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Abstrakt

Hrobaici jsou vyznamnou slozkou ekosystémpodili se na odklizeni kadatrerobnych
obratlovd. Konkuruji tak pedevsim dalSimu nekrofagnimu hmyzu a mikroorgainspkteré se na
kadaverech mnozi. Toutinnosti mohou fispivat ke sniZzovani hygienickych rizik. Jsou také
zajimavi svou komplexni rogbvskou péi o potomstvo. Tato prace se zabyva juvenilnim
hormonem a jeho roli v Zivdhrobdiku, zejména pak v rozmnozZzovani &ipe potomstvo.

Kli ¢éova slova:hrobdik, Nicrophorus, juvenilni hormon, kadaver, rozmowéni

Abstract

Burying beetles play an important role in ecosyst&yremoval of cadavers of small
vertebrates. By competing other necrophagous issext micro-organisms, they may contribute to
reducing health risks. They are also interestimgheir complex parental care of offspring. This
paper describes the role of the juvenile hormortaerlife history of burying beetles, breeding and
parental care in particular.
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1. Uvod

Tato prace vznikla zacdlem shromazshi informaci o juvenilnim hormonu, jeho
vyznamu a vlivu na zivotni cyklus hratdai (Coleoptera: Silphidaéyicrophorug. Juvenilni
hormon je dlezitym regulatorem ontogenetickych protésnyzu jak v oblasti vyvoje
a morfologie, tak P fizeni behavioralnich aspékiivota. Hrobaici jsou dilezitou sodasti
ekosystém, ve kterych se podili na odklizeni mrtvyéhZivocicht. Wznauji se
komplexnim chovanimiprozmnoZzovani, zejména biparentalnéipg@ potomstvo a jsou tedy
zajimavym modelem pro vyzkum vlivu juvenilniho hamu na ézné aspekty Zivota chovani

hmyzu.



2. Juvenilni hormon

Juvenilni hormon je naprosto zasadnim prvkem v boai regulaci hmyzu.
Reguluje dlezité momenty ontogeneze jako embryonalni vywdgkani, funkci pohlavnich
organ a rékteré aspekty chovani (napolyethismus socialniho hmyzu, migrace, diapauza)
(Hartfelder 2000; Truman, Riddiford 1999, 2002; sitex et al. 1995). Tra¢h¢ je nazyvan
»status quo“ hormonem nebo také neoteninem, jelikddje vyvoj larvalnich struktur arp
manipul&nich pokusech tonicky potlaje dalSi vyvoj, tedy zastavuje vyvoj v daném siadi
(Truman, Riddiford 1999).

2.1 Chemicka charakterizace juvenilnich hormoi

Juvenilni hormony jsou seskviterpenoidy, derivaykviterpenu. Seskviterpeny se
skladaji zeif izoprenovych podjednotek (2-methyl-1,3-butadi@mbsahuji 15 atoimuhliku
(Westerlund 2004). Vijfpadct JH se jedna o dlouhy necyklicky uhlik&gtzec s dvojnymi
vazbami na €a G a epoxidovou vazbou nad-dale tizn¢ modifikovany.

Juvenilni hormony jsou lipofilni, néjhis stabilni a vazi se nespecifickytknym
povrchim, coz zfisobuje problémyip praci zejména s nizkymi koncentracemi(Westerlund
2004).

Bylo popsano 6 hlavnich homolingkteré se vyskytuji u hmyzu (Westerlund 2004):
JH 0: methyl (2E,6E)-10R,11S-(oxiranyl)-3,7-dietliyl-methyl-2,6-tridecadienoat

JH I: methyl (2E,6E)-10R,11S-(oxiranyl)-7-ethyl-B;@imethyl-2,6-tridecadienoat
JH II: methyl (2E,6E)-10R,11S-(oxiranyl)-3,7,11atethyl-2,6-tridecadienoat

JH IlI: methyl (2E,6E)-10R-(oxiranyl)-3,7,11-trintetl-2,6-dodecadienoat

JH B3: methyl (2E,6E)-6S,7S,10R-(dioxiranyl)-3, #ttiinethyl-2-dodecaenoat
Methyl farnesoat (MF): methyl (2E,6E)-3,7,11-tritngt2,6,10-dodecatrienoat

Hlavnimi juvenilnimi hormony hmyzu jsou JH I, lipgedevSim Ill. JH 0 a MF se
vyskytuji v embryich &terych skupin hmyzu a JHB3 je popisovan z kruhoBvy
dvoukiidlych (Diptera: Cyclorhapha), nafrosophilaFallen, 1823(LaFont 2000). JH 11l je
nalézan u vSectadi hmyzu , JH | a Il pedevSim u motyl (Hartfelder 2000).

JH je ryze hmyzim hormonem, methyl farnesoat (Mf)gpisovan u dalSich skupin —
piedevsim u koryEje MF syntetizovan mandibularni Zldzou a méa poédbnkce jako JH.
Ovliviuje reprodukci, svliékani a proteosyntézu (HomGleang 1997).



2.2 Syntéza juvenilnich hormoit

Biosyntéza JH u&tSiny hmyzu probiha gorpora allata(CA), coz je drobny parovy
organ kompaktni nervoveé tké&se sekretorickou funkci. CA jsotipojena
k retrocerebralnimu komplexu 2 — 3 nervy, kterysaiy také ovliiovana (Hartfelder 2000).
Vychozi latkou pro sytézu JH je farnesol E£@E)-3,7,11-trimethyldodeca-2,6,10-trien-1-ol
(Westerlund 2004).

Farnesol je metabolisovarcerpora allatana aldehyd a nasleéikarboxylovou
kyselinu, ktera je methylesterifikovana za vznikathyl farnesoétu. MF je epoxidovan za
vzniku JH Il (Westerlund 2004).

U motyli (Lepidoptera) dochazi nejprve vytemi epoxidu na karboxylové kyselin

ktera je naslednesterifikovana za vzniku JH (Westerlund 2004).

2.3 Degradace juvenilnich hormoi

Degradace JH je zasadni pro zastaveni jeho sigi@ilio (Einku. Primarni degradace
JH je wtSinou uskuténéna hydrolyzou esteru specifickou esterdzou za wekétboxylove
kyseliny (Hartfelder 2000). Druhym z&sadnim enzynwekatabolismu JH je epoxid
hydrolaza, ktera &pi epoxid za vzniku didl DalSi kroky v degradaci mohou byt oxidace
nebo konjugace se slipolarnimi skupinami jako fosfat nebo sulfat (Wesired 2004).

JH esteraza je 66 kDa protein (Campbell et al. 18@8us¢ny volné v hemolymé,
produkovany tukovymétesem. JH esteraza krom JHize Zejme Stepit je&t dalSi substraty,
jetlikoz podani specifickych inhibitdrJH esterazy naruSuje resistenci k insekticidGilbert
et al. 2000).

Degradéni procesy JH mohou bytggme rizné modifikovany. Napiklad JH 11l u
Culex quinquefasciatuSay, 1823 (Diptera) je wkterych stadiich rozkladan primé&repoxid
hydroldzou (Lassiter et al. 1995).

2.4 (Einky juvenilnich hormon &

Ametabolni hmyz je velmi citlivy na hladinu JH v brgion&lnim vyvoji,
v postembryonalni fazi jiz JH nehraje tak vyznamnalu Stav, kdy je JH hormon hlavnim
regulatorem embryonalniho vyvoje se zda byt angkesin, jako je tomuieba u korys

(Homola, Chang 1997). Role JH jakbleZiteho postembryonalniho hormonu souvisi



s posunem vyvojedkterych tkani (typicky Kdla a rozmnoZzovaci soustava) do
postembryonalniho vyvoje (Truman, Riddiford 1999).

JH u hemimetabolniho hmyzludcustalLinnaeus, 1758Schistocercétal, 1873 je
piitomen jiz ve vejcich,fied 1. embryonalnim svlekem mizi, jeho hladina stoupfazi
pronymfy a udrZuje se na vysoké hladat do posledniho nymfalniho instaru, kdgtddesa
na nedetekovatelnou Urav€Truman, Riddiford 1999).fPumelém zvySeni hladiny JH
v embryu dochazi k naruseni spravného vyvoje emitgat tak v nymfalni fazi dochazi
k porucham fi um¢lém snizeni hladiny JH. Zasazené tk@ou FedevsSim kodetiny,
epidermis, z&kladyiikdel, stevo a Ustni Ustroji (Truman, Riddiford 1999).

V pripact holometabolniho hmyzu dochézi k navySeni hladihy &mbryu a drzi se
na vysoké hladi&ido posledniho larvalniho instraru, kdy mizi. Vtikkém moment
posledniho larvalniho instaru dochazée zvySeni titru JH. Toto je doba, kdy larva aast
piijem potravy a fipravuje se na kukleni. JH seépbjevuje v kukle, jeho pokles pak je
nasledovan diferenciaci tkani. Larvy Holometabstaujobvykle citlivé k manipulacim
sc¢innosticorpora allatg kdy dochazi k rozvoiji struktur typickych pro insafhag. slozené
oko, Kidla) (Truman, Riddiford 2002).

U dosglcu ovliviiuje JH gedevsim produkci vitellogeninu, vitellogenezi, chov
spojené s rozmnozZovanim, migraci a diapauzou. dlsdlco hmyzu pak také do zfreé miry
ovliviuje rozetleni do kast a polyethismus (Truman, Riddiford 1999

Role JH u holometaboniho hmyzu je velmi komplexjd aavisla na dalSich prvcich
endokrinniho systému (zejm. ekdysteroidech)(TrurRaddiford 1999).

JH | a ll se zdaji bytipmanipul&nich pokusech silijSimi morfogeny nez JH lll, coz
muze byt zfisobeno tim, Ze JH Il je pol&fjsi a tim pademijstupréjSi degradénim
enzymum (Gilbert et al. 2000).

2.5 Receptory a JH-vazebné proteiny

Specificky receptor juvenilniho hormonu dosud nglypsan. Jsou znamy JH-vazebné
proteiny, ty vSak nespliji poZzadavky na vlastnosti specifického recepftiuJH-vazebné
proteiny jsou hojné v hemolymfkde vSak maiji funkci spiSe transportni, zajigdopravu
Z mista syntézy k cilovym tkanim, chrani Jidgpdegradanimi enzymy a zabiaji
sekvestraci JH v lipidnich kompartmentech jako jsani¢né membrany. Jedna sieegevsim

o hemolymfalni lipoforiny. JH-vazebné proteiny maljiecrt ponmerné vysokou afinitu k JH,



nizkou afinitu k jejich degradaim produkéim a jsou selektivni ke stereoizorier (Gilbert
et al. 2000).

2.6 Regulaceinnosti corpora allata

Cinnostcorpora allataje fizena pedevsim neuropeptidy a biogennimi aminy
(dopamin, oktopamin).

Neuropeptidy maji funkci allatotropickou (stiméita) a allatostatickou (inhibni).
Krome regulacetinnosticorpora allatamohou ovliviovatiadu jinych tkani (svaly, gonady,
strevo, tukové dleso). Jejich zdrojem jsoudzné tkarg — prvnim popsanym allatoaktivnim
peptidem byl allatotropin izolovany z hlavovych gihManduca sextéinnaeus, 1763
(Lepidoptera) (Kataoka et al. 1989). Tento 13 ahyselin dlouhy peptid vykazuje
allatotropni aktivitu i u dalSich motylka larevApis melliferaLinnaeus, 1758Stay 200Q)
Santi piidatné pohlavni zlazRrosophilaprodukuji peptid, stimulujici satiiCA po
kopulaci. Allatotropni aktivitu vykazuji rowiz extrakty z subesofagealnich gan@iillus
bimaculatusDe Geer, 1773 (Orthoptera) & pansplantaci ovarii d&la samé je rovrez
popisovana stimulace produkce JH. (Stay 2000).

Prvnim popsanym allatostatinem byl peptid izolovar§NSDiploptera punctata
Eschscholtz, 1822 (Blattodea) v roce 1989 (Pradt.€t989).



3. Hrobarici
3.1 Taxonomickeé z#azeni a rozSteni

Hrobaici jsoutazeni dateledi Silphidae (mrchozroutoviti), ktera nalezirdateledi
Staphylinoidea, paddu Polyphaga. Silphidae jsou blizaébpzniceledi Staphylinidae
(drakeikoviti). Drive byvalaceled’ Silphidaefazena i jako patkled” Staphylinidae, tato
hypotéza je vSak pragdodobrg mylna (Sikes 2005).

Celed), ¢itajici 183 drufi v 13 rodech, se daleéldina 2 podeledi: Silphinae a
Nicrophorinae (111, respektive 72 déjhHlavni zastoupeni téteeledi je ve vychodnim
Palearktu (Sikes 2008).

V Evrops je znamo 45 druhmrchoZroutovitych v 9 rodech, na Gzetwské republiky
24 druhi. Hrobdici jsou zde zastoupeni jednim rodélicrophorus(Fabricius 1775),
¢itajicim 9 drufi: N. antennatugReitter 1884) N. germanicugLinnaeus 1758)N. humator
(Gleditsch 1767)N. interruptus(Stephens 1830IN. investigator(Zetterstedt 1824)\.
sepultor(Charpentier 1825). vespillo(Linnaeus 1758)\. vespilloidegHerbst 1783) &l.
vestigator(Herschel 1807) (&icka 2004, 2005).

3.2 Morfologie Silphidae

Velikost dosglct se pohybuje v rozmezi 7 — 45 mm, obvykla velikest2 — 20 mm.
Télo ovalné, ’kdy mirre protahlé a dorsoventramzplosgle, z vrchni strany lysé, spodni
strana jetasto vyraz# ochlupena. Tykadla jsou Xlenna, ke konci kyjovit rozsfena,

v pripadt hrobdika 10<¢lenn& s vyraznou dlennou pakikou na konci. Hlava mign
protaZzena, kusadla siln&kay zakortena 2 zuby. Kotetiny jsou u gkterych druli
uzpasobeny k hrabani (Nicrophorinae), tarsus vzayebny, rekdy rozsfeny. Krovky mohou
byt zkracené (até), v pipads hrobdika s vyraznou, typickou ZlutooranZovou@&tvenou
kresbou (Sikes 2008).

Hrobaici maji vyvinuty stridul@ni organ. Na 5. abdominalnim tergitu jsaitgmny 2
liSty zuhi ¢i hiebinky, o které jeféno hebinky, umistnymi na krovkach. Striduéai organy
jsou gitomny u obou pohlavi a jsou vyuzivany komunikaci mezi partnery a larvami a také
pii napadeni (Sikes 2008). Lane a Rothschild poprsgadnou podobnost chovani hridkiéa
acmelaka (Bombus3 pii vyruseni jako Mullerovské mimikry (Lane, Rothdchi965).

Larvy jsou 12 — 40 mm dlouhé, kampodeiformni (Sitple) nebo eruciformni
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(Nicrophorinae). Larvy Silphinae jsou silsklerotizované, pigmentované, maji 6 stemmat na
obou stranach hlavy (Sikes 2008). Larvy Nicrophagifsou pigmentované a sklerotizované

jen malo, na kazdé strahlavy maji jen po 1 stemmatu (Sikes 2008).

3.3 Ekologie

Silphidae jsou fevazre nekrofagni, maly peet druhi je pak fytofagnich,
pantofagnich (vSezravych) a dravych (Sikes 200&;Iia 1996). Pra¥ specializace na
nekrofagii je zejme pricinou jejich omezeni spiSe na mirné klima. V tepbgj®blastech je
velmi silna konkurence, zejména mravéndvoukidliého hmyzu a obratlovo(Woodard
2006) a také mikroorganish{Rozen et al. 2008).

Nekrofagni brouci z pagkledi Silphinae preferuji spiSétsi kadavery (nad 300g), kde
se zivi bd’ na samotném kadaveru nebo genovi jiny hmyz (zejména larvy dvoiikllych)
(Scott 1998).

Podieled” Nicrophorinae je potrawwvice specializovana, druhy nalezici do této
pocteledi jsou vazanya&Sinou naerstvé kadavery drobnych obratléviadavery slouzi
piedevsim jako potrava pro larvy, dékg jsou schopni Zivit se dra\inymi bezobratlymi.
Hrobaici vynikaji predevSim komplexni roétbvskou péi o larvy. Preferovany jsou kadavery
do 300g, typicky do 100g (Sikes 2008).

Zvlastnim pipadem jeN. pustulatudderschel, 1807, kterng fakultativnim
parasitoidem vajec hadElaphe obsolet&ay in James, 18285eptentes: Colubridae)
(Blouin-Demers, Weatherhead 2000).

Biotopy

Hrobaici obyvaji pondrné Sirokou Skalu biotaopod polopousti, fes Ini a polni
stanovist aZ po jehknaté a listnaté lesy. Jednotlivé druhy vykazujdise preference, diky
¢emuz je omezena mezidruhovd kompetice. LesnimiydaduN. humatorN. vespilloides
N. interruptusa N. investigator(Ruzicka 1994, Scott 1998)figemZN. humator, N.
interruptus a N. investigatgsou druhy preferujici spiSe suché jehéité lesyN. vespilloides
preferuje vihké jehtinaté lesy (Rzicka 1994). Scott (1998) uvadi, Ze severoamericka
populaceN. vespilloideobyva bazinaté oblasti a v jehiatych lesich Zije blizceipuzny
N. defodiens

N. germanicusN. vespillg N. vestigatgrN. antennatusN. interruptusa N. sepultor
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jsou druhy otekené krajiny, pedevsim lesostepi a kulturni steldi.investigatorje druhem
bez vyrazujsi preference biotopu (Sustek 1981).

Nekteré druhy jsou citlivé na ziny biotopu, severoamerickY. americanu®livier,
1790 je vzn&né ohroZen odlasovanim a fragmentaci biotdgCreighton et al. 2009).

Vliv pudy na vyskyt hrobidki je také znény. Hrobdici jsou velmi nachylini
k vysychani (Bedick et al. 2006) a proto se zhgjinaprosto nevyhovuijici pisky a&ditové
pudy, které rychle prosychaji. MensSi drullN. vespilloidel preferu;ji lefti pady s vySSim
podilem organické hmoty.3i druhy jakaN. germanicus N.vespillojsou schopny hrabat

v téZSich midach a pekonavat kéenovy systém travnich porésta stepnich a tmich
stanovistich (Scott 1998).

3.4 Kadaver jako potravni zdroj

Mrtva téla Zivatichd jsou bohatym zdrojem Zivin, ktery je vSak roz@mishahods
v prostoru aase. Hrob#ci jsou az na vyjimky omezeni na vyuZzitl irobnych obratlowi,
zejména hlodavica drobnych ptak O tyto zdroje je je veden silny kompeti boj — jsou
vyuzivany hlava obratlovci, dvoukidlym hmyzem (zejm. Calliphoridae, Muscidae
a Sarcophagidae), mravenci, brouky (ma&permestidae, Silphidae, Staphylinidae)

a mikroorganismy (Jurzenski 2012; Scott 1998; Ra#teal. 2008). VSechny skupiny
organisnt jsou tedy nuceny vyuzivat kadavery co nejryctddjimto se stava dostupnost
mrSinc¢asow velmi omezenowelikost mrsiny, kterou jsou schopni hrdfa zpracovat,
zavisic¢aste&ne na druhu hrohidka. Krajnimi hodnotami jsou 4 g ph. defodiens
Mannerheim, 1846 260 g prd\. pustulatugScott 1998).

Kratce po smrti z&naji tkaré podléhat degradaci. Prvnimi usiovanymi
sloweninami jsou produkty aerobniho rozkladu povrchévig@ni (Woodard 2006). Tyto
latky jsou citliw vnimany hrob#ky jako aktaktanty. Jedné sgepgevsim o malé organické
molekuly, obsahuijici siru (Kalinova et al. 2009).

Mikroorganismy, #ejm¢ jako sodast kompetiniho boje, produkuji metabolity, které
mohou byt pro Zivéichy nechutnéi toxické. Cinnost mikroorganisiinje velmi dilezita
a hrobgici preferuji kadaveryerstvé. Pokud je kadaver v pokilém stadiu rozkladu, jsou
k nému sice hrobici atrahovani, ale jenfidka ho vyuZiji pro rozmnozovéani (Rozen et al.
2008).

Hrobaici se i vyhledavani kadaveru orient@jichem a jsou schopni nalézt kadaver
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jiz hodinu po smrti aip vhodnych podminkach jsou schopni kadaver lokatizae
vzdalenosti az 3 km (Ratcliffe 1996).

Kompetici dvoukidlého hmyzu omezuji hrotiai ptimou likvidaci jejich vajeci
larev a pokbivanim kadaveru. N&le takécasto nosi rozte PoecilochirusCanestrini, 1882
(Acari: Mesostigmata: Parasitidae), ilkteajicka dvoukidlych také konzumuiji. #Pvysokych
hustotach vSak mohou napadat i &legi hrobaika (Baker, Schwarz 1997).

3.5 Rozmnozovani

Kadaver vhodny k rozmnoZovéani vyhledavajé piohlavi. Setka-li se na jednom
kadaveru vice jedirig tito mezi sebouétSinou bojuji, dokud néstane na kadaverdifpmen
pouze jediny viizny jedinecii par (Ratcliffe 1996).

V piipadt, Ze je kadaver nalezen samcem, zaujme tento saanegrySeném mist
v blizkosti kadaveru specificky postoj, kdy hlaeadrZzenadsné u podkladu a zadek je
vztyéen vzhiru a protazen. V této pozici samec vypousti feromalaz, umisinych na
poslednim zad#&ovémclanku (Ratcliffe 1996).

Samci nejsou vazaniiprypouseni feromonu naifitomnost, resp. ,vlastnictvi*
kadaveru. Samci mohou vypoétSteromon i v pipack, Ze prohrali souboj o kadaver, jako tzv.
satelitni samci, nebo pokud vhodny kadavidrec nenalezli. Atraktivita samce nesouvisi
S pritomnostici nepfitomnosti kadaveru, samice jsajme schopny rozlisit tento stav a#i p
fyzickém kontaktu (Eggert 1992). Samice se se sadiitiv obou gipadech. Pokud
signalizujici samec nema k dispozici kadaver, zi&ksamice alesposperma k oplodii
vajec v ffipac, Ze nalezne vhodny kadaver sama. Feromonem j#ahqgvani i jini samci.
Duvodem niize byt zabrani kadaveru signalizujiciho sakiag/uziti jeho signalizace
k zesileni vlastniho feromonového signalu (Egdétijer 1989). \&tSi druhy hrobgku jsou
také gritahovany feromonem menSich déulNétsSi druhy obvykle v kompetnich soubojich
vyhravaji a tudiZ se tite jednat o adaptivni vlastnost (Haberer et al8200

Rodi¢ovska pé&e

Po nalezeni kadaveru, prozkoumani jeho vhodnostiggmoZzovani aifpadném
vylou¢eni moznych kompetitérzatina giprava kadaveru pro pouziti k rozmnozovani.
Uprava kadaveru spiva v jeho pemig’ovani, pokud je podklad nevhodny, dale v odsinan

télniho pokryvu (srsti peri) a poltbeni do substratu (Milne, Milne 1976)dmig’ ovani
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kadaveru probiha synchronizovanba jedinci i ném lezi pod kadaverem zady dol

a nohama kadaver odtiaRychlost pohybu kadaveru jélgizné metr za hodinu a brouci
jsou schopni kadaver@mistit o gkolik metri (Milne, Milne 1976; Ratcliffe 1996). 4sob,
jakym se partn& domlouvaji na siru pohybu a kongmém umisini kadaveru neni zatim
znam.

Zahrabani kadaveru séastni ol pohlavi, obvykle se jedn& o jeden péar. Oba p#rtne
rozryvaji pidu pod kadaverem hlavou a vyhrnuji ji zpagl mimto zpisobem se kadaver
zandi pod urové substratu. Pdbivani trva gkolik hodin a v zavislosti na velikosti
kadaveru, druhu hrobi&u a jejich velikosti nize byt fizn¢ hluboko. Obvykle je kadaver
pohtben rékolik centimetii pod povrchem (Ratcliffe 1996; Scott 1998), velkéhy jako
N. germanicusSak mohou zahrabavat kadaver i 60 cm hlubokot¢RuU981). Rekazejici
kotreny rostlin brouci odsouvaji stranou neliekusuji. Bi pohtbivani kadaveru je odstrém
jeho €Ini pokryv (srst, p#t) a z kadaveru je zformovana pé&me kompaktni potravni koule
(Ratcliffe 1996; Scott 1998; Sustek 198Rpvrch potravni koule do&jgi pokryvaji oralnimi
a analnimi sekrety, které patigi rist mikroorganismh a mohou mit také vyznam pro pohyb
larev po potravni kouli (Eggert et al. 1998Finnou slozkou sekrétisou proteiny, jejich
obsah v sekretech i antimikrobialni aktivita séninv zavistosti na tepldta kvali€ potravy,
piicemz Hzné druhy hrohidktt mohou mitéizna optima (Jacques et al. 2009).

V prabéhu poltbivani kadaveru se partinepakovar p&i. Kdyz je potravni koule
dostaten¢ hluboko, partnig okolo ni vytvai komarku (kryptu), obvykle s vybihajici
mateéskou chodhikou. Samice pak klade vejce do substratjeBe tak 12 — 48 hodin po
nalezeni kadaveru (Scott 1998). Vajec byva 10 -v&ayvislosti na velikosti kadaveru (Sikes
2008; Suzuki 2000). Velikost 88ky také zavisi naifffomnosti samce, je-liftomen, siska
je obvykle ¥tSi . Také pravégpodobnost zaloZeni nahradnfiSky je s pitomnoti samce
zvySuje (Suzuki 2000). Tato nahradniSka byva také vyrazrmensi u samostatnych samic
(Sakaluk 1998). Spicarovéa (Spicarova 1973) popitaké dodatiné smisky na velkych
kadaverech, z nichz se vSak vyvijeji nanosottigadinci.

Larvy se zainaji lihnout zhruba po 56 hodinach. Larvalni vyzahrnuje 3 instary
a trva iblizn¢ tyden. Kukleni probiha v okolnim substratu (S4&98).

O larvy p&uje obvykle pouze samice, sam@sto opousti samickdre po poltbeni
kadaveru. Pokud je kadaver velmi maly, samice sahtieré vyhani a nize ho dokonce

i usmrtit (Bartlett, Ashworth 1988).i&d vylihnutim larev rode vytvai na vrchu potravni
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koule kuzZelovitou prohlubg kterou plni natravenymi kousky kadaveru a orals@kretem.
Larvy prvniho instaru se Zivi touto natravenou @ebiu a jsou takéipmo krmeny trofolaxi,
tedy krmenim ,z Ust do Ust”. Larvy o trofolaxe zadtsknutim svého Ustniho Ustroji na astni
astroji dosplcu. Larvy vylihlé pozdji Zadoni intenziviji nez starSi sourozenciiip
nedostatku potravy se intenzita Zagtiimavysuje steghu vSech larev nezavisle na relativni
st&i v ramci siiSky (Smiseth, Moore 2007). Trofolaxe jsodasném larvalnim vyvoji (po
prvnich 12 hodin) naprosto zasadni ptezivani larev, nejde vSak ogalavani symbioit
jako je tomu u jiného hmyzu, nagermiti (Eggert et al. 1998). Bé v pozdjSich fazich
(druhy a teti instar), kdy jsou larvy schopny se Zivit narpehi kouli samostaty ovliviiuje
spiSe hmotnostnitpustky larev. Ve ¥tSich siiSkach jsou larvy samostaj&i v piijmu
potravy, efektivita Zadami jednotlivych larev se snizujeigstozZe intenzita @é rodcu se

s rostouci siiskou také naleditnavysuje (Eggert et al. 1998; Smiseth, Moore 2&auter,
Moore 2004).

Obe pohlavi jsou schopna v plném rozsahtepe larvy, v pitomnosti samice vSak
samci ¥nuji p&i o larvy vyrazi mere casu nez v ipack, Ze se o larvy staraji sami (Rauter,
Moore 2004). Htomnost samce vyragmeovliviiuje prav@dpodobnost pezivani larev nebo
jejich hmotnostni firastky, samci jsouifitomni spiSe z @vodu obrany hnizdared
kompetitory (Eggert et al. 1998)iibmnost samce vyraZrzvySuje pravépodobnost
ubrareni hnizda nejen samotnym zapojenim samce v sowbejiaké stimulaci samice
k intenzivrgjSi obrare (Trumbo 2007). DalSimidvodem pro spolupraci samce se samici p
pohtbivanim a Upravkadaveru je zaji8hi vysoké Urova paternity — samci, kiése této pé&e
Gcastni, maji pimérné 92% paternitu (Maller, Eggert 1989).

Spol&né rozmnozovani, kompetice a hnizdni parasitismus

Jelikoz jsou kadavery velmi cenné a Zzadané potrzdmije, probiha oasilna
kompetice i mezi hrol¥&ky. V nékterych gipadech vSak tomu tak byt nemusi a hiata
schopni za jistych podminek i kooperovat, zWas velkych kadaverech&t8i kadavery jsou
vydatregjSim potravnim zdrojem, avsak jejich gblni, Gprava a obrana je obtijgi.
Hrobaici se proto na&tSich kadaverech mohou druzovat do kvazisocialspahetenstvi,
¢itajicich rekolik jednial (Scott 1998)SdruZzovani do spaleestvi je popisovnano wzné
mite uN. vespilloidesN. tomentosusN. defodiensN. investigatom N. orbicollis (Eggert,
Sakaluk 2000; Trumbo 1992; Hocking et al. 20@B)astnim pipadem je oft N. pustulatus
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ktery se skupino¥rozmnoZzuje velmi ochotn(Trumbo 1992).

Eggert a Miller (Eggert, Muller 1992) zkoumali inggu souba} mezi 2 samicemi
N. vespilloidesha tizr¢ velkych kadaverech. K usurpacim hnizd dockiagfo, je-li no¥
piichozi samice &tSi. NejtvrdSi boje probihaly naretre velkych kadaverech (15 grdin
mensi kadavery byly mensi samici opengttasto bez #Siho odporu. Hodnota malého
kadaveru #ejme negrevySuje cenu zrami, utrginych @i potyéce. Na velkych kadaverech
(nad 25 g) pak dochazasto ke spolmému hnizéni, mensi samice je tolerovana. Tuto
toleranci Eggert a Miller vystiuji snazsi obranou hnizda s larvami a mozZnosisopi
hnizda ¥tSi samici #ive, nez by to bylo mozné&igsamostatném gevani o &j. Trumbo
(Trumbo 1995) uvadi, Ze druhy s ob&emyssi pravépodobnosti nedgphu @i samostatném
hnizcni vice tihnou ke spateému rozmnozovani.

Samice kladowasto vic vajec, nez je optimum pro uziveni laredaaém kadaveru
a z tohoto dvodu se uchyluji k filialnimu kanibalismu. Samic&k nejsou schopny rozlisit
vlastni a cizi larvy. Pokud se lihnuti cizich ladmstaténé pirekryva s lihnutim viastniho
potomstva, jsou tyto cizi larvy brany jako vlastfoho mohou vyuZzit samice, které prohraly
souboj o kadaver a zanechat na éimstkladena vejce. Neschopnost rozlisit viastniyla
cizich je Zejme také jednou z podminek, které umoi spol&né rozmnozZovani vice samic
na jednom kadaveru (Muller, Eggert 1990; Sikes 2008ho Zejm¢ vyuziva hnizdni parazit
hrobaikia Ptomascopus morikraatz, 1877 (Coleoptera: Silphidadgho larvy jsou v hnizd
prijimany podobs jako larvy hostitele, shoduje-li se jejich stadigestadiem hostitele
(Suzuki, Nagano 2006).

Pt spole&ném rozmnozZovani dochazi k raesii casového intervalu oviposice
jednotlivych samic. Diky tomu ssasow Iépe ekryvaji intervaly lihnuti larev, coZz omezuje
infanticidu. Diky tomu je maternitaiplizné stejna pro vSechnyizastréné samice (Eggert,
Muller 1992, 2000).

Ve vysledku maji samicegipspole&ném rozmnozovani mémpotomstva, neZz samice
samostaté se rozmnozujici (Eggert, Sakaluk 1995), coz végkavépodobrt vyvazeno

nizsi pravdpodobnosti selhani celétsky.
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4. Role juvenilniho hormonu v regulaci ontogeneticikch procedi ve vyvoji hrobariki
Hrobaici jsou v sodasnosti porérné dole prozkoumani a vyziaji se komplexnimi
vzorci chovani. Jsou také pémeé snadno chovatelni v laboratornich podminkachiehjej
velikost umoiuje odlEr dostaténe velkych vzorki tkani (zejm. hemolymfy). Zthto
duvoda jsou dobrym modelem pro vyzkum juvenilniho hormadiedelovymi druhy jsou
piedevsimN. orbicollis N. pustulatus, N. tomentosasl. vespilloidegTrumbo, Robinson
2004; Crook et al. 2008). Tyto druhy jsou si biotky znané podobné, s vyjimkoiN.
pustulatus ktery vyuziva k rozmoZzovani hadi vejce a v hnéhdead: tvoii pacetné skupiny.

Sledovanym juvenilnim hormonem je JHIII.

4.1 Role juvenilniho hormonu u samic
Prabéh hladiny juvenilniho hormonu a pohlavni dospivani

Hladina juvenilniho hormonu souvisi sipéhem rozmnoZzovani, pé o larvy a také
s kondici samic. Rb¢h hladiny JH v pibéhu pongrné dolie koreluje s rodiovskou péi
a fyziologickymi znénami (ffist ovarii) @ rozmnoZovani (Scott et al. 200Bladina JH
samicN. orbicollispo dosazeni stadia imagaipEzne stoupa po prvnich 20 dni, kdy se
ustaluje na konstantni hladirivyvoj béhem €chto 20 dni postupuje vyvoj ovarii stejnym
tempem. Jak je vid na Obr.1, titr JH stoupa z nedetekovatelnych bbda vySi cca 800
ng.mi*ve 20. dni. Sotasré se miri zvysuje aktivita JH esterazy, coZ umoje jemnou
regulaci titru JH. (Scott et al. 2001) .
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Obr. 1 — b) piibéh hladiny JH a vyvoje ovarii samice ve stadiu imggrazdna kolé&a — titr
JH; pInéctveretky — hmota ovatrii), ) aktivita JH esterazy sarkimécka) a sami
(¢tveretky). (Scott et al. 2001)

Gonadotropni efekt juvenilniho hormonu

U mnoha skupin hmyzu f@nnost pohlavnich orgdinprodukce vitellogenindi ZIaz,
produkujicich vajéné obaly, pimo zavisla na&inku JH. Toto plati zejména u taxigrkteré
nemaji vyvinutou rodiovskou péi (Trumbo 2002).

Napriklad u Skvod ¢i Svahi je ¢innost ovarii pimo zavisla n&innosticorpora allatg
potazmo JH. Odstr&ni corpora allatau SvabaBlatella germanicd.innaeus, 1767 4fsobuje
poruchy syntézy vitellogeninu, protéinothéky ainnost fidatnych Zlaz (Trumbo 2002).

V piipact hrobaiki neniginnost gonadizena juvenilnim hormonertinnost ovarii

secaso¥ i praibéchem shoduje se vzestupem hladiny JH. Zahajenickéni&ze maturace
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ovarii, vstebavani vitellogeninu do oodya oviposice je stimulovano nalezenim vhodného
potravniho zdroje (kadaveru), nikoliv samotnym Bddtt et al. 2001). Koncentrace
vitellogeninu v hemolyn# samic se zda byt pozitigrkorelovana s hladinou JH, nicnigato
korelace neni statisticky signifikantniii Bodavani fluvastatinu (inhibitor produkce JH)
nedochazi k vyznamné 2Zm mnoZstvi vitellogeninu v hemolyéfPokud jetinnost

a maturace ovarii pod vlivem JHsje se tak v satinnosti s dalSimi hormony a faktory
(Panaitof, Scott 2006).

Role juvenilniho hormonu pFi rozmnoZovéani a péi o sniSku

Pti objeveni kadaveru se u samic zvySuje rychleltityjiz bchem 10 minut stoupa az
na 1,7nasobek klidové hodnoty (Trumbo et al. 19B6)12 hodinach dosahuje 8nasobku
hodnoty ped objevenim kadaveru. Tento vzestup hladiny JRiggovan behavioraks
pouhym kontaktem stpdloZzenym kadaverem a jeho prozkoumavanim a jeteisikin
prudkym poklesem aktivity JH esterazy (Scott eR@D1) Pfijem potravy, pitomnost samce
¢i péeni nejsou stimulem pro zvyseni hladiny JH. Stégk je zahdjen rychlyast ovarii,
béhem 18 hodin po objeveni kadaveru se jejich hmotnogsi 3krat. V dob oviposice se
hladina JH sniZuje té#n na Urové pired objevenim kadaveru. Nejvyssi hladiny JH (aZ &0kr
zvySena hladina oproti stavilgg objevenim kadaveru) maji samice v@&piichodu
vylihlych larev na potravni kouli, kdy vyzaduji mggnzivrejSi krmeni trofolaxi. Stistem
larev klesa hodnota titru JH, kdyz jsou larvy ven3taru, blizi se hladiny JH &pstavu ped
rozmnozovanim. Ve chvili, kdy samice opousti ladgchézi ot k pozvolnému zvySovani
hladiny JH v hemolyn# (Trumbo et al. 1995; Trumbo 1997; Scott, Pan&fd4).
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Obr. 2 — Pitb¢h hladiny JH u samicethem rozmnozovéani. Den 0 — objeveni kadaveru, Sipky
ozna&uji (zleva) okamzik oviposice, vylihnuti larev audgni hnizda samici (Trumbo 1997).

Kvalita potravy do zn&né miry ovliviiuje rozmnoZzovaci schopnost samice a hladiny
JH. Samice, které dostavaly n¢évalitni potravu mily nizsi titr JH, nizSidlesnou hmotnost
a mensi ovaria.#PnizSich hladindch JH #Zgobenych ménkvalitni potravou se sniZila
reprodukni schopnost samic — samice produkuji az o 33%&majec, kterd maji o 18%
mensSi hmotnost. Dodavani exogenniho JH zvySujetpwakladenych vajec, ale zaréwse
sniZzuje odolnost samidivi hladowni. Tento efekt je vyraz§si u samostatnych samic, nez
u samic sparovanych se samcem. Samice se zvySkmbodu JH se takéastji pokousi
o reprodukci v nefitomnosti samce. Samostatné rozmnozovani samicSgno druhoy
specifické, samicdl. orbicollisse bez fitomnosti samce pokousSi o rozmnozovani pravigeln
N. investigatoljen vzaci. SamiceN. tomentosuméni chovani s &kem, starSi samice se

0 samostatné rozmnoZovani pokatastji, nez mladé samice (Trumbo, Robinson 2004).

Zvysena hladina J&i methoprenu (synteticky analog JH) zesiluje inteengoubof,
neovliviiuje vSak dominanciipvnitrodruhové kompetici o kadaver ani nezvySupeliplarev

pii spol&ném rozmnoZovani vice samic (Scott 2006; Trumb& 200

Vliv JH na imunitni reakce samic

JH a jeho analog§asto snizuji imunokompetenci hmyzu, zejména schsipno
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enkapsulace patogem cizich ¢les a jejich melanizaci fenoloxiddzovou reakci (Bba
2012; Steiger, Gershman, et al. 2011). Imunitnkeegsou energeticky nahoé ac¢asto jsou
vyvazovany snizenou reprodirk schopnosti (princip trade-off). Naiklad samci potemnik
Tenebrio molitorLinnaeus 1758 jsourpvysSich hladinach JH atrakti$§i pro samice, ale
maji snizenou schopnost enkapsulace a melanizzte tilesa (Rantala et al. 2003;
Kivleniece et al. 2010). Po fEni se snizuji aktivity fenoloxidazy u obou pohlavimolitor
ziejme kvali vyuziti dostupnych zdrdj pro rozmnozovani (Rolff, Siva-Jothy 2002).

Hrobaici krome individualnich imunitnich reakci investu;ji je&to tzv. imunity
socialni (Cotter, Kilner 2010a), v tomtéipad® se jedna o produkci oralnich gedevsim
analnich sekréts antimikrobialni funkci, kterymi pokryvaji potnaivkouli. Tyto sekrety
vykazuiji aktivity fenoloxidazy a také maji lytick@ktivitu (lysozym) (Jacques et al. 2009)

Zesileni imunitnich reakci a aktivity antimikrolnéth sekrat se napadhprekryva se
zvySenim titru JH na @atku rozmnoZovani,ippiipraw kadaveru a pg o potomstvo.
(Steiger, Gershman, et al. 2011; Trumbo et al. 1¥9&ipadt individualnich imunitnich
reakci niiZze jit o potebu boje proti mikroorganisim (bakterie, houby), kterych je na
kadaveru zvySené mnozstvi. Dale takimdochazet, zejména natptku pée o srisku,

k bojam s kompetitory. Zradmi utrzena v soubojich v prastli velmi bohatém na
mikroorganismy je nutno rychle zacelit, coz zajj& predevsim fenoloxidazova reakce
(Steiger, Gershman, et al. 2011).

Lytick& aktivita sekret N. orbicollisse od okamziku nalezeni kadaveru postupn
zvySuje, zatimco fenoloxidazova aktivita sekreesa (Steiger, Gershman, et al. 20Bkgjre
tak fenoloxidazova aktivita hemolymfy negatévkoreluje s Iytickou aktivitou. Je mozné, Ze
JH ovliviiuje aktivity enzynd, cinnych v obras jedince i potravniho zdroje, konkrétn
posilovanim lytické aktivity na ukor fenoloxidazog@teiger, Gershman, et al. 2011).

P& o potomstvo se zabyvaji ®pohlavi, nicmé# pii spole&né pé&i obou pohlavi
produkuje sekrety s vySSi antimikrobialni aktiviteamice (Cotter, Kilner 2010b). Ovdi&
samice (samec byl odebran) maji antimikrobialnivitkt sekrett mirné snizenou. Toto
snizeni je mozno vysitlit nutnosti investovat energii dannosti, které jsou jinak zaji®vany
samcem (Cotter, Kilner 2010Db).

JH jecastym divodem sniZeni imunokompetence hmyzuyipgt hrobaika se vSak
muze jednat o specifickou adaptaci. Hriibajsou totiz nuceni vyuZzit potravni zdroj rychle,

pii znatném konkuretnim tlaku a v prosedi s vysokou koncentraci mikroorganismyto
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okolnosti mohly vést k s@asnému stavu, kdy JH zrychluje metabolismus a dukomize
stimulovat produkci paebnych enzyri (Cotter, Kilner 2010b; Steiger, Gershman, et al.
2011).

4.2 Role juvenilniho hormonu u samé

Prabéh hladiny JH u sanicpii rozmnoZovani je zp@tku velmi podobny situaci
u samic(Panaitof et al. 2004; Scott et al. 200&)li gfitomna samice, titr JH sarinse drzi na
piiblizné stejné hladi®, na kterou stoupne po pdieni kadaveru spolu se samici. Pokud vSak
je samice negffitomna, zaina stoupat sadntitr JH podobs, jako je tomu u samic. Tento
vzestup niZze byt aZz na Urowel7nasobku titru u sparovanych samnarimo souvisi s p#
o larvy a je stimulovan jejich Zzadémim a celkovou hmotnosti larev. Titr JH sparovanych
samic je phimérne 32krat vySSi nez sparovanych sarje vSak pouze dvojnasobny oproti
nesparovanym samm (Panaitof et al. 2004).

10000 4

Larvae hatch

JH {ngiml)

4000 . Discovery Owiposition

2000 4

Days in the breeding cycle

Obr. 3 — Pithéh hladiny JH u sparovanych samic (Sétk&rce), sparovanych satn(bila
kolecka) a samit — vdovd (¢erné trojuhelniky) v prvnich dnechdeo potomstvo (Panaitof
et al. 2004)

Hladina JH samcziejm¢ do jisté miry sleduje Uroviehormonu jejich partnerek,
alespa na z&atku pé€e o stisku (Panaitof et al. 2004; Scott et al. 2001). Bytachronizace
muze byt zprogedkovana monoterpenickou st@minou (E)-methygeranat (dale MG), kterou
samice produkujidhem pée o sriSku. Produkce tohoto terpenoidu souvisi s proddidci

ob¢ molekuly maji podobnou strukturu a sdili stejngslntetické drahy a prekursory.
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Pritomnost MG indukuje tolerantni chovani s@am8amice vyldujici tuto slodeninu jsou na
potravni kouli tolerovany a snagnpiijimany jako partnerky. Tato skdteost byla potvrzena
i pii testech se syntetickym MG. Wdavani MG samici je také indukovantitpmnosti
samce, samice v n#fomnosti samce vyliwji jen stopova mnozstvi MG (200x ni¢mezZ

v jeho gitomnosti) (Steiger, Haberer, et al. 2011). MG r&ejme jedinou molekulou, které
umoziuje rozpoznani partnémla navozeni tolerantniho chovani, svou Ulohu #dgr hraji

i kutikularni uhlovodiky, jejichz sloZzeni se€hem rozmnozovani takésmi (Scott et al. 2008;
Haberer et al. 2010; Steiger, Haberer, et al. 2011)

Vliv JH na imunitni reakce samai

Imunitni reakce santigsou vSeobecnslabsi, nez reakce samic. Po objeveni kadaveru
dochézi i u samick prudkému zesileni imunitnich reakci. Samcifiktecuji 0 potomstvo
spolé&né se samici, vSak zahy snizuji lytickou aktivitu ik na Grové samdé nepeéujicich
0 potomstvo. OvSem wipact ovdowni (ztrata samice) se u saimvySuje antimikrobialni
aktivita sekrei, kterymi pokryvaji potravni kouli, a to téinea Urove, ktera je zna u
samic (Cotter, Kilner 2010bYyto zmeny napadd odpovidaji zminam titru JH a celkovym
zméndm chovani (Panaitof et al. 2004; Steiger, Gershetaal. 2011; Cotter, Kilner 2010b)

4.3 Role juvenilniho hormonu u larev

Koncentrace JH v hemolymhfarev hrob&ku behem jejich vyvoje #ejmeé probiha
podle stejného schématu jako u jineho holometabolhimyzu (viz kap. 2.4) - tedy v prvnim
a druhém larvalnim instaru je udrZzovana na vysokeni, v poslednim instaru klesa
a k vylevu opt dochazi ped jeho ukodenim. Hladina JH a jeji z&na v plibéhu vyvoje
nebyla u larev hroli&u zatim néfrena a popsana konkrétn

Vlivem JH na larvy hrohidka se zabyval tym Crook et al. (Crook et al. 200&) své
studii vychazi z poznatku jinych autiofGoodship, Buchanan 2006; Kitaysky et al. 200&), z
kortikosteron a testosteron zvysSuji hmotnostiriaptky mlal’at ptaki a intenzitu jejich
Zadorgni o potravu. Na zakladohoto poznatku zkoumal vliv JH na hmotnostihitstky
larev a intenzitu jejich Zadéni o potravu. Larvam byl podan methopren (syntgtehkalog
JH) BEhem 2. instaru, 24 hodin po vylihnuti. ZvySen& madH vyraza zvySuje intenzitu
Zadorgni larev o potravu, vyznanirvSak sniZzuje jejich hmotnostnifipistky. Snizovani

prirustka je linearr zavislé na vysi hladiny JH a nezavisi nasgbu ijmu potravy. Larvy,
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které se zivily pouze samostatnez gispeni rodica, byly zvySenou hladinou JH
poznamendany stejrjako ty, které ziskavaly potravu trofolaxi (Croetkal. 2008).
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5. Zaweér

Juvenilni hormon fedstavuje tllezZitou slozku endokrinniho systému hmyzu a jeho
Gcinky jsou meziiznymi taxony velmi variabilni. U hrobiua jsou &inky JH pongrné
vzdalené od ancestralnich funkci, souvigidevsim s p& o potomstvo a socialnimi
interakcemi. Intenzita @é o larvy se liSi mezi pohlavimi a souvisi se zny$e titrem JH v
hemolym€g, piimo jim vSakiizena neni. ZvySeny titr JH také obvykle patig imunitni
reakce hmyzu, imunitni reakce hreoib@ se vSak vysokym titrem JH nesnizuji. Jedna se
pravdEpodobré o adaptaci, hroliici se v obdobi rozmnozovani nachazeji v prealits
vysokym vyskytem mikroorganisimkadaver), kde také dochazé&stym soubagim a
poraréenim. Chovani, titr JH a imunitni reakce s@npetujicich o potomstvo bezipomnosti
samice séidi podle vzora, napads se podobajicich samicim, nedosahuji vSak jejiolrng:

Jiz znamé informace o vlivu JH na ontogenetick&gsy hrob&ka mohou byt
podkladem pro dalSi vyzkum vlivu JH na chovanijtodskou péi, imunitni reakce a
rychlost a efektivitu metabolismu jak deéspi, tak larev. Zejména vifpad: larev jsou

poznatky velmi chudé.
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