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1. Uvod

Konstrukce hnizd ptedstavuje specialni adaptaci, poskytujici potomstvu rodicovskou
investici v podob¢ energie a zdroji ke zvyseni pravdépodobnosti jejich preziti. Je rozsifena

u mnoha skupin obratlovct a n¢kolika skupin bezobratlych.

V ramci obratlovct se riizné diverzifikované hnizdni chovani vyskytuje u plazt, ptaka
a savcl. Velka skupina plazi zahrabava své vejce do zemé, nebo je ponechava v riznych
Stérbindch na zemském povrchu. V evoluci plazii doslo k vyvoji od kladeni vajec az k
zivorodosti (Shine 1994). Hnizdéni na zemi a zahrabavani vajec, bylo zfejmé ancestralni stav
ptaciho hnizdniho chovani (Collias 1964). Hnizdéni u ptakt zahrnuje mnoho strategii, od
pozemnich hnizd (7inamus, Paleognathae), pfes vyuzivani dutin ve stromech (Dryocopus
martius, Piciformes), nebo konstrukci hnizd z materiall jako je pida, slama (Hirundo rustica,
Passeriformes), ¢i  vétve  (Ciconia  ciconia, = Neognathae, @ Hansell  2000).
U nékterych druhti se dokonce vyvinul hnizdni parazitizmus (Cuculiformes, Hansell 2000).
Hnizdéni u savct je vyuzivano k odchovu mlad’at, iniku pted predaci, ¢i odpocinku k udrzeni
nezbytnych kalorii. Je rozsifeno predevsim u malych savci, jako jsou hlodavcei (Spermophilus
citellus, Rodentia), ktefi si ve velké vétSin€ hloubi nory. V ramci primati nékteré poloopice ¢i
lidoopi bud’ vyuzivaji dér ve stromech (Lepilemur), nebo si sami konstruuji hnizda ve vétvich

stromtl (Pongo, Kappeler 1998).

V ramci bezobratlych zivo€ichli ma velky pocet druhli pavoukli vysoce rozvinutou
matefskou péci a buduji hnizda vyhloubenim nor (Theraphosidae), nebo konstrukci hnizda
v otevieném prostoru pomoci vldkna (Araneus, Foelix 2011). Vysoce rozvinuté hnizdni
chovani se objevuje i u nékterych skupin hmyzu, zejména pak u téch, kde se vyskytuji
eusocialni druhy (Isoptera, Hymenoptera). U termitd se vyvinulo mnoho typi hnizd.
Od termitt zijicich v rozkladajicim se dievé, ve kterém stavi hnizda a zaroven se Zivi
ve stejnych prostorach (Archotermopsidae), k druhlim, které stavi hnizda izolovana
od potravnich zdroji, které si opatiuji mimo hnizdo (Termitidae, Postava-Davignon 2010).
U vcel ¢eledi Megachilidae se vyvoj tdhl od hnizd v norach vyhloubenych v zemi, k hnizdim

v dutinach skal ¢i stromil, az ke kolonizaci Sneci ulity. Jedenkrat se v jejich evoluci objevil i

kleptoparazitizmus (Sedivy et al. 2012).

Krom¢ eusocidlnich druhi se hnizdni chovani u hmyzu vyskytuje v nékterych

skupinach broukti. Jednim z piikladl je rod Nicrophorus (Silphidae), kde par dospélych



broukti zahrabe mrtvolu malého savce ¢i ptaka do které samice naklade vejce. Larvy se pak
krmi na tekutinadch vytékajicich z rozkladajici se mrtvoly (Andugua 2009). Dalsi skupinou,
ve které se vyskytuje rizn€ diverzifikované hnizdni chovéni, je Celed” Scarabaeoidea.

Nejriuznéjsi hnizdni typy se daji pozorovat u ,,dung beetles®.

1.1. Koprofagni brouci

Jako ,,dung beetles”, Cesky asi nejlépe oznaceni za ,,koprofagni brouky®, jsou
oznacovani zastupci tii podceledi skupiny Scarabaeiodea: Scarabaeinae, sesterskd skupina
Aphodiinae, citajici pfiblizn¢ 1650 druhti (Hanski & Cambefort 1991) a vice vzdalena
skupina Geotrupidae, zahrnujici vice jak 600 druhti (Finn 2003, Obr. 1). N¢kteti autofi
oznacuji jako koprofagni brouky i suchozemské zastupce Celedi Hydrophilidae, piredev§im
pak rody Sphaeridium a Cercyon. Dospélci téchto rodii jsou rovnéz korpofagni, ale jejich

larvy jsou predatofi (Holter 2004).

Za ,,pravé koprofagni brouky*“ se vSak oznacuji pouze zastupci podceledi
Scarabaeinae (Halffter & Matthews 1966). Je to nejvice diverzifikovana skupina
koprofagnich broukti obsahujici pres 5000 druhti (Monaghan et al. 2007). V této praci budu
nadale pracovat pouze s podceledi Scarabaeinae. Scarabaeinae se tradicné déli na 12 tribi
(Canthonini, Coprini, Dichotomiini, Eurysternini, Eucraniini, Gymnopleurini, Phanaeini,

Oniticellini, Onthophagini, Onitini, Scarabaeini, Sisyphini).
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Obr. 1: Kladogram Scarabaeoidea zalozeny na predbéznych molekuldrnich datech (Emlen et
al. 2007). Na obrazku jsou vyznaceni: tlustou carou — Scarabaeinae, tenkou carou Aphodinae

a Geotrupidae.

Scarabaeinae obyvaji efemérni habitaty, tj. habitaty bohaté na ziviny, které jsou vSak
velmi pomijivé v Case, napf. trus, mrSiny, hnijici houby (Finn 2001). Nejvetsi cast celé
podceledi Scarabaeinae vyuziva trus velkych herbivori (Davis et al. 2002). Koprofagie
vznikla ze saprofagie. Saprofagni druhy byly =zéavislé na nutricnich hodnotach
mikroorganismti v rostlinném humusu (Hanski & Cambefort 1991). Masivni radiace
Scarabaeinae je spojovana s radiaci velkych herbivornich savct (Scholtz ef al. 2009). Tato
udélost zvysila dostupnost savéiho trusu piedevSim v otevienych prostorach, jako jsou
savany. Tyto nové zdroje byly relativné zprosténé od kompetice ostatnich bezobratlych. Proto
piedstavovaly volné niky pro druhy, které je dokazi vyuZzivat a které je rychle kolonizuji.
Vlhky sav¢i trus je ve slozeni velice podobny rostlinnému humusu, dokonce vice bohaty na
proteiny (Hanski & Cambefort 1991). Hlavnim pfizpisobenim broukl pro koprofagii, a to
véetné rodu Aphodius a zastupci skupiny Geotrupidae, je modifikované tUstni ustroji
dospélctu uzpusobené na mikrofagii (Hata & Edmonds 1983). Hlavni potravou dospélych
brouk jsou malé, na dusik bohaté ¢astice, jako jsou bakterie ¢i epitelidlni buniky producenta

trusu. Ustni Gstroji larev je tvrdé, kousaci (Holter & Scholtz 2007).



V oblastech, kde vymieli, nebo zcela chybi velci sav¢i bylozravei, presly nékteré
puvodné koprofagni rody k vyuzivani jiné potravni strategie. Jednou z nich je nekrofagie
obratlovéich mrSin (Halffter & Matthews 1966). Ta je sledovana piedev§im u velkych
neotropickych rodt (Canthon, Coprophaneus, Deltochilum). Minimum téchto druht
je nalézano v Africe, diky obrovskym abundancim velkych herbivort a kratké dobé expozice
mrSin (Halffter & Matthews 1966). Jednim zmala prikladl africkych nekrofagnich
specialistl je Methacatarsius opacus (Tshikae et al. 2013). Nékteré druhy presly k nekrofagii
bezobratlych. Nékolik druhti rodu Onthophagus se zivi a odchovava mladé na mrtvych
mnohonozkach (Schmitt et al. 2004). Dal$im relokujicim druhem vyuZzivajicim mrtvé
mnohonozky je africky podrod Sceliages (Forgie et al. 2002). Od nekrofagie je odvozena
predace. Ta je pozorovéana u dvou brazilskych druhti rodu Canthon (C. dives, C. virens). Tyto
druhy pfimo preduji na mravencich rodu A#ta (Halffter & Matthews 1966, Hertel & Colli
1998). Nékteré skupiny koprofagnich broukli jsou asociovany s houbami (Basidiomyceta),

nebo ziji v odpadu mravencich hnizd (Frolov et al. 2008, Halffter & Matthews 1966).
1.2. Zivotni cyklus koprofagnich brouku

Zivotni cyklus koprofignich broukt, zde popsany na druhu Onthophagus gazella
(Halffter a Edmonds 1982), probiha obecné takto. Pismeny a az e jsou oznaleny faze

viditelné v obrazku (Obr. 2):

Dospély par obyvajici Cerstvy trus, hloubi rozvétvené hnizdo pod potravnim zdrojem (a).
Samec poté taha trus ke vchodu do hnizda. Samice sama z trusu vytvaii plodové masy.
V jejich horni Casti vytvoii vajeCnou komoru, do které naklade vejce (b). Larvy se lihnou po
2 az 3 dnech. Larva se zivi trusem obsazenym v plodové mase, mé4 proto pouze omezeny
zdroj potravy (Halffter & Matthews 1966), pfiCemz kontinudlné pozird i sviy vlastni trus.
Vétsina druhti ma v travicim Ustroji symbionty schopné travit celulozu, tim se zvysuje podil
dusiku v trusu, ktery larva opétovné pozie (Hanski & Cambefort 1991). Postupné se larva
prozere az na spodni ¢ast plodové masy (c). Pfiblizné po 16 dnech larva vytvofi ,,kuklici
komoru* ze svych vlastnich vykalt (d). Stddium kukly trvd pouze n€kolik dni. Po vykukleni
dospélec setrva jesté nékolik dni v plodové mase, dokud neztvrdne chitinova schranka (e). Po
opusténi plodové masy je jedinec pfipraven k rozmnozovani. Cely zivotni cyklus trva

piiblizn€ 30 dni.
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Obr. 2: Schéma zivotniho cyklu Onthophagus gazella (Bornemissza 1976 in Halffter &

Edmonds 1982). Pismeny a az e jsou vyznaceny faze popsané vyse v textu.

1.3. Ekologické gildy

Ekologicky se koprofagni brouci odliSuji zpisobem vyuzivani potravniho zdroje.
Predevsim zptisobem relokace fekalniho materidlu a kompeti¢ni schopnosti. Tradi¢ni déleni
je separuje do 4 zakladnich gild (Halffter & Matthews 1966, Hanski & Cambefort 1991),
(Tab. 1).



Tab. 1: Tabulka ekologickych gild Scarabaeinae.

Gildy Infragildy Druhy
Vileci (rollers, telocoprids) - | Pravi valedi (rollers)- vali pred | Canthonini,
tito brouci horizontalné relokuji | sebou sféricky objekt z trusu Gymnopleurini,

kus trusu vytvorené¢ho na
potravnim zdroji. Ve vétSingé
ptipadi je trus ptetvofen do
objektu sférického tvaru.
Naésleduje ptiprava hnizda pro
uloZeni sférickych objekti.

zadnimi koncetinami ("couvaji")

Scarabaeini, Sisyphini

Prenaseci (carriers) - prenasi
vykaly pfednimi holenémi.

Canthon, Eucranium
(Halffter & Halffter
1989), Kheper
nigroaeneus
(Ybarrondo & Heinrich
1996); prilezitostné asi
v§ichni pravi valeci

Postrkovaci (butting) - Vzacné
pozorovatelné chovani, kdy
jedinci oddéli kus trusu od zdroje
a postrkuji ho pted sebou pomoci
prednich holeni a clypeu.

Phanaeus;
prileZitostné je toto
chovani pozorovano u
samic; jinak patii do
gildy stolaru

Tahaci (draggers) — tahaji za
sebou kusy trusu zadnimi
koncetinami do nor.

Pachysoma (Scholtz et
al. 2004)

Stola¥i (tunellers, paracoprids)
- tito brouci vertikaIn¢ relokuji
trus do nor vyhloubenych pod
potravnim zdrojem.

Rychle zahrabavajici — druhy
které nejprve zahrabou veskery
potiebny trus a az po té zatnou
tvofit plodové koule.

Copris, Catharsius,
Dichotomius,
Gromphas,
Heliocopris, Cast
Onitini, Phanaeus

Pomalu zahrabavajici — druhy
které postupné tvoii plodové
masy s postupnym zahrabavanim
trusu.

Dichotomini,
Oniticelini, vetsi cast
Onitini, Onthophagini

Obyvaci (dwellers,
endocoprids) - tito brouci
nerelokuji trus. Tvofi hnizda
neodd¢lena od potravniho
zdroje.

Eurysternus,
Oniticellus, Trichillum

Kleptoparaziti (kleptocoprids)
— tito brouci vyuzivaji ¢ast
zdroje ptipraveného jinymi
brouky. Bud’ napadenim
horizontéln¢ relokovaného kusu
materialu, ¢i prohrabavanim se
k podzemnim hnizdim.
Vétsinou fakultativni
kleptoparaziti.

Cleptocacobius,
Onthophagus, Pedaria




1.4. Hnizdéni

Samotny proces hnizdéni zahrnuje akumulaci potravniho zdroje pro vyvoj larev do
hnizda, dale pak konstrukci vlastniho hnizda. Hnizdéni u Scarabaeiodea pravdépodobné
vzniklo ptfed pfechodem ze saprofagie na koprofagii (Hanski & Cambefort 1991).
Predchiidcem hnizdéni u koprofagnich brouki byla pravdépodobné larva zijici volné
v potravnim zdroji, naptiklad nekrofagni druhy rodu Trox (Trogidae). Podobn¢, u vétSiny
druhti skupiny Aphodinae, ktera je sesterska "pravym koprofagnim broukiim" (Scarabaeinae)
zije larva volné v potravnim zdroji, nebo jim dospélci tvoifi nory, kam jim dodavaji trus
(Vinter 1998). Nékteti Geotrupidae tahaji do predem pripravené nory trus (Geotrupes
spiniger, Anoplotrupes stercorosus, Kiihne 2008, Rembialkowska 1982), nebo zelené
vétvicky a listi (Lethrus, Scholtz 2009). V ramci celé podceledi Scarabaeinae se vyvinulo

rizné slozité hnizdni chovani, vétSinou spojené s oddélenim a relokaci kusu trusu od

puvodniho potravniho zdroje.
1.5. Procesy probihajici pred samotnym hnizdénim

Larvy koprofagnich broukll maji pfistup pouze k omezenému mnozstvi potravy, a
proto dospélci nekterych druhtt nemaji po vylihnuti zcela vyvinuté gonady, svaly ¢i smyslové
organy. Pro ipln¢ dokonceny vyvoj musi mnoho druhti koprofagnich brouki projit takzvanou
,.krmnou® fazi (Halffter & Matthews 1966). Tato perioda mize byt u jednotlivych druhii
rizn¢ dlouhd. U druhu Euoniticellus intermedius, ktery se vyviji v plodové mase a ma
relativné vysoky reprodukcni vykon, tato faze trva piiblizné¢ 5 dni (Halffter & Edmonds
1982). U velkych druht, kde ma larva velice omezené zdroje (napt. Circellium bacchus), trva
tato perioda né¢kolik mésict (Kryger et al. 2006). Nejdelsi je tato faze u rodu Eurysternus, u
kterého muze trvat 30 az 200 dni. Tito brouci pfipravi prozatimni hnizdo s nékolika
plodovymi koulemi. Par setrva v tomto hnizdé¢ a Zivi se na téchto plodovych koulich, obcas i
s Castetn¢  vyvinutymi  larvami. Par pot¢é hnizdo opusti a tento proces
se vétSinou jesté nckolikrat opakuje, dokud nedojde k tvorbé findlniho hnizda (Heurta et al.

2003, 2005).

Samice koprofagnich broukii vétSinou nereaguji na samce ptred pohlavni dospélosti
(Halffter & Matthews 1966). Pouze u rodu Phanaeus se samice sparuje se samcem a krmna
faze probihd v podzemnim hnizd€. Po dosaZeni dospé€losti, nastava pafeni a faze hnizdéni

(Halffter et al. 2003). U nékterych horizontaln¢ relokujicich druhti (Kheper aegyptiotum)



samice odvali kouli, zahrabe ji a Zivi se na ni. Nékdy je samice naldkdna samcem na potravni

kouli (Sato & Immamori 1988).
1.6. Hnizdni typy

1.6.1. Halffter & Matthews 1966

Prvni komplexni studie rozdéluje hnizdni strategie do 4 hlavnich skupin a jedné
skupiny aberantniho hnizdniho chovani. Zakladnim typem (Typ I), (Obr. 3) je jednoducha
chodba vyhloubend pod potravnim zdrojem vyplnénéd trusem (plodovou masou), do které
samice klade jediné vejce (Ateuchus, Bubas, Dichotomius (Cast), Cheironitis, Oniticellus,
Onthophagus (Cast), , Uroxys), nebo vice vajec (Onitis). Druhym typem (Typ II) jsou hnizda
pod potravnim zdrojem, ve kterych samice vytvaii plodové koule, které obaluje kompaktni
vrstvou pudy. Jednotliva hnizda mohou obsahovat jednu ¢i vice plodovych kouli. Vejce je
ulozeno bud’ v dutin¢ formované v kompaktni vrstvé na povrchu plodové koule (Gromphas),
nebo v dutiné pfimo uvniti plodové koule (Bolbites, Dichotomius (Cast), Heliocopris,
Oxysternon, Phanaeus). Samice nezlstava v hnizdé po jeho dokonceni. V ramci tfetiho typu
(Typ III) je trus nejdiive akumulovén v rozlehlé podzemni nofe pod potravnim zdrojem, kde
tvoti velkou masu (,,cake”). Ta je nasledné rozdélena do n¢kolika sférickych objekti,
pricemz do kazdého samice naklade jedno vejce. Poté jsou opatifeny kompaktni vrstvou pudy.
Samice, n€kdy i1 samec, zistavaji v komofe po €ast, nebo celou dobu larvalniho vyvoje.
(Catharsius, Copris, Synapsis). Tyto prvni tii typy patii do gildy Stolatii (Obr. 3). Typ I patii
mezi pomalu zahrabavajici Stolafe a dal$i dva mezi rychle zahrabavajici. V ramci ¢tvrtého
typu (Typ 1V) se nachazeji horizontalné relokujici druhy (valeci). Ze sférického objektu
relokovaného z potravniho zdroje tvoii plodovou kouli. Po relokaci je plodové koule
zahrabana s naslednou ovipozici a opatfena kompaktni vrstvou (Canthochilum (Cast)
Malagoniella). Dale mize byt plodova koule po ovipozici opatfena kompaktni vrstvou a
ponechdna na zemském povrchu (Canthon (Cast), Deltochilum, FEurysternus (Cast),
Neosisyphus, Sisyphus (¢ast)). V poslednim piipad¢ se plodova koule zahrabe a nebyva
opatfena kompaktni vrstvou. V nékterych ptipadech pouze slabou vrstvou smési trusu a pady
(Canthon (cast), Gymnopleurus, Scarabaeus, Sisyphus (Cast)). Aberantni typ zahrnuje

naptiklad druhy, jejichz larva Zije volné v potravnim zdroji (7richillum).



Obr. 3: Schéma hnizd gildy Stolaiti. Zahrnuje prvni 3 typy chovéni. (Halffter & Matthews
1966).

Evoluéni hypotéza vramci téchto hnizdnich typt stavi jako dvé sesterské
monofyletické skupiny valece (Typ IV) a §tolafe (Typ I az III), (Obr.4). U skupin Eucraniini
a Eurysterini nebylo v té¢ dob¢ pfili§ znamo hnizdni chovani, proto jsou zobrazeni stranou.
V ramci Stolafi je v bazalnim postaveni typ I, ktery méa primitivni konstrukci a v evoluci

se dale zeslozit'uje.
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Obr. 4: Evoluéni trendy jednotlivych typti hnizdniho chovani u Scarabaeinae (Halffter &
Matthews 1966).

1.6.2. Halffter a Edmonds 1982

Halfter and Edmonds (1982) stanovili n€kolik zakladnich charakteristik hnizdniho
chovani (Tab. 2). Na zaklad¢ téchto charakteristik se hnizdni strategie d€li do 7 nésledujicich

typt (Obr. 5).

Prvni skupinou (pattern I) jsou pomalu zahrabdvajici Stolafi. Vejce ukladaji
do plodovych mas. Bisexualni kooperace vétSinou chybi, nebo je velmi slabd, matetskd péce
je pritomna (Dichotomiini, Onitini, Ontophagini). DalSim typem (pattern II) jsou rychle
zahrabavajici Stolafi s rozvinutou bisexualni kooperaci bez péce o potomstvo. Plodové koule
jsou vétsinou od sebe oddéleny hlinou (Catharsius, Dichotomiini, Phanaeini). Ve tfetim typu
(pattern III) jsou druhy, které tvoii plodové koule z pfedem naakumulovaného ,,cake.

Kooperace i péce o potomstvo byva znacnd. Patii také mezi rychle zahrabavajici Stolaie
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(Catharsius, Cephalodesmius, Coprini, Dichotomiini). Dalsi dva typy pati do gildy valeci.
V prvnim znich (pattern IV) jsou plodové koule tvofeny na potravnim zdroji, odvaleny
a zahrabany do podzemniho hnizda. Bisexudalni kooperace je zde zna¢na, matetskd péce chybi
(Canthonini, Eucranini, Gymnopleurini, Scarabaeini, Sisyphini). U druhého (pattern V) jsou
plodové koule po relokaci ponechany na zemském povrchu. Kooperace je zna¢na, matetska
péfe je Ci neni pfitomna (Anachalos cupreus, Canthon cyanellus, C. lamprimus,
Eurysternini). Posledni dva typy si stavi hnizda pfimo v potravnim zdroji (obyvaci). Jedinci
patiici do Sestého typu (pattern VI) si stavi hnizda pfimo v potravnim zdroji, kooperace chybi
nebo je slaba, matetskd péce je pritomna (Eurysternini). V poslednim typu (pattern VII) je
hnizdo konstruovano na pomezi zemského povrchu a potravniho zdroje a zasahuje do obou
znich. Kooperace chybi a matefskd péce muize a nemusi byt ptfitomna (Oniticellus,

Tragiscus).
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Tab. 2: Charakteristiky hnizdnich strategii (Halffter a Edmonds 1982).

Charakterisiky hnizdiho chovani

Zaopatteni zdroje pro

Plodova masa

Trus je ulozen do slepého konce tunelu, chodby ¢i rozsifeni tunelu a opatien
vejcem. Tvar dutiny miZze byt cylindricky (,,klobasa“), ovalny ¢i sféricky.

Trus je modelovan rodici do sférického tvaru a miize byt opatien kompaktni

1
anu Plodova koule | vrstvou ptidy na povrchu. Byvaji ulozeny v podzemnich norach a obklopeny
vzduchem.
Vzhlli:dem Nadzemni Finalni plodové koule ponechany na povrchu ¢i v m&lké duting.
zemskému Podzemni Findlni plodové koule/masy jsou uloZeny v podzemi.
povrchu
Pozice . . . v . . .
hnizda Vzhledem Stolat Hnizdo konstruovéano jako rozsiteni chodby vykopané pod potravnim zdrojem.
k Valed Hnizdo konstruovéano v ur¢ité vzdalenosti od potravniho zdroje, ze kterym neni
potravnimu nijak v komunikaci.
zdroji A Hnizdo konstruovano pfimo v potravnim zdroji, na pomezi povrchu a zdroje ¢i
Obyvac . .
nad zemni v kontaktu se zdrojem.
Podzemni Jednoduchd | Hnizdo obsahuje jednu plodovou masu/kouli na Stolu.
hnizda Slozena Hnizdo obsahuje dvé ¢i vice plodovych mas/kouli na Stolu.
Komplexita
Nadzemni Jednoducha | Hnizdo obsahuje jedinou plodovou kouli.
hnizda SloZena Hnizdo zahruje dvé &i vice plodovych kouli, obvykle semknutych k sobg.
Plodové masy/koule jsou ulozeny za sebou v jednoduché hnizdni chodbé a
Linearni obvykle izolovany od sebe ptidou ¢i mixem pudy a trusu. Mize byt
Ulozeni plodovych kombinovano s racemézni strukturou.
kouli/mas ve slozeném ., | Plodové masy/koule jsou zvIast uloZeny v kratkych chodbach vedoucich z
. s Racemoézni , . . . e .
podzemnim hnizdé hlavni chodby a jsou izolovany prepazkami.
Seskupené Plo%ove koule jsou ulozeny ve spoleéné chodbé a nejsou od sebe fyzicky
oddéleny.
. . Zpracovany Z trusu jsou odstranény vétsi ¢astice (trava, semena) pied zpracovanim do
Manlpulaci se zdrojem P Y plodové koule/masy.
pro latva Nezpracovany | Zadné komponenty nejsou separovany od zdroje pro larvu.
. Trus je noSen do hnizda a ihned pouzit ke konstrukci plodovych kouli/mas, nebo
o . Piima . p " . : )
Piprava podzemniho jsou do hnizda noseny jiZ hotové plodové koule.
hnizda s s Trus je nejprve akumulovan ve specialni chodbé, az poté dochazi ke konstrukei
Zpozdéna . .
plodovych kouli.
Nekryté Nejsou pokryty vrstvou pudy.
Povrch plodovych kouli . Opatieny vrstvou pdy ¢i mixu trusu a piidy na povrchu tvofenou rodici
Kryté .
(obvykle samici).
Vzhledem | Neizolovand | Vaje¢na komora formovana v trusu. Vajicko v pfimém kontaktu s trusem.
Umisténi k plodovve , Vaje¢na komora obvykle formovana v kompaktni vrstvé pldy, pokryvajici
hmotg Izolovana . . s N 1w Yy
vajené plodovou kouli, nebo je vaji¢ko ulozeno ve specialné konstruované sféfe.
komory ?(/zhledem Distalni Komora formovana béhem pocatecnich fazi konstrukce plodové masy.
pristupu
k chodbé Proximalni Komora formovana béhem poslednich fazi konstrukce plodové masy/koule.
Absence Samec se nezucastituje hnizdniho procesu.
Stolaf - samec zapojuje piinosem trusu ke vchodu do nory a samice si trus
. zpracovava dale. Plisobnost samce je omezena pouze na aktivitu mimo hnizdo ¢i
Kooperace Slaba . 1 axe VTR T ,
hlavni komoru. U vale¢d se samec zucastiiuje relokace a zahrabavani plodovych
kouli.
Znacna Samec se zapojuje i v koneénych fazich ptipravy hnizda.
Absence Samice opousti hnizdo po ovipozici a konstrukci posledni plodové masy/koule.
. Samice zUstava v hnizd¢€ i po zkompletovani posledni plodové masy/koule. Hlida
Péce o potomstvo Pitomnost larvalni vyvoj, dokud nezemfe ¢i dokud se nevylihne potomstvo. Hlidani

plodovych kouli je obvykle spojeno s ¢isténim a ¢aste¢nou remodelaci
plodovych kouli. Pouze vzacné samice piidava hmotu z povrchu.
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Hypotéza evolu¢niho trendu téchto typt piredpoklada, ze nejprimitivnéj$im je pattern I
(Obr. 5). Zn¢ vychazi pattern II a nésledné pattern III. Z ptfedpokladaného
nejprimitivnéjsiho typu pravdépodobné vychdzi i prvni typ obyvaci, tj. pattern VI. Z n&j se
pak vyviji pattern VII. Valeci se pravdépodobné v evoluci objevili nékolikrat a vyvinuli se ze

Stolaii (Simmons and Ridsdill-Smith 2011).
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Obr. 5: Schéma patterni hnizdnich strategii (Hanski & Cambefort 1991). Cisla na
obrazku oznacuji jednotlivé patterny. Pattern I — 1, pattern Il — 2, pattern IIl — 3, pattern
1V —4, pattern V — 5, pattern VI — 6, pattern VII — 7.
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1.6.3. Scholtz et al. 2009

Recentni rozdéleni hnizdnich strategii, zalozené na sumarizaci n¢kolika pfedchozich
déleni Halffter & Edmonds 1982, Hanski & Cambefort 1991), zahrnuje dvé velké skupiny.

Jsou to valeci a Stolafi + obyvaci.
Hnizdéni u véleci:

1. Pafeni probiha na potravnim zdroji. Samice poté odvali plodovou kouli pry¢ od zdroje
a zahrabe. Samec se jiZ vice procesu pfipravy hnizda netcastni; jediny typ napii¢
valeci, kde neni kooperace. (Megathoposoma, Sceliages)(Halffter & Edmonds 1982)

2. Samec je vice aktivni partner. Na potravnim zdroji vytvoii plodovou kouli, na kterou
vizualn¢ laké samici, ¢i v nékterych ptipadech pomoci feromoni (Tribe 1975).
Plodova koule je parem relokovdna od zdroje a zahrabana. Po zahrabani probiha
kopulace a samec opusti hnizdo. Samice pietvoii plodovou kouli do jednoho ¢i dvou
hruSkovitych ttvari, naklade vejce a opusti hnizdo. Cely proces se opakuje n¢kolikrat
za sezénu, tudiz mivaji tyto druhy pomérné vysokou plodnost. Tento typ hnizdéni je
rozsifeny u nékterych zastupcii Canthonini, Gymnopleurini, Scarabaeini a Sisyphini
(Halffter & Edmonds 1982). Né&které druhy rodu Neosisyphus nehloubi nory, ale
nechavaji plodové koule na povrchu, ¢i je lepi na trdvy (Paschalidis 1974
in Hanski & Cambefort 1991).

3. Podobny jako typ 2, ale samice vétSinou provadi cely proces sama. Po spafeni
a zahrabani, samice ptetvoii plodovou kouli do jednoho az ¢tyt hruskovitych objekti.
Samice poté setrvava v hnizd¢é do ukonceni larvalniho vyvoje. Tento typ je popsan pro
nékolik druhti, které maji pouze jednu generaci rocné, tudiz maji nizkou plodnost:
Circelum bacchus (Kryger et al. 2006) a rod Kheper (Halffter & Edmonds 1982).
Pravdépodobné¢ do tohoto typu spadaji 1 dva druhy rodu Scarabaeus
(S. catenatus, S. platynotus), kteti také pretvaii plodovou kouli do 4 hruskovitych
objektl (Sato & Imamori 1987, Sato 1997).

4. Samec se samici spole¢né odvali vice plodovych kouli do hnizda. Po kopulaci samec
obcas zlstava se samici v hnizd¢, dokud neni ukoncen larvalni vyvoj. Kazda samice
zkonstruuje nékolik hnizd za Zivot, pfesto je zde pomérné nizka plodnost. Tento typ
byl popsan u nékolika ptevazné nekrofagnich druhi rodu Canthon.

5. Schopnost valeni ztracena. Jednim z vysvétleni by mohla byt vysokd dostupnost

potravnich zdrojii a ztrata nutnosti kompetitovat (Hanski & Cambefort 1991). Tento
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jev se ptitfazuje k tribu Eurysternini (Halffter & Edmonds 1982). Dal$i moznost je,
ze Eurysternini se vyvinuli zlinie, kterd nevyuzivd horizontalni relokaci->
Dichotomiini (Monaghan et al. 2007). Dal$imi piiklady jsou druhy, které sbiraji
vykaly malych savct, které prenaseji do podzemniho hnizda, tj. Canthon (Halffter &
Halffter 1989), Scarabaeus (Ybarrondo & Heinrich 1996), Eucraniini a Pachysoma
jejiz zastupci tahaji zadnima nohama vykaly malych savci do podzemnich nor

(Scholtz et al. 2004).
Hnizdéni u Stolait a obyvact:

1. Jedina chodba s plodovou masou vytvofena samici blizko pod potravnim zdrojem.
Hnizdo je opusténo hned po ovipozici a cely proces je opakovan nékolikrat. Plodnost
je vysoka. Nekteti Dichotomiini, Onitini, Oniticellini a Onthophagini.

2. Slozené¢ hnizdo blizko pod potravnim zdrojem obsahujici nékolik objektt
cylindrického ¢i klobédsovitého tvaru. Muze zde byt slabd kooperace, ale zadna
matetska péce. Plodnost je vysoka. Onthophagini.

3. Hnizdo lezi na pomezi pudy a potravniho zdroje a zasahuje do obou z nich. V tomto
pripad¢ se samice stard o potomstvo. Oniticellus.

4. Hnizdo je konstruovano piimo v potravnim zdroji. Nékteré druhy rodu Oniticellus.

5. Hnizdo je sloZeno zné¢kolika sousedicich plodovych mas blizko pod potravnim
zdrojem. U tohoto typu je péce o potomstvo. Cyptochirus.

6. Hluboké hnizdo obsahujici n¢kolik plodovych kouli ulozenych v tunelu ¢i chodbach
napojenych na hlavni tunel. Plodové koule od sebe mohou byt izolovany piidou.
Matetska péce je vzacna. Coprini, Dichotomiini, Oniticellini a Onitini.

7. Hluboké hnizdo obsahujici n€¢kolik od sebe izolovanych kouli. U Coprini je zna¢na
péce o potomstvo i kooperace. U Dichotomiini je pfitomna matetskd péce jen
u nékolika druha. I pfesto ze u rodu Phanaeini muze samice, nebo cely par zlistavat

v hnizdé&, neni zde matetska péce.

V této praci nebyly ve vét§im méfitku komentovany evoluéni trendy v ramci zminénych typt

hnizdniho chovani.
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1.7. ZjednodusSené typy hnizdniho chovani

V ramci dalsi prace jsem ustanovil 14 zjednodusenych typti hnizdniho chovani. Tyto

typy hnizdniho chovani jsou zalozené na néckolika hnizdnich charakteristikach (Tab. 2,

Halffter and Edmonds 1982), které se tykaji architektury hnizda a typu relokace trusu.

Nékteré charakteristiky (manipulace se zdrojem pro larvu, povrch plodovych kouli, umisténi

vajecné komory, kooperace a péfe o potomstvo) byly vynechany z diivodu nedostate¢né

znalosti téchto charakteristik u sledovanych druhd.

10.

11.

12.

13.
14.

. Larva zije voln¢ v potravnim zdroji.

Pomalu zahrabavajici Stolafi. Jednoducha chodba obsahujici jedinou plodovou masu.
Pomalu zahrabévajici Stolafi. Jednoduchd chodba obsahujici nékolik plodovych mas
s linearnim usporadanim.

Pomalu zahrabavajici Stolafi. Rozvétvena chodba obsahujici nékolik plodovych mas
s racemo6znim uspotfadanim.

Pomalu zahrabévajici Stolafi. Rozvétvena chodba obsahujici n€kolik plodovych mas
s linearné-racemdznim uspoiadanim.

Rychle zahrabavajici Stolafi. Jednoducha chodba obsahujici jedinou plodovou kouli.
Rychle zahrabavajici Stolafi. Jednoducha chodba obsahujici n€kolik plodovych kouli
s linedrnim uspotradanim.

Rychle zahrabavajici Stolafi. Jednoducha chodba obsahujici nékolik plodovych kouli,
tvofenych z pfedem naakumulovaného ,,cake®.

Vileci. Plodova koule je zkonstruovdna na potravnim zdroji a horizontalné
relokovana pry¢. Nasledné je zahrabana.

Vale¢i. Plodova koule je zkonstruovdna na potravnim zdroji a horizontalné
relokovana pry¢. Nasledn¢ je zahrabdna a rozdélena do vice plodovych kouli.

Vileci. Plodova koule je zkonstruovdna na potravnim zdroji a horizontalné
relokovana pry¢. Plodové koule jsou nechany v mélké prohlubni na zemském
povrchu.

Valeci. Plodova koule je zkonstruovdna na potravnim zdroji a horizontalné
relokovana pry¢. Plodové koule jsou lepeny na travy.

Obyvaci. Plodové koule sou umistény pfimo v potravnim zdroji.

Obyvaci. Plodové koule jsou uloZeny na pomezi zemského povrchu a potravniho

zdroje a zasahuji do obou z nich.
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Obr. 6: Schéma zjednodusenych hnizdnich typt. Cisla I aZ 14 oznacuji jednotlivé hnizdni

typy popsané vyse.

1.8. Cile prace

e Vytvorit fylogeneticky strom koprofagnich brouk.
e Vytvofit znaky dobfe odrazejici vSechny typy hnizdnich chovani.
e Pomoci mapovani znakl na ziskany fylogeneticky strom odhadnout trendy vyvoje

hnizdniho chovéani v evoluci koprofagnich brouk.
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2. Metodika

2.1. Molekularni analyza

Zdrojem molekularnich dat byly dva nezavislé mitochondrialni lokusy s nejvétsim
zastoupenim v GeneBank pro druhy koprofagnich broukti (16S, COXI1). Datasety byly
po stazeni alignovany v online verzi programu MAFFT (Katoh & Toh 2008) algoritmem
L-INS-i. Vzhledem k tomu, ze automaticky pfistup nebyl schopen uspokojivého vysledku,
pfistoupil jsem k ruénim upravdm (vyfazeni nezalignovanych pozic v pfipadé genu 16S
a posuny jednotlivych bazi v ptipad¢ obou gentl) v programu BioEdit (Hall 1999), (Tab. 3).
Pfed vlastni analyzou jsem provedl vybér nejlepSiho modelu v softvérovém balicku
KAKUSAN4 (Tanabe 2011), pficemz vypocetni jadro piedstavoval program baseml (Adachi
& Hagesawa 1996). Vzhledem k tomu, ze doporuc¢eny model (codon plus ADGamma pro
model (ADGamma pro oba geny). Vyss§i pravdépodobnosti tranzici nad transverzemi, byla
zohlednéna v priors mutacnich rychlosti (Ratepr = dirichlet(1,3,1,1,3,1)). Gamma kiivka
byla simulovana Ctyfmi rychlostnimi kategoriemi. VSechny priors byly pocitany pro obé
partice nezavisle. Analyza 87 vybranych druhli pravych koprofagnich brouk a 4 druhi
zahrnutych v outgroupu byla provedena v programu MrBayes v. 3.1 (Huelsenbeck &
Ronquist 2001). Probihala po 10 milionti generaci, zaznamendvanych vzdy po 1000
generacich. Vysledny strom ptedstavuje majoritni konsenzus vSech zaznamenanych stromu
po vylouéeni prvnich 25 % (burnin). Hodnoty posteriornich pravdépodobnosti ziskané

Bayesianskou analyzou jsou pouzity pro vyjadieni podpor ve vétvich fylogramu.

Tab 3. Shrnuti fylogenetickych analyz: pocet terminald, délka partic (v€etné gapti) a model

vybrany pro Bayesianskou analyzu.

Partice Pocet druhti | Pocet bazi | Pouzity model

COX1 90 803 ADGamma

16S rRNA 90 380 ADGamma + transvezse/tranzice
Celkem 91 1183 Mixed, partitions unlinked
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2.2. Vybér znaki a jejich mapovani

Pro zjisténi ancestralniho stavu typu relokace a architektury hnizda bylo stanoveno 12
znaktl (Tab. 4), které se mapovaly na ziskanou fylogenezi. Tyto znaky byly odvozeny
od nékterych plvodnich charakteristik hnizdniho chovani (Tab. 2), (Halffter & Edmonds
1982). Na zéklad¢ téchto znaki, se daji jedinci pfifadit k zakladnim typim hnizdniho
chovani, které se tykaji pouze typu relokace a zakladni architektury hnizda. Pro mapovani
znakli na model fylogeneze byl pouzit program Mesquite 2.75 (Maddison 2011).
Rekonstrukce ancestralniho stavu byla modelovéana dvoucestnym likelihoodovym algoritmem
(Asymmetrical 2-parameter Markov k-state model, dvé rtizné piechodové rychlosti).
Rekonstrukce byla povazovana za prikaznou, kdyz splnila podminky likelihoodového

rozhodovaciho prahu 2,0 (threshold T for ambiguous deciding), (Levis 2001).

Tab. 4: Znaky hnizdniho chovani.

Znak Popis

Stavi hnizdo.

Larva zije ve vertikdlnim sloupci pfi potravnim zdroji.

Larva zije v plivodnim potravnim zdroji.

Hnizdo tvofeno pfi povrchu zemé.

Tvofi nory.

Plodovéa hmota nejprve akumulovéana v chodbg.

Plodova hmota je zpracovana do sférickych objektl obsahujicich kazdy jedno vejce.

Hnizda jednoduché (tvofena jednou hlavni komorou).

O |00 |J |\ [ [ W [N |[—

Hnizdo obsahuje vice plodovych mas/kouli

p—
S

Plodové koule/masy jsou od sebe izolovany.

—_—
[S—

Vétvené hnizdo.

—
\S)

Plodové koule/masy v linearnim uspoiadani v chodbé/vétvi.
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3. Vysledky a diskuze

3.1. Fylogeneze

Bayesianska analyza rozdélila pouzité druhy koprofagnich broukt na dvé sesterské
skupiny (Obr. 7). Jedna zahrnuje monofyletické skupiny Oniticellini, Onitini, Sisyphini
a parafyletickou skupinu Onthophagini (skupina I). Druhd z téchto skupin zahrnuje
monofyletické Eucraniini, Eurysternini, Gymnopleurini, Phanaeini a Scarabaeini
a polyfyletické Canthonini, Coprini a Dichotomiini (skupina II). Pro lepsi ptehlednost jsou
prislusnosti jednotlivych, zde pouzitych druhl k jednotlivym tribim shrnuty v ptiloze

(Ptiloha 1).

Piivodni analyza konstruovana na morfologickych znacich (Zunino 1983 in Villalba et
al. 2002) délila koprofagni brouky na 2 skupiny, z nichz jedna zahrnovala pfevdzné gildu
valecli a druhd prevazné gildu Stolafti. Druha takovato prace (Philips et al. 2004) na 47
druzich zalozend na 200 internich a externich morfologickych znacich neudrzuje dveé
monofyletické skupiny a také zac¢ina ukazovat polyfylii nékterych tribti, jako jsou naptiklad

Canthonini.

Déleni koprofagnich broukti na dvé skupiny lze pozorovat i v nékolika rozséhlejSich
molekularnich pracich. Rozdéleni jednotlivych tribl mezi dvé skupiny se vSak mezi
jednotlivymi pracemi do znacné miry 1isi, pfedev§im pak postavenim polyfyletickych skupin.
Prvni prace, zahrnujici 33 druhti a provadéna na zakladé genit COX1 a COX2, vyuzivajici
metodu maximalni parsimonie, fadi do jedné skupiny monofyletické Oniticelini, Onitini,
Onthophagini a do druhé zbytek (Coprini, Gymnopleurini, Scarabaeini, Sisyphini)(Villalba et
al. 2002).

Druhd provadénd na 2 genech (18S rDNA a 28S rDNA), (Ocampo & Hawks 2006)
vytvaii fylogram 45 druht (nezahrnujici Gymnopleurini a Sisyphini). Na zakladé¢ maximum
likelihood metody stavi do jedné skupiny monofyletické Eurysternini, Oniticelini, Onitini a
parafyletick¢é Onthophagini, polyfyletické Canthonini, a né€které rody tribu Dichotomiini.
Ve druhé skupiné se pak nachazeji, az na Dichotomiini, vSichni monofyleti¢ti Coprini,

Eucraniini, Phanaeini a Scarabaeini.

Treti molekularni prace provadéna na 3 genech (18S, COXI1, rrnlL) prezentuje

fylogram 214 druhii bayesianskou metodou a stavi cast tribi Canthonini a Dichotomiini
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a rod Copris do skupiny I, zbytek tribi se pak nachazi ve druhé skupiné¢ (Monaghan et al.
2007).

Co se tyCe vztahl mezi jednotlivymi skupinami, tak se zde nachazeji triby, které casto
vychéazeji jako pribuzné. Nejstalejsi znich jsou Oniticelini, Onitini a Ontophagini.
Onthophagini se chovaji bud’ parafyleticky (m& data, Ocampo & Hawks 2006),
¢i polyfyleticky (Monaghan et al. 2007). Knim jsou nejpiibuznéjsi Oniticelini jako
monofyletickd skupina (ma data, Ocampo & Hawks 2006, Monaghan et al. 2007). Na bazi
této trojice stoji monofyletickd skupina Onitini. V nékterych piipadech se ke skupin€ Onitini
stavi skupina Sisyphini (ma data, Monaghan et al. 2007). DalSimi triby, které casto drzi pti
sob¢, jsou Eucraniini a Phanaeini. Jsou to sesterské monofyletické skupiny, jejichz predkem
byvaji zastupci tribu Dochotomiini (Canthidium, Dichotomius), (Ocampo & Hawks 2006,
Monaghan et al. 2007). Pouze v mych datech se rod Cathidium tadi jako sestersky tribu

Phanaeini a cel4 tato skupina je sesterska tribu Eucraniini.

Naopak velkym problémem byva postaveni polyfyletickych skupin Canthonini,
Coprini a Dichotomiini. V mnou vypocitané fylogenezi se tyto tii polyfyletické skupiny
vyskytuji pouze v ramci skupiny II a jsou rozdéleny na nékolika mistech (Canthonini - 3,
Coprini — 2, Dichotomiini - 3). V ostatnich pracich jsou Canthonini bud’ rozmisténi po celé
typologii fylogramu (Monaghan et al. 2007), nebo zasahuji pouze do skupiny I, ale jsou
polyfyleticti (Ocampo & Hawks 2006). Coprini také spadaji na n€kolik mist v rdmci celé
topologie stromu (Monaghan et al. 2007). V ostatnich dvou ptipadech (Villalba et al. 2002,
Ocampo & Hawks 2006) se chovaji monofyleticky, ale to z divodu zahrnuti pouze dvou
druhti rodu Copris. Dichotomiini také spadaji na nékolik mist v ramci celé topologie stromu

(Ocampo & Hawks 2006, Monaghan et al. 2007).
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Obr. 7: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druhii koprofagnich broukii a 4 druht
zahrnutych v outgroupu pocitané na zakladé spojenych aligmenti COX1 a 16S rRNA.
Hodnoty u vétvi znaci bayesidnskou posteriorni pravdépodobnost. Pismeny A, B a C jsou

oznaceny uzly, u kterych byl po mapovani sledovan stav hnizdniho chovani.

3.2. Rekonstrukce ancestralnich znaku

Pro zjisténi ancestralniho stavu typu relokace byli sledovani 3 nejvzdalenéjsi predci,
ktefi jsou vyznaceni na Obr. 6. AvSak ne u vSech znakl pro dané predky lze rozhodnout
signifikantn¢ (Tab. 7). Proto nelze stanovit pfimo dany typ hnizdniho chovani. O predku
A lze fici, ze tvoftil jednoduché komory pod povrchem, do kterych postupné zatahoval trus

a nasledn¢ z nich tvofil vice plodovych mas. Predek B tvofil slozend hnizda pod povrchem
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v racemdznim usporadani, do kterého postupné zatahoval trus a nasledn€ z nich tvoftil vice
plodovych mas. Predek C vytvarel jednoduché komory pod povrchem, do kterych postupné
zatahoval trus a nasledné z nich vytvarel vice plodovych kouli. Pro zjisténi, které ze znaki
uzce koreluji s fylogenezi, byl spo€itan jejich retencni index a byly vybrany znaky, které maji
retenéni index vyssi nez 0,7 (znak 2 - larva zije ve vertikalnim sloupci pfi potravnim zdroji, 6
- plodovd hmota nejprve akumulovdna v chodbé, 7 - plodovd hmota je zpracovana do
sférickych objektli obsahujicich kazdy jedno vejce, 12 - plodové koule/masy v linearnim

usporadani v chodbé/vétvi).

Tab. 5: Stavy znakli a jejich propor¢ni likelthoody u 3 nejvzdalengjSich predkd.

U jednotlivych ptedki jsou vyjadieny piesné stavy znaki (0, 1, N — nelze rozhodnout).

Predek A Predek B Predek C
Propor¢ni likelihood Propor¢ni likelihood Propor¢ni likelihood
0 1 0 1 0 1
Znak 1 [ 1]0,0008926(0,9991073| 1 [0,0265428|0,9734571| 1| 0,006319 | 0,99368
Znak 2 |N|[0,71778420,2822157|N[0,4074128 | 0,5925871 |N | 0,817885 | 0,18211
Znak 3 [0]0,9986318(0,0013681| 0 [0,9385426|0,0614573| 0| 0,938929 | 0,06107
Znak 4 [ 0]0,9836025(0,0163974 | N |0,8505925|0,1494075 | N| 0,876995 | 0,12300
Znak 5 [ 1]0,0004409 (0,9995590| 1 [0,01199260,9880073 | 1| 0,011247 | 0,98875
Znak 6 [ 0]0,9998528(0,0001471| 0 [0,9996643 | 0,0003356| 0 | 0,992725 | 0,00727
Znak 7 [N]0,3262799(0,6737200 | N [0,8339687 |0,1660312| 1 | 0,044933 | 0,95506
Znak 8 [N[0,4991707(0,5008292| 0 (0,9192760|0,0807239 | N | 0,243068 | 0,75693
Znak 9 [ 1]0,0001698(0,9998301| 1 [0,0369535|0,9630464 | 1| 0,020127 | 0,97987
Znak 10| N |[0,28850280,7114971|N|0,3626849|0,6373150 |N| 0,581372 | 0,41862
Znak 11|N|0,7145010]0,2854989 | N |0,5262368|0,4737631 | 0 | 0,902278 | 0,09772
Znak 1210 (0,999827310,0001726| 0 10,9910823 | 0,0089176 | 0 | 0,998524 | 0,00147

3.2.1. Znak 2 (larva Zije ve vertikalnim sloupci p¥i potravnim zdroji)

Jeden ze zakladnich znak, ktery odd¢€luje druhy, které vyuzivaji horizontéalni relokace
trusu v jakékoliv podobé od téch, kteti trus relokuji vertikdlné. Tento znak vSak ani u jednoho
ze sledovanych predkl nevysel signifikantné (Obr. 8). Nejméné signifikantni vysledek byl u
predka B, ktery se nachézi na vétvi, kde jedinymi druhy, které vyuzivaji horizontalni relokaci,
jsou Sisyphini, jakozto pravi valec¢i. Pfedek C nevychazi signifikantné, ale spiSe predpoklada
horizontélni relokaci propor¢nim likelihoodem 0,82 ku 0,18. Zde to mlze byt zplisobeno
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rodem Copris, ktery ma jednu znejkomplexnéjSich Stolafskych strategii, spojenou
s predchazejici akumulaci potravniho zdroje do hnizda. Zatimco jemu sesterskou skupinu
tvoti rod Deltochilum, ktery je zvelké Casti nekrofagni, ale zatahuje mrSiny do hnizd
vzdalenych od ptivodniho potravniho zdroje (Halffter & Matthews 1966). Nekteré koprofagni
druhy tohoto rodu se chovaji podobné jako nékteré druhy rodu Canthon a ponechavaji
plodové koule na zemském povrchu, pouze semknuté k sobé kompaktni vrstvou pudy
(Halffter a Edmonds 1982). Dalsi ptedek sedici dal po trendu stromu (pfedek D) jiz
signifikantn€ vyuzival horizontélni relokaci. V celé této skupiné se objevuje jak n€kolik tribl
pravych vale¢t (Eucraniini, Gymnopleurini, Scarabaeini), tak i spoustu rodd vyuzivajici
urcity typ horizontalni relokace. Napiiklad jiz zminény rod Canthon, dale nékteré druhy tribu
Eurysternini, jako je druh Eurysternus caribeaus, ktery muze také horizontalné relokovat
plodové koule horizontdln¢ od potravniho zdroje (Scholtz et al. 2009). Dale nckteti
Phanaeini, ktefi se povétSinou chovaji jako Stolafi, mohou horizontalné relokovat trus (spise
samice). Nekteri jedinci nekolika druhi obcas prednima nohama
a hlavou postrkuji kus trusu, ¢i dokonce utvoii kouli a odvali ji k pfedem vyhloubenému
tunelu v urcité vzdalenosti od plvodniho potravniho zdroje (Pierce & May 2009). Rod
Coprophaneus je také nekrofagni a néktefi horizontdlné relokuji mrSiny k predem
pripravenym tunelim (Halffter & Matthews 1966). Existuje zde pouze jedina skupina, kde
jsou striktni Stolati (Coprini — Catharsius, Heliocopris). VSechny ostatni triby v této skupiné
maji alesponl n€které druhy, které vyuZivaji horizontalni typ relokace. Obecné by se tedy dalo
fici, ze cela tato skupina méla ptedka, ktery vyuzival urcity typ horizontalni relokace. CozZ by
odporovalo teorii o Ctyfndsobném vzniku pravého valeni napii¢ koprofagnimi brouky

(Eucraniini, Gymnopleurini, Scarabaeini, Sisyphini), (Simmons & Ridsdill-Smith 2011).
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Obr. 8: Vystup Bayesidnské analyzy 87 vybranych druhii koprofagnich broukii a 4 druht
zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 2 (larva Zzije ve vertikdlnim
sloupci ptfi potravnim zdroji). Jednoznacné rekonstruované stavy jsou vyznaceny cCerné.

Pismeny A, B, C a D jsou vyznaceny predci, kteri jsou komentovani vyse v textu.
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3.2.2. Znak 6 (plodova hmota nejprve akumulovana v chodbé)

Tento znak oddé€luje skupiny, které nejprve naakumuluji vSechen potiebny trus
v chodb¢ a az nésledné po té z n¢j vytvoii nékolik plodovych kouli. Toto chovani se objevuje
piedevsim v celém tribu Coprini (Catharsius, Copris, Metacatharsius), (Halffter a Edmonds
1982), ktery se v mych datech objevuje na bazélnich vétvich ptredka C a D (Obr. 9).
Dale se toto chovani objevuje u rodu Heliocopris (Dichotomiini), (Halffter & Edmonds 1982)
a také je pozorovano u nékterych nekrofagnich druhi tribu Phanaeini (Pierce & May 2009).
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Obr. 9: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druhii koprofagnich brouki
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zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 6 (plodovd hmota nejprve

akumulovéana v chodbg@). Jednoznacné rekonstruované stavy jsou vyznaceny cerné. Pismeny

A, B, C a D jsou vyznaceny predci, kteri jsou komentovani vyse v textu.
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3.2.3. Znak 7 (plodova hmota je zpracovana do sférickych objektii obsahujicich kazdy

jedno vejce)

Tento znak oddé€luje vSechny koprofagni brouky, ktefi pro své potomstvo piipravuji
kompaktni plodové koule. U pfedka A ani u piedka B se neda signifikantn¢ rozhodnout pro
stav tohoto znaku (Obr. 10). Ve skupiné I se tento znak objevuje v celém tribu Sisyphini. Dale
se tento znak objevuje u nékterych druhi tribu Ontophagini (Halffter & Edmonds 1982). U
nekterych z pouzitych druhti, tohoto tribu vSak nebylo mozné zjistit stav tohoto znaku.
U predka C jiZ tento znak signifikantné vychazi. Vyskytuje se napti¢ celou druhou skupinou u
zastupcl guild vale€l, Stolafi 1 obyvach. Pouze u rodu Canthidium (Dichotomiini)
se chovani zjednoduSuje na tvorbu plodovych mas. U dvou pouzitych druhd rodu
Dichotomius (Dichotomiini) nebylo mozno znak pfesné¢ rozhodnout. V tomto rodé

se vyskytuji oba typy tohoto znaku (Halffter & Edmonds 1982).
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Obr. 10: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druht koprofagnich broukt a 4 druht
zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 7 (plodova hmota je zpracovana
do sférickych objektti obsahujicich kazdy jedno vejce). Jednoznacné rekonstruované stavy
Jjsou vyznaceny cerné. Pismeny A, B, C a D jsou vyznaceny predci, kteri jsou komentovani

vySe v textu.



3.2.4. Znak 12 (plodové koule/masy v linearnim usporadani v chodbé/vétvi)

Tento znak vychdzi signifikantné pro nepfitomnost tohoto znaku u vSech tiech
sledovanych ptredktl (pfedci méli hnizdo tvofené jednou komorou), (Obr. 11). Linearni
uspotradani hnizda se vyskytuje u 3 a 7 zjednodusené¢ho hnizdniho typu. Objevuje se v celém
tribu Onitini a u nékterych zastupci tribu Oniticellini (Halffter & Edmonds 1982, Cambefort
& Hanski 1991). U né€kterych druhti tribu Ontophagini opét nebylo moZno rozhodnou piesny
stav znaku, jelikoz cela tato skupina vyuziva konstrukce nejrozmanitéjSich hnizd. Ve skupiné
IT se tento znak objevuje u rodu Catharsius a Metacatharsius. Kdy samec zatahuje potfebny

trus do specialni podlouhlé chodby a samice pak vytvafi plodové koule

za sebou v druhé linearné stavéné chodbé (Halffter & Edmonds 1982).
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Obr. 11: Vystup Bayesidnské analyzy 87 vybranych druhii koprofagnich broukt a 4 druht
zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 12 (plodové koule/masy
v linearnim uspotadéani v chodbé&/vétvi). Jednoznacné rekonstruované stavy jsou vyznaceny

cerné. Pismeny A, B, C a D jsou vyznaceny predci, kteri jsou komentovani vyse v textu.
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3.2.5. Ostatni znaky

Fylogramy s rekonstruovanymi znaky, které¢ jsou méné korelujici s fylogenezi, jsou
ptilozeny v ptiloze (Pfiloha 2). Znak 1 (stavi hnizdo), je pfitomen u vétSiny druht
koprofagnich broukti, pouze u rodu Neosisyphus tento znak neni pfitomen, jelikoz jeho
jedinci lepi plodové koule na travu (Paschalidis 1974 in Hanski & Cambefort, 1991). Nékteré
druhy, jako naptiklad néktefi Eyrysternini, ktefi nechavaji plodové koule na zemském
povrchu, do tohoto znaku zahrnuti nejsou, protoze pro uloZeni vajec vyhloubi alesponi

mélkou prohluberi.

Znak 3 (larva zije v pivodnim potravnim zdroji), se tyka pouze né€kolika druht rodu
Eurysternus a nékterych druht z tribu Oniticellini jejichZ plodové koule jsou uloZeny piimo
v potravnim  zdroji. Larvy druhu  Tragiscus  dimidiatus mohou obcas  Zit

i volné v potravnim zdroji (Halffter & Edmonds 1982).

Znak 4 (hnizdo tvoteno pfi povrchu zemég), zahrnuje druhy, které ukladaji své plodové
koule do mélkych prohlubni (Canthon, Deltochilum, Eurysternus), dale ty druhy, jejichz
hnizda jsou konstruovana na pomezi pudy a potravniho zdroje (Cytochirus, Oniticellus,

Tragiscus) a pak také rod Neosisyphus, ktery lepi plodové koule na travu.

Znak 5 (tvoii nory), vyclenuje ze vSech koprofagnich brouki ty, ktefi nevyuzivaji
hloubeni nor k vytvofeni prostoru pro vychovu mlad’at. Takovéto druhy jsou rozmistény po

celé topologii stromu.

Znak 8 (hnizda jednoduchd, tvoiena jednou hlavni komorou), je signifikantni pro
nepfitomnost u piedka skupiny 1. Vyskytuje se pouze u hnizda stavicich druht tribu
Sisyphini. U ostatnich tribl této skupiny (Oniticelini, Onitini, Onthophagini) se velice ¢asto
vyskytuji rtizn¢ slozend hnizda. Pouze par druhli tribu Oniticelini stavi jednokomorova
hnizda pfimo v potravnim zdroji (Halffter & Matthews 1966). Naptic¢ skupinou II se tvorba
jediné komory vyskytuje skrze celou jeji topologii. Je zde uzce korelovan s tvorbou
kompaktnich plodovych kouli. Pouze néktefi zastupci tribli Cantonini a Dichotomiini maji

jinak utvéafena hnizda.

Znak 9 (hnizdo obsahuje vice plodovych mas/kouli), je signifikantni pro pfitomnost u
vSech sledovanych predkl. Pouze nékteti pravi valeci jako je trib Gymnopleurini, Sisyphini,
nektefi Scarabaeini, nebo Stolafsky rod Canthidium, redukovali pocet plodovych mas/kouli

pouze na jedinou. Tato redukce se jisté¢ vyskytuje 1 u nékterych druhi tribu Onthophagini
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(Halffter & Edmonds 1982). U zde pouzitych druhii vSak nelze pro tento znak piesné

rozhodnout.

Znak 10 (plodové koule/masy jsou od sebe izolovany), vymezuje druhy, které od sebe
ve slozenych hnizdech oddé€luji plodové masy/koule pomoci trusu ¢i hliny. Tento zptlisob
chovani se tyka pouze né&kterych druhl tribi Oniticellini a Onthophagini, dale pak rodu
Catharsius a Metacatharsius. Rod Heliocopris je takto zatazen diky velice silné vrstvé pady
obalujici samotné plodové koule. Izolace plodovych kouli je mize zaroven chranit proti

plisnim (Halffter & Matthews 1966).

Znak 11 (vétvené hnizdo), se vyskytuje pouze u nékolika druhti tribu Oniticellini a
Onthophagini. Tento znak je moznou adaptaci pro zvétSeni prostoru pro vyvoj vétsiho poctu

potomstva na jedno hnizdo, coz zna¢né¢ zvySuje produkci potomstva.
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4. Z.aveér

Molekularni analyza rozdélila koprofagni brouky na 2 velké skupiny. Piedek téchto
dvou skupin pravdépodobné konstruoval jednokomorova podzemni hnizda, do kterych
ukladal nékolik plodovych kouli. Kazda z téchto skupin zahrnuje odlisné trendy ve vyvoji
hnizdniho chovani. Ve skupiné I jsou jedinou ekologicky od ostatnich odliSnou skupinou
Sisyphini, coZ jsou pravi véle€i. Pravé zde se jedna pravdépodobné o jeden ze dvou vzniki
horizontalni relokace trusu. Tito pravi valeci, stejn¢ jako ne¢kolik jinych vykazuji redukci na
jedinou plodovou kouli na hnizdo. Jsou vSak schopni, oproti jinym, ktefi tvofi jen jedinou
plodovou kouli sezoné (Circellium bacchus, Kheper), (Halffter & Matthews 1966), tento
proces nékolikrat sezoné velice rychle opakovat. U Onitini a Ontophagini se Casto objevuje
nartst poc¢tu jednotlivych chodeb v hnizdé a také konstrukce plodovych mas, coz vyrazné
zvétSuje prostor hnizda a zrychluje ptipravu prostoru pro potomstvo. Oniticellini z ¢asti
spadaji do gildy obyvact, v nékterych piipadech (7ragiscus) larva zije samovolné
v potravnim zdroji, coZ vyrazné redukuje ¢asové naroky spojené s tvorbou hnizd. Obecné se

da fici, Ze cela tato skupina se uchyluje k vyrazné r strategii.

Na bézi skupiny druhé lezi Stolaisky rod Copris, ktery ma jedno z nejkomplexnéjsich
hnizdnich chovani, predev§im tykajici se vysoce rozvinuté bisexudlni kooperace a péce
o potomstvo (Halffter & Edmonds 1982), ta se dale vevoluci této vétve snizZuje.
TaktéZ v evolunim trendu (piedek D) ziejmé doslo k druhému nezavislému vzniku broukl
vyuzivajici horizontalni relokaci. Uvnitf této skupiny jedenkrat dosSlo ke vzniku gildy
obyvaci (Eurysternini), tfikrat ke vzniku pravych vélecti (Eucraniini, Gymnopleurini,
Scarabaeini). Ke vzniku gildy Stolaiti, zde doslo pravdépodobné vicekrat, avSak zadna ze
skupin neni striktné Stolaiskd. Ve vSech skupinach (Canthonini, Dichotomiini, Phanaeini)
nezahrnujici pravé véleCe se objevuji druhy vyuzivajici n&jaky typ horizontalni relokace.
Velka vétSina druhlt vyskytujicich se v druhé skupiné tvofi sezoné pouze maly pocet
potomkti, do kterych vkladaji mnoho energie v podobé znacné péfe o potomstvo.
Nejcastéjsim typem hnizd, jsou hnizda jednoduchd, obsahujici maly pocet plodovych kouli.
Nejvetsi redukei v tomto piipadé je redukce az na jedinou plodovou kouli za sezénu
(Circellium bacchus, Kheper), (Halffter & Matthews 1966). Jedinou vyjimkou je rod
Canthidium, ktery vyuziva nejzékladnéjsi typ Stolaiského hnizda. Obecné se da fici, ze celad

druha skupina zahrnuje druhy, které se v evoluci uchylily ke K strategii.
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Ptiloha 1: PrisluSnost analyzovanych druhi broukii k jednotlivym tribiim.

Canthonini
Anachalcos convexus
Anachalcos suturalis
Canthon indigaceus
Canthon lamprimus
Canthon viridis
Canthon luteicollis
Deltochilum barbipes

Deltochilum gibbosum sublaeve

Deltochilum pseudoparile

Coprini

Catharsius calaharicus
Catharsius molossus
Catharsius philus
Catharsius sesostris
Copris aeneus

Copris agnus

Copris amyntor
Copris lugubris
Copris sinicus
Metacatharsius opacus

Dichotomiini

Canthidium guanacaste
Canthidium haroldi
Canthidium rufinum
Canthidium thalassinum
Dichotomius parcepunctatus
Dichotomius yucatanus
Heliocopris andersoni
Heliocopris hamadryas

Eucraniini
Anomiopsoides biloba
Anomiopsoides heteroclyta
Ennearabdus lobocephalus
Eucranium arachnoides

Glyphoderus sterquilinus

Eurysternini
Eurysternus angustulus
Eurysternus caribaeus
Eurysternus hamaticollis
Eurysternus inflexus
Eurysternus plebejus

Eurysternus velutinus

Gymnopleurini
Allogymnopleurus thalassinus
Garretta nitens

Gymnopleurus virens
Paragymnopleurus maurus
Paragymnopleurus striatus

Oniticellini
Cytochirus ambiguus
Euoniticellus fulvus

Helictopleurus quadripunctatus

Helictopleurus rudicollis
Liatongus militarus
Oniticellus egregrus
Tiniocellus sarawacus
Tragiscus dimidiatus

Onitini

Bubas bison

Bubas bubalus
Cheironitis hoplosternus
Onitis alexis

Onitis caffer

Onitis falcatus

Onitis fulgidus
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Ontophagini

Caccobius binodulus
Caccobius nigritulus
Caccobius schreberi
Digitonthophagus gazella
Euonthophagus carbonarius
Hyalonthophagus alcyon
Onthophagus batesi
Onthophagus championi
Onthophagus fimetarius
Onthophagus similis
Phalops ardea
Proagoderus bicallossus
Proagoderus schwaneri

Phaneini

Coprophanaeus lancifer

C. telamon corythus
Oxysternon conspicillatum
Phanacus sallei

Scarabaeini
Drepanopodus costatus
Kheper nigroaeneus
Pachysoma sp.
Scarabaeus galenus
Scarabaeus brittoni

Scarabaeus hippias

Sisyphini
Neosisyphus confrater
Neosisyphus fortuitus
Neosisyphus mirabilis
Sisyphus criatus
Sisyphus faciculatus
Sisyphus gazanus



Piiloha 2: Jednotlivé fylogramy s rekonstruovanymi predky.

Glarssis
Ancglotrupes stercorosus
Hybosenus illigsri

Drorcus ttanus

]

) 1
W

=

Meosisyphus mirabilis
Mecsisyphus fortuitus
Sisyphus gazanus
Cheirenitis hoplosternus.
Cinitis alexis

on
Oinitis fulgidus

Oinitis caffer

Bubas hison

Bubas bubaius

—) Digitentnaphagus gazella
Phaops ardea

Proagoderus bicallossus
Proagoderus schwaner
Tiniocellus sarawacus
Onticellus egregrus
Tragiscus dimidiatus
Cytochirus ambiguus
Eucniticellus fulvus

Liatongus militaris
Helictopleurus quadripunciatus
Helictopleurus rudicollis
Caccobius binodulus
Eucnthophagus cartonarius
Hyalonthophagus alcycn
Onthophagus batesi
Onthophagus champion
Onthephagus similis
Onthephagus fimetarius
Cacechius nigritulus
Cacocbius schreberi
Deltechium gibbosum sublasve
Deeltochitum barbipes.
Deeltochitum pseudoparile
Caopris agnus

Caopris amyntor

Caopris sinicus

Copris a=neus

Copris lugubris
Metacatharsius opacus
Catharsius molossus
Catharsius sesostris
Catharsius calaharicus
Catharsius philus

Anachalcos convesus
Anachalcos suluralis
Heliocopris andersoni
Heliocopris hamadryas

& Gymnopleurus virens
Allogymnopleurus thalassinus
Gamrsta nitens
Paragymnogleurus maurus
Paragymnogleurus striatus
Canthon indi

Canthon lutzicolis

Canthon virdis

@ Canthon lamprimus
Eurysternus caribasus
Eurysternus hamaticallis

E welutinus

loatus

|

ol

I

Eurysternus inflexus
Eurysternus angustulus
Eurysternus plebejus.
Canthidium haroldi
Dichotomius parcepunctatus
Dichotomius yucatanus
K.heper nigroaeneus
Drepanopodus costatus
Scarabssus galenus
Pachysema sp1
Scarabasus brittoni
Scarabasus hi
Ennearabdus lobocephalus
Eucranum arachnoides
Glyphoderus sterquilinus
Ancmicpscides biloba
Ancmicpscides heteroclyta
Canthidium guanacaste
Caanthidium rufinwm

Canthidium thalzssinum
Phanasus salle

Oxystenen conspicilatem
Coprophanaeus lancifer
Coprephanaeus telamen corythus

ias

Znak 1: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druhii koprofagnich broukt a 4 druht
zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 1 (stavi hnizdo). Jednoznacné

rekonstruované stavy jsou vyznaceny cerne.
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Glaresis

) Ancplotrupes stercorosus
Hybosorus illigeri
DCorcus ttanus

hus crispatus

hus fa;

Sisy

Meosisyphus miral
Meosisyphus fortuitus
Sisyphus gazanus
Cheinonitis hoplosternus

Onitis alews
On
Onitis fulgidus

Onitis caffer

Bubas bison

Bubas bubslus
Digitonthophagus gazella
Phalops ardea
Preagoderus bicallossus
Proagoderus schwaner
Tiniocellus sarawacus

lcatus

Oniticellus sgregrus
Tragiscus dimidiatus
Cytochirus ambiguus
Euoniticellus fulvus
Liatongus militaris
Helictopleurus guadrip
Helictopleurus rudicoliis

() Caccobius binodulus

Euonthophagus carbonarius
Hya'onthophagus alcyon

Onthophagus batesi
phagus championi

thephagus similis
Onthophagus fimetarius
Caccobius nigritulus

Caccobius schreber
Deltochdum gibbosum sublaeve
Deltochium barbipes
Deltochium pseudoparile
Copris agnus

O Copris amyntor
Copris sinicus
Copris asneus
Copris kugubris
) Metacatharsius spacus

—0
—_—
L0
—®)
|
O
o — 5

) Catharsius molossus
Catharsius sesosiris
Catharsws calaharcus
Catharsius phitus
Anachalcos convexus
Anachalcos suturals
Heliocopris andersoni
Heliocopris hamadryas

) Gymnopleurus virens

Allegymnegisurus thalassinus

() Garrata nitens
Paragymnogleurus maurus
Paragymnogleurus striatus

Canthon indigaceus
Canthon luteicollis
Canthon viridis

O Canthon lamprimus.

Eurystemus caribasus
Eurystermus hamaticollis
Eurystemus velutinus
Eurysternus inflexus.
Eurysternus angustulus
Eurysternus plebejus
Canthidium harold
Dichotomius parcepunctatus
Dichotomius yucatanus

() Kheper nigroasneus
Drepanopodus costatus
Scarabseus galenus
Pachysoma spi
Scarabaeus brittoni

s

Scarabseus hi
Ennearabdus lobecephalus
Eucranium arachnoides
Glyphoderus sterquilinus
Ancmicgscides biloba
Ancmicpsoides heteroclyta
Canthidium guanacasts
Canthidium rufinum
Canthidium thalassinum
Phanaeus sallsi

O Oxysternon conspicllatum
Coprophanaeus lancifer
Coprophanasus telamen corythus

Znak 3: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druhii koprofagnich brouki

a 4 druhu

zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 3 (larva Zije v piivodnim

potravnim zdroji). Jednoznacné rekonstruované stavy jsou vyznaceny cerné.
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Glaresis

Ancplotrupes stercorosus
Hybosorus illigeri

Dorcus tanus

Sisyphus crispatus
Sisyphus faciculatus
Meosisyphus confrater
Meosisyphus mirabilis
Meosisyphus fortuitus

Cheironitis hoplosternus,

Onitis alexis

Oniis faleatus

Onitis fulgidus

Onitis caffer

Bubas bison
—() Bubas bubalus

Digitonthophagus gazella
Phalops ardea
Proagoderus bicallossus
Proagoderus schwaner
Tiniocellus sarawacus
Oniticellus egregrus
—, ) Tragiscus dimidiatus
Cytochirus ambiguus
Eueniticellus fulvus
Liatongus militaris
urus guadrip
pleurus rudicollis
O Caccobius binodulus
ﬁ Eucnthophagus carbonarius
Hyalonthophagus alcyen
Onthephagus batesi
_‘_) Onthephagus champion
Onthophagus similis
O Onthophagus fimetarius
Caccobius nigritulus
Caceobius schreberi
Deeltoch?um gibbosum sublasve
Deeltoch?um barbipes
Deeltoch?um pseudoparile
Copris agnus
{O) Copris amyntor
Copris sinicus
Copris asneus
Copris lugubris

¢ O Metacatharsius opacus

O Catharzius molessus
O Catharsius sesostris
Catharsius calaharicus
r) Catharsius phil
Anachalcos o

us

vexUs
Anachalcos suturalis
Heliocopris andersoni
Heliocopris hamadryas

O Gymnopleurus wrens

O liogy pleurus thalassinus
Garreta nitens
Paragymnogleurus maurus
Paragymnogleurus striatus

(3 Canthon indigaceus

Canthon luteicolis

Canthon viridis
. Canthon lamprimus
Eurysternus caribasus
Eurystemus hamaticollis
Eurystemus velutinus
O Eurysternus inflexus.
Eurystemus angusiulus
Eurystemus plebejus
I ) Canthidium haroldi
Dichotomius parcepunctatus
Dichotomius yucatanus
O Kheper nigroeaesneu
Drepanopodus costatus
Scarabasus galenus
Pachysoma sp1
Secarabasus brittoni
ﬁ) Scarabasus hi 13
Ennearabdus lobocephalus
Eucranium arachnoides
Glyphoderus sterguilinus
Ancmicpscides bilcba

Anomiopsoides heteroclyta
Canthidium guanacaste
Canthidiurm rufinum

Canthidiurn thalassinum
Phanaeus salle

Dixysternon conspiclatum
Coprophanaeus lancifier
Coprephanaeus telamon corythus

Znak 4: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druht koprofagnich broukt a 4 druht
zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 4 (hnizdo tvofeno pfi povrchu

zemge). Jednoznacné rekonstruované stavy jsou vyznaceny cerné.
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Glaresis

O Anoplotrupes stercorosus
Hybosorus dligeri
Dorzus titanus
Sisyphus crispatus
Sisyphus faciculatus

us confrater

us mirabdis
MNeosisyphus foruitus
Sisyphus gazanus
Chefronitis hoplostemus
Cnit's alexis

Cnit's falcatus

Cnit's fulgidus

Cnitis caffer

|

Bubas bison
Bubas bubalus
Digtonthophagus gazela
Fhalops ardea
Froagoderus bicallossus
Froagoderus schwaneri
Tinizcelus sarawacus
Cniticelus egregrus
Tragiscus dmidiatus
Cytochirus ambiguus
Eueniticzllus fulvus
Liatongus militaris
Helfctopleurus quadripunctatus
Helctopleurus rudicolls
Caccobius binodulus
Euonthophagus carbonarius
Hyalenthophagus alcyon
Onthophagus batesi
Cnthophagus championi
COnthophagus smifs
COnthophagus fmetarius
Caccobius nigritulus
Caccobius schreber
Dieltochilum gibbesum sublseve
tochilum barbipes
hilum pssudoparie

|

| ﬁﬂl

il

lugulris
Metacatharsius opacus
Catharsius molossus.

Catharsius sesosirs
Catharsius calsharicus

Catharsius ghilus

]

Anachalcos convexus
Anachaleos suturalis
Heliocopris andersoni

= hamadryas

urus virens
Allegymnopleurus thalassinus
Garreta nitens
Faragymnopleurus maunis
Faragymnopleurus striatus

!

e luteicollis

o wiridis

on lamprimus
Eurysternus carbasus

4

Eurysternus hamaticolts
Eurysternus velutinus
urystermnus infliexus
mus angustulus
mus plebejus
um harcldi
Dichotomius parcepunctatus
Dichotomius yucatanus
. ¥heper nigroaenaus
Drepanopodus costatus
Scarabaeus galenus
Fachysoma spl
Scarabaeus briticn
—@ Scarabaeus hippias
Ennearsbdus lobocephalus
Eucranium arachnoides
phoderus sterquilinus
Anomiopsoides biloha
Anomiopsoides heterochyta
Canthidfium guanacaste
Can um rufinum

Canthidium thalassnum
Phanasus sallei

Cuysternon conspicillatum
Coprophanaeus lancifer
Coprophanaeus telamon congthus

Znak 5: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druhl koprofadgnich broukt a 4 druht
zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 5 (tvofi nory). Jednoznacné

rekonstruované stavy jsou vyznaceny cerne.



Glaresis

{0 Anopictrupss stercorosus
Hybosorus illiger
Dorcus titanus

Sisyphus cri
Sisyphus fa:
Meosisyphus confrater

Meosisyphus mirabilis
Meosisyphus foruitus
—r) Sisyphus gazanus
Cheironitis hoplostemus
Onitis alexis

tis faleatus

fulgidus
O Onitis caffer
Bubas bison
] ; Eubas bubalus
—0 Digitonthophagus gazella
Phalogs ardea
Proagoederus bicalossus

Proagederus schwaneri
Tintocellus sarawacus
Ciniticelus egregrus
ﬁ) Tragiscus dimidiatus
Cytachirus ambiguus

Eusniticellus fulvus
Liatongus miltaris
; Helictoplevrus quadripunctatus
Helictoplewrus rudicolts
| O Caccobius binodubus

Euonthophagus carbonarius

Hyalonthophagus aloyon
Onthophagus batesi
Onthophagus championi
Onthophagus sim©s

o Onthophagus fimetarus
Caccobius nigritulus

Caccobius schreberi
Deftochilum gibbosum sublasve
Deftochilum barbipes
Deftochilum pseudoparile

00000

s lugubris

)

Msztacatharsius opacus

Catharsius molossus
Catharsius sesostris
Catharsius calzharicus

Catharsius philus
Anachalcos convexus
Anachaleos suturalis
Helinzopris andersoni

Heliozopris hamadryas

' Gymnopleurus virens

' Allogymnopleurus thalassinus
Garreta nitens
Paragymnopleurus maurns

,?:

A

Paragymnopleurus striatus

Canthon indigaceus

Canthon luteicollis
Canthon viridis

Canthon lamprimus
Eurystemus caribasus
Eurystemnus hamatico©s
Eurystemnus velutnus

. Eurystemnus inflexus
Eurystemnus angustulus
Eurystemus plebejus
Canthidium haraldi
Dichotomius parcepunctatus

Dichotomius yucatanus
. Kheper nigroaensus
Drepancpodus costatus

Scarabaeus galenus
Pachysoma spil
Scarabaeus brittoni

l

ol

Scarabaeus hippias
Ennearabdus lobocephalus
Eucraniumn arachnoides
Glyphoderus sterguilinus
Anomiopsoides biloba
Anomiopsoides heterochyia

Canthidium guanacasie
Canthidium rufinum

Canthidium thalassinum
Phanzasus sallei

Cneysternon conspicillatum
Coprophanaeus |ancifer
Coprophanaeus telamen corythus

Znak 8: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druhii koprofagnich broukti a 4 druht
zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 8 (hnizda jednoduchd, tvotfena

jednou hlavni komorou). Jednoznacné rekonstruované stavy jsou vyznaceny cerné.
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Glaresis

(O Anopictrupss stercorosus
Hybeosorus illiger
Dorcus titanus

Sisyphus crispatus
Sisyphus faciculatus
Meossyphus confrater
Meosisyphus mirabilis
Meosisyphus fortitus
Sisyphus gazanus

|

Cheironitis hoplosternus
Cinitis alexis

Cnitis faleatus

Onitis fulgidus

Cinitis caffer

Bubas bison

Bubas bubalus
Digitonthophagus gazella
Fhalops ardea
Proagoderus bicalossus
Proagoderus schwaneri
Tniocellus sarawacus
Oniticellus egregrus
Tragiscus dimidiatus
Cytochirus ambiguus
Euoniticellus fulvus
Liatongus miltaris
ctopleurus quadripunctatus
H pleurus rudicos
Caccobius binodulus
Euonthophagus carbonarius
Hyalonthophagus aloyon
Onthophagus batesi
Onthophagus championi
Onthophagus sim™s
Onthophagus fimetarus
Caccobius nigritulus
Caccobius schreberi
Deltochilum gibbosum sublasve
Deltechilum barbipes
Deftochilum pseudoparile
Copris agnus

Copris amyntor

Copris sinicus

%ﬂl

Copris aensus

Copris lugubris

. Metacatharsius opacus

. Catharsius molossus
Catharsius sesostris
Catharsius calsharicus
Catharsius philus
Anachalcos converus
Anachaleos suturalis
Helinzopris andersoni
Heliozopris hamadryas

‘ Gymnopleurus virsns
Allogymnopleurus thalassimus
Garreta nitzns
Paragymnopleurus maurus
Paragymnepleurus striatus
Canthon indigaceus
Canthon luteicollis
Canthon =

Canthon lamprimus.
Eurystemus caribasus

il

|
i

]

Eurysternus hamaticoSs
Eurystermus velutnus

' Eurysternus inflexus
Eurysternus angustulus
Eurysternus plebeus
Canthidium haroldi
Dichotomius parcepunctatus
Dichotomius yucatanus

. Kheper nigroaeneus
Drepancpodus costatus
Scarabasus galenus
Pachysoma spt
Scarabaeus brittoni
Scarabasus hippias
Ennearabdus lobocephalus
Eugranium arachnoides
Glyphodenss sterguilinus
Anomiopsoides biloba
Anomiopsoides heterochyta
Canthidium guanacasie
Canthidium rufinum
Canthidium thalassinum
FPhanazus sallei
Oueysternon conspazillaturm
Coprophanaeus lancifer

i

iad

Coprophanaeus telamon corythus

Znak 9: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druhii koprofagnich broukt a 4 druht
zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 9 (hnizdo obsahuje vice

plodovych mas/kouli). Jednoznacné rekonstruované stavy jsou vyznaceny cernée.
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Znak 10: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druhti koprofagnich broukut

zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak

Glaresis

{_) Anoplotrupes stercorosus

Hybosorus illigeri
Diorcus titanus

Sisyphus crispatus
Sisyphus faciculatus
Mecsisyphus confrater
Meosisyphus mirakilis
Mecssyphus forwitus
Sisyphus gazanus
Cheironitis hoplosternus
Cnitis alexis

Onnitis falcatus

Cinitis fulgidus

Cnitis caffer

Bubas bison

Bubas bubalus
Digitonth
Phalops ardea
Proagoderus bicallossus

phagus gazella

Proagoderus schwaneri
Tindocellus sarawacus
Oniticellus egregrus

Tragiscus dimidiatus
Cybtochirus ambiguus
Eucniicellus fulvus

Liatongus milaris
Helictoplewrus quadripunctatus
Helictoplewrus rudicoss
Caccobius binodulus

Euonthophagus carbonarius
Hyalonthophagus sleyon
Onthophagus batesi
Cnthophagus championi
Onthophagus sim@s
Onthophagus fimetarius
Cacecobius migritulus
Caccobius schreberi
Deftochilum gibbosum sublaswe
Dieftochilum barbipes
Deftochilum pseudoparile

Copris agnus.

Copris lugubris
Metacatharsius opacus
Catharsius molossus
Catharsius sesostris
Catharsius calaharicus
Catharsius philus
Anachalcos convexus
Anachalcos suturalis
Heliocopris andersoni
Heliocopris hamadryas
Gymnaopleurus virsns
Allogymnopleurus thalassinus
Garreta nitzns
Paragymnopleurus maurus
Paragymnopleurus stristus
Canthon indigaceus
Canthon collis
Canthon viridis

Canthon lamprimus
Eurystemus caribasus
Eurysternus hamatico s
Eurystemus velutnus
Eurystemus inflexus
Eurystemus angustulus
Eurystemus plebejus
Canthidium haroldi
Dichotomius parcepunctatus
Dichotomius yucatanus
Kheper nigroaensus
Drepancpodus costatus
Scarabaeus galenus
Pachysoma spt

Scarabaeus brittoni
Scarabaeus hippias
Ennearabdus lobocephalus
Eucranium arachnoides
Glyphoderus sterguilinus
Anocmiopseides biloba
Anomiopsoides heterochyta
Canthidium guanacasie
Canthidium rufinum
Canthidium thalassinum
FPhanazus sallei
Cieystermon consps
Coprophanasus |as
Coprophanaeus telamon conythus

llaturm
cifer

a 4 druht
10 (plodové koule/masy jsou od

sebe izolovany). Jednoznacné rekonstruované stavy jsou vyznaceny cerné.
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Glaresis
Anoplofrupes stercorosus
Hybosorus fligeri
Digrcus titanus
Sisyphus crispatus
Sisyphus faciculatus
MNeaos hus confrater
O Meosisyphus mirabfis
MNegosisyphus fortuitus
—") Sisyphus gazanus
Cheironitis hoplostemus

itis fulgidus
Dnitis caffer
Bubas bison
) Bubas bubalus
— ) Digitonthophagus gazela
Phalops ardea
FProagoderus bicallossus
Proagoderus schwaneri
Tinizcelus sarawacus
Onitcelus egregrus
_f) Tragiseus dmidiatus
Cytochimus ambiguus
Euoniticzllus fulvus
Liatongus militaris
:3 Helfctopleurus quadripunctatus
Helctopleurus rudicollis
O Caccobius binodulus
| Eg Euonthophagus carbonarius
Hyalonthophagus a'cyon
Onthophagus bates
ﬁ) Onthophagus championi
Onthophagus smits
. Onthophagus fimetarius
Caccobius nigritulus
Cacocobius schreber
Deltochilum gibbosum sublseve
Deltochilum barbipes
Deltochilum pssudoparie

lugubris
catharsius opacus
arsius molossus

arsius sesosirs
arsius calzharicus

tharsius philus
Anachaloos convexus
Anachaloos suturalis
Heliocopris andersoni
Helfocopris hamadryas

: O Gymnopleurus virens

O Allogymnopleurus thalassinus
rreta nitens

Paragymnopleurus maurus
Paragymnopleurus stristus
nthon indigaceus

hen luteicollis

thon viridis
hon lamprimus
fsiernus canbasus

ysternus hamaticolis
psternus velutinus
psternus inflexus
FEtemus angustulus
rsternus plebejus
D] nthidium harcldi
Dichotomius parcepunciatus
Dichotomius yucatanus
O Kheper nigroaeneus
Drepancpodus costatus
Scarabaeus galenus
Pachysoma spi
Scarabaeus brition
3 Scarabaeus hippias
Ennearabdus lobocephalus
Eugranium arachnoides
phoderus sterguilinus.
Anomiopsoides biloha
nomiopsoides heterociyia
hidium guanacasie
hidium rufinurm

nthidium thalassinum
hanasus sallei

{_) Cxystermon conspicillatum
Coprophanaeus lancifer
Coprophanaeus telamon conythus

[4

Znak 11: Vystup Bayesianské analyzy 87 vybranych druhti koprofagnich broukt a 4 druhi
zahrnutych v outgroupu. Na tento strom je mapovany znak 11 (vétvené hnizdo).

Jednoznacné rekonstruované stavy jsou vyznaceny cerne.
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