1984).
Samci chovani obecné pomaha k vétsi efektivité vychovavani potomstva (Brockmann, 2004).

U Zahadlovych blanokfidlych se vyskytuje velmi vyrazny pohlavni dimorfismus v chovani. Samci jsou
obvykle kratkovéci a umiraji brzy po pareni (Michener, 2007; Paxton, 2005; Wilson, 1971). Naopak
samice jsou dlouhovéké a podstatné aktivnéjsi. U hnizdicich druhd samice stavi hnizdo a zasobuje
potomky potravou. U parazitickych druhl vyhledavaji hostitele a kladou vajicka do néj ¢i do jeho
hnizda. | pfes toto obvyklé schéma pohlavniho dimorfismu se u fady skupin blanok¥idlych samci do
péce o potomstvo zapojuji. Samci péci u blanokfidlych Ize rozdélit do dvou typQ: 1) jiz zminéna

klasickd obourodicovska péce a 2) péce o sourozence v ramci eusocialniho spolecenstvi.

3.2.4. Co ovliviiuje vznik ¢i vyskyt obourodicovské péce

Vzhledem k tomu, Ze péce o potomstvo pfindsi nejen zisky, ale i ztraty, tak se rodi¢lim kazdého
pohlavi vyplati pecovat jen za situace, kdy zisky prevysuji naklady (Tallamy & Wood, 1986).
Obourodicovska péce by se méla vyskytovat pouze v pfipadech, kdy je vyhodné podilet se na péci pro
rodi¢e obou pohlavi. Vzhledem k obrovské diverzité Zivotnich strategii a forem péce o potomstvo
mohou byt klicové faktory ovliviiujici vznik, udrzeni ¢i zanik obourodicovské péce u rlznych taxont
rzné. Zaroven podobné nastaveni urcitého faktoru mlze vést u rldznych organismd krdznym
dlsledkdm kvili vlivu dalSich faktorda.

Matka i otec Cini individualni rozhodnuti, zda se jim za dané situace vyplati pecovat. Zisky z péce o
potomstvo ale nezavisi pouze na péci daného jedince, ale mohou byt i vyrazné ovlivnény chovanim
jeho partnera (Westneat & Sargent, 1996). Spolecny ucinek obou rodi¢li nemusi byt aditivni.
Pravdépodobnost vyskytu obourodicovské péce by vyrazné méla zvySovat situace, kdy dochazi

k synergii mezi partnery, tedy jejich spolecny ucinek je vyssi nez ucinek kazdého z nich samostatné.
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Naopak by ho méla vyrazné sniZovat situace, kdy je plsobeni partner(i antagonistické (Kokko &
Jennions, 2008).

Pokud se pfilis nelisi velikost zisk( ¢i nakladd na péci mezi samcem a samici, zvySuje to
pravdépodobnost, Ze budou pecovat oba (Westneat & Sargent, 1996).

Obourodicovska péce je vyrazné vyhodna v situaci, kdy je péce pro jednoho rodice kriticky naro¢na,
aby to vidy sam zvladl. Napriklad u pralesnicky Ramitomeia imitator vznikd obourodicovska péce
kvlli tomu, Ze preZiti pulct v malych fytotelmach vyZaduje jak samci prendseni tak samici vyZivu
pomoci trofickych vaji¢ek (Brown & al., 2010). U hrobarikl je vyrazna kompetice o mrsiny jako zdroj
potravy, pricemz par mrsinu ubrani s vétsi pravdépodobnosti nez samotny jedinec (Trumbo, 1991). U
ptakd je prechod od obourodicovské k striktné materské péci spojen s vyuzivanim vyrazné hojnych
zdroju potravy, napt. plod(i a nektaru a tedy se snizenim ndarocnosti krmeni potomstva (Cockburn,
2006).

| v pfipadé, kdy je péce o potomstvo vyhodna pro oba rodice, tak je vyhodnéjsi, aby vice prace udélal
ten druhy (Houston & al., 2005). Jeden rodi¢ mlze omezovat svou péci tak, aby prinutil druhého vice
pracovat (Houston & al., 2005). V extrémnim pripadé dochazi i k dezerci jednoho z partnerd (Webb &

al., 1999). Ke zvyseni péce v reakci na sniZeni péce partnera ale nedochazi vidy (Meade & al., 2011)

Vliv fylogenetickych omezeni (constraints)

Vznik obourodi¢ovské péce mulze byt omezen pfitomnosti vyrazného pohlavniho dimorfismu
v morfologii ¢i chovani. Pokud v urcité linii vyvine znak Uzce souvisejici s péci o potomstvo pouze u
jednoho pohlavi, zplsobuje to fylogenetické omezeni pro dalsi evoluci rodicovské péce. Napfriklad u
savcll je vyZiva mladat zavisla na kojeni matkou. Samice proto nemUzZe od mladat desertovat, zatimco
samec je pri krmeni Cerstvé narozenych mladat neuzitecny (Smith, 1977).

U Zahadlovych blanokfidlych jsou samci primarné kratkovéci a bez Zihadla jakozto ucinného nastroje
lovu i obrany (Starr, 1985). Obé vlastnosti jsou velmi pravdépodobné starsi nez hnizdni chovani
blanokfidlych. Také kratka Zivotnost samcU sniZuje pravdépodobnost jejich zapojeni do péce a
nepritomnost Zihadla sniZuje jejich potencialni efektivitu.

Typ péce o potomstvo muZe byt ovlivnén i typem urceni pohlavi. Je mozné, Ze haplodiploidie
podporuje vznik materské péce (Linksvayer & Wade, 2005). Dlvodem muiZe byt to, Ze u
haplodiploidi alela pro samici pé¢i mnohem s mensi pravdépodobnosti podlehne genetickému driftu

neZ alela pro samci péci (Reeve, 1993).

Vliv paficich prileZitosti a strategii
Parici strategie a typ paficiho systému maiji zasadni vliv na typ péce o potomstvo (Alonzo, 2010;

Székely & al., 2000; Westneat & Sargent, 1996). Dlivodem je existence trade-off mezi investici do
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vyhledavani paficich pfrileZitosti a investici do péce o potomstvo (Kokko & Jennions, 2008; Wright &
Cotton, 1994). Vztah mezi paficimi strategiemi a typem péce o potomstvo neni ale pouze
jednosmeérny. Péce o potomstvo mlzZe vyrazné ovliviiovat typ pariciho systému (Székely & al., 2000).
V tadé pripadl je dosti obtizné odlisit, jestli je kauzalita od pariciho systému k pécéi o potomstvo,
nebo obracené (Reynolds, 1996; Thomas & Székely, 2005).

Vzhledem k tomu, Ze v naprosté vétsiné pripad( investuji vice do vyhledavani pohlavniho partnera
samci, tak variabilita v péci o potomstvo je vice podminéna predevsSim variabilitou v samcim
sexudlnim chovani (Trivers, 1972). Jestlize ma samec pfileZitost se péfit s vice partnerkami, tak se mu
nevyplati investovat do péce o potomstvo, ale predevsim do ziskavani téchto partnerek (Emlen &
Oring, 1977; Kokko & Jennions, 2008; Reynolds, 1996). Naopak v ptipadé monogamie je pro samce
vyhodné do péce o potomstvo investovat, jelikoz dalsi pFilezitost k pareni uz neziska (Emlen & Oring,
1977).

Monogamie Casto vznika za situaci, kdy je pro samce vyhodnéjsi investovat do hlidani jedné samicky
neZ vyhledavani dalSich samicek (Emlen & Oring, 1977; Mathews, 2002b). Péle o potomstvo pak
mUZe vznikat jako vedlejsi produkt hlidani samice (Crespi, 2007). U fady kdrovct (Scolytinae) samec
blokuje vchod do galerie, ¢imZ zabranuje vstupu jak jinym samcim, tak predatorim a parazitiim
(Kirkendall, 1983).

K udrZeni obourodicovské péce je dllezité, aby mél samec malé mnozstvi dalSich pfilezitosti k pareni
a tedy malou motivaci k tomu dezertovat od potomstva (Reynolds, 1996). Pokud dojde k umélému
pridani samic do populace, tak samci reaguji snizenim péce (Wright & Cotton, 1994). Skryty Zivot ve
drevé ¢i hliné muizZe byt dobrou preadaptaci pro vznik obourodi¢ovské péce u hmyzu, nebot
zjednodusuje hlidani partnera a snizuje pfrilezitost k mimoparové kopulaci (Suzuki, 2013; Tallamy &
Wood, 1986). Podobné fidkd populacni hustota a velké vzdalenosti mezi samicemi mohou pftispivat
k udrzeni obourodicovské péce u vacnatce Petropseudes dahli (Runcie, 2000).

V ramci jednoho druhu mohou mit rlzni jedinci rzné strategie. Pro samce, ktefi jsou pro samice
atraktivnéjsi, by mélo byt vyhodnéjsi investovat do vyhledavani partnerek, zatimco pro méné
atraktivni samce spiSe do péce o potomstvo (Kokko & Morrell, 2005).

V polygynnich systémech je obourodiCovska péce dosti vzacna (Emlen & Oring, 1977), presto se
v nékterych pripadech vyskytuje. Pravdépodobné se mlize péce udrzet v téch polygynnich systémech,
kdy kontrola samic neni pro samce pfiliS ndro¢nda, nebo kdy je péce vedlejsSim produktem kontroly
samicemi a skupinou juvenilnich jedinc. Samec se zdsadné podili na obrané spolecenstvi (O’Neill &
al., 1987). Samec rovnéz pomaha s blokaci vchodu i u polygynnich druh( kdrovca (Kirkendall, 1983).

U nékterych druh( se v pfirodé vyskytuji vedle sebe jak monogamni tak polygynni systémy. V takové

situaci by se dalo predpokladat, Ze by méli samci v polygamnich systémech pecovat o potomstvo
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podstatné méné ve srovnani s monogamnimi. SniZzeni objemu samci péce v pripadé polygamie bylo
zaznamenano u vacnatce Petropseudes dahli (Runcie, 2000). Naopak u potemnika Parastizopus

armaticeps nema polygamie vliv na samci péci (Heg & al., 2006).

3.2.5. Délba prace mezi rodice u obourodicovské péce
Ve vétsiné pripad(l obourodicovské péce nejsou role obou rodi¢l identické. Casto byva jeden z rodict
vyrazné aktivnéjsi nez druhy. V nékterych pripadech kazdy zrodi¢li provadi jinou cinnost a obé
¢innosti mohou byt zdsadni pro preziti potomstva. U fady skupin s obourodi¢ovskou péci, pfi zahynuti
jednoho z rodicl, partner zvladne péci sdm a neni to pro preziti potomkud fatalni (Maekawa & al.,
2008). Pokud je délba prace mezi partnery vyrazna a jeden z rodicl je pro preZiti potomstva vyrazné
dllezitéjsi nez druhy, mGze c¢asem dojit ke zméné typu péce z obouroditovské na matefskou di
otcovskou.
Rodice se casto lisi v mnoZstvi péce, kterou provadi. Samci se obvykle na péci podili méné neZ samice
(Hunt & Simmons, 2002; Smiseth & Moore, 2004). Vyjimkou je napt. kukacka Centropus phasianus,
kde samci provadi asi 80% veskeré péce o potomstvo (Maurer, 2008). Jelikoz samci vice ziskaji
dodatec¢nou kopulaci, tak je u nich vyraznéjsi trade—off mezi investicemi do ziskdvani pohlavnich
partner( a péci o potomstvo (Gross, 2005)
Samci také mohou mit nizsi motivaci peCovat o potomstvo, protoZze maji mensi jistotu, Ze pecuji o
vlastni potomky (Trivers, 1972). Jestlize jsou samice vice ochotné k mimoparové kopulaci, tak mize
byt pro samce vyhodné snizit péci ze dvou dlivod(: 1) klesa pravdépodobnost, Ze investuje skutecné
do vlastnich potomk 2) stoupaiji prilezitosti pro zajisténi mimoparové paternity (Werren & al., 1980).
Studie testujici vliv paternity na intenzitu samci péce vsak dosahuji rozporuplnych vysledk( (Alonzo,
2010; Sheldon, 2002; Westneat & Sargent, 1996). Paternita nemusi mit vliv na samci péci, protoze ji
samec nemusi byt schopen odhadnout (Westneat & Sargent, 1996). Vliv paternity na péci se bude
pravdépodobné uplatiiovat pfedevsim za situaci, kdy péce o potomstvo vyrazné ovliviiuje pfileZitost
k mimoparové paternité (Werren & al., 1980). Napfiklad u pévusky Prunella collaris socidlné
dominantni samec upravuje svou péci podle predpokladané paternity, jelikoz ma vysoky potencial
vyuzit uSetfeny cas kdalSimu pafeni, zatimco submisivni samec pecuje bez ohledu na
predpokladanou paternitu (Hartley & al., 1995).
U fady skupin se samci a samice v ramci péce specializuji na jiné ukoly. U druh( s vyraznéjsi délbou
prace mezi partnery se ¢asto samice vénuje vice shanéni potravy, zatimco samec jinym ukollm,
zejména pak obrané (Suzuki, 2013). Samice potemnika Parastizopus armaticeps prevazné vyhledavaji

potravu, zatimco samci hloubi tunely (Heg & al., 2006). U lejnoZrouta Onthophagus taurus samec
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prevazné transportuje trus, zatimco samice ho upravuje do tvaru vhodného pro larvy (Hunt &
Simmons, 2002).

Samci chovani v rdmci obourodiovské péce mize byt i predmétem pohlavniho vybéru. Samci proto
Casto vramci péCe o potomstvo provadi ty cinnosti, kterymi mohou samicim demonstrovat své
schopnosti. Napriklad u nékterych lovecko-sbéracskych kmen( lidi se muzi zabyvaji lovem velké

kofisti (Bird, 1999).

3.2.6.  Péce dalsich jedincti o juvenilni jedince
Péce dospélct o juvenilni jedince, ktefi nejsou rodi¢i, se vyskytuje u nékterych eusocidlnich
organizmu (Sherman & al., 1995). Tedy predevsim u mravencd, termitli, nékterych vcel a nékterych
vos (Wilson, 1971), ale i u fady obratlovcl oznacovanych jako cooperative breeding (Cockburn, 2006;
Sherman & al., 1995). Dale se vyskytuje i v nékterych spolecenstvich tvorenych pouze juvenilnimi
jedinci, napt. u larev lumk( (Cruz, 1981).
Ve vétSiné pripadld jsou pecujici jedinci sourozenci téch, které vychovavaji (Wilson, 1971).
Pribuzenskd struktura je ale u fady eusocidlnich spolecenstvi slozitéjsi, tudiz alespon ¢ast pecujicich
jedincll jsou pfibuzni v jiném neZ sourozeneckém vztahu (Atkinson & Adams, 1997; Landi & al., 2003;
Richards & al., 1995; Strassmann & al., 1992).
Ve vétsiné eusocialnich spolecenstvi prechazi v pribéhu cyklu péce z rodici na sourozence (Wilson,
1971). Ve spolecenstvich, kterd dosahuji velké velikosti, je rodiovska péce podstatna jen ve fazi
zakladani, poté sourozenci prebiraji vétSinu ukoll. Pfi zakladani spolecenstvi rojenim ¢i puceni je
dokonce mimorodicovska péce dominantni po celou dobu cyklu spolecenstvi (Wilson, 1971).
V malych spolecenstvich je ¢asto srovnatelné dUlezitd péce rodicl i sourozenci. Tak tomu je napf. u
vétsiny cooperative breeding obratlovci (Jennions & Macdonald, 1994). Ve spolecenstvich
blanokfidlych, ktera jsou tvorena pouze dvéma jedinci, tak dokonce obvykle matka potomstva
provadi vétsi mnoiZstvi péce nez reprodukcéné podfizend samice. Reprodukéné podfizenad samice se
nékdy podili jen na malo narocnych a malo rizikovych Cinnostech, napf. hlidani vstupu do hnizda
(Francescato & al., 2002).
Vznik a udrZeni péce o nevlastni potomky je dodnes velmi diskutovanym tématem (Foster & al.,
2006; Fromhage & Kokko, 2011; Nowak & al., 2010; Strassmann & al., 2011; Wilson & Hélldobler,
2005). Je ale pravdépodobné, Zze moznost o rozSifeni vlastnich genl pres pfibuzné jedince, tedy
pribuzensky vybér, ma klicovy vyznam (Andersson, 1984; Burda & al., 2000; Hughes & al., 2008).
Zaroven ale, kromé pribuzenského vybéru, pfispivali ke vniku ¢i udrzeni nerodicovské péce dalsi
faktory. Jde naptiklad o odloZeni vlastni reprodukce, kterd je dosti nakladna, na pozdéjsi dobu

(Jennions & Macdonald, 1994; Queller, 1989), moznost zdédéni hnizda a teritoria (Field, 2008;
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Jennions & Macdonald, 1994; Komdeur & al., 1995) a vysoké riziko disperze (Kranz & al., 1999; Peer
& Taborsky, 2007) a tlak parazitd (Lin & Michener, 1972). U rlznych taxon( se pravdépodobné lisi,
které z téchto tlakl byly dilezitéjsi a které méné dllezité (Jennions & Macdonald, 1994).

V nékterych ptipadech mohou o potomstvo pecovat i Uplné nepfibuzni jedinci. Napf. u vosika Polistes
dominulus je asi tretina skupinové zakladanych hnizd zaloZzena neptibuznymi jedinci (Queller & al.,

2000). Nepfibuzni pomocnici se vyskytuji také napf. u stfizlika Malurus cyaneus (Double & al., 1997).

3.2.7. Samci péce u eusocialnich blanokridlych
U blanokfidlych jsou klasické délnice pouze samiciho pohlavi. Pfesto se vsak v nékterych pripadech
mohou samci na péci o juvenilni jedince rovnéz podilet. U ¢meldkl jsou samci schopni zahfivat larvy
v komurkach (Cameron, 1985). Samci Ropalidia marginata jsou dokonce schopni krmit larvy (Sen &
Gadagkar, 2006). Samci u vosika Mischocyttarus mastigiphorus se mohou podilet na udrzbé hnizda,
napt. k termoregulaci (O’Donnell, 1999). U nékterych druh( vcel z tribu Meliponini se samci podili na
Dehydrataci nektaru (Van Veen & al., 1997).
Asi nejkomplexnéjsi pripad samci péce o mladsi sourozence je u jihoamerické kutilky Microstigmus
nigrophtalmus. U tohoto druhu se samci velmi efektivné a dlouhodobé podili na obrané hnizda a tato
situace nejvice pfipomina opravdové samci délniky (Lucas & Field, 2011).
K fungovani spolecenstvi jsou schopni prispivat nejen dospélci, ale i larvy. U mravencl rodu
Oecophylla larvy pfedou hedvabi, které je zakladnim stavebnim prvkem hnizda (Crozier & al., 2010).
Na této cinnosti se podili larvy samciho pohlavi, byt o néco méné nez larvy pohlavi samiéiho (Wilson
& Holldobler, 1980).
Prilezitostna péce mladych samc( tedy byla zjisténa u fady druhl eusocidlnich blanokfidlych.
Vzhledem ktomu, Ze jde casto o druhy hojné ¢i vyrazné studované, je pravdépodobné, Ze
prilezitostnd samci investice do péce muze byt v ramci eusociadlnich blanokfidlych dosti rozsifrena a
vyskytovat se i u fady druh(, u nichZ nebyla dosud detekovana. Ve vSech vyse popsanych pfipadech
se ale péce mladych samcl o sourozence tyka pouze celkové malého objemu prace. Péce mladych
samcll o potomstvo je tedy nepfilis podstatna pro preziti hnizda. Asi jedinou vyjimkou, kde je samci
péce podstatna a dlouhodob3, je kutilka Microstigmus nigrophtalmus (Lucas & Field, 2011).
Podle nékterych teorii by méla haplodiploide blokovat vznik samcich délniki u eusocidlnich
blanokfidlych (Hamilton, 1972; Reeve, 1993). Redlné ale neexistuje mezi plodii a pritomnosti
Ciabsenci samdich délnik(l korelace (Ross & al., 2013). Naopak to, zda jsou pfitomni i samci délnici Ci
nikoliv, je spise ovlivnéno fylgenetickymi omezenimi, tedy tim, Ze samci délcici spiSe vzniknou, pokud

eusocialita vznika z obourodicovské péce nez z materské péce (Ross & al., 2013).
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3.3. Biologie vcel rodu Ceratina

Vcely rodu Ceratina patfi do Celedi Apidae a vramci ni do podceledi Xylocopinae (Michener, 2007).
Na svété je zndmo okolo 200 druhd (Michener, 2007). Vyskytuji se na vSech kontinentech kromé
Antarktidy (Rehan & al., 2010a).

Do podceledi Xylocopinae patfi kromé rodu Ceratina dalsi tti skupiny: drvodélky (Xylocopa), Manuelia
a rody zafazené do tribu Allodapini (Cardinal & al., 2010; Michener, 2007). VSechny tyto skupiny se aZ
na vyjimky wvyznacuji hnizdénim ve drevé ¢i vdreni vétvicek (Michener, 2007). Je rovnéz
pravdépodobné, Ze predek dané skupiny byl eusocialni (Rehan & al., 2012).

Zastupci rodu Xylocopa patfi mezi nejvét$i véely svéta. Rada druhl presahuje svou velikosti tfi
centimetry. Vyskytuji se kosmopolitné. Hnizdi obvykle v ptirozenych ¢i vlastnich dutinach ve drevé,
vzacné i v zemi (Sakagami & Laroca, 1971). Vyskytuji se zde druhy samotarské i primitivné eusocialni
s velikosti spolecenstvi do nékolika malo jedinct (Hogendoorn & Velthuis, 1999). Samci jsou obvykle
vyrazné teritorialni (Barrows, 1983). U nékterych druhd mohou pfileZitostné zalézat na noc do hnizd
(Sakagami & Laroca, 1971).

Tfi druhy rodu Manuelia se vyskytuji pouze v jizni ¢asti Jizni Ameriky (Michener, 2007). Dosahuji
velikosti okolo 6,5 mm (Engel, 2012). Jejich hnizdni biologie neni pfilis§ prozkoumana, ale dosud
nebyly nalezeny znamky eusocialniho chovani (Flores-Prado & al., 2008).

Tribus Allodapini je pravdépodobné sesterskym taxonem k rodu Ceratina (Cardinal & al., 2010; Rehan
& al., 2012). Vyskytuji se v Africe, Jizni ¢asti Asie a v Austrdlii (Michener, 1974). Dosahuji spiSe mensi
velikosti — obvykle pod 1 cm a podobné jako zastupci rodu Ceratina hnizdi v tunelech ve dreni stonkd,
i kdyZ v nékterych pripadech jsou schopni vyuzit i existujici tunely (Michener, 2007). VSechny dosud
podrobné zkoumané druhy je mozné hodnotit jako eusocidlni, reverze k solitérnimu chovani nebyla
zdokumentovana (Chenoweth & al., 2007; Tierney & al., 2008), i kdyZ eusocialita je u fady z nich
fakultativni (Schwarz & al., 2007). Nékteré druhy jsou ale socidlné parazitické (Michener, 2007;
Tierney & al., 2008). Jako jedina skupina v rdmci podceledi zasobuji potomky potravou nikoliv pred
nakladenim vajicka, ale postupné, tedy systémem progressive provisioning (Michener, 1974).
Zastupci rodu Ceratina dosahuji obvykle malé velikosti (2-12,5 mm, (Michener, 2007). Hnizdi
v chodbickach vyhlodanych ve dreni stonk( (Michener, 2007; Sakagami & Laroca, 1971)(obr. ¢. 1).
existujicim chodbickam (Maeta & al., 1997a). Spektrum rostlin, ze kterych sbiraji pyl a nektar, je velmi
Siroké (Sakagami & Laroca, 1971).

V mirném pdsu je Zivotni cyklus véel rodu Ceratina ovlivnén sezonalitou pocasi a tedy vyrazné
synchronizovany (Rehan & Richards, 2010b). Pfes zimu jsou dospélci vzimnich hnizdech

(hibernacula). Na jafe po prezimovani zacinad samice vrtat tunel. Po vyvrtani tunelu léta pro pyl a
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nektar a zasobuje jim komarky (Rehan & Richards, 2010b). V jednom hnizdé samice vytvofi obvykle
okolo 6 zazasobovanych komuirek (Rehan & Richards, 2010b; Rehan & al.,, 2010b). Mezi
zazasobovanymi komurkami se mohou nachazet prazdné komlrky (Rehan & al., 2009; Shiokawa,
1966). Po dozasobovani hnizda ho samice hlida az do dospélosti potomk( (Rehan & Richards, 2010b;
Sakagami & Maeta, 1984). Vyvoj juvenilnich jedinct do dospélosti je oproti ostatnim druh(m vcel
dosti kratky, trva asi 20-50 dni (Michener & Eickwort, 1966; Rehan & Richards, 2010a). Potomci
hibernovat v plivodnim hnizdé (Rehan & Richards, 2010b; Sakagami & Laroca, 1971).

Spoleény predek vcel rodu Ceratina, stejné jako predek celé podceledi Xylocopinae byl
pravdépodobné eusocialni a striktni solitarita je odvozeny stav (Rehan & al., 2012). Euocialita byla
zjiSténa u rady nepfibuznych druhd (Rehan & al.,, 2012; Rehan & al., 2010a). Byla detekovana
predevsim v tropickych ¢i subtropickych oblastech: v Japonsku (Sakagami & Maeta, 1984), na Borneu
(Rehan & al., 2009), v Australii (Rehan & al., 2010b) a v Jizni Americe (Sakagami & Laroca, 1971).
Temperatni druhy v severni Americe lze povaZovat za striktné soliterni (Rehan & Richards, 2010b). | u
druh(, u kterych se eusocialita vyskytuje, je obvykle socialita rozvinutd jen u vyrazné mensiny hnizd
(Rehan & al., 2009, 2010b; Sakagami & Maeta, 1989, 1984).

Spolecenstvi tvofi obvykle dvé samice, znichz jedna |étd pro potravu a druhd hlidd hnizdo
(Hogendoorn & Velthuis, 1999; Rehan & al., 2010b). Mezi témito samicemi dochazi ke konfliktu o
reprodukci (Maeta & Sakagami, 1995). V nékterych pripadech dominuje reprodukci hlidajici samice,
v jinych samice, ktera zdsobuje. (Maeta & Sakagami, 1995; Rehan & al., 2010b).

U vcel rodu Ceratina byla zaznamendna jak pfimo eusocidlni spoleCenstvi, tedy sreprodukéné
dominantni matkou a podfizenou dcerou, tak semisocidlni spolecenstvi, tedy s dvéma samicemi
stejné generace, z nichz jedna je reprodukéné dominantni (Maeta & Sakagami, 1995). U nékterych
druhl rodu Ceratina byla zjisténa i reverzni eusocialita, cozZ je situace, kdy je reprodukéné dominantni
v ramci hnizda nikoliv matka, ale jeji dcera (Hogendoorn & Velthuis, 1999; Maeta & Sakagami, 1995).
V nékterych pfipadech muze byt pocet spolupracujicich samic v hnizdé vétsi nez dvé, maximalné vsak
Ctyfi (Rehan & al., 2010b)(obr. €. 1).

PrestoZe byla socialita u nékterych druhl(l — zejména Ceratina japonica (Sakagami & Maeta, 1984,
1989), C. flavipes (Sakagami & Maeta, 1987) a C. australensis (Rehan & al., 2010b) dosti podrobné
studovana, tak rada aspekt( jejich socidlni biologie je dosud neznamych. Je moiné, a dosti
pravdépodobné, Ze vySe popsané obecné schéma eusociality se u rodu Ceratina bude u jednotlivych
druh(l ve vétsich ¢i mensich detailech lisit. Od fady druhd, které jsou povaZovany za eusocidlni neni
vice informace, neZ ndlez hnizda, ve kterém se zaroven nachazelo vice maturnich samic a pod nimi
juvenilni jedinci zfetelné oddéleni prepazkami. Zaroven dosud nebyly precizné studovany

pfibuzenské vazby mezi jedinci v hnizdé — dosud publikované studie feSici generacni vztahy a
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reprodukcéni dominanci mezi jedinci spoléhaly na uréeni véku dle opotiebeni kiidel a kusadel a urceni
reprodukéni dominance dle velikosti vaje¢nik( pripadé pozorovani kladeni vajicek a oofagie (Maeta &
Sakagami, 1995; Rehan & al., 2010b)

| druhy, které jsou v dnesni dobé solitérni, maji ziejmé néjaké pozlstatky chovani po eusocialnich
predcich. Samice hlidaji hnizdo aZ do dospélosti svych potomkd (Rehan & Richards, 2010b; Rehan &
al., 2010b). Jsou schopny prochazet hnizdem skrz prepazky a kontrolovat potomstvo (Rehan &
Richards, 2010b; Sakagami & Maeta, 1984; Maeta & al., 1997a). V nékterych pripadech rovnéz krmi i
dospélé potomstvo (Maeta & al., 1997b). V nékterych pfipadech muize stejnd samice zahnizdit

podruhé v plvodnim hnizdé (Sakagami & Maeta, 1987).
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Obr. €. 1: Socidlni hnizdo vcely rodu Ceratina. V horni ¢asti hnizda se nachazeji tfi samice, v dolni dvé zazasobované

komdarky (San Agustin, Kolumbie).

Samci strategie nebyly u rodu Ceratina dosud podrobné zkoumany. VétSina praci, kterda samce
zmifiuje, se omezuje na pomér pohlavi. Ten byva u rodu Ceratina velmi ¢asto nevyrovnany, at jiz ve
prospéch samcl (Rehan & Richards, 2010a) nebo ve prospéch samic (Rehan & al., 2009). Zjevna je
ovsem vyrazna dlouhovékost samct oproti obvyklé situaci u ostatnich vcel (Michener, 2007; Paxton,
2005). K pareni mlze dochazet jak na podzim pied hibernaci, tak na jafe (Kidokoro & al., 2006).

V Evropé se vyskytuje 23 druht (Ortiz-Sanchez & Terzo, 2004; Terzo & Rasmont, 2004; Terzo, 1998).
Vétsina druhl patfi do podrodu Euceratina, déale se vyskytuji podrody Ceratina, Dalayatina a
NeoCeratina (Rehan & al., 2010b; Terzo, 1998). V Ceské republice se vyskytuji ¢tyfi druhy: C.
cucurbitina, C. chalybea, C. cyanea a C. nigrolabiata (Straka & al., 2007). Z nich pouze C. cyanea
zasahuje i do Cech, ostatni se vyskytuji pouze na Moravé (Straka & al., 2007). C. cucurbitina pat¥i do
podrodu Ceratina, ostatni druhy patfi do podrodu Euceratina.

PrestoZe byly vcely rodu Ceratina podrobné zkoumany, zejména v Japonsku (Sakagami & Maeta,
1989, 1987, 1984), Severni Americe (Johnson, 1990; Rehan & Richards, 2010a, 2010b) a Australii
(Rehan & al., 2010b), tak témér chybi podrobnéjsi udaje o hnizdni biologii a chovani evropskych
druhl. Dosud byla studovana pouze hnizdni architektura u druhl Ceratina cucurbitina (Maeta & al.,

1997a) a Ceratina parvula (Le Goff & Terzo, 1999).
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4.Metodika

Metody pouZité vramci predloZzené prace lze rozdélit do tfi okruhl: 1) terénni pozorovani a
experimenty 2) laboratorni experimenty a 3) analyza dat.

Naprosta vétSina zde predloZenych vysledkl byla ziskdna béhem sezény 2013. Pro doplnéni jsou
uvedeny nékteré vysledky z roku 2012. V roce 2011 byly provedeny pilotni pokusy, jejichz vysledky
zde nejsou zpracovany.

VSechny terénni prace byly provedeny v Narodnim parku Podyiji ¢i jeho blizkém okoli. Vyzkum
v narodnim parku byl mozni diky povoleni (NPP 0781/2011).

Vétsina laboratornich experiment(l byla uskutecnéna v laboratofich katedry zoologie Pfirodovédecké
fakulty Univerzity Karlovy v Praze (laboratofe oddéleni entomologie a oddéleni pro vyzkum
biodiverzity).

Pro databazovani a stru¢nou sumarizaci ziskanych dat byl pouzit program Microsoft Office Excel.
Statistické analyzy byly provedeny v programu R (R Development Core Team, 2011). Analyzy

paternity a poc¢tu pareni samice byly provedeny v programu Colony (Jones & Wang, 2010).

4.1. Charakteristika studovanych lokalit

Studované lokality se nachazi v Narodnim Parku Podyji, na jih od mésta Znojmo. Byly vybrany bezlesé
plochy s roztrousenymi kefi a stromy. Vyska bylinné vegetace se pohybovala od 10 do 120 cm. Na
studovanych lokalitdich se nachdazi vhodné substraty pro hnizdéni véel rodu Ceratina. Rovnéz
mnozstvi rostlin, v nichz mohou véely rodu Ceratina sbirat pyl a nektar, je dostatecné. Hlavnimi
studovanymi lokalitami byly Havranické viesovité (obr. €. 2) a Sobes.

Lokalita Havranické viesovisté se nachazi pobliz obci Hnanice, Havraniky a Znojmo-Popice. Jde o pas
bezlesého Uzemi stepniho charakteru, ktery je situovdn mezi lesy nad svahy Dyje a zemédélskou
krajinou. Pro pfirozend hnizda vcéely rodu Ceratina vyuzivaji predevsim zlomené vétve rliZze Sipkové
(Rosa canina). Dale jde pak o zlomené stonky divizny (Verbascum spp.), Inice krucinkolisté (Linaria
genistifolia) a chrpy porynské (Centaurea stoebe).

Lokalita Sobes se nachazi v meandru Dyje. Pro studium hnizdéni véel rodu Ceratina byla vybrana
vrchni ¢ast bezlesého svahu s jizni expozici. Studovana plocha je v soucasnosti vyuzivana z ¢asti jako
extenzivni sad a z Casti jako vinice. Sekani rostlin v okoli vinic i v sadu prispiva ke vzniku vhodnych
hnizdnich pfileZitosti pro vcéely rodu Ceratina. Ty zde vyuZivaji predevsim bélotrn kulatohlavy
(Echinops sphaerocephalus), iebtici pyrenejskou (Libanotis pyrenaica), ostruzinik (Rubus spp.) a

pelynék pravy (Artemisia absinthium).
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V roce 2012 byla ¢ast hnizd sebrana i na dalSich lokalitdch v okoli obci Havraniky, Hnanice, Satov a

Znojmo.

Obr. ¢. 2: Mapa Havranického vresovisté s rozmisténim skupin snopka. V roce 2012 byly rozmistény skupiny snopk

v mapé znacené rlzové a fialové. V roce 2013 byly rozmistény skupiny snopkl v mapé znacené Zluté, modre a
Cervené. V 2013 byly skupiny vyuZity k témto experimentim: modra a fialova: zjisténi hnizdni struktury a fenologie,
#lutd: sledovani stfidani samcl C. nigrolabiata a odstrafiovani samic C. cucurbitina a C. chalybea. Cervena a riizova:

odstraniovani samic C. chalybea a C. cucurbitina a doplnujici data k hnizdni strukture.
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4.2. Rozmisténi hnizdnich prileZitosti

Naprosta vétsina zkoumanych hnizd byla sebrana z artificialné rozmisténych hnizdnich pfrileZitosti.
Rozmisténi novych hnizdnich pfileZitosti umoznilo ziskat dostatecny pocet hnizd a zlepSilo mozZnosti
pro pozorovani hnizd. Hnizdni pfileZitosti byly vytvoreny ze suchych stonk( rostlin obsahujicich
mékkou drfeniovou dusi (obr. ¢. 3B). Snopky byly nastfihany na délku pfiblizné 35 cm. Dale byly
svazany do snopkl. Kazdy snopek obsahoval dvacet stonkd. Pfi tvorbé snopk( bylo kontrolovano, aby
horni konce stonkll mély neporusenou a dostatecné sirokou dusi (nad 3 mm v praméru).

K snopku byla pripevnéna drfevéna ¢i bambusova tycka, pomoci niz byl snopek zafixovan do zemé.
Snopky byly umistény na mikrohabitaty vhodné pro hnizdéni vcel rodu Ceratina (obr. ¢. 3A) — tedy na
oslunéna mista na rozhrani mezi nizkou az stfedné vysokou bylinnou vegetaci a kefi vysokymi 0,5 az 2
m. K rozmisténi hnizdnich prilezitosti doslo koncem vidy dubna, tedy pred zacatkem hnizdni sezony.
Pokud doslo v pribéhu sezony k priliSnému narlstu bylinné vegetace v okoli snopkd, tak byla vyska
téchto bylin ¢astecné zredukovana. Z instalovanych umélych hnizdnich pfileZitosti byla ¢ast (cca 40%)
ponechdna nedotcend, aby nedoslo v duUsledku provadénych experimentl k ohroZeni populaci
studovanych druh( ve studovaném tzemi.

V roce 2012 bylo instalovano 570 snopkd, tedy 12 000 hnizdnich pfileZitosti. Z toho 320 snopk( na
lokalité Havranické viesovisté a 250 snopk(l na lokalité Sobes Byly pouzity pouze stonky Celiku
(Solidago spp).

V roce 2013 bylo instalovano 1015 snopk, tedy 20 300 hnizdnich pfileZitosti. Z toho 715 snopk(l na
lokalité Havranické viesovisté a 300 snopkl na lokalité Sobes. Bylo pouzito 351 snopkl tvorenych
stonky celiku (Solidago spp.), 365 slunecnice topinambur (Helianthus tuberosus), 67 bélotrnu
kulatohlavého (Echinops sphaerocephalus), z 25 stétky lesni (Dipsacus sylvestris) a 37 z pelyriku
pravého (Artemisia absinthum). Dale bylo instalovdano 170 snopkd, ve kterych bylo po péti stoncich
od celiku (Solidago spp.), slunecnice topinambur (Helianthus tuberosus), bélotrnu kulatohlavého

(Echinops sphaerocephalus) a divizen (Verbascum spp.).
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Obr. €. 3: Rozmistovani hnizdnich pfileZitosti na Havranickém viesovisti (A), Snopek se ¢tyfmi hnizdy, pravdépodobné

od vcel rodu Ceratina (B)

4.3. Rozbory hnizd

Hnizda byla sbirdna vecer (po 19:00), kdy byla jistota, Ze jsou vSichni dospélci patfici k hnizdu uvnitf.
Vchod hnizda byl pfi odebirani uzavien zatkou, aby bylo zamezeno Uniku jedinch z hnizda. Mezi
sebranim a pitvou byla hnizda skladovana v ledniéce pfi cca 8°C.

Pti rozboru byla hnizda nejdfive oteviena za pomoci noZe. Poté byl zaznamenan pocet dospélcl starsi
generace a pocet a pozice juvenilnich jedinci. RovnéZz byl zaznamenan pocet a pozice prazdnych
komurek a vyrazné akumulace trusu. Dale byly zméreny tyto rozméry: délka hnizda, délka vstupni
chodby (od vchodu k prvni prepdzce), Sitka chodby, Sifka stonku a Sirka duse.

Tento postup byl pfi pitvé hnizda proveden pro viechny nize uvedené experimenty, tedy zjistovani
hnizdni struktury a fenologie, testovani vlivu odstranéni hlidajici samice a testovani vlivu stfidani
samcl C. nigrolabiata na velikost hnizda a otcovstvi.

Dospélci a vétsina juvenilnich jedincl z hnizd C. nigrolabiata byli usmrceni a zakonzervovani v 96%
ethanolu pro nésledné genetické analyzy. Cast starsich juvenilnich jedinc( (larvy &tvrtého instaru,
prepupy a pupy) byla dochovana do dospélosti, byl jim ustfiZzen tarsus pro genetické analyzy a poté
byli dospélci vypusténi. Dospélci z hnizd ostatnich druh( rodu Ceratina byli obvykle vypusténi.

Juvenilni jedinci byli dochovéani do dospélosti, a poté rovnéz vypusténi. Jedinci z malé ¢asti hnizd byli

zakonzervovani pro budouci genetické analyzy (které ale nejsou soucasti této prace).
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4.4. Klasifikace typu hnizda

Hnizdni struktura je zasadné ovlivnéna fazi zasobovani, ve které se hnizdo nachazi. Pro vétsinu analyz
je mozné pouzit relevantni vysledky pouze z ¢asti hnizd. Zde pouzita klasifikace hnizd je inspirovana
klasifikaci dle (Rehan & al., 2009; Rehan & Richards, 2010b), ale ¢aste¢né modifikovana pro potireby
evropskych druht rodu Ceratina.

Jako tunel jsou klasifikovdna hnizda, ve kterych se nahdzi dospélec i vice dospélcl, a zaroven zde
nejsou pritomné zazdsobované kom(rky ani patrné znamky zazasobovanych kom(rek v minulosti. Do
této kategorie spadaji hibernakula — hnizdni struktury slouZici k prezimovani, nové zaloZena hnizda
chodby slouzici jako docasné ukryty dospélct v hnizdni sezoné. Jako aktivni hnizda jsou oznacovana
hnizda s neporusenou hnizdni strukturou, ve kterych je pfitomna alespon jedna aktualné zasobovana
¢i plné zazasobovana komirka a zaroven nejvyssi komUrka neobsahuje larvu nebo kuklu (obr. €. 4A).
Jako plIna hnizda jsou oznacovana hnizda, ve kterych vnéjsi komurka obsahuje larvu nebo kuklu (obr.
€. 4B). Hnizda byla do této kategorie zarazena i v pfipadé, kdy potomek ve vnéjsi komdrce
pravdépodobné zahynul (komurka obsahuje suchy pyl nebo mrtvé vajicko) a v komlrce pod ni se
nachazi starSi larva nebo kukla. RovnéZ jsou zarazovana i hnizda, ve kterych se ve spodnich
komurkach nachazi jiz juvenilni dospélci (mature brood nest- maturni hnizda dle (Rehan & Richards,
2010b)). Pro nékteré analyzy pfibuzenské struktury hnizda byla pouZita plna a témér plna hnizda,
tedy kromé plnych hnizd aktivni hnizda s délkou vstupni chodby mensi nez 5 cm. Jako vylétavajici
hnizda jsou oznacovédna hnizda, kde doslo v dasledku probouravani cerstvé wvylihlych dospélct
k naruseni hnizdni struktury (obr. ¢. 4C) Jako opusténa hnizda jsou klasifikovdna hnizda, kde neni
pfitomen zZadny Zivy jedinec, ale jsou pritomni mrtvi jedinci nebo zbytky zazdsobovanych komdurek.
Mnozstvi téchto hnizd je ¢astecné podhodnoceno, jelikoZ byla analyzovéna jen hnizda, u kterych se

podatilo urcit druh.

j l(\}.afl
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Obr. ¢. 4: RUzné faze vyvoje hnizda u C. nigrolabiata. Aktivni hnizdo (A), pIné hnizdo (B), vylétavajici hnizdo (C).
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4.5. Fenologie a struktura hnizda

Pro zjistovani hnizdni struktury v roce 2012 byla hnizda rozebirdna v obdobi mezi 8.7. a 29.8. 2012.
Byla pouzita jak hnizda z artificidlné umisténych hnizdnich pfileZitosti, tak nalezend pfirozena hnizda.
Pro zjistovani hnizdni struktury a fenologie hnizd byla v hnizdni sezoné 2013 hnizda rozebrana
v pravidelnych intervalech 8-9 dni. Pfi kazdém z termind bylo rozebrano pfiblizné 40 predem
vybranych snopk( na ¢asti Havranického vresovisté. Terminy téchto rozebirani hnizd byly: 20.6.,
29.6., 8.7.,17.7., 25.7., 2.8. a 11.8. Pred zacatkem hnizdni sezony byla rozebrana zejména pfirozena
hnizda a hnizda ze snopk( z roku 2012. V dobé vrcholu vyskytu plnych hnizd (konec cervence) byla
pro doplnéni rozebrana hnizda ze snopkl umisténych na dalSich ¢astech Havranického viesovisté a
na Sobesu. Na Uplném konci hnizdni sezony (25.-26.8) byla sebrana hnizda ze snopkd z Sobesu.

U druhu C. nigrolabiata byla do analyz hnizdni struktury a fenologie zahrnuta i hnizda primarné
sebrand za Ucdelem zjistovani frekvence stfidani samc( a paternity (viz oddil Stfidani samcl C.
nigrolabiata a jeho vliv na Uspésnost hnizda).

Pfi analyze fenologie druhu byly sledovany poméry rGznych fazi zasobovani hnizda. Pro analyzu

hnizdni struktury byla pouzita pouze plna hnizda.

4.6. Odstranovaci experiment

Tento experiment byl proveden za Ucelem otestovani vlivu hlidajici samice na Uspésnost hnizdéni. Byl
proveden pro druhy C. cucurbitina a C. chalybea. Byla pro néj pouZita ¢ast snopkd instalovanych
v letech 2012 a 2013. Slo vZdy o jiné snopky, ne? které byly pouZity pro sledovani hnizdni struktury a
fenologie danych druh(l. Nejdfive byla vytipovana hnizda, kde samice jiz ukoncila zasobovani.
V téchto hnizdech byla samice drdzdéna pomoci stébla, dokud nevylezla ven. Poté byla odchycena.
Nasledné bylo kontrolovano, zda jde o plné zdsobované hnizdo. Jako plné zasobovana byla
ohodnocena hnizda, u nichz za pomoci prosviceni baterkou (tedy do vzdalenosti cca 2-3 cm od
vstupu) byla pozorovana prepazka, pyl nebo potomek. Nasledné byla ve dvou tretinach hnizd samice
odstranéna a tretina hnizd byla ponechana jako kontroly, u kterych byla samice do hnizda navracena.
Po urcité dobé byla hnizda rozebrana a zdokumentovan jejich obsah. Tretina hnizd byla sebrana po
tfech dnech, tfetina po osmi dnech a tfetina po dvaceti dnech. Experiment byl proveden v roce 2013.
Pro druh C. chalybea bylo odstranovani provedeno 1.7. az 11.7. u druhu C. chalybea a mezi 10.7. az
24.7. u druhu C. cucurbitina. Pro druh C. chalybea bylo provedeno odstranéni v 72 hnizdech a 35

hnizd bylo stanoveno jako kontroly. Pro druh C. cucurbitina bylo odstranéni provedeno ve 123
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hnizdech a 62 hnizd bylo stanoveno jako kontroly. Jak hnizda s odstranénou samici tak hnizda

kontrolni byla pozdéji sebrana.

4.7. Stridani samct C. nigrolabiata a jeho vliv na uspésnost

hnizda

Cilem experimentu bylo zjistit frekvenci stfidani samct C. nigrolabiata a jeho vztah k Uspésnosti
hnizdéni. Hnizda sledovand vtomto experimentu byla rovnéz zasadni pro pouZiti v naslednych
laboratornich experimentech. Pro tento experiment bylo vybrdano 180 snopk( ve stfedni casti
Havranického vresovisté. Experiment byl proveden v obdobi od 19. 6. 2013 do 30. 7. 2013. Ve
vymezené oblasti byly snopky pravidelné obchazeny a vytipovavana hnizda C. nigrolabiata. V tomto
obdobi byla oblast obchazena v intervalu 1-3 dny, nejcastéji vSak jednou denné. Vyjimkou bylo pouze
obdobi od 24. 6. do 27. 6., které bylo pro aktivitu C. nigrolabiata nevyhovujici z divodu
dlouhotrvajicich srazek.

Hnizda C. nigrolabiata byla pravidelné kontrolovana. Do kazdého vytipovaného hnizda bylo sviceno
pomoci baterky, coz umoznuje pozorovani dospélcl, ktefi nejsou hloubéji nez 2-3 cm od vchodu.
Pokud byl zaznamenan neznaceny jedinec, byl oznacen na viditelné tergity zadecku. Znaceni bylo
provedeno pomoci olejovych fix(i znacky UniPaint. Z fixu bylo vidy vytlaceno malé mnozZstvi barvy, do
ni bylo namoceno stéblo trdvy a pomoci stébla byla barva nanesena na zadecek. Byly pouzity fixy péti
barev: bila, Zluta, cCervend, zelend a zlata. Znaceni neumoznovalo oznacit kazdého jedince
individualnim kdédem, ale umoznovalo oznacit odlisné jedince stfidajici se ve hnizdé a jedince
v nejbliz§im okoli hnizda. Samci v hnizdech ze stejného snopku ¢i v blizkych snopcich byli prednostné
znaceni jinou barvou, aby se sniZila pravdépodobnost prfestéhovani jiného samce se stejnou barvou
do daného hnizda. Podle zadecku umisténého hluboko v hnizdé neni mozné odlisit, zda je dany
jedinec samec ¢i samice, z predchozich vysledk( ale vyplyva, Ze pobliz vchodu hlida v naprosté
vétsiné pripadll samec. Navic pokud byla oznacena pomoci barvy samice, bylo toto po urcité dobé
pozorovanim zjisténo, jelikoz samice za vhodného pocasi ¢asto opousti hnizdo.

V priblizné dvou tfetinach hnizd byli samci z hnizda vyruseni pomoci stébla v intervalu cca pét dni,
dale pak vytazeni z hnizda a byla jim ustfiZena ¢ast tarsu stfedni nohy pro nasledné genetické
analyzy. Posléze byli jedinci zastréeni zpatky do hnizda. Tato ¢innost byla provddéna pouze v pfipadé,
Ze v hnizdé hlidal samec, jehoz nozicka dosud nebyla ustfizena (kontrolovano dle barvy).

Hnizda sledovana v rdmci tohoto experimentu byla rozebrana v terminech 27.6., 16.7. a 30.7.
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4.8. Priprava a testovani mikrosatelitovych lokust

Zosmi jedincl C. nigrolabiata byla izolovdana DNA pomoci DNeasy Tissue Kit (Qiagen) a
zakoncertovana. Tato DNA byla zaslana firmé Genoscreen (Lile, Francie). Firma Genoscreen provedla
hybridizaci dané DNA se sondami na mikrosatelitové lokusy, sekvenaci a navrzeni primer(.

Z obdrzenych sekvenci bylo vybrano 71 potencidlnich mikrostelitovych lokusl s nejvétSim poctem
opakovani a knim byly objednany neznacené primery. U téchto 71 primerld byla testovana
pfitomnost produktu po PCR.

Pro testovani potencialnich lokust byla pouzivana tato smés pro PCR: Type-it Multiplex PCR Master
Mix (roztok obsahujici nukleotidy, polymerdzu a Mg2+ ionty) 5 ul, roztok forward primeru 0,4 ul ,
roztok reverse primeru 0,4 ul , deionizovana voda 4,2 ul a roztok DNA 0,3 ul . DNA pro testovani
mikrosatelitl byla izolovana pomoci protokolu Quaigen Blood & Tissue Kit (250).

S touto smési byla provedena PCR v Eppendorf cycleru. Nejdfive byla smés zahrata na 95°C po 15
minut. Poté byl tficetkrat zopakovan cyklus, pfi kterém byla teplota denaturace 94°C po 30 sekund,
teplota naseddani primer( 60°C po 1,5 minuty a teplota prodluzovani 72°C po 1 minutu. Na konci byla
smés drZzena 30 minut pfi teploté 60°C.

Po PCR bylo 5ul produktu smichano s 1pl loading dye barvicky a naneseno na 3% agarozovy gel. Gel
byl poté viozen do elektroforézy. Po cca dvou hodinach byla kontrovana pritomnost syntetizovaného
produktu.

32 potenciadlnich mikrosatelitovych lokusl, u kterych byl zaznamendan jeden vyrazny PCR produkt,
bylo vybrano k podrobnéjsimu testovani. Postup laboratornich praci byl stejny jako v pfedchozim
pripadé. Byla ovéfovana pritomnost PCR produktu u vzork( DNA ze Ctyf jedincl C. nigrolabiata. Bylo
rovnéz subjektivné ohodnoceno, zda se délka PCR produktl mezi jedinci lisi. Dale byla pfitomnost
PCR produktu testovana po pridani DNA t¥i dalSich druh( rodu Ceratina: C. cucurbitina, C. chalybea a
C. cyanea.

Pro dalsi pouziti bylo vybrano 14 primerq, které vykazovali nejvétsi znamky polymorfismu a nejvétsi
univerzalnost napfi¢ testovanymi druhy. Od téchto lokus( byly objednany znacené primery u firmy
Applied Biosystems Primery byly znacené pomoci riznych fluorescencnich barvicek (6FAM™, VIC®,
NED™ or PET®). Seznam a charakteristiky téchto lokus( je v tabulce ¢. 1.

nejspise interakci s primery jinych lokust (vedouci k vzniku vice nez dvou produktd) byly z vysledného
multiplexu vyrazeny lokusy 7,8 a 17. Byl vyrazen lokus 36 kvli prekryvu s lokusem 30.

Vysledny multiplex ma 10 lokusu. Lokus 30 je znaceny modie (6FAM), Lokusy 9,12 a 23 jsou znacené

zelené (VIC), 28,43 a 46 jsou znacené zluté (NED), Lokusy 27,51 a 67 jsou znacené cCervené (PET).

37



Rozsahy délek mikrosatelit(, které jsou znacené stejnou barvou, se neprekryvaji. Tento multiplex byl
pouzivan pro dalsi analyzy.

U zbylych ¢tyr lokust byla Uspésné otestovdana moznost jejich pouziti v druhém multiplexu. Jde o

lokusy 17 a 36 znacené modre a 8 znaceny zelené a 7 znaceny cervené.

Tabulka €. 1: Charakteristiky pouzitych polymorfnich mikrosatelitovach lokusu.

Cislo Obvykla  Forward primer Reverse primer Motiv Priblizny

lokusu  velikost repetice  pocet
repetic

17 100 6FAM-CGATTGCCTAGTCTCCTCCA GTTTGGTGGTACGCGGAATCTAAT tc 11

67 102 PET-CGTGACGCGACTTTCATTC GTTTCCTCTCACCCACTCTTACTGTCA ag 10+5

23 103 VIC-GCACTCGTTCCTCCCTTTC GTTTGAACACTGGTGCACCTCAGA tc 10

28 110 NED-CTCGAACTAATTACCCGACGA GTTTTCCTACATCCCTGTCAGC ag 10

30 190 6FAM-TAGAATCCTTGGAAGATTAGTGGT GTTTACCCCGGGTCCCTAATTC ag 10

27 202 PET-TTTCCCTGAAGCAAATGCAG GTTTAACTCCGTACGGCCTTCAG tc 10

9 206 VIC-TATGCGATTAGCTAGCGCGG GTTTCCCTGGCCGTACTCTTATGC ag 17

12 212 VIC-AGGATGGACCGGACGGAATA GTTTGATGTTCCCTGGGTCAGGTG ct 13

43 215 NED-AACCGGATTCCTACTACGGG GTTTCTTCGTGATGGAAATCGTGA gac 9

36 226 6FAM-CCTTCTGCCCTACCTTGAAA GTTTCAGAACCAGAGGGAGACGAA ag 10

7 244 PET-TTGGCGAGATTATGGAAACG GTTTCAGTTTTATATCTCGTTGCCTTTT  aatg 11

8 253 VIC-ACGTGTACACCGACTACGTG GTTTAATTCTGGCCAGGTTGGAG tc 11

46 264 NED-GCGAACGTATCGTTCTCACA GTTTAACGTTAACCACACCTTAAACG agcg/ag 17

51 261 PET-CACGCTGTCCCTACGAGTTT GTTTCCCGGTGAACGTCCAAAA tc 13

4.9. Priprava vzorki pro fragmentacni analyzu

Pro analyzu paficiho systému C. nigrolabiata byly vybrany tyto skupiny jedincl: 1) z hnizd, v nichz

byly jedinci znaceni, ta hnizda, ve kterych byla ptritomna hlidajici samice, nebo byla dfive od hlidajici

samice stfizena noZicka, 2) z hnizd sebranych v ramci pravidelného loupani hnizd ta hnizda, kde byl

zaroven pfitomen samec a samice a poradi mezi potomky nebylo poruseno (tedy aktivni a plna

hnizda). 3) noZicky stfizené v prabéhu teckovacich experiment(.

DNA byla izolovdna pomoci tohoto postupu: 1) odstfiZzeni kusu noZzicky ze zvitete ¢i vyjmuti nozicky ze

zkumavky a nasledné vysuseni vzorku, 2) pfidani 8 pl proteinazy a 50 pl 10% suspenze chlelexu, 3)

promichani smési, 4) zahtati na 55°C po dobu 45 minut, 5) zahtati na 97°C po dobu osmi minut, 5)

zchlazeni 4°C, 6) promichani smési, 7) centrifugace, ktera vede k usazeni chelexu a nozicky zvifete na



dné 8) odpipetovani vrchni frakce ze zkumavky. Oproti standartnimu postupu nebyly vzorky v rdmci
inkubace pfi vysokych teplotach uloZzeny ve vialkdch v termobloku, ale v stripech mikrozkumavek
v cycleru. Najednou tudiz bylo mozZné izolovat az 96 vzork(. Tento postup umoznil rychlou, levnou a
efektivni izolaci DNA.

Pro analyzu DNA vzork( byla pouZita tato smés: Type-it Multiplex PCR Master Mix 5,5 ul, roztok
izolované DNA 2 pl, multiplex mikrosatelit( 0,5 ul a deionizovana voda 2 ul. V multiplexu byly primery
od 10 mikrosatelitd v koncentraci 1 pmol/I.

S touto smeési byla provedena PCR v cycleru znacky Eppendorf, nebo BioRad. Nejdfive byla smés
zahfatd na 95°C po 15 minut. Poté byl tficetkrat zopakovan cyklus, pfi kterém byla teplota
denaturace 94°C po 30 sekund, teplota nasedani primer( 60°C po 1,5 minuty a teplota prodluzovani
72°C po 1 minutu. Na konci byla smés drzena 30 minut pfi teploté 60°C.

Déale byla pripravena smés pro fragmentacni analyzu v sekvenatoru: 8,8 ul formamidu, 0,8 ul
produktu PCR a 0,4 pl markeru LIZ 500 (Applied Biosystems). Smés byla vloZena do cycleru, kde byla
provedena denaturace zahratim na 95°C po dobu péti minut a zchlazenim. Poté byl vzorek pfinesen
do laboratore sekvenace DNA (servisni laborator ve sklepé PFfF UK). V laboratofi byly zméreny délky
jednotlivych fragmentld DNA.

U pfriblizné 15% vzork( se nepodafilo ziskat kvalitni chromatogram mikrosatelitli na prvni pokus.
V tom pripadé byl cely proces opakovan, pficemz byla pouZzita vyssi koncentrace DNA do PCR reakce
(3ul roztoku vyizolované DNA na 10 pl smési). Pokud se nepovedlo ziskat ani napodruhé kvalitni
chromatogram, tak byla u vzork(, kde to bylo moZné znovu izolovana DNA a zopakovan stejny postup
pripravy PCR. Pokud nebylo mozné znovu izolovat DNA cely vzorek byl pouZit v izolaci uz pti prvnim
pokusu), tak byl zopakovan stejny postup jako pfi druhém pokusu. Pokud se ani napotieti nepodafrilo

ziskat kvalitni data, dalsi pokusy jiz nebyly provadény.

4.10. Geneticka struktura hnizda C. nigrolabiata

Identifikace alel

Data ziskand pomoci fragmentacni analyzy byly otevieny vprogramu GeneMarker 1.85
(SoftGenetics). Po otevieni se objevil graf ukazujici zavislost intenzity fluorescence na poctu bazi.
Lokalni maxima intenzity fluorescence by mély znamenat detekci mikrosatelitu. VétSinu lokalnich
maxim program automaticky detekoval jako mikrosatelitové alely. Byla ale provedena kontrola této
detekce, a jako alely byly oznaceny dalsi lokalni maxima, ktera vypadala jako mikrosatelitové alely
(symetricky tvar, pozvolny vzestup a sestup intenzity fluorescence, Sitka odpovidajici jedné bazi).

Naopak byla smazdna automaticky oznacend lokdlni maxima, ktera tyto podminky nesplfiovala.
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V nékterych pripadech program provedl chybné automatickou kalibraci délky alely. Vtom pfipadé
byla provedena manualni kalibrace, pricemz jako kalibracni body byla pouZita ta maxima,
fluorescence markeru LIZ 500, ktera byla podobného tvaru a vysky jako ostatni maxima.

Vysledné délky mikrosatelitovych alel z tabulky v programu GeneMarker byly zkopirovany do tabulky

v programu Microsof Excel.

Urceni pohlavi potomstva

Vzhledem k tomu, Ze maji véely rodu Ceratina stejné jako naprosta vétSina ostatnich blanokfidlych
haplodiploidni urceni pohlavi (Cook, 1993; Michener, 2007), tak za samice byli povaZovani ti jedinci,
ktefi byli heterozygoti v alespon dvou lokusech. Jedinci, ktefi byli homozygoti ve vSech lokusech, byli
povazovani za samce. Nevyskytl se Zadny jedinec, ktery by byl heterozygotni pouze v jednom lokusu.
Vzhledem krelativné velké mife heterozygotnosti (tabulka ¢. 4), je zdména pohlavi nepfilis

pravdépodobna.

Odhad frekvenci alel

Frekvence alel byla odhadnuta z genotypl vSech Uspésné osekvenovanych jedincu. Stejny postup byl
pouZit u vSech deseti mikrosatelitovach lokus(. Celkem tedy ze 135 samic starsi generace, 548 samic
mladsi generace, 217 samcl starsSi generace a 199 samcl mladsi generace. Vzhledem k tomu, Ze
samci jsou haploidni a samice diploidni, tak byla frekvence alel stanovena z celkového poctu 1782

potencialnich alel.

Odhad genotypizacnich chyb

Frekvence genotypizacnich chyb byla provedena podle srovnani chromatogram jedinc(, u nichz byla
provedena sekvenace dvakrat. Byly pouZity pouze ti jedinci, u nichz oba chromatogramy byly
dostatecné kvalitni (tedy byly zietelné alely na vSech lokusech). Celkem Slo o 48 jedincl. Jako
pravdépodobnost chyby byl povazovan podil neshodnych alel u stejného jedince u daného lokusu
déleny dvéma. Pokud nebyla detekovana zadna chyba, byla pravdépodobnost chyby aproximovana
jako polovi¢ni pravdépodobnost situace, pfi které by byla detekovana jedna chyba, tedy 1/(48x2x2),
coz je 0,0052.

Analyza rodicovstvi hlidajicich rodi¢t

Maternita byla testovdna porovnanim délek mikrosatelitovych lokusl hlidajici matky v hnizdé a
potomk(l z daného hnizda na zakladé pravidel klasické genetiky. Pokud potomek nesl v kazdém
lokusu alelu, kterou mohl zdédit od matky, tak byl povaZovan za potomka dané matky. Za potomka

dané matky byl povaZovan i v pfipadé, Ze nesl v jednom lokusu alelu, kterou od matky zdédit nemohl.
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Pokud nesl alespon ve dvou lokusech dvé alely, které nemohl od matky zdédit, tak byl vyloucen jako
potomek dané matky. V naprosté vétsiné pripadd byly genotypy matky a potomkl bud piné
kompatibilni, nebo se neshodovali v alespon trech alelach.

Paternita hlidajiciho samce byla rovnéz testovana pomoci pravidel klasické genetiky. Paternita byla
testovana po testovani maternity a pouze u potomkd, u nichZ byla matka Uspésné ovérena. Dany
jedinec byl povaZzovan za potomka daného otce v pfipadé, Ze zaroven nesl alelu, kterou mohl zdédit
od otce a zaroven nenesl alelu, kterou nemohl zdédit od matky ani od otce. Pokud se neshodoval
v jedné z alel na lokusech 46 a 67, u kterych byla nejvétsi pravdépodobnost genotypizacnich chyb, tak

byl rovnéz povazovan za potomka daného otce.

Analyzy v programu Colony

Pocet otcli potomk(l v hnizdé byl testovan v programu Colony. Pti stejnych analyzach v programu
Colony byla testovana i paternita jinych neZ hlidajicich samca (tedy vSech samcll, od nichz byla
ziskana DNA).

Pro analyzy bylo pouzito toto nastaveni programu: Mating system: Female polygamy, Male
polygamy, without imbreeding, Species: Diecious, Haplodiploid, Lenght of run: Long, Analysis
method: FL, Likelihood precision: High. U ostatnich voleb bylo pouZito defaultni nastaveni.

Vlastnosti lokust byly zadany takto: VSechny lokusy oznacdeny jako kodominantni. Pravdépodobnost
chyby genotypizace (alelic dropout) byla u kazdého lokusu ur¢ena metodou popsanou v oddile odhad
genotypizacnich chyb. Pravdépodobnost ostatnich chyb (napf. mutaci) nebyla testovana a byla
arbitrarné zadana u vsech lokusd na 0,05.

Do programu byla zadana frekvence alel, genotypy potomk, genotypy potencialnich otcl a genotypy
matek. Pred analyzou byly zadany hlidajici samice s kompatibilnim genotypem s potomky jako znamé
matky. Pokud se dané nastaveni se stejnymi daty pustilo dvakrat po sobé, dalo shodné, nebo témér
shodné vysledky (liSici se pouze v pravdépodobnostech na tfetim desetinném misté a dalsich).
Vzhledem k tomu, Ze doba analyzy exponencialné roste s poctem analyzovanych potomkd, tak byl
dataset rozdélen na deset casti po priblizné 40-70 potomcich a tyto ¢asti byli analyzovany nezavisle.
Dataset byl rozdélen 2x podle riznych klic: 1) podle kédu hnizda kdy ve stejné skupiné byla hnizda
s podobnym kddem 2) podle kédu hnizda tak, aby byly podobné kédy vidy v jinych skupinach. To
zajistilo, Ze kazdé hnizdo bylo v téchto dvou analyzach analyzovano vidy spolecné s jinymi hnizdy.
Pocet otcli v ramci hnizda byl ziskan z vysledkd analyzy pomoci karty sub structure probability. Za
relevantni byly povazovany takové vysledky pribuzenské struktury, které se shodovaly mezi dvéma
vySe zminénymi béhy a zaroven primér pravdépodobnosti dané pribuzenské struktury byl vyssi nez
0,75. Pokud jedno z téchto kritérii nebylo splnéno, bylo dané hnizdo jesté znovu analyzovano v

samostatné analyze bez pritomnosti jinych hnizd. Jako wvysledek byla poté vybrana
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nejpravdépodobnéjsi pribuzenska struktura hnizda. Ta se vidy shodovala s nejpravdépodobnéjsi
pfibuzenskou strukturou z jednoho ze dvou béhu.

Ptifazeni jinych nezZ hlidajicich otcl bylo rovnéz ziskano z vysledk( programu Colony, na karté
paternity. Jako relevantni bylo povaZovano otcovstvi v situaci, kdy prdmér pravdépodobnosti
otcovstvi z vysledk( dvou rGzné rozdélenych datasetl (viz vyse) byl vyssi nez 0,5. Vysledky pfrirazeni
otcl byly mnohem méné vérohodné nez urceni, od kolika otcl jsou dcery v daném hnizdé, mnohem

Castéji program vyhodnotil vice moznych variant.

Vyhodnoceni vysledkti pfibuzenské struktury hnizda

Z vysledk( programu Colony (karta sub structure probability), bylo mozné vycist, kolik otcli zanechalo
potomky v daném hnizdé (viz vySe). Tato proménnad je ale logicky korelovana s poctem potomkui
samiciho pohlavi v hnizdé. Proto jako mira heterogenity potomstva v hnizdé byl zvolen pocet otcti
pfipadajicich na jednoho potomka samiciho pohlavi v hnizdé, tedy pocet otcll na hnizdo déleny
poctem analyzovanych samicich potomka. Tato veli¢ina je prevracenou hodnotou primérného poctu
dcer na jednoho otce v hnizdé.

Pro nékteré analyzy paternity u druhu C. nigrolabiata je dllezitd vysvétlujici proménnd pozice
komurky v ramci hnizda. Pozice znamena poradi, v jakém byla dand komirka zazdsobovana. Tedy
nejspodnéjsi spodni komarka ma pozici 1, komdrka nad ni pozici 2, atd. V ramci urcovani pozice
komlrky se nepocitaji prazdné komurky, ale pocitaji komUrky, ve kterych potomek zemrel.

Pro urcité analyzy byly brany tfi nejspodnéjsi a tfi nejvrchnéjsi komarky. Logicky byla pouzita hnizda,
ktera obsahuji 6 a vice kom(rek. Videalnim pfipadé byly zahrnuty opravdu tfi vrchni a tfi spodni
komurky. Pokud byla ale néktera z této trojice neanalyzovatelnd (potomek mrtvy, nebo samciho
pohlavi), tak byly vzaty komurky bliZze stfedu hnizda. Pokud bylo ve vrchni nebo spodni pétici vice nez

dvé neanalyzovatelné komlrky, tak bylo dané hnizdo vylouceno z analyzy.

4.11. Statistické analyzy

Statistické analyzy byly provedeny v programu R 3.1.0.

Data, u kterych mély rezidudly z modelu rozlozeni blizké normalnimu byla analyzovana pomoci
linearnich modell, analyzy variance nebo t-testu. Normalita rezidudld byla vprogramu r
kontrolovana pomoci diagnostickych grafi modelu.

Data, u kterych byla jedna vysvétlujici proménna a rezidudly se vyrazné lisily od normalniho rozlozZeni,
byla testovana pomoci neparametickych testd (Kruskal-WallisGiv test, Spearmandiv korelaéni test). Slo

predevsim o data s vyrazné pozitivné Sikmym rozloZenim.
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Data, u kterych bylo vice vysvétlujicich proménnych a rezidudly nemély normalni rozloZeni, byla
testovana pomoci zobecnénych linearnich modell. Nejcastéji byl pouzZit GLM binomialni rodiny. U
téchto modell bylo zkontrolovano, Ze se nevyskytuje overdisperze.

Data, kde byla zavisld proménna pocty pripadl, byla testovana chi-kvadrat testem, pokud pocet
vysvétlujicich proménnych byl 1 nebo 2. Pokud byl pocet vysvétlujicich proménnych vyssi, byla data
testovana pomoci GLM binomidlni rodiny.

Grafy byly vytvoreny v programu R. 3.1.0. nebo v programu Microsoft Excel.
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5.Vysledky

5.1. Hnizdni fenologie

Zkoumané druhy rodu Ceratina maji vrchol hnizdni aktivity v ¢ervenci. Hnizdéni vSech druhl se
z velké Casti prekryva, ale ¢astecné se nacasovani hnizdéni lisi. Nejrannéjsi je C. cyanea, nasleduje C.
chalybea, poté C. cucurbitina a nejpozdéjsi je C. nigrolabiata.

U druhu C. chalybea zacina tvorba tunelll pro hnizda na konci dubna a vrcholi v kvétnu. Nova hnizda
ale mohou vznikat i vyrazné pozdéji. Zadsobovani hnizda zacalo v roce 2013 az koncem cervna, v roce
2012 byla ale aktivni hnizda ¢aste¢né zaznamendna jiz v kvétnu. Az na drobné vyjimky zasobovani
konci po poloviné ¢ervence. Prvni plna hnizda se objevuji uz na konci ¢ervna. Vylétavajici hnizda se
byla zjisténa po poloviné cervence (obr. ¢. 5). Celkové bylo zaznamenano vice plnych neZ aktivnich
hnizd, coZ naznacuje, Ze doba zasobovani je kratsi, nez je délka larvalniho vyvoje.

Hnizdéni u druhu C. cucurbitina je ze vSech druhl nejsynchronizovanéjsi. Obvykle vyrazné prevazuji
hnizda jednoho typu. Zakladani hnizda probiha v kvétnu a ¢ervnu. Zasobovani zacind na konci cervna,
a z naprosté vétsiny pripadd konci v plilce cervence. PInd hnizda se vyskytuji prevazné od pulky
cervna do pulky srpna. V roce 2012 byla dvé plna hnizda zaznamenana i na konci srpna. Vylétavajici
hnizda se vyskytuji od konce cervence (obr. €. 6).

Hnizdéni druhu C. cyanea zacina ze vsech druh( nejdfive a zaroven je nejméné synchronizované.
Zakladani hnizd zac¢ina od konce dubna a zakladani pokracuje v zasadé po celou sezonu. Prvni aktivni
hnizda se objevuji jiz v kvétnu, mohou se ale vyskytovat az do zacatku srpna. PInd hnizda byla
zaznamenana od konce cervna do konce srpna. Vylétavajici hnizda byla zaznamenana ve velmi
malém mnozstvi, a to po konci ¢ervence (obr. €. 7).

U druhu C. nigrolabiata dochazi k zakladani novych hnizd predevsim v kvétnu a cervnu, pokracuje ale
i v Cervenci. Zasobovani zacina na konci Cervna a probiha intenzivné po cely ¢ervenec, vyjimecné se
mUZe vyskytovat i v srpnu. Prvni plnd hnizda se objevuji na zacatku Cervence, ve vétsi mire ale az od
konce cervence. PInd hnizda byla zaznamendna i na konci srpna. Vylétavajici hnizda se objevuji od
pllky cervence, ve vétsi mife ale aZz od konce Cervence (obr. ¢. 8). Plnych hnizd bylo ve srovnani
s aktivnimi hnizdy nalezeno relativhé malé mnoZstvi, coz zfejmé souvisi s rychlym larvalnim vyvojem.

Byla zaznamenana i zasobovana hnizda, kde vespodu jiz byli imaturni dospélci.
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Obr. ¢. 5: Hnizdni fenologie druhu C. chalybea
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Obr. ¢. 6: Hnizdni fenologie druhu C. cucurbitina
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Obr. ¢. 7: Hnizdni fenologie druhu C. cyanea
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Obr. ¢. 8: Hnizdni fenologie druhu C. nigrolabiata
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5.2. Struktura plného hnizda
Vsechny zkoumané druhy vytvari typickd hnizda pro rod Ceratina. Jde o lineadrni hnizda v chodbicce
vyvrtané samici. Komurky jsou zazasobovany bochanky pylu. Prepdazky jsou tvoreny pilinami ze stény
chodby. Mezi jednotlivymi druhy jsou ale velmi podstatné rozdily a obvykle je ve studovaném lGzemi

mozné i pouze podle hnizdni struktury druh determinovat.

Tabulka ¢. 2: Hnizdni struktura plnych hnizd u zkoumanych druh( rodu Ceratina v roce 2013. SD=smérodatna

odchylka.

Prumér 6,06 9,81 2,83 9,64
Maximum 11,00 15,00 6,00 20,00
Minimum

Primeér
Maximum 13,00 1,00 5,00 7,00
Minimum

Promeér
maximum 34,70 22,00 14,40 22,90

minimum

Promeér
maximum 19,50 11,30 5,70 16,00

minimum 0,50 0,70 0,90 0,60
Prumér 0,41 0,31 0,30 0,34
maximum 0,70 0,45 0,48 0,45
minimum 0,25 0,25 0,20 0,25
Pramér 0,58 0,38 0,54 0,41
maximum 1,00 0,75 0,90 0,85
minimum 0,30 0,20 0,30 0,28
Pramér 0,78 0,57 0,71 0,60
maximum 1,15 0,90 0,90 0,90
minimum 0,40 0,35 0,55 0,40
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Tabulka ¢. 3: Hnizdni struktura plnych hnizd u zkoumanych druh( rodu Ceratina v roce 2012. SD=smérodatna

Pramér 7,43 8,23 7,00

maximum 11,00 15,00 11,00
2,00 4,00
313 316
0,15 0,83
maximum 17,00 2,00 4,00
0,00 0,00

14,47 13,77
maximum 69,40 21,50 20,70
6,70 5,50
34 e
3,81 6,62
maximum 13,30 9,30 17,00
minimum 1,30 0,90 1,00

odchylka.

minimum

Pramér

minimum

Prameér

minimum

prameér

Hnizdni struktura u druhu C. chalybea

Druh C. chalybea vytvari nejdelsi hnizda ve srovnani s ostatnimi studovanymi druhy. Obvykla délka
hnizda je okolo 25 cm (tabulka €. 2 a 3). Rozdil v délce mezi roky je nesignifikantni (t-test, p=0,1401).
Nevyssi zaznamenana délka ve snopcich vroce 2013 byla 34,7 cm. Vtomto a nékolika dalsich
pfipadech ale byla délka omezena délkou klackll ve snopcich, kterd byla kolem 35 cm. Nejdelsi
zaznamenané prirozené hnizdo mélo 69,4 cm. Hnizda C. chalybea se rovnéz vyznacuji nevétsi sitkou
chodby a nejvétsi délkou vstupni chodby ze vSech druhd. | pres velkou délku hnizda je pocet
zazasobovanych komUlrek pomérné maly, obvykle jen 6 — 7 komUrek. Rozdil mezi roky 2012 a 2013 je
marginalné signifikantni (t-test, p=0,09965). Maximalni zaznamenany pocet zazdsobovanych
komdarek je 11.

Typickym prvkem hnizda C. chalybea jsou prazdné komdarky (obr. ¢. 9). Obvykle se vyskytuje 6-8
prazdnych komirek na hnizdo. Rozdil v poctu prazdnych komlrek mezi roky 2012 a 2013 je
nesignifikantni (t-test, p=0,14). Nejcastéji se v hnizdé pravidelné stfida plnd a prazdna komurka.
V nékterych pfipadech je vice prazdnych komirek mezi komirkami plnymi. Jen velmi vyjimecné
k sobé pfiléhaji dvé plné kom(rky. Prazdné komUrky byvaji o néco delsi nez plné komurky. Nikdy
nebyl zaznamenan prichod samice skrz prepazky do spodnich ¢asti hnizda. Exkrementy zlstavaji v

komarkach okolo larev a kukel a nejsou pravidelné odstrariovany.
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Ceratina chalybea vytvari hnizda dvou typl: nad posledni komirkou se mlzZe nachazet bud’ zatka,
nebo neuzaviend komurka s potomkem. Zatka je obvykle podstatné delsi nez obvykla prepazka mezi
komurkami - cca 1,5 cm. Hnizda, ktera konci zatkou, jsou v naprosté vétsiné pripadl bez hlidajici
matky. Hnizda, kterd konci neuzavienou komurkou, jsou v naprosté vétsiné pripadd hlidana matkou.

Vice informaci o tomto jevu viz kapitola hlidani hnizda.

Obr. ¢. 9: Pravidelné stridani zasobovanych a prazdnych komdrek v hnizdé C. chalybea.

Hnizdni struktura u druhu C. cucurbitina

C. cucurbitina ma hnizda stfedné dlouha, obvykle okolo 14 cm (tabulka ¢. 2 a 3). Rozdil mezi roky
2012 a 2013 je nesignifikantni (t-test, p=0,2629). Délka vstupni chodby se pohybuje okolo 3 cm,
pficemz byla signifikantné vys$si v roce 2012 (t-test, p=0,004785). Primérny pocet zazasobovanych
komurek je velky, okolo 9 komurek, pficemz meziro¢ni rozdil je margindlné signifikantni (t-test,
p=0.06904). Rozptyl v poctu zazasobovanych koml(rek je ale podstatné nizsi nez u C. nigrolabiata.
Maximalni zaznamenana pocet zazasobovanych kom(rek u C. cucurbitina je 15.

Prazdné komUrky se u C. cucurbitina v vyskytuji jen velmi ojedinéle. Pokud se v hnizdé vyskytuje
prazdna komdurka, tak obvykle jde o komurku Uplné na dné hnizda.

Hnizda C. cucurbitina nikdy nejsou nahore zazdtkovana tlustou prepazkou. Stara samice byla u rady
hnizd C. cucurbitina zaznamenana nikoliv na povrchu hnizda, ale nize, v komdrkach s juvenilnimi
jedinci. Samice tedy zjevné umi prolézat hnizdem a kontrolovat potomky. Pfepazky mezi komuUrkami
jsou po prichodu samice cdastecné narusené, ale obvykle zietelné. Exkrementy larev se

pravdépodobné v disledku ¢innosti samice hromadi na dné hnizda.
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Hnizdni struktura u druhu C. cyanea

Hnizda C. cyanea jsou ze vsech druhll nejkrats$i a s nejmensim poctem zazdsobovanych komdrek,
obvykle jen okolo tfi komUrek (tabulka ¢. 2 a 3). Maximalni pocet zazasobanych komlrek je 6. | pres
malou délku hnizda je u tohoto druhu dosti dlouhd vstupni chodba — okolo 3 cm, coZ je skoro
polovina délky hnizda.

Prazdné komlrky se u tohoto druhu vyskytuji dosti ¢asto (pridmérné 1,67 na hnizdo). Na rozdil od C.
chalybea se nestfidaji pravidelné s komlrkami zasobovanymi a spiSe se vyskytuji ndahodné uvnitt
hnizda.

Podobné jako u druhu C. chalybea se i u C. cyanea vyskytuji dva typy uzavieni hnizda: hnizdo mze
byt uzavieno bud'silnéjsi pilinovou zatkou, nebo nahofe mize byt neuzaviena kom(rka s potomkem.
U tohoto druhu nebylo nikdy dokumentovano prolézani samice do spodnich ¢asti hnizda. Trus neni

nijak odstranovan z komfrek s juvenilnimi jedinci.

Hnizdni struktura u druhu C. nigrolabiata

C. nigrolabiata vytvari stfredné dlouha hnizda, obvykle okolo 14 cm dlouha. Pocet zazdsobovanych
komdurek je ale dosti velky — primérné okolo 9 komUrek (tabulka ¢. 2 a 3). Tento druh ma viibec
nejvétsi variabilitu v poctu zazasobovanych komuarek. Relativné bézné se vyskytuji i hnizda s poctem
komurek 15-20. Bylo zaroven zaznamenano vylétdvajici hnizdo, které mélo pravdépodobné 23
zazasoboavnych kom(rek. Ne vsSichni potomci v hnizdé jsou ale vidy potomky hlidajici samice (viz
kapitola Usurpace hnizd C. nigrolabiata)

Prazdné koml(rky se v hnizdé mohou vyskytovat (priimérné 1,23 prazdnych kom(rek na hnizdo), ale
v nékterych hnizdech chybi. Pozice prazdnych kom(rek neni pravidelna. Pokud se prazdné komurky
vyskytuji, tak jsou nékolikandsobné delsi nez komUrky plné (obr. ¢. 11).

Na povrchu hnizda se muizZe vyskytovat silnéjsi, az 1 cm silng, pilinova zatka, ktera ale nesouvisi pfimo
s tim, zda je hnizdo hlidano ¢i nikoliv. Nikdy neni pfitomna neuzaviena komUrka na povrchu hnizda.

U C. nigrolabiata nebylo dokumentovano zjevné prolézani hlidajici samice ani samce skrz prepazky.
V hnizdech tohoto druhu se ale vyskytuje specidlni zplsob odstrafiovani exkrementl: Mezi
komurkami se starSimi juvenilnimi jedinci (s larvami 4. Instaru a kuklami) jsou prepazky prodéravéné
malym otvorem, kterd umoznuje propadavani exkrement( (obr. ¢. 10). Ty poté padaji na juvenilni
jedince, ktefi jsou v hnizdé umisténi nize. Obvykle se exkrementy hromadi ve spodni komfrce,

prazdnych komurkach, nebo komurkach s mrtvymi potomky.

50



Obr. ¢. 10: Déravé prepazky mezi komdrkami v hnizdé C. nigrolabiata. Otvory slouZi k propadavani trusu.

V komurkach by se za standartni situace nachazely larvy ¢i kukly, ty ale byly pro pfehlednost jiz odstranény.

Obr. €. 11: Aktivni hnizdo C. nigrolabiata s Sesti zazdsobovanymi kom(rkami. Uprostied je vyrazné dlouha prazdna

komirka. Foto Vit Bures.

5.3. Hlidani hnizda

Hlidajici jedinec obvykle zadeckem zacpdva vstup do hnizda (obr. ¢. 14). Zkoumané druhy rodu
Ceratina se lisi ve strategii hlidani hnizda (obr €. 12). Aktivni hnizdo by mélo byt vzdy hlidano alespon
samici. Zaznamenané pripady, kdy tomu tak neni, jsou pravdépodobné situace, kdy doslo
k predéasnému osifeni hnizda. PIné hnizdo je ve vétsiné pfipadl hlidano, ale kromé druhu C.
cucurbitina v fadé pripadl hlidano neni. V pfipadé vylétavajictho hnizda je hnizdo u vSech druhi

o

hlidano v pfiblizné poloviné pripadd.
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Obr. €. 12: Hlidani rznych typu hnizd u véel rodu Ceratina

Hlidani hnizda u C. chalybea

Aktivni hnizdo je v naprosté vétsiné pripadl hlidano samici. Nékolik malo pfipadd, kdy neni, Ize
pripocist predcasnému ositeni. V ojedinélych pfipadech rovnéz je aktivni hnizdo hliddno samcem ¢i
samcem i samici.

PIné hnizdo je ve vétsiné pfipadl (74%) hlidano samici, v 26%, ale hlidajici samice pfitomna neni. To,
zda je hlidajici samice pfitomna ¢i nikoliv Uzce souvisi s hnizdni strukturou. Pokud je hnizdo
zakonceno pilinovou zatkou, tak samice hnizdo nehlida (obr. ¢ 13B). Pokud je hnizdo zakonceno
neuzavienou komurkou s potomkem, tak samice hnizdo hlida (obr. ¢ 13A). Pokud je hnizdo hlidano,
tak je hlidajici samice vzdy pfitomna v prostoru posledni neuzaviené komirky a nikdy niZze v ramci
hnizda.

Hlidana byla signifikantné castéji hnizda, kterd obsahovala vétsi pocet potomk(l (GLM binomialni
rodiny, p < 0,00001) (obr. ¢. 15A). Signifikantni vliv na to, zda bylo hnizdo hliddno, mél rovnéz hnizdni
substrat (GLM binomialni rodiny, p=0,001). Nejcastéji jsou hlidana hnizda v celiku (Solidago spp),
poté v bélotrnu kulatohlavém. (Echinops sphaerocephalus) a nejméné casto ve slunecnici topinambur

(Helianthus tuberosus).
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Hlidani hnizda signifikantné zvySuje podil prezivajicich potomkd (GLM binomidlni rodiny,
p=0,03502)(obr. ¢. 15B). Ostatni vlastnosti hnizda (pocet zdsobovanych komf(rek, pocet prazdnych
komurek, délka hnizda, Sitka duse, Sitrka chodby, délka vstupni chodby a substrat) nemaji na podil
preZivajicich potomk signifikantni vliv (GLM binomialni rodiny).

Vylétdavajici hnizda jsou hlidana starymi samicemi podobné ¢asto jako plna hnizda, o néco Castéji tam

ale vlézaji samci (obr. ¢. 12)

Obr. ¢. 13: Vrchni konec plnych hnizd C. chalybea. Hnizdo hlidané matkou s posledni komUrkou neuzavienou (A),

hnizdo nehlidané matkou, které je ukonéeno tlustou pilinovou zatkou.
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Obr. ¢. 14: Znadena samice C. chalybea hlidajici plné hnizdo
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Obr. ¢. 15: Pocet zazdsobovanych komdarek u hlidanych (N=114) a nehlidanych (N=45) hnizd C. chalybea (A), Podil
prezivajicich potomka u hlidanych a nehlidanych hnizd C. chalybea (B).
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Hlidani hnizda u C. cucurbitina

Aktivni i pInd hnizda jsou v naprosté vétsiné pripad( hlidana samici. Vylétavajici hnizda jsou hlidana o
néco vice neZ v poloviné pripadu. Hlidajici samice v plnych hnizdech byla obvykle zaznamenana nad
vrchni komUrkou, v nékolika pfipadech se ale nachazela v nékteré z kom(rek uvnitf hnizda, pficemz

mohlo jit i o nejspodnéjsi komurku. Zalézani samice nize do hnizda bylo pozorovano i v terénu.

Hlidani hnizda u C. cyanea

Aktivni hnizda byla hlidana v naprosté vétsiné pripad( samici, pouze vyjimecné samcem. PIna hnizda
byla ve dvou tfetinach pripad( hlidana samici, ve tfetiné byla nehlidana. Zda je plné hnizdo hlidano
souvisi s jeho strukturou. Pokud je posledni komirka neuzaviend, samice hnizdo hlida vzdy. Pokud je
posledni komurka uzaviend, tak samice hnizdo hlida jen ve tretiné pfipad(. Hlidajici samice se
nachdzi vidy bud nad posledni komUrkou, nebo v posledni neuzaviené kom(rce. Pocet zdsobovanych
komurek nema signifikantni vliv na to, zda samice hlidd hnizdo ¢i nikoliv (GLM binomidlni rodiny,
p=0,3716). Hlidani hnizda nema signifikantni vliv na podil prezivajicich potomkd (GLM binomialni
rodiny, p=0,7854).

Vylétavajici hnizdo je hlidano v poloviné pfipadd.

Hlidani hnizda u C. nigrolabiata

Aktivni hnizdo C. nigrolabiata je v naprosté vétsiné ptipad( hlidano samici i samcem (obr ¢. 12 a 16).
Samec se v naprosté vétsiné pripadd nachazi blize vchodu neZz samice. O trochu castéjsi je hlidani
pouze samcem neZ pouze samici. V nékolika pfipadech bylo zaznamendano hlidani samici a dvéma
samci. Samci spolecné se samicemi byli obvykle pozorovani i v tunelech zakladanych hnizd.

PIné hnizdo je ve vétSiné pfipadll nehlidano. Pokud je plné hnizdo hlidano, tak obvykle samici, ale
relativné casté je i hlidani pouze samcem ¢i samcem i samici zaroven (obr. ¢. 12). To, zdaje hnizdo
hlidano ¢i nikoliv, nema Zadnou vyraznou souvislost s hnizdni strukturou. Vztah mezi velikosti hnizda
a hlidanim samcem a samici je nesignifikantni (LM, pro samce p=0,54, pro samice p=0,52). Hlidajici
jedinci se vzdy nachazi v chodbé nad vrchni komarkou.

Vylétavajici hnizdo je nejcastéji hlidané pouze samici, ale podobné casta jsou i nehlidand hnizda,

hnizda hlidana pouze samcem a hnizda hlidana samici i samcem.
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Obr. ¢. 16: Priklad aktivniho hnizda C. nigrolabiata. Toto hnizdo je hliddno samici a Zluté oznaéenym samcem. V prvni

komdrce je larva, ve druhé a treti jsou vajicka. Pravé dochazi k zasobovani ¢tvrté komurky. Foto Vit Bures.

5.4. Vliv odstranéni hlidajici samice

Ceratina chalybea

Odstranéni samice ma vyrazny vliv na preziti potomk (Obr. ¢. 17, 18). Signifikantni je vliv odstranéni
samice na to, zda preZil v hnizdé alespon jeden potomek (chi-kvadrat test, p=0,002059). Vliv
odstranéni se podstatnéji projevil az po delsim ¢asovém obdobi, tedy po dvaceti dnech.

Ze zaznamenanych pficin selhdni hnizda mél marginalné signifikantni vliv usurpace jinymi véelami
(chi-kvadrat test, p=0,06962) (obr. ¢. 17C, 19). Plvodcem usurpace byla ve vétsiné pfipadl jina
samice C. chalybea. V jednom pfipadé bylo hnizdo ¢astec¢né naruseno véelou druhu Pseudoanthidium
lituratum, ktera ale hnizdo nedokoncila. Mravenci byli pozorovani ¢astéji v hnizdech s odstranénou
samici nez v hnizdech kontrolnich, trend je ale nesignifikantni (chi-kvadrat test, p=0,8947). Rovnéz
vyskyt parazitoidd (Chalcidoidea (obr. ¢. 17B), Ichneomonidae a Gasteruption) byl ¢astéjsi v hnizdech

s odstranénou samici, ale trend je také nesignifikantni (chi-kvadrat test, p=0,2691).
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Obr. ¢. 17: Osudy hnizd, ve kterych byla odstranéna samice C. chalybea: hnizdo, ve kterém byla ¢ast potomstva
zkonzumovdana predatory (A), hnizdo, ve kterém potomstvo podlehlo parazitaci chalcidkami (Chalcidoidea) (B),

hnizdo, ve kterém doslo k usurpaci jinou samici C. chalybea a discardingu pGvodniho potomstva (C).

Ceratina cucurbitina

Odstranéni samice velmi vyrazné sniZzovalo podil pfezivajicich potomkd (obr. ¢ 18). Vliv odstranéni na
to, zda preZil alespon jeden potomek je vysoce signifikantni (chi-kvadat test, p=0,0007) Vliv
odstranéni samice byl patrny jiZ po tfech dnech.

Signifikantné castéjsi vyskyt v hnizdech s odstranénou samici maji parazitoidi (chi kvadat test,
p=0.001863) i mravenci (chi-kvadat test, p=0,006547) (obr. ¢. 19). Zmravencl se nejCastéji
vyskytovali mravenci rodu Lasius a malé druhy pod¢eledi Myrmicinae. Z parazitoidli se vyskytovali
zastupci skupiny Chalcidoidea. Usurpace byli ¢astéjsi u hnizd s odstranénou samici neZ u kontrolnich,
ale trend neni signifikantni (chi-kvadat test, p=0,3658). Hnizda C. cucurbitina usurpovali jak jiné

samice C. cucurbitina tak druhy C. chalybea a C. nigrolabiata.
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Obr. ¢. 19: Zaznamenané jevy zpUsobujici selhani hnizda u hnizd s odstranénou samici a u kontrolnich hnizd. Cisla

v sloupcich znamenaji poéty zaznamenanych pripadu.
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5.5. Aktivita samcu

Ceratina chalybea

Pomeér pohlavi dospélct za celou sezonu je signifikantné vychylen ve prospéch samic (chi-kvatrat test,
p=0,0, N=400) Pomér pohlavi pfed zacatkem hnizdni sezony neni signifikantné odlisny od 1:1 (chi-
kvarat test, p=0,165, N=63).

Samci druhu C. chalybea se vyskytuji po celou hnizdni sezonu, ale v obdobi zdsobovani (od poloviny
cervna) vzacnéji nez v obdobi zdkladni hnizd (obr. ¢. 21). Samci byli pravidelné pozorovani, jak krouzi
okolo hnizd samic a hnizdnich ptileZitosti. Pokud samec nalezl samici ve vchodu hnizda, tak se jejiho
zadecku dotykal nohama.

Bylo opakované pozorovano zalézani samcl do hnizd samic a vnékolika pfipadech byla i
zdokumentovana aktivni ¢i plna hnizda s hlidajicim samcem. Samci ale ve hnizdech nezUstavali trvale.
Pareni bylo zaznamendno jak na vegetaci blizko hnizda ¢i hnizdnich pfileZitosti, tak pfimo v asociaci
s hnizdem (obr. €. 20). V nékterych pfipadech byla samice vétsinou téla v hnizdé, a z hnizda ji vy¢nival

pouze konec zadecku

Obr. €. 20: Pareni C. chalybea. Samicka je ¢astecné zalezla ve hnizdé.
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Ceratina cucurbitina

Pomér pohlavi dospélcli za celou sezonu je signifikantné vychylen ve prospéch samic (chi-kvadrat
test, p=0,0, N=243) Pomér pohlavi pred zacatkem je rovnéz vychylen ve prospéch samic (chi-kvadrat
test, p=0,01491 N=123).

V pribéhu hnizdni sezony dochazi k rychlému Ubytku samcl C. cucurbitina. Po poloviné ¢ervna byli
samci zaznamenani jen vyjimecné (obr. ¢. 21).

Pareni bylo pozorovano na vegetaci pobliz hnizdnich prileZitosti.

Cereartina cyanea
Pomér pohlavi dospélci za celou sezonu neni signifikantné vychylen (chi-kvadrat test, p=0,3538
N=57) Pomér pohlavi pred zacatkem hnizdni sezony je vychylen ve prospéch samc( (chi-kvadrat test,
p=0,02092, N=12).
Samci se vyskytuji po celou hnizdni sezonu, pravdépodobné ale postupné ubyvaji. Vzhledem

k malému mnoZstvi pozorovani neni mozné chovani samct spolehlivé ohodnotit (obr. ¢. 21).

Ceratina nigrolabiata

Pomér pohlavi dospélcll za celou sezonu je neni signifikantné vychylen (chi-kvadrat test, p=0,08125
N=403) Pomér pohlavi pfed zacatkem hnizdni sezony neni signifikantné odlisSny od 1:1 (chi-kvadrat
test, p=0,07415, N=53).

Samci se vyskytuji po celou hnizdni sezonu a v prlibéhu ¢asu jich neubyva (obr. ¢. 21). Pravidelné byli
zaznamenani v aktivnich hnizdech spolecné se samicemi (viz obr. ¢. 12). Samci spole¢né se samicemi
byli zanznamenani i v zakladanych hnizdech. Krouzeni samcu okolo hnizd a hnizdnich pfilezZitosti bylo

predevsim na zacatku sezony tké pozorovano, ale ne v takové intenzité jako u C. chalybea.
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Obr. & 21: Vyvoj poméru pohlavi dospélct starsi generace vcel rodu Ceratina ziskany z rozebiranych

hnizd a dkryt( ve dreni stonkd.
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5.6. Mikrosatelitové lokusy vyvinuté pro C. nigrolabiata

Vsechny pouzité mikrosatelitové lokusy byly polymorfni. Zjistény polymorfizmus byl 3-16 alel na lokus
(tabulka ¢. 4 a 5). Primérny pocet alel na lokus byl 6,9. Pozorovana heterozygotnost lokusl se
pohybovala od 37 do 83%. Primér heterozygotnosti vSech lokusd byl 61,9%. Samice byly
heterozygotni od 20 do 90% lokusid. Pozorovand heterozygotnost odpovidala pfFiblizné
predpokladané, rozdily od Hardy-Wembergovy rovnovahy nebyly signifikantni.

Odhadovany podil nulovych alel byl vyssi nez 5% u lokust 43 a 51. U zddného z genotypizovanych
samcll ale nebyla pro tyto lokusy detekovana nulova alela. Naopak byly nulové alely detekovany u
samcll na lokusu 46, a to na péti jedincich pochazejicich z jednoho hnizda.

Odhad genotypizacnich chyb byl nejvyssi u lokus( 46 a 67, kde se jeho pravdépodobnost pohybovala
okolo 10% (tabulka ¢. 4). U lokusu vychazely dobfe alely o délkdch 107 a 111, ostatni Ctyfi alely
poskytovaly vyrazné slabsi signal a proto je bylo u nékterych heterozygotnich jedincl bylo tézké
detekovat. U lokusu 46 byly chyby pravdépodobné zplsobeny pravdépodobné kvili prilis velké
velkou blizkosti blizkosti sousednich alel, ty se ¢asto lisili v délce pouze o jednu bazi.

Nékteré lokusy (30, 12 a 27) méli dvé délkové skupiny alel. U téchto lokusl bylo nejvétsi délkové
rozpéti mezi alelami. Kratsi alely mély vyraznéjsi signal, nez delsi. Nebylo ale zaznamenano, Ze by
dany jev zpuUsoboval problémy v genotypizaci, odhad genotypizacnich chyb i nulovych alel byl u

téchto lokust zanedbatelny (tabulka . 4).

Tabulka €. 4: Vlastnosti mikroatelitovych lokus(.

Marker pocet alel pravdépodonost pozorovana predpokladana odhadovana
genotypizacni heterozygotnost  heterozygotnost frekvence

chyby nulovych alel
30 6 0,0052 0,5800 0,5710 -0,0119
23 6 0,0052 0,5450 0,5230 -0,0350
12 7 0,0052 0,6360 0,6060 -0,0267
8 5 0,0052 0,5870 0,5840 -0,0110
28 10 0,0319 0,8110 0,7760 -0,0268
43 3 0,0052 0,4270 0,4990 0,0741
46 7 0,0957 0,7410 0,8030 0,0386
67 6 0,1170 0,5590 0,5680 0,0071
27 16 0,0052 0,8390 0,8170 -0,0144
51 3 0,0213 0,3710 0,4450 0,0917

62



Tabulka €. 5: Frekvence zjisténych alel u jednotlivych mikrosatelitovych lokus (N=1782). Uvedena frekvence 0,0006

znamena, Ze dana alela byla zaznamenana jen jednou.

Marker

30

23

12

28

43

46

67

27

51

pocet bazi
frekvence

pocet bazi
frekvence

pocet bazi
frekvence

pocet bazi
frekvence

pocet bazi
frekvence

pocet bazi
frekvence

pocet bazi
frekvence

pocet bazi
frekvence

pocet bazi
frekvence
pocet bazi

frekvence

pocet bazi
frekvence

191 193 195 228 230 232

0,5446 0,3722 (0,0372 [6/00281 0,0266 0,0166.

101 103 105 106 107 109

0,0532 02390 0,6473 (0,0072 0,0383 0,150
207 213 215 218 220 226 228
0,5807 (0,010  0,1009 0,0422 0,0150 0,2268 (0,0238.

253 255 258 260 262

0,0532 0,5219 0,3816 0,0405 0,0028

103 105 107 109

11 113 114 115 116 117
0,3322 10,0006 0,1963 0,2546 0,0727 0,0033 0,0832 [0,0017

17 220

214 2
10,0227 0,6378 0,3394

261 262 263 264 265 266 269
0,0899 0,0638 0,2884 0,1836 0,1647 0,1908 0,0189

103 107 109 110

111 113
0,1204 0,2313 (0,0316 [0/00501 0,5940 (0,0177.

196 203 204 205 207 209 214 216 217 218
0,1425 0,306 [0,0011 70,001 0,1725 0,1703 [0,00060,0006 0,0055 0,087

222 224 226 233 237 239

261 263 265

0,2934 0,7038 [0,0028"
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5.7. Obourodicovska péce u C. nigrolabiata

5.7.1.  Stridani hlidajicich samcii
PfestoZe na naprosté vétsiné pripadd je hnizdo C. nigrolabiata hlidano samcem, tak jednotlivi samci
vydrzi v jednom hnizdé jen omezenou dobu. Hlidajici samec z hnizda zmizi a hnizdo zacne hlidat jiny
samec. Primérnd doba, po kterou vydrzel hlidajici samec v hnizdé, byla 5,23 dni (N=257). Témér
polovina samcu vydrZela v hnizdé hlidat maximalné jeden den (obr. €. 22). Pouze vyjimecné vydrzel
jeden samec po celé, nebo témér celé obdobi sledovani hnizda. Maximalni doba, po kterou bylo
jedno hnizdo hlidano jednim samcem, byla 27 dni.
Ve hnizdech, ktera nebyla rusena, samec vydrzel primérné 7,07 dni, zatimco ve hnizdech, kterd byla
rusena pouze 4,59 dni. Vliv ruseni samcld nemél siginikantni vliv na to, jak dlouho samec v hnizdé
vydrzel (Kruskal-WallisQv test, p=0.1741, N=257). Vliv ruseni samcUl je ale signifikantni, pokud jsou
z analyzy vylouceni samci, ktefi byli v hnizdé pozorovani pouze jednou (Kruskal-Wallis(v test,
p=0.008646, N=140).
PrestoZe vétsina samcl vydrZela v hnizdé jen velmi kratce, tak obvykle bylo hnizdo hlidano alespon
jednim samcem, ktery tam vydrzZel po relativné dlouhou dobu (obr. ¢. 23) Existence velkého mnoZstvi
samcl, ktefi jsou v hnizdé velmi kratkou dobu, vyrazné snizuje primérné hodnoty doby, jak dlouho
v hnizdé jeden samec vydrzi. Z pohledu hnizd je ale velmi podstatné, po jak dlouhou dobu je v hnizdé
pfitomen samec, ktery aktualné hlida. Hnizda byla obvykle hliddna samcem, ktery byl pfitomen
primérné 12,68 dni. V kazdém sledovaném hnizdé hlidal alespon jeden samec, ktery byl v hnizdé
pritomen alespon 5 dni. V poloviné hnizd hlidal alespor jednou samec, ktery byl pfitomen minimalné
15 dni.
Frekvence stfidani samcl nebyla po celou dobu hnizdni sezony stejna. Nejvice se samci stfidali na
zacCatku hnizdni sezony (konec cervna) a na konci hnizdni sezony (konec cervence). Nejméné se

stridali uprostred hnizdni sezony, tedy kolem poloviny cervence.
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Obr. €. 22: RozloZeni poctl jednotlivych samct, v zavislosti na dobé, jak dlouho vydrzZeli hlidat v jednom hnizdé.
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kéd hnizda 1377-3 14444 1381-2 1268-3 1466-3 1439-3 1416-2 1450-3  1496-2 1513-2

29.6.2013 L ? L 8 . L L B
30.6.2013 - L ? L 8 ? L L B
1.7.2013 L B L B L L L ?
2.7.2013 L 8 L B L L L -
3.7.2013 L B L B L L L ?
4.7.2013 L B L ? L L L
5.7.2013 L B L ? L L L
6.7.2013 L B L ? L L L
7.7.2013 L B L ? L L L
8.7.2013 L B L L L L
9.7.2013 ? B L L L L
10.7.2013 ? B L L L L
11.7.2013 ? B L L L L
12.7.2013 - B L L L L
13.7.2013 ? B L L L L
14.7.2013 ? B L L L L
15.7.2013 B L L L L
16.7.2013 B ? L ? L L
17.7.2013 B L ? L L
18.7.2013 B ? L ? - L
19.7.2013 B L L z L L
20.7.2013 B L L z L L
21.7.2013 B L L B L
22.7.2013 B L ? ? L
23.7.2013 B L ? L
24.7.2013 ? B L ? L
25.7.2013 ? B L L
26.7.2013 F - L L
27.7.2013 F P L L
28.7.2013 ? F L L
29.7.2013 ? P P - L

Obr. ¢. 23: Vybrané reprezentativni priklady stfidani hlidajicich samcG v hnizdech C. nigrolabiata v pribéhu hnizdni
sezony. Stejny hlidajici samec je v ramci jednoho hnizda vidy znacen stejnym odstinem. Pismeno znadi faktickou
barvu, kterou byl samec oznacen (C- Cervena, Z-zelena, L- Zluta, X- zlata, B — bild). Dalsi znacky: ? — z dat neni mozné

odvodit, zda a jaky samec hnizdo hlida, P — hnizdo nehlidano, zazatkovano, F — hnizdo hlidano pouze samici.
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5.7.2.  Vliv stfidani samct na velikost hnizda
Velikost hnizda je vyrazné ovlivnéna frekvenci stfidani samca. Vliv stfidani samcd byl testovan po
odfiltrovani terminu rozebirdni a ru$eni hnizda, které vysly vysoce signifikantné (tabulka €. 6). Cim je
vyssi pocet hlidajicich samc( za poslednich 15 dni, tim mensi je pocet potomki v hnizdé (obr. ¢. 24).
Tento jev je vysoce signifikantni (tabulka €. 6). Signifikantni je i v pfipadé, Ze je dataset ziZen pouze
na nerusena hnizda (p=0.0004818, N=15). Signifikantni je rovnéZ vliv poctu hlidajicich samcu

v poslednich deseti ¢i péti dnech (tabulka ¢. 6).

Tabulka ¢. 6: Vysledky linearniho modelu testujiciho vliv riznych faktor( na velikost hnizda C. nigrolabiata. Zvolen
vzdy plny model. Testovany vidy vliv terminu rozebirani (16.7. nebo 30.7), zda bylo hnizdo ruseno vytahovanim
samcU a pocet hlidajicich samcU za urcity pocet dni pfed rozebranim hnizda. Pro model testujici vliv poCtu samci za
poslednich 15 dni zobrazeny vsechny charakteristiky, pro modely testujici pocet samcl za poslednich 10 a 5 dni

zobrazeny pouze p hodnoty.

Pocet samcti za 15 dni Za 10dni Za 5 dni
Faktor
(N=38) (N=42) (N=46)
Stupné Suma Primérny
: F P P P

volnosti ~ ¢tverct étverec
Termin rozebirani 1 561,6 561,6 55,347 0,000000 0,000006 0,000000
Hnizdo ruseno 1 177,1 177,1 17,454 0,000234 0,000096 0,000961
Pocet samcti za X dni 1 83,6 83,7 8,246 0,007424 0,006918 0,001343
termin*ruSeno 1 57,1 57,2 5,632 0,024238 0,027751 0,005907
termin*pocet samci 1 22,4 22,5 2,212 0,147328 0,242791 0,398582
ruseno*pocet samcu 1 23,8 23,8 2,343 0,136280 0,196871 0,946077
termin*ruseno*pocet samct 1 5,0 5,0 0,495 0,487018 0,350475 0,563986
Rezidualy 30 304,5 10,2
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datum sebrani hnizda

* 16.7.2013
¢ * 30.7.2013
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pocet zazasobovanych komurek

| | | | | | |
1 2 3 4 5 & 7

pocet hlidajicich samcu za poslednich 15 dni

Obr. ¢. 24: Vliv poctu samcl za poslednich 15 dni na pocet potomkd v hnizdé
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5.7.3.  Pocet otcti v hnizdech C. nigrolabiata

V jednom hnizdé jsou v naprosté vétsiné pripadl potomci od vice otcl. Priimérny pocet otcl na
hnizdo u plnych a témér plnych hnizd byl 3,85 (N=48). Hnizda, kde byli zjisténi potomci pouze
jednoho, otce byla velmi vzacna a obvykle Slo pouze o hnizda, kterd méla maximalné dva potomky
samic¢iho pohlavi. Vjednom ptipadé bylo zjiSténo hnizdo, ve kterém bylo vSech devét dcer od
jednoho otce. NejCastéji ale byla zjisténa hnizda, kde méli potomky 2,3 ¢i 6 otcd. Maximalni
zaznamenany pocet otcli na hnizdo byl 8 (obr. ¢. 25A).

Primérny pocet otcll pfipadajici na jednoho potomka samiéiho pohlavi v hnizdé byl 0,63. Casté byla
predevsim hnizda, kde vychazelo primérné na jednoho samiciho potomka 0,3-0,6 otce (obr. ¢. 25B).
V 19,5% pripadl mél kazdy samici potomek v hnizdé jiného otce. Obvykle $lo o hnizda s dvéma ci
tfemi potomky samiciho pohlavi, bylo ale zaznamenano i hnizdo s péti samic¢imi potomky, kde méla
kazda dcera jiného otce.

V primérném hnizdé mél pramérny otec 1,98 dcery. Ve vétsiné hnizd mél primérny otec mezi 1-2

dcerami (obr. ¢. 25C)

5.7.4. Rozmisténi potomki od jednotlivych otcii v ramci hnizda

Pokud je v hnizdé vice dcer od jednoho otce, obvykle nejsou vSechny sefazeny pfimo v komurkach
nad sebou, ale stfidaji se s dcerami dalSich otcl (obr. ¢. 26). Rozmisténi neni Uplné ndhodné, prece
jen jsou castéji dcery od jednoho otce v komUrkach blizko sebe nez na opacnych koncich hnizda. Neni
rovnéz zjevna souvislost mezi pozici prazdnych komrek, ¢i potomkd samciho pohlavi rozmisténim
dcer jednotlivych otcli v rdmci hnizda.

Zda maiji dcery ze sousednich kom(rek stejné otce, nesouvisi vyrazné s pozici této komUrky v ramci
hnizda (obr. ¢. 27A). Vztah mezi poctem otcll na trojici sousednich komurek obsahujicich samici
potomky a pozici komurek v hnizdé neni signifikantni a to pfi poufZiti pozice jako linearniho prediktoru
(Im, p=0,685, N=78), ani poutziti pozice jako kategoridlniho prediktoru (anova, p=0,147, N=78). Pokud
se ale srovnaji tfi vrchni a tfi spodni komurky se sami¢im potomstvem v rdmci jednoho hnizda, tak
signifikantné vétsi mnozZstvi otcl na tfi samici potomky je ve vrchnich komurkach (parovy t-test,
p=0,00823, N=24) (obr. ¢ 27B).

Rozdily mezi hnizdy jsou mnohem vyraznéjsi, nez rozdily mezi vrchnimi a spodnimi pozicemi v ramci
hnizd. Pokud je vice otcl na pocet samic ve spodni ¢asti hnizda, tak je i ve vrchni. Korelace mezi
poctem otcl v nejspodnéjsi a nejvrchnéjsi trojici komulrek obsahujicich samici potomky je vysoce

signifikantni (korelacni test, p=0,000160 N=24) (obr. ¢. 27B)
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Obr. ¢. 25: Histogram poctu samicich potomkl v jednom hnizdé (A), primérného poctu otcli samicich potomki
v jednom hnizdé prepocitany na jednoho sami¢iho potomka (B) a primérného poctu dcer na jednoho otce v hnizdé
(C) ve vsech pripadech zahrnuta jen hnizda, kde je vstupni chodba kratsi nez 5 cm. U vsech grafi byl pocet

analyzovanych hnizd 48.
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Obr. €. 26: Vybrané reprezentativni priklady otcovstvi v plnych ¢i témér plnych hnizdech (vstupni chodba pod 5 cm).
Kazdé hnizdo znaceno samostatnym obdélnikem. Spodni okraj obdélniku odpovida spodnimu konci hnizda, vrchni
vrchnimu. Stejnou barvou a stejnym ¢islem je oznacena pozice samicich potomk( od stejného otce v rdmci jednoho
hnizda. Modre a pismenem M je znacena pozice samcich potomkd. Kfizkem a Cerné je znacena pozice komrek, kde
potomek zemfel. Bile a napisem nic je znacena pozice prazdnych komdarek. Cervené kolecko nad obdélnikem znaéi

pritomnost hlidajici samice, modré hlidajiciho samce. Pod obdélnikem je napsan kéd hnizda.
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Obr. ¢. 27: Pocet otcl samicich potomku ve trojici sousednich komarek v zavislosti na pozici téchto komurek v hnizdé.

Pozice je pocitana od spodu hnizda, tedy 1-3=1., 2., a 3. nejspodnéjsi komurka v hnizdé (A). Vztah poctu otcli samicich

vy

zaznamenanych hnizd, velikost kolecka tomu odpovida (B).

5.7.5. Co souvisi s poctem otcii vjednom hnizdé?
Zaznamenané stfidani samcl nema zjevnou souvislost stim, kolik samcli v hnizdé zanechalo
potomstvo. Nebyla zjisténa zavislost mezi poétem otcll vrchnich péti samicich potomkd v hnizdé a
poctem samcl, ktefi se v hnizdé vystfidali 10 dni pred jeho rozebranim (korelac¢ni test, p=0,457,
N=18).
Cim je v&tsi pocet otcll pfipadajici na jednoho potomka samiéiho pohlavi v hnizdg, tim je mensi pocet
zasobovanych komurek u plnych a témér plnych hnizd. Vztah poctu zazasobovanych kom(rek a poctu
otcd na pocet samicich potomkd je vysoce signifikantni (tabulka ¢. 7, obr. ¢. 28A).
Cim je vétsi pocet otcl pfipadajicich na jednoho potomka samic¢iho pohlavi v hnizdé, tim je vétsi podil
samcu (tedy jedincd vzniklych z neoplozenych vajicek) v potomstvu. Vztah je vysoce signifikantni
(tabulka €. 8, obr. ¢. 28B).
Nebyla zjisténa zjevna souvislost mezi pfibuzenskou strukturou hnizda a prezivanim potomstva. Podil

preZivajicich potomk(l neni poctem otcl pfipadajici na jednoho potomka samiciho pohlavi v hnizdé

ovlivnén (GLM binomalni rodiny, p=0,7317).
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Tabulka ¢. 7: Vysledky linedrniho modelu testujiciho jevy ovliviiujici pocet zasobovanych komirek u plnych a témér

plnych hnizd (vstupni chodba do 5 cm). Zavisla proménna byla do analyzy vloZena ve zlogarizmnované formé.

stupné  suma pramérny
Faktor

volnosti  Ctverc  Ctverec F P
pocet otcl pfipadajici na jednoho

1 2,6803 2,6803 30,1019 0,000002

potomka samiciho pohlavi v hnizdé
Datum 1 2,9162 2,9162 32,7510 0,000000
podil potomk( samciho pohlavi 1 0,1969 0,1970 2,2190 0,144400
Rezidualni variabilita 42 3,7397 0,0890

Tabulka ¢. 8: Vysledky linearniho modelu testujiciho jevy ovliviiujici podil samcéiho potomstva v hnizdé u pinych a

témér plnych hnizd (vstupni chodba do 5 cm).

stupné  suma pramérny
Faktor
volnosti  Ctverc  Ctverec F P
pocet otcl pfipadajici na jednoho
1 0,4899 0,4899 13,6703 0,000626
potomka samiciho pohlavi v hnizdé
Datum 1 0,0374 0,0374 1,0430 0,312968
pocet zazdsobovanych komUrek 1 0,0359 0,0500 1,0021 0,322544
Rezidualni variabilita 42 1,5052 0,0358
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Obr. ¢. 28: Pocet zasobovanych komurek v zavislosti na poctu otcl na jednu dceru v hnizdé (A), podil samcl

v potomstvu v zavislosti na poctu otcl na jednu dceru v hnizdé (B)

5.7.6.  Jak casto hlida otec své vlastni potomky?

Hlidajici samec je otcem potomkd v daném hnizdé v naprosté mensiné pfipadd. V 14,29 % hnizd
(N=91), které byli hlidany samcem i samici, byl hlidajici samec otcem alespon nékterych samicich
potomkda. Podil dcer hlidanych vilastnim otcem byl 7,08 % (N=452). Celkovy podil potomk{ hlidanych
otcem byl 5,61%. Ani v jednom pfipadé nebyl hlidajici samec otcem vSech potomkU v hnizdé. Nejvyssi
zjistény pocet potomk( hlidajiciho samce je 7 z celkovych dvanacti potomkd v hnizdé. Ve vétsiné
pfipadl, kdy samec hlidal alespon néjaké potomky, byl pocet hlidanych potomkd 1 nebo 2 (obr. ¢.
29). Ve Ctyrech pripadech hlidal samec potomky pouze samciho pohlavi, a tedy ani nemohl byt otcem
Zadného z nich.

Hlidajici samec byl otcem signifikantné castéji ve vétsSich hnizdech (p=0.00853, GLM binomidlni
rodiny). Mala, zejména nové zaloZzend hnizda s jednim nebo dvéma potomky, nejsou nikdy hlidana
otcem. Jeho potomci byli obvykle v horni, tedy novéjsi ¢asti hnizda (obr. ¢. 29). Pokud mél hlidajici
samec alespon jednoho potomka v hnizdé, tak byl posledni jedinec v hnizdé potomek hlidajiciho
samce v 53,84% ptipadll (N=13). Jedinci ve spodni poloviné hnizda byli hlidani otcem jen
v ojedinélych pripadech. Pokud mél hlidajici samec vice potokl v hnizdé, tak ¢asto, ale ne vzdy, byli

tito potomci v sousednich komurkach.

5.7.7.  Paternita samcii hlidajicich v priibéhu hnizdéni
Vétsina samcU, od kterych byla stfiZena noha v prlibéhu hnizdni sezony, nezanechala ve hnizdech ve
kterych hlidali Zadné potomstvo. Potomstvo zanechalo 22,64% samc(l (12 z53). V jednom hnizdé
zanechal samec hlidajici v prabéhu sezony 9 potomkd, v ostatnich méli maximalné 1-2 potomky. Ve

dvou hnizdech byly stfizeny nohy dvéma otclim potomstva
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Obr. €. 29: Vybrané reprezentativni pfiklady otcovstvi v hnizdech, kde je hlidajici samec otcem ¢asti potomkd. Kazdé
hnizdo znaceno samostatnym obdélnikem. Spodni okraj obdélniku odpovidd spodnimu konci hnizda, vrchni
vrchnimu. Stejnou barvou a stejnym ¢islem je oznacena pozice samicich potomku od stejného otce v rdmci jednoho
hnizda. Modre a pismenem M je znacena pozice samcich potomkd. Kfizkem a ¢erné je znacena pozice komurek, kde
potomek zemfel. Bile a napisem nic je znacena pozice prazdnych komdarek. Cervené kolecko nad obdélnikem znaéi

pritomnost hlidajici samice, kolecko s modrym stfedem hlidajiciho samce. Vnéjsi barva tohoto kolecka je stejna, jako

je barva, kterou jsou znaceni jeho samici potomci. Pod obdélnikem je napsan kdd hnizda.
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5.7.8.  Zisky samcii z hlidani hnizda
Naprosta vétsina hlidajicich samct (jak téch se stfizenou nohou, tak téch hlidajicich hnizdo v dobé
rozebrani) nebyla otcem ani ¢asti potomstva.
Doba, kterou samec stravil v hnizdé, signifikantné ovliviiuje mnozstvi potomkd, které samec v tomto
hnizdé ma (Spearmantv korelacni test, p=0,0000007, N=100)(obr. ¢. 30A). Samci, ktefi stravili
v hnizdé jeden nebo dva dny nikdy neziskali Zddné potomky. K zisku potomk( museli samci v hnizdé
strdvit alespon tfi dny. Samci, ktefi stravili v hnizdé vice nez 15 dni, zanechali potomky v 70% pfipad
(N=10). Ctyfi a vice potomkl ziskali pouze samci, ktefi v hnizdé stravili alespofi dvacet dni. Ani
dlouhodobé hlidani ale potomstvo nezajistuje. Byl zaznamendan samec, ktery stravil v hnizdé 24 dni, a
presto nezanechal Zadné potomky.
Za jeden den hlidani hnizda ziskal samec priamérné 0,05 potomka. Pokud by ziskaval potomky
z hlidani s touto efektivtitou po celou sezonu (tedy cca 45 dni), tak by diky hlidani ziskal 2,9 potomka.
Efektivitita zisku potomk( z hlidani hnizda se signifikantné zvysuje s dobou, kterou samec v hnizdé
stravil (Spearman(v korelacni test, p=0,0000065, N=100)(obr. ¢. 30B). Rozptyl efektivity hlidani je ale
velmi vyrazny. Nejvyssi efektivity dosahli nékteri samci, ktefi hlidali 3 a 5 dni a ziskali diky tomu dva
potomky. Samci, ktefi v hnizdé vydrzZeli déle nez 15 dni tak ziskali diky hlidani prlimérné za den 0,13
potomka. Pokud by hlidali po celou hnizdni sezonu s touto efektivitou, tak by ziskali 5, 82 potomka.
Neni signifikantni rozdil mezi ziskem potomkl z hlidani hnizda u samcu, kterym byla stfizena noha a

samcl, ktefi byli ziskani pfi rozebranim hnizda (Kruskal-WallisGv test, p=0.2917, N=100)
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Obr. ¢. 30: Vztah poctu potomkd, které ziskal samec diky hlidani a doby, po kterou hnizdo hlidal (A), Vztah poctu

potomkd, které ziskal samec priimérné za jeden den hlidani a doby, po které hnizdo hlidal.
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5.8. Usurpace hnizd C. nigrolabiata

Z hnizd podrobenych genetické analyze obsahovalo 8% (N=100) jedince, ktefi nebyli potomci hlidajici
samice. Celkem 3,81% potomkl (N=656) bylo hlidano jinou samici, nez vlastni matkou. Ve dvou
pfipadech byli vsichni jedinci v hnizdé potomky jiné nez hlidajici samice. Ve vSech pripadech byli
potomci nehlidajici samice ve spodni (starsi) ¢asti hnizda (obr. ¢. 31). Ani v jenom pfipadé se v poradi
v ramci hnizda nestfidali potomci vice samic. V hnizdé, kde byli potomci od dvou samic, tak byli
potomci nehlidajici samice podstatné starsi, nez potomci hlidajici samice (napf. potomci predchozi
samice larvy v instaru L4, potomci nové samice larvy v instaru L1 ¢i vajicka). V nékterych hnizdech byl
na sténach patrny rozmazany pyl, ktery indikuje to, Ze byla ¢ast potomk( plvodni samice novou

samici odstranéna.

Obr. & 31: Priklad hnizda C. nigrolabiata, u kterého doslo k usurpaci. Potomci ve spodni poloviné

hnizda jsou podstatné starsi neZ ti v horni poloviné, dokonce je tam jiZz jeden juvenilni dospélec.
Pomoci genetickych analyz bylo ovéreno, Ze potomci ve spodni poloviné hnizda nejsou potomky od

hlidajici samice. Hlidajici samec byl otcem 2. potomka od svrchu v novéjsi ¢asti hnizda.
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6.Diskuse

6.1. Hnizdni struktura plného hnizda

6.1.1. Pocet zazasobovanych komirek
Pocet zazasobovanych kom(irek na hnizdo je hlavnim méfitkem uUspésnosti daného hnizda. Je
determinovan dvéma faktory: 1) délkou hnizda a 2) hustotou potomk( vramci hnizda. Hustota
potomk( v rdmci hnizda je ovlivnéna délkou komurek, Sitkou prepazek a pfitomnosti prazdnych
komrék.
U vcel rodu Ceratina se v plnych hnizdech vyskytuje priamérné okolo Sesti potomk(. U druhu C.
calcarata byl primérny zjistény pocet 6,9 (Rehan & Richards, 2010b), u druhu C. australensis 5,5
(Rehan & al., 2010b)
Z nami zkoumanych druhd, méla v priméru nejvice zazasobovanych komdurék C. cucurbitina, a to
priblizné 9 komdarék. Je pravdépodobné, Zze u tohoto druhu je pocet zazdsobovanych komdarek jen
malo ovlivnén vnéjsimi podminkami, coz ukazuje za prvé mala variabilita v po¢tu kom(rék béhem
jednoho roku a za druhé i mala variabilita mezi sezonami. Pocet zazdsobovanych kom(rék nikdy
nepresahl 15.
U druhu C. nigrolabiata je priamérny pocet zazasobovanych komdirék o néco nizsi nez u C
cucurbitina. U C. nigrolabiata byl ale zaznamenan nejvétsi pocet zazasobovanych kom(rék v plném
hnizdé, a to 20. Maximalni pocet komdurék, ktery tento druh maze vytvaret, je ale jesté vyssi nez 20,
jelikoz bylo zaznamenano vylétavajici hnizdo s dosti zachovalou strukturou, které pravdépodobné
obsahovalo 23 kom(rék a aktivni hnizdo, které obsahovalo 21 komf(rék. Pro vyrazné dlouha hnizda
C. nigrolabiata je obvyklé, Ze nejstarsi potomci v dolni ¢asti hnizda jsou jiZ ve stadiu juvenilniho
imaga, zatimco nejmladsi potomci v horni ¢asti hnizda jsou teprve vajicka i larvy mladsich instar(. Je
tedy pravdépodobné, Ze vyskyt hnizd s extrémné velkym poctem potomkl je podhodnocen, protoze
se tato hnizda vlastné nikdy nevyskytuji ve stadiu plného hnizda, a obvykle Ize pouze u plnych hnizd
dobfre urcit pocet zazasobovanych komurék.
Pocet zazasobovanych komurék u C. nigrolabiata je pravdépodobné dosti ovlivnén vnéjsimi
podminkami. Mezi jednotlivymi plnymi hnizdy je velka variabilita v jejich poctu. Zaroven je nejspise
velkd variabilita i mezi roky - v roce 2012 bylo v plnych hnizdech podstatné méné zazdsobovanych
komurék nez vroce 2013. PfedbéZna data z roku 2014 rovnéz ukazuji nizsi pocet zazasobovanych
komurék. Je mozné, ze pfiznivé klimatické podminky (Cervenec 2013 byl velmi teply a témér bez

srazek) umoznily v tomto roce vyrazné dlouha hnizda C. nigrolabiata.
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Pocet zazasobovanych komurék C. chalybea je obvykle 6-7. U tohoto druhu nikdy nebyl zaznamenan
pocet zazasobovanych komdurék vyssi nez 11. Hnizda s extrémné malym poctem kom(rék (obvykle
3) ma druh C. cyanea. U tohoto druhu byla relativné casta hnizda s pouze jednou zazdsobovanou
komUrkou.

Pocet zdsobovanych komurék na hnizdo souvisi s biologickou zdatnosti dané samice. Biologicka
zdatnost dané samice ale neni poctem zazasobovanych kom(rék na hnizdo plné determinovana,
protoZe potomci v nékterych zazasobovanych komlrkach mohou zemfit, a také proto, Ze samice
mlzZe vytvofit vice hnizd za sezonu. U vSech vramci této pradce studovanych druh( je

pravdépodobné, Ze dokazi vytvofit vice hnizd za sezonu.

6.1.2. Délka hnizda
RGzné druhy vcel rodu Ceratina se mohou dosti lisit v délce plného hnizda. Ta se mlZe pohybovat od
3 do 84 cm (Shiokawa, 1966). Zde studované druhy se rovnéz v délce plného hnizda lisi. Nejdelsi
hnizdo ma C. chalybea. To neni vzhledem k jeji velikosti tolik prekvapivé — jde o nejvétsi nami
studovany druh. Délka hnizd C. chalybea je ale podstatné vétsi, nez by bylo z prostorovych divodu
nutné. To zfejmé souvisi se strategii vytvareni prazdnych komdrek (viz nize).
Ceratina cucurbitina a C. nigrolabiata maiji stfedné dlouha hnizda, pfiblizné okolo 14 cm. Nejkratsi
hnizda, dlouhd asi 8 cm ma C. cyanea.
Délka hnizda je dosti ovlivnéna kvalitou a délkou hnizdniho substratu. Je tedy moiné, ze
v nabidnutych uméle pfipravenych stoncich mély véely rodu Ceratina jinou délku hnizda, nez jakou by
mély v prirozenych hnizdnich pfileZitostech. U druhu C. chalybea byla zjevné délka limitovana délkou
stonkd. ProtoZe stonky ve snopcich byly dlouhé 35 cm, tak nemohla byt zaznamendana hnizda delsi.
V nékolika pripadech sla chodba hnizda az témér k spodnimu konci stonku, coZ naznacuje, Zze délka
hnizda byla opravdu délkou hnizdni ptilezitosti omezena. Tyto pfipady nebyly pfilis ¢asté, stejné tak
jako pozorovani hnizd v pfirozenych substratech delSich nez 35 cm. Ve vyjimecnych ptipadech se ale
mohou vyskytovat i hnizda podstatné delsi, o ¢emz svédci nalez prirozeného hnizda dlouhého 69 cm.
U druht C. cucurbitina a C. nigrolabiata je naopak mozné, zZe jim umélé hnizdni pfilezitosti umoznily
délat delsi hnizda, nezZ je pro né obvyklé. Pfirozena hnizda se obvykle nachazela v kratkych stoncich

pelynka ¢i chrp.

6.1.3. Prazdné komiirky
Mezi zazdsobovanymi komurkami se mohou vyskytovat komurky prazdné, pricemz jejich pfitomnost
a cetnost je druhové specifickd (Rehan & al., 2009; Shiokawa, 1969, 1966). Ucelem prazdnych

komurek maze byt obrana proti parazitim (Minster-Swendsen & Calabuig, 2000; Tepedino & al.,
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1979). Mezi zde situovanymi druhy jsou rovnéz vyrazné odlisSnosti v mnozstvi a rozmisténi prazdnych
komdarek.

Prazdné komurky by mély byt urcité efektivni obrana proti Svabomorim (Gasteruption sp.), ktefi
kladou vajicka do hnizda hostitele vchodem, nikoliv pfes sténu stonku. Jestlize nakladou vajicko do
prazdné komdurky, zahyne. Naopak chalcidky (Chalcidoidea) kladou vajicka do hnizda pres sténu
stonku. Pokud jsou schopny lokalizovat, kde se nachazi zazdsobovand komurka, nemély by byt
prazdné komlrky efektivni obrana proti nim, pokud ale zazasobovné kom(rky pfesné lokalizovat
nedokazi, mohou byt prazdné komfrky efektivni obranou.

Prazdné komUrky mohou také pripané efektivné pulsobit proti Sifeni vlaknitych hub, protoze vlaknité
houby nemaji v komurkach substrat, na kterém by mohly rist.

Prazdné koml(rky se témér nevyskytuji u druhu C. cucurbitina. Hlidajici samice od tohoto druhu jsou
jako u jediného zde studovaného druhu schopné prolézat hnizdem, a tedy zifejmé i Cistit potomky od
parazitoidd. Ostatni druhy maji prazdné komlrky podstatné castéji a zdrovern matka nedokaze
prolézat skrz prepazky a kontrolovat potomstvo.

Nejvice rozsifené jsou prazdné komurky u druhu C. chalybea. Jen velmi vzacné spolu sousedi dvé za
zasobované komlrky, obvykle je mezi nimi alespon jedna prazdna komdurka. VétSina hnizda C.
chalybea je vlastné naplnéna pouze vzduchem. Hnizda C. chalybea jsou oproti druhim C. cyanea a C.
nigrolabiata podstatné vice parazitovana chalcidkami (Chalcidoidea), ale podstatné méné svabomory
(Gasteruption sp.).

Pokud C. cucurbitina vytvari prazdné komrky, tak vyskytuji se Uplné na dné hnizda. Pozdéji matka do
spodni casti hnizda transportuje trus. Prazdna komdrka na spodu hnizda mlze tedy byt uZite¢na
proto, aby bylo pro trus dostatek prostoru.

C. nigrolabiata ma velmi kratké zdsobované a naopak velmi dlouhé prazdné komlrky. V prazdné
komUrce se obCas muZe vyskytovat malé mnoiZstvi doneseného pylu, coZ naznacuje, Ze tvorba
prazdné komUrky neni planovana dopredu. Tvorba dlouhé prazdné komurky muize tedy byt reakci na
néjaky stres, napfiklad na klimatickou zménu, vyhroceni konfliktu mezi samcem a samici, ¢i néco

jiného.

6.1.4. Prepazky mezi komirkami
Nejmasivnéjsi prepazky vytvari C. chalybea, coz souvisi nejspiSe s jeji velikosti. Nejjemnéjsi prepazky
vytvari C. cucurbitina. V pribéhu hlidani plného hnizda pak samice skrz prepazky proléza a kontroluje
potomstvo. Z tohoto dlvodu je uZitecné, Ze prepazky nejsou pfilis masivni. Zaroven jsou u starSich

plnych hnizd po pravidelném prolézani hnizda samici témér rozpadlé.
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Druhy C. chalybea, C. cyanea a C. nigrolabiata jsou schopny vnéjsi prepazku udélat az nékolik
centimetr( silnou. Tvorba této zatky souvisi se strategii opusténi hnizda (viz kapitola hlidani plného
hnizda).

Schopnost samice prolézat skrz prepazky je u véel rodu Ceratina obvykla a nejspiSe se jednd o
plGvodni stav (Rehan & Richards, 2010b). Ztrata této schopnosti zplsobuje problém s akumulaci trusu
v komurkach se starymi larvami a kuklami. Tento problém nejsou druhy C. chalybea a C. cyanea
schopny nijak fesit a jejich starsi potomstvo je poté trusem obaleno. U C. nigrolabiata se vyvinula
nova strategie vedouci k odstranéni trusu. Starsi larvy, pravdépodobné pomoci svych zadeckd,
prodéravi spodni tenké, ale pevné prepazky, a témito otvory pak propada trus na larvy ¢i kukly pod
nimi. Zastavi se bud'v prazdné komurce, v komurce, kde néjaky potomek zemfel, nebo u nejspodné;ji

poloZeného potomka.

6.2. Kompetice a rozdéleni nik mezi druhy rodu Ceratina

Studované druhy rodu Ceratina se sice viadé aspektd lisi, ale jejich celkovad ekologie je velmi
podobna a jejich ekologické niky se znacné prekryvaji. Existuje vyrazna kompetice o vhodna mista
k hnizdéni, coz ukazuje relativné velké mnoZstvi vnitrodruhovych i mezidruhovych usurpaci hnizd.
Urcité rozdily v preferovaném substratu a mikrohabitatu pravdépodobné pomahaji kompetici snizit.
C. cyanea ma pravdépodobné od ostatnich druhl nejodlisnéjsi niku — zacind hnizdit nejdfive a
preferuje pravdépodobné spise stonky na skrytéjsich mistech. NejspiSe bude také druhem, ktery je
nejvice tolerantni k vlhkosti. Vzhledem k malému mnozstvi nalezenych hnizd je toto ale obtizné
hodnotit.

Ceratina chalybea si ze vSech druhl vybird k hnizdéni stonky s nejvétSim primérem drené. Tato
situace je sice logicka vzhledem k tomu, Ze jde o nejvétsi druh, ¢asto ale hnizdi ve stoncich s vyrazné
vétSim priimérem duse, nez jak Sirokou si v ném vyvrta chodbu. Ceratina cucurbitina a C. nigrolabiata
obvykle hnizdi ve stoncich s Sitkou duse podobnou, jaka je Sitka chodby, kterou potiebuji. Divodem
mUlZe byt to, Ze hnizda ve stoncich s vétSim primérem duse by jim svétsi pravdépodobnosti
usurpovala C. chalybea, ktera je diky své velikosti nejsilnéjsi, ale zaroven se do stonkl s tenci dusi
nevejde.

Kompetice mezi jednotlivymi druhy je pravdépodobné snizena i odliSnymi preferovanymi
mikrohabitaty. Ceratina cucurbitina obvykle zahnizdila spiSe ve snopcich, které ¢nély vice nad okolni
vegetaci. Naopak C. nigrolabiata si spise vybrala snopky, které v ni byly skryt&jsi. Casto si také
vybirala nejkratsi stonek v ramci snopku. Mezidruhové rozdily v preferovanych mikrohabitatech na

s

stejnych lokalitach Zijicich vCel rodu Ceratina uvadi také (Sakagami & Maeta, 1987).
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6.3. Hlidani plného hnizda

Potomstvo je u véel mozné bud krmit pribézné, nebo pro néj pripravit potravu a poté ho opustit. U
blanokfidlych jsou tyto strategie obvykle oznacovadny jako postupné zdsobovani (progressive
provisioning) a jednorazové zasobovani (mass provisioning). Zatimco druhy s progressive provisioning
zasobuji potomky priibézné, tak mass provisioners jim pfipravi potravu a poté je uzaviou v komurce
(Field, 2005; Michener, 2007). Pro mass provisioners je typicka nepfitomnost subsociality, tedy
pfimého kontaktu mezi rodici a potomky (Michener, 2007).

Vcely rodu Ceratina se vyznacuji zajimavou kombinaci obou strategii. Typ zasobovani larev je typicky
mass provisioning, samice ale obvykle hlidd potomstvo aZ do dospélosti, proléza hnizdem a
kontroluje pfi tom potomstvo. Je tedy mozné je povaZovat za subsocialni (Rehan & Richards, 2010b).
Z nami studovanych druh( byla tato strategie zjisténa u C. cucurbitina.

U ostatnich zkoumanych druhd je hlidani plného hnizda fakultativni a prolézani hnizdem nebylo
zaznamenano. U druhu C. nigrolabiata nebyl fyzicky kontakt mezi matkou a jejimi nedospélymi
potomky zaznamenan viibec.

Ve vétsiné hnizd, které byly hliddany matkou u druhl C. chalybea a C. cyanea nebyla posledni
komiurka uzavrena. V dlsledku toho byla matka ve fyzickém kontaktu s timto jednim potomkem. Tyto
druhy je tedy moZné hodnotit jako ¢astecné subsocidlni.

Strategie zazatkovani a opusténi hnizda dosud nebyla u rodu Ceratina detekovédna. Samice u vsech
dosud studovanych vcel rodu Ceratina hlidaji své potomstvo az do dospélosti (Rehan & al., 2010b;
Sakagami & Maeta, 1984). Predchozi studie zabyvajici se véelami rodu Ceratina sice aktivni ¢i plna
hnizda bez hlidajici matky zaznamenaly, ale autofi takové situace interpretuji jako nahlé osifeni,
nikoliv cilenou strategii danych druht (Rehan & al., 2009; Sakagami & Maeta, 1977). Vzhledem
k tomu, Ze C. chalybea, C. nigrolabiata a C. cucurbitina jsou spolec¢né fazeny do podrodu Euceratina
(Terzo, 1998), a jsou si tedy velmi pravdépodobné blizce pribuzné, Ize predpokladat, ze fakultativni
opousténi hnizda je v rdmci rodu Ceratina sekundarni zalezitosti.

Péce o potomstvo obvykle spiSe svou komplexitu zvysuje, reverze k jednodussimu typu je neobvykla
(Smiseth & al., 2012). Zde dokumentovana situace ale svéd¢i o vyrazném zjednoduseni péce o
potomstvo, kdy nejdfive dosSlo ke ztraté eusociality, poté ztraté kontroly schopnosti kontrolovat

potomky, a nakonec k fakultativnimu zamérnému opousténi potomstva pred jeho dospélosti.

6.3.1. Funkce hlidani hnizda

Experimenty, v ramci nichZ byly odstranény hlidajici samice po dokonceni zasobovani hnizda, ukazaly,
Ze hlidani hnizda ma zasadni efekt na preZiti potomstva. Hnizda, ve kterych byla samice odstranéna,

selhala s mnohem vétsi pravdépodobnosti u druht C. chalybea i C. cucurbitina. U druhu C. chalybea
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rovnéz prezivali potomci lépe v hnizdech, které jejich matka hlidala, nez ta, ktera opustila. Vyrazné
vétsi mortalitu potomstva u nahle osifelych hnizd uvadi i (Sakagami & Maeta, 1977).

Vyraznéjsi zaznamenany efekt odstranéni samice byl u druhu C. cucurbitina. Tato skutecnost
vzhledem k tomu, Ze u C. cucurbitina je hlidani obligatni, zatimco u C. chalybea fakultativni neni
prekvapiva. Zatimco druh C. cucurbitina ma velmi jemné prepazky mezi komUrkami, tak C. chalybea
ma prepazky masivnéjsi. Hnizdo C. cucurbitina je proto mnohem vice nachylné na naruseni
pfirozenymi nepfrateli.

Predace mravenci je pravdépodobné hlavni pfi¢ina selhani nehlidaného hnizda. Jde zfejmé o
podhodnoceny jev, protoZe znicena mravenci byla nejen hnizda, v nichZ byla pfitomnost mravenct
zaznamenana, ale i hnizda, ve kterych nebyly zaznamenany zadni potomci ani piliny. Mravenci ziejmé
veskery obsah, véetné pilin, vynesou z hnizda ven. U druhu C. chalybea postupuje nic¢eni hnizda
nejspiSe podstatné pomaleji nez u C. cucurbitina , protoze ma tlustSi a pevnéjsi prepazky mezi
komurkami. U druhu C. chalybea nebyl signifikantni rozdil v napadeni mravenci mezi hnizdy
s odstranénou samici a kontrolnimi hnizdy. Je ale dosti pravdépodobné, Ze je to dano nedostate¢nym
poctem pozorovani.

Pro druh C. cucurbitina byla dalsi velmi vyraznou pfricinou selhani nehlidaného hnizda pritomnost
parazitl, tedy konkrétné chalcidek (Chalcidoidea). V hnizdech, kde byla odstranéna samice, se
parazitace chalcidkami vyskytovala dosti ¢asto, naopak v hnizdech hlidajici samici nebyly chalcidky
nikdy nalezeny. Je velmi pravdépodobné, Ze hlidajici samice C. cucurbitina zvladne vSechny
parazitujici larvy chalcidek ze svych potomk{ odstranit pfti jejich kontrole uvnitf hnizda.

U druhu C. chalybea byly rozdily mezi hnizdy s odstranénou samici a kontrolnimi hnizdy
v parazitovanosti chalcidkami nesignifikanti. O néco vice ale byla parazitovana hnizda s odstranénou
samici. Je otdzka, zda je nesignifikantni vysledek dany malym poctem pozorovani v kombinaci se
slabsim efektem, nebo tim, Ze samice C. chalybea neumi své potomky pred chalcidkami branit. U C.
chalybea samice zjevné neumi prolézat hnizdo a Cistit potomky od parazitd. Je ale mozné, Ze hlidani
pomaha potomklm néjakym jinym zplsobem. V nékterych situacich vytvari hlidajici samice vibrace,
které jsou i slySitelné. Je moZné, Ze tyto vibrace stézuji kladoucim samicim chalcidek kladeni vajicka
pres sténu hnizda.

Usurpace hnizda byla nejvyznamnéjsim jevem, ktery zapfiCinil selhani nehlidaného hnizda C.
chalybea. Naopak u druhu C. cucurbitina byl vliv usurpace nesignifikantni. Je ale pravdépodobné, ze
je to dano spise malym poctem pozorovani a celkovou vzacnosti jevu u C. cucurbitina, nez tim, ze by

hlidani hnizda nemélo vliv na pravdépodobnost usurpace hnizda.
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6.3.2.  Fakultativni hlidani hnizda
Rodice pfi péci o potomstvo fesi dilema, do jaké doby je vyhodné o potomstvo stéle pecovat a kdy je
vyhodné ho opustit. Vtomto rozhodnuti hraje hlavni roli trade-off mezi investici do soucasného
potomstva a moznosti reprodukce v budoucnosti (Mas & Kolliker, 2008). Tedy rodice fesi otazku, kdy
je vhodné péci ukoncit a je lepsi investovat do dalsi reprodukce. Lze predpokladat, ze ¢im jsou
potomci mladsi, tim je pro né péce dllezZitéjsi (Mas & Kolliker, 2008).
Fakultativni hlidani hnizda umoznuje studovat faktory, které ovliviuji rozhodnuti, kdy je vyhodné
potomstvo opustit. U C. chalybea a C. cyanea se samice velmi pravdépodobné musi rozhodnout pred
tim, nez hnizdo dokondi. To, zda samice hlida, ¢i nikoliv, tak Uzce souvisi s architekturou hnizda —
zatimco u hlidanych hnizd je komlrka s poslednim potomkem neuzaviend, u nehlidanych hnizd je
uzaviena silnou pilinovou zatkou. Samice muze ale za urcitych okolnosti rozhodnuti zménit. Pokud je
hlidajici samice vystresovand, tak miZe dodatecné vytvofit zatku nad zasobami pro posledniho
potomka. Tato situace ale pravdépodobné vzhledem vyrazné rozdilné architekture hlidanych a
nehlidanych hnizd dosti vzacna.
Pro rozhodnuti, zda je vyhodné potomstvo opustit je dlleZity pocet potomkd, které v hnizdé
zanechda. U druhu C. chalybea plati, ze ¢im je pocet potomk( v hnizdé vétsi, tim je hnizdo hlidano
s vétsi pravdépodobnosti. Se vzristajicim poétem potomki v pIném hnizdé vzristaji zisky samice. Cim
vice potomk( uchrani, tim vic se ji zvysi vice biologickd zdatnost. Zaroven ale nedochazi k nardstu
nakladl — hlidani ve vchodu hnizda je stejné narocné at hlida jednoho ¢i vice potomk, a naklady se
projevuji predevsim ve ztraté casu, ktery je mozny vénovat péci o potomstvo v dalSim hnizdé. Vliv
poctu hlidanych potomk{ na hlidani hnizda tedy neni prekvapivy.
Hlidani hnizda u C. chalybea bylo rovnéz ovlivnéno hnizdnim substratem, ve kterém samice hnizdila.
Hnizda ve stoncich slunecnice topinambur (Helianthus tuberosus) byla méné casto hlidana neZ hnizda
v bélotrnu (Echinops sphaerocephalus) a celiku (Solidago spp.) Divodem muze byt to, Ze topinambur
je diky své vétsi tloustce a relativné pevné kire vhodnéjsi pro tvorbu zatky nez ostatni substraty.
U druhu C. nigrolabiata plné hnizdo mze byt hliddno samici, samcem, parem, nebo nehlidano. Neni
zjevny vztah mezi hnizdni architekturou a hlidanim plného hnizda. Matka pravdépodobné hlida
hnizdo po néjaky cas, pak ho opusti. Hlidajici samec témér nikdy neni otcem potomstva (viz kapitola
parici systém a obourodi¢ovska péce u C. nigrolabiata), tedy spiSe v plném hnizdé ceka na pafici
prilezitost se samici, nebo se tam jen ukryva. Hlidani pIného hnizda nemusi byt pro C. nigrolabiata tak
dilezité vzhledem k rychlému vyvoji u tohoto druhu - u fady hnizd byli jiz pfitomni ve spodni ¢asti
hnizda mladi juvenilni jedinci v dobé, kdy bylo hnizdo zdsobovano. PInad hnizda se tedy vyskytuji po

dosti kratkou dobu, juvenilni dospélci zacnou prolézat hnizdem nahoru a rozbouraji prepazky.
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Juvenilni dospélci byli ¢asto nalezeni nad larvami ¢i kuklami a pravdépodobné rovnéZz mohou zajistit
hlidani hnizda.

Rada druh( rodu Ceratina je schopno hnizdit vicekrat za sezonu (Rehan & al., 2010b; Sakagami &
Maeta, 1984). Samice se pak mohou rozhodnout, zda investuji do mensiho poctu hnizd s vice
potomky, nebo vétsiho poctu hnizd s méné potomky. Druhy podrodu Euceratina mohou navic ucinit
rozhodnuti, zda potomstvo hlidat do dospélosti ¢i nikoliv. Vzhledem k tomu, Ze vyvoj potomstva u
vCel rodu Ceratina trva asi 20-50 dni (Michener & Eickwort, 1966; Rehan & Richards, 2010a), tak
opusténi hnizda po jeho dozadsobovani vyrazné zvySuje pocet hnizd, které muize samice béhem
sezony zaloZit. Extrémnim pripadem je vtomto C. cyanea, kterd stavi hnizda svelmi malym
mnozstvim potomkd (priimérné 2,83). PInd hnizda se ovsem vyskytuji po dosti dlouhé obdobi (od
konce ¢ervna do konce srpna), je tedy pravdépodobné, Ze samice zvladne vytvofit alespon 3-4 hnizda
za sezonu.

v mirném pasu nez v tropech. Jednim z dlivodu je vyrazné vétsi predacni tlak mravencud v tropech
(Jeanne, 1979). DlleZité je rovnéz to, Ze v tropickych oblastech poté, co samice skonci s hlidanim
hnizda, budou mit vhodné podminky pro dalsi hnizdéni s mnohem vétsi pravdépodobnosti nez v
mirném pasu. V mirném pdsu je délka sezony podstatné krats$i, a samice si s pfipadnym dalSim

hnizdénim musi pospisit.

r~s 7

6.4. Samci chovani a parici strategie C. chalybea, C. cucurbitina

a C. cyanea

U véech studovanych druh byly zaznamendany sexudlni interakce pouze v okoli hnizd. Casteéné maze
byt dlvodem to, Ze mimo hnizda nebyly véely rodu Ceratina intenzivné sledovany. Sbirani potravy
z rliznych rostlin bylo ale pozorovano pravidelné. Rovnéz i samci Zivici se na kvétech byli casto
zaznamenani (M. Mikat, J. Straka vlastni pozorovani). Pokud by tedy dochdzelo k sexudlnim
interakcim v okoli zdroju potravy, tak by pravdépodobné tyto interakce byly alespori nékdy
zaznamenany.

To, Ze se sexudlni aktivita vyskytuje pfedevsim v okoli hnizd, neni prekvapivé. Pro samce je vyhodné
hledat samice tam, kde se samice vyskytuji s nejvétsi pravdépodobnosti, ¢i kde se agreguji (Emlen &
Oring, 1977). Vzhledem k tomu, Ze vcely rodu Ceratina |étaji na Siroké spektrum rostlin (Shiokawa,
1969), tak pro né pravdépodobné neni potravni nabidka zasadnim limitujicim faktorem. Limitujici je

pro né spiSe mnoiZstvi hnizdnich pfrilezitosti, coz podporuji jednak Casté zaznamenani usurpace
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hnizda, a také to, Ze vuméle nabidnutych hnizdnich pfileZitostech v ramci experimentd zahnizdily
vCely rodu Ceratina v dosti velké a komUrdanci.

U Zadného nami studovaného druhu nebylo zdokumentovano pareni mladych jedincd na podzim, jez
uvadi (Kidokoro & al., 2006) u druhu C. flavipes.

Samci druhu C. cucurbitina se vyskytuji ve vétsi mife pouze pred zacatkem hnizdni sezony. Z toho Ize
usuzovat, Ze k pareni dochdzi pouze vtéto dobé. Vzhledem kchovani samcli a samic je ale
pravdépodobné, Ze samice C. cucurbitina se budou pafit pouze sjednim samcem, a pafici systém
tedy bude bud’ monogamie, nebo polygamie. Mikrosatelitové lokusy nebyly na tento druh testovany,
proto tuto skutecnost zatim presné nezname. Podobné chovani samcll se pravdépodobné vyskytuje
také u severoamerickych vcel rodu Ceratina z podrodu Zadontomerus (Vickruck & al., 2010).

U druhl C. cyanea a C. chalybea se samci vyskytuji po celou hnizdni sezonu, pficemz az na konci jich
zacne ubyvat. Samdi aktivita byla zaznamenana po celou hnizdni sezonu, byt je vyraznéjsi na jejim
zaCatku. Podle predbéinych vysledkld zaplikace mikrosatelitovych lokusli vyvinutych na C
nigrolabiata by se samice téchto druhl mély pafit s vice samci. Vzhledem k samdi dlouhovékosti je
nepravdépodobné, Ze by se samci pafili jen sjednou samici. Pafici systém téchto druhl je tedy

mozné nejspise oznacit jako promiskuitu.

6.5. Parici systém a obourodicovské péce u C. nigrolabiata

6.5.1.  Parici a chovny systém C. nigrolabiata

V aktivnich hnizdech C. nigrolabiata byli v naprosté vétsiné pripadl zaznamendéna pfitomnost samce
se samici. Stejny samec byl vjednom hnizdé obvykle pozorovan po fadu dni po sobé. Z toho Ize
usuzovat, Ze u C. nigrolabiata se vytvari dlouhodobé pouto. Chovny systém lze tedy oznacit jako
socialni monogamii.

V naprosté vétsiné pfipadud byli v hnizdé dcery od vice nez jednoho otce. Potomci jednoho otce ve
vice hnizdech byli zaznamenani jen vyjimecné, coZz je pravdépodobné dano velkym poctem
potencialnich otcl a jejich malou provzorkovanosti. Vzhledem k tomu, Ze byli pravidelné pozorovani
znaceni samci, ktefi se presunuli do jiného hnizda, je zjevné, Ze se samci o pareni ve vice hnizdech
pokousi. Pafici systém lze tedy oznadit jako promiskuitu, nebot se zjevné samice pafi s vice samci a
byli zaznamenani i samci, kteti méli potomstvo s vice samicemi.

PrestoZe dochazi k vytvoreni stabilniho pouta mezi samcem a samici C. nigrolabiata, tak toto pouto
zjevné nevydrzi celou sezonu. Po urcité dobé dochazi k vytvoreni pouta mezi dvéma jinymi jedinci.

Chovani C. nogrolabitata lze tedy oznacit jako serialni monogamii.
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6.5.2.  Sexualni chovani u C. nigrolabiata v priibéhu sezony
Prezimujici samice C. nigrolabiata jsou pravdépodobné nesparfené (predbéina data z pitvy
spermaték). V obdobi zakladani hnizd byla zaznamendana nejvétsi sexualni aktivita C. nigrolabiata. |
v nové zalozenych tunelech bez potomstva se nachazela obvykle samice spolecné se samcem.
K vytvareni pard tedy dochazi jesté pred zacatkem zasobovani.
Samci, ktefi hlidaji hnizdo v dobé, kdy jsou v hnizdé 1-2 potomci, nejsou nikdy otci téchto potomka.
Je tedy zjevné, Ze Cdast otcovstvi obstaraji samci, se kterymi byla samice bud pred zacatkem
zasobovani, nebo mozna samci, se kterymi se pred zasobovanim samice spafrila mimo hnizdo.
V pribéhu sezony se samice spafi alespon s nékterymi samci, ktefi hnizdo hlidaji. Vzhledem k tomu,
Ze k pareni musi dochdazet dosti Casto, a Ze bylo pozorovano v prlibéhu sezony jen vyjimecné, je
pravdépodobné, Zze k nému dochazi uvnitf hnizda.
Samci zjevné neumi zbavit samici spermatu prfedchoziho samce. To je demostrovanoskutecnosti, Ze
se v hnizdech casto stfidaji potomci nékolika otcl a ne vidy jsou potomci od jednoho otce

v sousednich komUrkach v ramci hnizda (obr. €. 26).

6.5.3. Role samce v ramci obourodicovské péce

Hlavni zaznamenanou aktivitou samce vramci hnizda bylo hlidani ve stupu hnizda a blokovani
vchodu zadeckem. Pfi vyruseni se snazil samec vystrcit agresora, at jiz $lo o mravence, nebo stéblo,
kterym byl drazdén. Jeho chovani bylo podobné, jako chovani samic hlidajici hnizda u C. chalybea a C.
cucurbitina. Hlidani vstupu hnizda je Cinnosti samcl u i kutilek s obourodic¢ovskou péci - rodu
Trypoxylon (Brockmann, 1992; Coville & al., 2000). Dalsi zaznamenanou roli samce C. nigrolabiata
v hnizdé je pomoc pfi discradingu — vyhazovani pilin a larev od pfechozi hnizdici samice. Tuto ¢innost
provadi predevsim nové prichozi samice, ale samec je ve vchodu a veskery odpad pro vyhozeni
posouva dal a vyhazuje z hnizda.

JelikoZ jsou samci C. nigrolabiata ptitomni pravidelné ve vchodu hnizda, musi mit toto chovani pro né
néjakou vyhodu. Je ale otazkou, jakou vyhodu ma toto chovani pro samice a jestli viibec néjakou.
Samec diky své pravidelné pozici u vchodu rozhoduje, kdo vstoupi do hnizda a kdo nikoliv. Hnizdo
opousti vyrazné vzacnéji nez samice, mlze tedy zabranit vstupu do hnizda pripadnym nepratelim.
Dlouhodobé ponechani nehlidanych potomk( v hnizdé je u vcel rodu Ceratina velmi rizikové.
Vzhledem k tomu, Ze jsou usurpace hnizd u C. nigrolabiata dosti castym jevem, je mozné, ze hlavnim
ukolem samce je zabranit pravé hnizdni usurpaci. V nékolika pfipadech bylo zaznamenano, ze samec
nepustil do hnizda samici, kterd byla velmi pravdépodobné cizi (M. Mikat, vlastni pozorovani).

UzZiteCnost samce v hnizdé ukazuje i vétsi Uspésnost hnizd, ve kterych se vystfidalo méné samcu.
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Samec muze diky své pozici u vchodu samici nejen pomahat, ale i Skodit. MizZe totiz domaci samici
vydirat a pustit ji jen v pfipadé, Ze je to pro néj vyhodné. Obvykle samec pustil domaci samici do
hnizda ihned po jejim pfriletu. V nékterych pfipadech ale s jejim pusténim do hnizda nékolik sekund
otalel (M. Mikat, vlastni pozorovani). Jindy zase nepustil samici zpatky dovnitt, pokud si rozmyslela
plvodni zamér z hnizda odletét. Potencialni ztratou samice ze samciho chovani muze byt pfrilisSna
ztrata Casu nebo castéjsi kopulace nezZ je optimalni. Zaroven se ale samec mlze rozhodnout domaci
samici nepustit zpatky do hnizda viibec a misto toho pustit do hnizda jinou samici. To by velmi
pravdépodobné vedlo k discardingu, tedy ztraté alespon ¢dasti potomstva samice. Tato strategie by
byla vyhodna predevsim pro samce, ktery prijde do témér plného hnizda. Naznaky takového chovani
jsme pozorovali, ale jejich skutecny priibéh a funkci bude nutné jesté dale detailné studovat.

To, Zze dlouhodoba asociace vice jedinc nemusi byt prospésna pro vsechny zucastnéné, ukazuji i
nékteré pripady cooperative breeding obratlovcl, kdy pfitomnost pomocnikd nezvySuje pocet
vychovanych potomkd. Prikladem je stfizlik Malurus cyaneus (Dunn & al., 1995).

Vzhledem k tomu, Ze se samice C. nigrolabiata se samcem nepafi ihned, ale aZz po néjaké dobé po
prichodu do vchodu hnizda, tak Ize predpokladat, Ze pfitomnost samce ve vchodu ma pro samici bud’
néjaky pozitivni ucinek, nebo Ze je pareni pro samici pfiliS nakladné. V opacném pfipadé by bylo

vyhodnéjsi se snaZit spafit se samcem ihned a poté ho ze vchodu vyhnat.

6.5.4. DusledKky stability paru z pohledu samice

Pokud jsou samci samici vérni, tak to zvysuje jeji biologickou zdatnost. Tento jev je podlozen daty z
etologickych i genetickych analyz, jelikoz 1) frekvence stfidani samcl negativné koreluje s poctem
zasobovanych komdurék v hnizdé, 2) pocet potomki v plném hnizdé negativné koreluje s poctem
otcl samicich potomki v hnizdé.

Stfidani samcl zvySuje sumarni délku obdobi, po které je hnizdo samcem nehlidano. lJe
pravdépodobné, Ze kdyZ samec opusti hnizdo, tak hnizdo neni hliddno po néjakou dobu Zadnym
samcem. To mlZe mit za dlsledek zvysSeni pravdépodobnosti zniceni hnizda, pokud samice bude
pokracovat v zdsobovani, nebo snizi pocet potomkd, které samice stihne zazasobovat, pokud se
zasobovanim prestane. Zaroven samec, ktery je vhnizdé dlouho mda vhnizdé svétsi
pravdépodobnosti uz pfitomné potomstvo, a proto by se jeho zajmy méli mnohem vice kryt se zajmy
samice.

To, Ze vérnost samce zvysuje Uspésnost samice, vyrazné indikuje, Ze pfitomnost samce ma pro samici

pozitivni vyznam.
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6.5.5.  Co ze socialni monogamie ziskavaji samci
Prestoze samci hlidaji v naprosté vétsiné hnizd, tak v naprosté vétsiné pripadl hlidaji pouze nevlastni
potomky. Podil nevlastnich potomk(l, o které samci pecuji, je neobvykle vysoky — okolo 95,5%.
Céste¢né by to mohlo byt zplisobeno tim, Ze synové nemaji diky haplodiploidnimu uréeni pohlavi
zadné otce. Podil dcer hlidanych jinym samcem neZ vlastnim otcem je vSak v ptipad C. nigrolabiata
témér stejné vysoky, a to 93%. %. Toto vysoké Cislo je zpUsobeno také tim, Ze kazdy nové prichozi
samec prichazi do hnizda jiz jako nevlastni otec vSech predchozich potomk(. Je to systém, ktery u
ostatnich organizm neni pfilis obvykly.
Vétsina paternitnich studii, a zaroven i vétSina taxon( s obourodicovskou péci, byla provedena na
ptacich, kde se podil potomkl, o které pecuje nevlastni otec, pohybuje do 10% (Petrie &
Kempenaers, 1998). V nékolika studyjich u ptakd byl zjistén podil mimoparovych potomk presahuijici
50%, jde ale o velmi vyjimecéné pripady. U vlastovky Tachycineta bicolor byl podil mimoparovych
potomkd 69% (Barber & al., 1996), u strnada Emberiza schoeniclus 55% (Dixon & al., 1994) a u
sttizlika Malurus cyaneus 72% (Dunn & Cockburn, 1998).
U savcll Zijicich v parech se mimoparova paternita pohybuje od 0 do 10% (Cohas & Allainé, 2009).
Vétsi podil se vyskytuje u savcl Zijicich ve vétsSich skupinach, napt. u svisté Marmota marmota, kde
dosahuje 19% (Goossens & al., 1998).
Vzhledem k malému poctu hlidanych vlastnich potomk( u C. nigrolabiata péce o vlastni potomky
pravdépodobné nem(ze byt alespon ve vétsiné pripadd hlavni motivaci pro hlidani ve vchodu hnizda.
Dalsi argument, ktery to podporuje, je to, Zze samci hlidaji ¢asto v nové zaloZzenych tunelech, kde
nejsou jesté zadni potomci, a naopak obvykle nehlidaji v plnych hnizdech. Pravdépodobné dilezitéjsi
motivaci pro samce je vétsi prilezitost kopulace se samici.
Vzhledem k tomu, Ze podil spolecného potomstva obou rodicli je obvykle nizky, tak maji samec i
samice dosti odliSné zajmy. Samice mliZze odménovat samce kopulaci za dostate¢né dlouhé hlidani
hnizda. To je podporeno tim, Ze potomstvo zanechali v hnizdé pouze samci, ktefi hlidali v hnizdé delsi
dobu (alespon tfi dny). Zaroven efektivita zisku potomstva za jeden den hlidani se zvySuje s po¢tem
dni stravenych v hnizdé. Zaroven ale samec mUzZe samici vydirat — diky své pozici u vchodu rozhoduje,
zda ji pusti pfi navratu zpét do hnizda, a mlze si tak kopulaci vynutit. V nékterych pfipadech nepustil
pozorovany samec vracejici se samici do hnizda ihned. Frekvence pafeni bohuzel neni v hnizdé ptfimo
pozorovatelnd a bude nutné ji i nadale studovat neprimymi metodami.
Samci zjevné nejsou schopni odstranit ze spermatéky sperma predchoziho samce, se kterym se
samice parila. Ztohoto dlivodu jim ani kopulace se samici nezajistuje jistotu paternity. Pokud se
samec spafi s danou samici vicekrat, tak by to mélo zvySovat pravdépodobnost paternity u dalSich

potomku. Samec ma i nadale Sanci, Ze bude otcem potomk{ poté, co hnizdo opusti a samice se spafi
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s dalsim samcem. Samice se ale pravdépodobné snaZi prece jen vyjit dlouhodobé hlidajicimu samci
vstfic — s vétsi pravdépodobnosti nechava vajicko viibec oplodnit. To demonstruje negativni korelace
poctu otcl na pocet dcer a podilu potomk( samiciho pohlavi.

Je otazkou, pro¢ samci vibec hnizdo se samici opousti, a prestéhuji se do jiného hnizda. Pri
obourodicovské péci maji samci obvykle trade-off mezi péci o potomstvo a prileZzitostmi k dalSimu
pareni (Magrath & Komdeur, 2003; Werren & al., 1980). Pokud samec C. nigrolabiata hlida v urcitém
hnizdé, tak logicky pfichazi o moznost ziskat potomky diky hlidani v dalsich hnizdech. Nepodafilo se
zjistit, zda mUzZe samec v pribéhu hnizdni sezony ziskat potomky i jinak, nez diky pafeni se samici,
které hlida hnizdo (napf. parenim s jinymi samicemi na kvétech). Vzhledem k tomu, Ze efektivita zisku
potomstva diky hlidani roste sdélkou hlidani hnizda, tak lze predpokladat, Ze obvykle samec
opusténim daného hnizda, které hlida, spiSe ztrati, nez ziska. Variabilita v efektivité zisku potomstva
z hlidani hnizda je ale obrovska (obr. ¢. 30B), je tedy pravdépodobné, Ze za urcitych okolnosti je Sance
na zisk dalSich potomk(i v daném hnizda mal4, a je proto vyhodnéjsi dané hnizdo opustit a zkusit
hlidat jinde.

Ke zvysenému stfidani samcl v hnizdech zfejmé pfrispivalo ruseni samcl vramci nékterych
experimentl. V hnizdech, kde byli samcim stfihany tarsy, vydrzeli samci kratSi dobu. Na druhou
stranu i pfirodni hnizda, ktera nebyla nijak rusena, méla genetickou strukturu potomstva podobnou.
Je tedy moziné, Ze experiment zvysil miru stfidani samc(, ale zdroven by se systém choval dost
podobné i bez toho.

V nékterych pfipadech bylo pozorovano, Zze samci opousti hnizdo bez predchoziho vyruseni a zase se
vraci zpét do hnizda. Motivaci samce pro opusténi hnizda maze byt bud’ hlad, tedy potieba sehnat
potravu, nebo pokus o pareni s jinymi samicemi.

Samci se mohou rozhodnout hnizdo opustit proto, Ze by mohli ziskat vétsi mnozstvi potomku diky
hlidani v jiném hnizdé, nez v tom, kde se pravé nachazi. Rozdéleni investic do vice hnizd by mohlo mit
tu vyhodu, Ze s mensi pravdépodobnosti dojde ktomu, Ze samec ztrati vSechny potomky kvali
jednorazové udalosti (Forbes, 2009). Poté, co byla zaznamenana kopulace mezi samcem a samici, tak
samec Casto odlétl pry¢. Po kopulaci mlze byt optimalni ¢as k opusténi hnizda, nebot k opakovani
kopulace pravdépodobné m(ze dojit az po néjaké dobé, a tedy samice je po kopulaci pravdépodobné
méné ochotna k dalsi kopulaci, nez ndahodné vybrana jind samice v populaci. Zaroven je ale zjevné, Ze
to nedéla vzdy, protoze byli zaznamenani hlidajici samci, ktefi maji v hlidaném hnizdé potomstvo.
Hlidani samcl ve vchodu hnizda mizZe byt efektivni i z dlvodu jejich nizsi mortality, nez by byla pfi
nocovani venku. Pobyvani ve vchodu hnizda je jisté méné riskantni Cinnosti, nez je obletovani
rGznych hnizd nebo hledani samic na zdrojich potravy. Tato strategie se tedy mlzZe vyplatit i

v pfipadé, kdyby jeji kratkodoba efektivita byla o néco nizsi nez aktivnéjsi strategie, protoze samci
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pak maji vétsi moznost delSiho doziti. Zaroven ji mohou efektivné provadét i stafi a opotiebovani

samci, pro které je let jiz pfilis vyCerpavajici.

6.5.6.  Srovnani s ostatnimi podobnymi systémy
V ramci blanokfidlych je trvald asociace mezi samcem a samici umoznujici obourodicovskou péci
ojedinéla. U vcel dosud nebyla zaznamenana. Podobné systémy se vyskytuji u nékterych druha
kutilek (Hook & Matthews, 1980), v naprosté vétsiné pripadd ale nejde o systematicka pozorovani.
Nejvice prozkoumané kutilky s obourodi¢ovskou péci patii do podrodu Trypargillum v rdmci rodu
Trypoxylon (Brockmann & Grafen, 1989; Brockmann, 1992; Buschini & Donatti, 2012; Buschini, 2007,
Coville & Griswold, 1983; Coville & al., 2000). Chovani téchto druhi je nejspiSe velmi podobné tomu
u C. nigrolabiata.
K vytvoreni pouta mezi samcem a samici dochazi u C. nigrolabiata i u kutilek rodu Trypoxylon jesté
pred zac¢atkem hnizdéni (Buschini & Fajardo, 2010). U rodu Trypoxylon pravdépodobné také nevydrzi
jeden samec v hnizdé po celou dobu hnizdéni, ale vystfida se tam vice (Brockmann, 2004; Buschini &
Donatti, 2012). Samci u rodu Trypoxylon, stejné jako u C. nigrolabiata, hlidaji vchod hnizda, zatimco
samice hnizdo zasobuji (Brockmann & Grafen, 1989; Buschini & Donatti, 2012; Buschini & Fajardo,
2010; Coville & al., 2000). Samec se samici se rovnéz ziejmé individudlné rozpoznaji (Buschini &
Donatti, 2012). Na rozdil od C. nigrolabiata, kdy samec blukoje vchod zadeckem, je samec u rodu
Trypoxylon otoCen hlavou smérem ven (Coville & Griswold, 1983). Samci maji rovnéz urcitou funkci
pfi stavbé hnizda, kdy pomahaji s tvarovanim blata (Brockmann, 1992). U C. nigrolabiata pomahaji
samci s vyhazovanim pilin, pfipadné larev a kukel od pfedchozich obyvatell hnizda. Jak u kutilek rodu
Trypoxylon (Coville & al., 2000), tak u C. nigrolabiata musi samec samici pfi navratu do hnizda pustit.
Rodicovstvi u druh( rodu Trypoxylon nebylo dosud studovdano pomoci molekularné genetickych
metod. Je ale zjevné, Ze ne vidy se hlidajici samec stard o vlastni potomstvo, nebot byly pozorovany
kopulace se satelitnimi samci (Buschini & Donatti, 2012), a v fadé ptipadd byli v ¢asti hnizd potomci
pouze samciho pohlavi (Buschini, 2007; Coville & al., 2000). Na rozdil od C. nigrolabiata samci kutilek
rodu Trypoxylon jsou ve vchodu hnizda prevdiné pres den, vnoci tam byt (Brockmann, 1992;
Buschini & Donatti, 2012; Coville & al., 2000). Hlidani plného hnizda se vyskytuje u druhu Trypoxylon
superbum, u kterého hlida plné hnizdo vidy samec (Coville & Griswold, 1984). Na rozdil od C.
nigrolabiata, u kterého je plné hnizdo hlidano nahodné samici, samcem, parem, nebo nikym.
Samci chovani u C. nigrolabiata a kutilek rodu Trypoxylon dosahlo napadné konvergence. Vyraznou
preadaptaci k tomuto chovani je pravdépodobné tvorba linedrnich hnizd, které maji blokovatelny

vchod.
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Ptripady samci péce o potomstvo u eusocialnich blanokfidlych (Cameron, 1986, 1985; Kojima, 1993;
Sen & Gadagkar, 2006; Van Veen & al., 1997) jsou principialné hodné odlisné od obourodicovské
péce C. nigrolabiata. Samci v eusocialnich spolecenstvich vykonavaji jen malé mnoiZstvi prace, ktera
nejspiSe neni nezbytna pro preziti spolecenstvi. Zaroven nejde o obranu, ale o zpracovani potravy
(Sen & Gadagkar, 2006; Van Veen & al., 1997) a termoregulaci (Cameron, 1985). Je pravdépodobné,
Ze tyto typy samci péce o potomstvo vznikly aZ v disledku eusocialniho zplsobu Zivota a u soliternich
druh( blanokfidlych by dané prvky chovani nebyly efektivni.

Podobné jako u jinych blanoktidlych, kde se podileji samci na péci o potomstvo (Brockmann, 1992;
Cameron, 1985; Coville & Griswold, 1984; Lucas & Field, 2011; Sen & Gadagkar, 2006; Van Veen & al.,
1997), rovnéz i u C. nigrolabiata nejsou schopni samci donaset do hnizda potravu. U hnizdicich
1998; Wilson, 1971). Vétsina prace je tedy logicky obstardna samici, zatimco na samce zbyvaji spiSe
pasivnéjsi a méné narocné ukoly. U C. nigrolabiata, podobné jakou kutilek rodu Trypoxylon
((Brockmann & Grafen, 1989; Coville & al., 2000), a kutilky Microstigmus nigrophthalmus (Lucas &
Field, 2011) je ale obrana hnizda nejspiSe pro prezZiti potomstva dosti dllezitd. U velké casti skupin
hmyzu s obourodi¢ovskou péci je ale podil samct a samic na péci podstatné vyvazenéjsi (Grandcolas
& al., 2001; Rasa, 1999; Suzuki, 2013; Trumbo, 1991). Podobna situace je ale u nékterych klrovc(,
kde je také hlavnim ukolem samce hlidani vchodu (do chodbicek s larvami) pred neprateli (Kirkendall,

1983).

6.6. Jak mohla obourodicovska péce vzniknout
U vétsiny druht blanoktidlého hmyzu Ziji dospéli samci podstatné kratsi dobu neZ samice a nezapojuji
se do péce o potomstvo (Michener, 2007; Paxton, 2005; Tallamy & Wood, 1986; Wilson, 1971).
Hlidani vchodu hnizda samci u C. nigrolabiata je vramci blanokfidlych zcela unikatni chovani.
Existence zaznamenaného chovani C. nigrolabiata je zavisla pfedevsim na péti vlastnostech samc(: 1)
prodlouZzena délka Zivota, 2) schopnost najit hnizda samic, 3) orientace v prostoru se schopnosti
vratit se na stejné misto, 4) vyhodnost hlidani samice 5) schopnost komunikace mezi samcem a

samici.

6.6.1. Délka zivota samciti
Organismy musi fesit trade-off mezi aktudlni investici do reprodukce a prezivanim, které je vlastné
potencidlem reprodukce budouci (Holliday, 2006; Kirkwood & al., 1991; Walker & al., 2000). Délka

Zivota je dusledkem tohoto trade-off a ekologickych, ¢i fyziologickych mortalitnich faktor( (Gardner
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& al., 2006; Medawar, 1957; Stearns, 1992; Straka & al., 2014). Délka Zivota se mUlze diky selekci
v pribéhu evoluce relativné rychle ménit (Luckinbill & Clar, 1985), a vyrazné rozdily v délce Zivota se
tedy mohou vyskytovat i mezi populacemi jednoho druhu (Gotthard & al., 2000). Naptiklad u hlista
Strongyloides ratti se délka doZiti mezi parazitickou a volné Zijici populaci lisi dokonce 80x (Gardner &
al., 2006).

Pokud je v délce Zivota vyrazny pohlavni dimorfismus, souvisi to s odliSnou strategii samcl a samic,
jak si zajistit co nejvétsi biologickou zdatnost (Bonduriansky & al., 2008). Délka Zivota obou pohlavi je
ovliviiovana prileZitostmi ke kopulaci a k postkopulacni investici do potomstva. Korelace délky Zivota
samcll a délky obdobi vyskytu receptivnich samic je znama napfiklad u okace pyrového (Pararge
aegeria) (Gotthard & al., 2000).

U vétsiny Zahadlovych blanokfidlych jsou samice receptivni jen dosti omezenou dobu (Paxton, 2005).
Za téchto podminek musi samci investovat co nejvice do reprodukce v dobé, kdy jsou samice
receptivni, a tedy neni selekce na prodlouzeni délky Zivota samcll. K péci o potomstvo vlastné ani
nemaji pfileZitost, Casto jsou mrtvi dfive, neZ se zacne samice vibec o potomstvo starat starat
(Simmons & al., 2000).

Samci fady druht rodu Ceratina Ziji ve stadiu dospélce vice nez pul (Kidokoro & al., 2006; Rehan &
Richards, 2010b), tedy oproti vétSiné druh( vcel dosti dlouhou dobu. U dosud studovanych druh(
v mirném ¢i subtropickém pasu, tedy C. calcarata (Rehan & Richards, 2010b) a C. flavipes (Kidokoro &
al., 2006), vétsina samc( umira patrné brzy po zacatku hnizdni sezony, byt se v ojedinélych pfipadech
samci vyskytuji i pozdéji. Podobna situace je i u nami studovaného druhu C. cucurbitina. Pocet pareni
samice bohuZel u téchto druhl neni znam. Vzhledem k tomu, Ze spolec¢ny predek véel rodu Ceratina
byl eusocidlni (Rehan & al., 2012), a pro mald eusocialni spolecenstvi je typické jednondsobné pareni
samice (Hughes & al., 2008), tak je pravdépodobné, Ze jednonasobné pareni je primitivnim stavem i
pro vcéely rodu Ceratina.

U druhu C. flavipes je ale zdokumentovan velky podil samic (cca 80%), které se pafi na podzim
(Kidokoro & al., 2006) a nikoliv az nasledujici sezonu. MoZnost pareni na podzim by méla mit
negativni vliv na doZiti samcU, nebot jsou oslabeny selekéni tlaky podporujici u nich vétsi délku Zivota.
Selekce na delsi doziti v dlsledku delSiho obdobi vyskytu receptivnich samic by mohla byt u
tropickych druh(. U nich neni hnizdni sezona tak vyrazné synchronizovana (Rehan & al., 2009).
Bohuzel o délce Zivota a chovani samcu tropickych druh( neni dostatek informaci.

Samci druht C. chalybea, C. cyanea a C. nigrolabiata prezivaji a krouzi kolem hnizd samic po celou
hnizdni sezonu. Podobné jako u C. nigrolabiata jsou pravdépodobné i samice C. chalybea a C. cyanea
receptivni po celou hnizdni sezonu a samice se nejspiSe pafi s vice samci. Vétsi délka Zivota samcul
v disledku vétsiho mnozZstvi paficich prilezitosti tedy bude pravdépodobné vlastnosti vzniklou v ramci

podrodu Euceratina nebo u jeho predk.
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Délka Zivota a hlidani ve vchodu hnizda u C. nigrolabiata se mohou posilovat pomoci vzajemné
zpétné vazby. Jestlize samec ma bezpecny ukryt ve hnizdé, tak to sniZzuje pravdépodobnost jeho
mortality kvlli vnéjsim faktorim. Snizena vnéjsi mortalita selektuje na prodlouzeni délky (Keller &
Genoud, 1997; Medawar, 1957). Dalsi prodlouzeni délky Zivota mlze prispét i k prodlouzeni hlidani

hnizda.

6.6.2. Schopnost samcii najit hnizda samic
Aby samci mohli v aktivnich hnizdech pobyvat, musi mit schopnost je najit a motivaci se blizko nich
vyskytovat. Vzhledem k tomu, Ze mistem pareni u vSech v ramci této prace studovanych druh je bud
pfimo vstup do hnizda, nebo jeho pfimé okoli, je tato podminka splnéna. Samci zdroven maji
tendenci k pfezimovani i prenocovani pouzivat rlizné chodby v podobném habitatu jako jsou hnizda.
V nékterych pripadech byli maturni samci C. chalybea, C. cucurbitina i C. cyanea zaznamenani
ve vstupu do aktivniho hnizda. Do aktivnich hnizd pfileZitostné zalézaji i samci nékterych druh

drvodélek (Xylocopa) (Sakagami & Laroca, 1971)

6.6.3. Schopnost samcii orientovat se v prostoru

Pouto mezi samcem a samici vyZaduje trvalou pfitomnost obou partner( na jednom misté. Aby se
pouto mezi partnery udrzZelo, tak misto, kde se setkavaji, nemohou opustit, nebo musi byt schopni se
do néj vrétit. U C. nigrolabiata je hnizdo centralnim bodem, kde samec a samice interaguji. U samic
hnizdicich Zahadlovych blanokfidlych je schopnost hnizdo opustit a vratit se do néj samozfejmosti a
zakladnim predpokladem pro hnizdici chovani vibec. U fady druhl véel maji samci teritoria, které
pravidelné oblétavaji a hledaji v nich samice (Barrows, 1983; Fraberger & Ayasse, 2007; Paxton,
2005). Tato strategie se pravdépodobné vyskytuje i u C. chalybea. To ukazuje dobrou schopnost
orientace v prostoru i u samcu vcel.

Samci C. nigrolabiata hnizdo obcas opousti, byt vyrazné vzacnéji nez samice. JelikoZ byli samci, u
nichz bylo opusténi hnizda (obvykle po vyruseni) zaznamenano, po ¢ase opét pozorovani, tak musi
mit schopnost se do hnizda vratit. Po opusténi hnizda samci C. nigrolabiata ¢asto délali zapamatovaci
let, podobné jako ho délaji samice.

Je mozné, Ze schopnost vratit se do hnizda se vyvinula ze schopnosti vyuZivat k prenocovani nékolik
dni po sobé stejné misto. V fadé pfipadud byl stejny samec C. nigrolabiata opakované pozorovan po
nékolik dni i ve slepé chodbé, ve které zadné hnizdo nebylo. Tento jev byl zaznamenan i u samct C.
cyanea a C. chalybea a v principu je zfejmé vlastni i vétsiné ostatnich Zahadlovych blanokfidlych, ktefi

vyuzivaji nocovisté v dutinach stonk( (Mikat a Straka, vlastni pozorovani).

93



6.6.4. Vyhodnost hlidani samice

Samci si musi vybrat, zda budou investovat do co nejvétsiho mnozZstvi kopulaci, nebo do zajisténi
paternity u samic, se kterymi jiz kopulovali (Emlen & Oring, 1977).

Do hlidani samice je vyhodné investovat pouze za predpokladu, Ze se tato samice ma tendenci pafit
vicekrat za Zivot. U vétsiny druhl vcel se ma samice tendenci pafit pouze jednou za Zivot, pfipadné
opakovang, ale jen v kratkém obdobi receptivity (Paxton, 2005). U vétsiny druh( rodu Ceratina neni
pocet pareni znam, alespon u eusocidlnich druh(l Ize vSak predpokladat jediné pareni (viz vyse). U
druhu C. nigrolabiata, ale pravdépodobné i u C. cyanea a C. chalybea se samice pafti vicekrat béhem
Zivota, tudiz samec mizZe mit vyhodu z toho, Ze bude samici hlidat pfed jinymi samci.

Hlidani samice se samci vyplati za situace, kdy je pomér pohlavi vychyleny ve prospéch samcl samcl
(Mathews, 2002a). U dospélcli C. nigrolabiata pomér pohlavi dospélcl je sice mirné vychylen ve
prospéch samc(, ale rozdil neni signifikantni. U druh( C. chalybea a C. cucurbitina byl ale
zaznamenany pomeér pohlavi vyrazné vychylen ve prospéch samic, u druhu C. cyanea nebyl rozdil
signifikantni a na zacatku hnizdni sezony byl dokonce pomér pohlavi signifikantné vychylen ve
prospéch samcll. Samotny pomér pohlavi tedy nejspise vyhodnost hlidani partnerky u C. nigrolabiata

nevysvétli, byt pravdépodobné vysvétluje, proc se hlidani nevyplati u C. chalybea.

6.6.5. Komunikace mezi samcem a samici

Pro udrZeni paru je nutné, aby se partnefi dokdazali individudlné rozpoznavat. Dalsi komunikace je
rovnéz prospésna ktomu, aby mohli samci a samice efektivnéji dosahovat svych cild. U C
nigrolabiata se partnefi zjevné rozpoznavaji — pokud se snazi do hnizda vletét domaci samice, tak ji
samec obvykle pusti dovnitf, pokud se snaZi dostat jina samice, tak samec blokuje zadeckem vchod a
dovnitf ji nepusti.

Hlavnim zaznamenanym zplsobem komunikace je skrabani nohama na zadecek. Toto chovani délaji
predevsim samice vracejici se do svého hnizda, ale rovnéz i samice, které hnizdo hledaji, nebo samci,
ktefi se snaZi pfemluvit samici k pareni. Skrabani nohama na zade&ek provadi i samci druhu C.
chalybea, kdyz se snazi samici pfitomnou v hnizdé premluvit k pareni. Lze tedy predpokladat, Ze se
samici chovani kdy se snazi samce presvédcit, aby ji pustil do hnizda, mohlo vzniknout expresi
plvodné samciho predkopulacniho chovani u samic.

Jako dal$i moZnost lze uvaZovat, Ze mezi samcem a samici se uplatiiuje i optickd komunikace. Samci
druhll rodu Ceratina se obvykle od samic lisi vétsi velikosti a tvarem skvrny na clypeu (Michener,
2007). U druhu C. nigrolabiata je tato skvrna mensiho rozsahu, néz u ostatnich druhd, zaroven je
vyrazné vice variabilni, neZ u ostatnich druh(, a ve vzacnych pripadech muize i chybét. Velikost ¢i tvar

skvrny by tak mohli pfispivat kindividualnimu rozpoznavani u C. nigrolabiata. Individualni
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rozpoznavani na zakladé zbarveni hlavy je zndmo napf. od vosika Polistes fuscatus (Sheehan &
Tibbetts, 2009). U druhu C. nigrolabiata bude jesté nutné komunikaci mezi samcem a samici

prokazat. Soucasna pozorovani ji ale naznacuiji.

6.6.6. Jak mohla probihat evoluce

Vlastnosti spojené se schopnosti najit a zapamatovat si umisténi hnizd samic vznikly pravdépodobné
u predkd vcel rodu Ceratina i jesté dfive. Pareni samice s vice samci a prodlouzend délka Zivota
pravdépodobné vznikly v ramci rodu Ceratina, nejspiSe u predka, ktery zahrnoval predka podrodu
Euceratina (kam patfi C. chalybea, C. cyanea a C. nigrolabiata), ale nebyl predkem C. cucurbitina. U
samcll predka C. nigrolabiata ale muselo dojit k vyrazné tendenci bydlet témér striktné ve vchodech
hnizda. Pficinou miZe byt to, Ze se zacalo z néjakého divodu vyplacet hlidani samice. DalSim krokem,
ktery umozZnil vznik obourodicovské péce, bylo zvySeni komplexity komunikace mezi samcem a
samici.

Je zajimavym paradoxem, Ze zasadnim predpokladem pro vznik dlouhodobého (byt ne
celosezonniho) pouta mezi samcem a samici je vicendsobné pareni samice, protoze bez néj by
neexistoval selekéni tlak na dlouhodobé prezivani samcl jakozto i tlak k hlidani samice, coZ jsou
nezbytné podminky delsi koexistence samcl se samicemi.

Vzhledem k tomu, Ze mensi stfidani a tedy vétsi vérnost partnerud prinasi pravdépodobné vyhody jak
samicim, tak samcim, tak je mozné predpokladat, Ze by vérnost mezi partnery se mohla zvétSovat a

tim dochdzet k dalsimu prohlubovani obourodi¢ovské péce.

6.7. Eusocialita u vcel rodu Ceratina

Spolecny predek vcéel rodu Ceratina byl pravdépodobné fakultativné eusocialni a ke ztraté schopnosti
vytvaret eusocialni spolecenstvi doslo nejspiSe nékolikrat nezavisle na sobé (Rehan & al., 2012) U
druh(l studovanych v ramci této prace nebyla eusocialita nalezena. Znovupouziti stejného hnizda,
které je povazovano za predpoklad eusociality u rodu Ceratina (Sakagami & Maeta, 1987; Rehan &
al., 2010b), bylo sice detekovano u druhl C. cucurbitina a C. chalybea, ale spiSe ojedinéle. U druha
podrodu Euceratina je tendence kzazatkovani a opusténi hnizda, coZ je strategie s eusocialitou
nekompatibilni. U druhu C. cucurbitina povazuji (Maeta & al., 1997a, 1997b), vzhledem ke hnizdnimu
chovani, vyskyt eusociality za nepravdépodobny.

Eusocialita se se v ramci rodu Ceratina vyskytuje predevsim u druh( vyskytujicich se v tropickych a
subtropickych oblastech (Rehan & al.,, 2009, 2010b, 2012). Naopak se nevyskytuje u

Iy

severoamerickych druhd (Rehan & Richards, 2010b) Zijicich v klimatu analogickém tomu, které je na
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tzemi Ceské republiky. Eusocialita se vyskytuje u véel rodu Ceratina vyskytujicich se na tzemi
Japonska (Sakagami & Maeta, 1984, 1987), které je oproti Ceské republice klimaticky mirné
priznivéjsi. Vyskyt striktné solitérnich linii v chladnéjsich oblastech u primarné eusocialnich taxon( je
znamy i v rdmci Celedi Halictidae (Field & al., 2010; Sakagami & Munakata, 1972). Absence eusociality
u rodu Ceratina na Gzemi Ceské republiky tedy neni prekvapiva.

Je moiné, Ze by se eusociadlni druhy rodu Ceratina mohly vyskytovat v klimaticky priznivéjsim
Stfedomofi, ze kterého jsou dosud velmi omezené infomace o hnizdni biologii rodu Ceratina. Dosud
ale eusocialita ani ve stfedomofi detekovana nebyla (Le Goff & Terzo, 1999; Maeta & al., 19973,

1997b, M. Mikat, vlastni data).

6.8. Vztah eusociality a obourodicovské péce

PrestoZe se eusocialita vyskytuje u fady druhl rodu Ceratina, obvykle jde o spolecenstvi tvorené
dvéma jedinci a nikdy vice nez ¢tyfmi (Rehan & al., 2010b). V tropickych oblastech, ve kterych se
vyskytuje velky predacni tlak mravencll (Jeanne, 1979), miZe byt eusocialita velmi efektivni strategii,
predevsim kvali velkym ziskdm z hlidani vchodu hnizda. Hlidani vchodu hnizda je ale prace pro
jednoho jedince. Vzhledem k tomu, Ze hnizdo vcel rodu Ceratina ma linearni tvar, tak by si vném
vétsi mnoizstvi vcel spiSe prekazelo. Zaroven je v danou chvili mozné zasobovat jen jednu komrku.
V tom se lisi véely rodu Ceratina od sesterského taxonu Allodapini, u kterého se oddélené komurky
nevyskytuji, a tedy v danou chvili je mozné zasobovat vice nezZ jednoho potomka (Michener, 2007). U
vcel tribu Allodapini se vyskytuji spoleCenstvi s velikosti do tficeti jedinct (Dew & al., 2012), a Zadny
druh neni striktné soliterni (Chenoweth & al., 2007; Tierney & al., 2008). Pro Zivotni strategii vcel
rodu Ceratina pravdépodobné nepfinasi velikost spolecenstvi vétsi nez dva zadné vyrazné vyhody. A
pravé této velikosti spoleCenstvi je moZiné dosahnout nejen diky eusocialité, ale i diky
obourodicovské péci.

Vramci eusocidlnich hnizd casto reprodukéné dominantni samice zasobuje komlrky, zatimco
reprodukcéné podfizena samice hlida vchod hnizda (Hogendoorn & Velthuis, 1999; Rehan & al.,
2010b). Podobna délba prace se vyskytuje u dalSich eusocialnich taxon(, ktefi vytvareji spolecenstvi
tvorené pouze dvéma samicemi, napriklad drvodélek (Xylocopa) (Hogendoorn & Velthuis, 1999),
nebo vosy Eustenogaster fraterna (Francescato & al., 2002). Samec C. nigrolabiata tedy ziejmé plni
podobnou funkci, jako u eusocialnich druh( pini reprodukéné podfizena samice.

Je pravdépodobné, Ze pro vznik obourodi¢ovské péce u druhu C. nigrolabiata muselo nejdfive dojit
k zaniku eusociality. Dlouhovékost samcl a motivace k hlidani samice, coZ jsou nezbytné podminky
pro vznik obourodicovské péce, vznikaji mnohem snadnéji za predpokladu vicendsobného pareni

samice. Naopak pro fakultativné eusocialni druhy je typické, Ze se samice pafi pouze jednou
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(Boomsma & al., 2011; Hughes & al., 2008). Pocet pareni u fakultativné eusocialnich druh( rodu
Ceratina ale neni znam.

Eusocialita neni obecné nekompatibilni s obourodiCovskou péci. Eusocialita vkombinaci
s obourodicovskou péci je znama u fady taxon( (Ross & al., 2013). U nich vsak vznikla nejdfive
obourodicovska péce, a aZ teprve pozdéji eusocialita (Ross & al., 2013).

PrestoZe u vcel rodu Ceratina pravdépodobné neni eusocialita a obourodi¢ovska péce slucitelna a
spiSe jde o alternativni strategie, je moziné, Ze urcité prvky obourodiCovského chovani u C
nigrolabiata mohou byt zdédéné po eusocidlnich predcich, mize jit napfiklad o schopnost vyhnuti se

dvou véel ve vchodu hnizda.

6.9. Zaver

Bylo prostudovano hnizdni chovani ¢tyf druh( rodu Ceratina: C. chalybea, C. cucurbitina, C. cyanea a
C. nigrolabiata. U Zzadného z druh(l nebyla detekovdna eusocialita. Kromé druhu C. cucurbitina
studované druhy neumi jeden z typickych prvkd péce o potomstvo u rodu Ceratina, tedy prolézani
hnizda matkou a ¢isténi potomku od trusu a parazitQ.

Hlidani hnizda samici po jeho dozasobovani snizuje riziko jeho selhani kvlli aktivité pfirozenych
nepratel. Pfesto se ale u zastupcl podrodu Euceratina vyvinula schopnost hnizdo zazatkovat a
opustit, coZ nejspiSe souvisi s moznosti drivéjsiho opétovného zahnizdéni zahnizdéni na jiném misté.
Opusténi zatkovanych hnizd dosud nebylo u rodu Ceratina popsano a je tak novym prvkem jejich
Zivotni strategie.

U druhu C. nigrolabiata byla zjisténa obourodiCovska péce, coz je prvni pfipad zjisténé
obourodicovské péce u vcel.

Samci se na péci podili tak, Ze hlidaji vchod hnizda. Samec tedy pIni v hnizdé podobnou funkci, jakou
u eusocidlnich druh( obvykle pini délnice. Jeden samec nevydrZi vjednom hnizdé po celou sezonu,
ale samci se v prib&hu sezony v hnizdé st¥idaji. Cim se samci stfidaji méné, tim je Gspé&$nost hnizda
Vetsi.

Samice se v prlibéhu sezony pafi s vice samci. Ve vétsiné pripadd neni hlidajici samec otcem ani ¢asti
potomstva. Pokud ale vydrzi dostatecné dlouho, tak diky tomu obvykle néjaké potomstvo ziska.
Motivaci samce k péci tedy spiSe nez péce o vlastni potomky je pfileZitost k pareni se samici.

Je pravdépodobné, Ze vicendsobné pareni samice prispélo ke vzniku obourodi¢ovské péce, nebot diky

nému je selekce na prodlouZzenou délku Zivota samcul a motivace samci hlidat si partnerku.
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