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Uvod do fylogeneze a evoluce

mravencu

Mravenci (¢eled’ Formicidae) jsou z ekologického i evoluéniho hlediska nesmir-
né zajimavou skupinou (viz napft. Ziva 2008, 6: 271-273; 2012, 4: 205-209
a 2014, 2: 79-82). Své okoli ovliviiuji jako predatori bezobratlych a v nékte-
rych pripadech i drobnych obratlovcti. V mnoha biotopech piisobi jako domi-
nantni konzumenti semen, semena ruznych druhi rostlin navic prenaseji, aniz
by je pozirali. Vyrazné zasahuji do biogeochemickych cyklu prvki, svou sta-
vebni ¢innosti promichéavaji pidu. Ve vétsiné terestrickych biotopu tvori pod-
statny podil biomasy hmyzu, a jsou tak potravou obratlovci i specializova-
nych predatoru z rad bezobratlych. Mravenci nepochybné vyznamné ovlivnili
evoluci suchozemskych rostlin a Zivoc¢ichu. Dalo by se predpokladat, Ze evolu-
ce a fylogeneze tak diilezité skupiny bude tedy dokonale prozkoumana. Zvlast-
ni je, Ze prestoZe snaha nechybi, nemame o evoluci mravenci mnoho ovérenych

faktu.

Zakladni taxonomie mravenci

V soucasné dobé se mravenci rozdéluji do
t¥{ vyhynulych a 16 Zijicich podéeledi.
Jejich pocet se v historii vyrazné ménil,
napf. S. Soudek (1922) uvadi 5 podéeledsi,
E. O. Wilson a B. Holldobler (1990) jednu
vymfelou a 10 recentnich, B. Bolton (2003)
celkem 21. Vztahy mezi nimi nejsou jasné,
ale pfed ivahami o fylogenezi a evoluci
mravenct bude jisté uzitecné si je struc-
né charakterizovat:

e Sphecomyrminae

Do této podceledi (obr. 2—4) se fadi vétsina
nejstar$ich (kfidovych) fosilii mravencu.
Rozliseno dosud bylo 9 rodt a 27 druhd.
Od modernich mravenct se jeji piislus-
nici odliguji prvnim ¢lankem tykadel, kte-
ry je pomérné kratky. Tito mravenci Zili na
uzemi byvalé Laurasie (Severni Amerika,
Evropa, ¢ast Asie), snad v prostfedi tropic-

kych a subtropickych lesti, kde pobihali
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po vegetaci nebo povrchu ptudy. Podgeled
velmi pravdépodobné netvofi monofyle-
tickou jednotku (skupinu s jednim spo-
le¢nym piedkem).

e Brownimeciinae

Podceled s jedinym zndmym druhem
Brownimecia clavata nalezenym v janta-
ru u New Jersey o stafi pfibliZzné 90 milio-
nt let. Mél hladka savlovita kusadla, kte-
rd do znaéné miry pfipominaji kusadla
soucasnych socidlné parazitickych otro-
karskych mravenct.

e Formiciinae

Tato podceled se 6 popsanymi druhy je
znama pouze z otiskt kraloven v sedimen-
tech eocenniho stafi z Evropy a Severni
Ameriky. Kralovny dosahovaly v rozpéti
kiidel aZ 13 cm. Néktefi autofi u této sku-
piny predpokladaji chovani podobné dnes-
nim legionafskym mravenctim (viz dale
u podceledi Dorylinae). Délnice ale nebyly
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zatim vibec nalezeny, takZe o jejich bio-
logii nelze ¥ici nic urc¢itého.

e Leptanillinae

Zahrnuje asi 60 druhti (obr. 5 a 6) v tro-
pech, subtropech a teplém mirném pésu
Starého svéta a v severni Australii. Mra-
venci ziji v pidé v malych koloniich
o nékolika desitkdch aZ stovkach jedinct
a chovaji se jako legiondf$ti mravenci.
Velmi zvlastnim rysem je vyziva kraloven,
které saji hemolymfu vlastnich larev.

e Martialinae

Nedéavno objevend podceled s jedinym
druhem Martialis heureka, popsanym
v 1. 2008 z tropt JiZzni Ameriky. Jeho bio-
logii nezname, na zakladé morfologickych
znakl se povazuje za hypogeicky (pod
zemi nebo ve vrstvé substratu ¢i opadan-
ky) zijictho predatora.

e Ponerinae

vyskytu v tropech obsahuje asi 1 150 Ziji-
cich druht (obr. 7). Dlouho byla povazo-
véana za bazélni skupinu mravenct, proto-
Ze mnoho druhi vykazuje znaky pokladané
za puvodni. ZaslouZi si proto delsi komen-
tar. Pro podporu jejiho zdkladniho posta-
ven{ byly uvadény zejména nasledujici
ekologické a etologické znaky: malé ve-
likosti kolonii, monomorfni délnice (uni-
formni, jedné velikostni kasty), morfolo-
gicky malo odliSené od kréloven, solitérni
vychazeni délnic za potravou nebo nespe-
cializovany dravy zpisob Zivota. Oviem
z téchto ,,ucebnicovych pravd” existuje
mnoho vyjimek. Kromé hypogeickych
druhti jsou v podéeledi i druhy epigeické
(Zijici na ptidnim povrchu) a dokonce stro-
mové, a spise se zd4, Ze ptivodni zdstupci
podceledi zili pravé epigeicky. Vyskytuji
se také rizné potravni specializace, pfe-
devsim k lovu termitd, ale napf. i mnoho-
nozek, suchozemskych stejnonozct, zizal
nebo dokonce jinych mravenct. Velmi
zajimavé je, Ze v rdmci podceledi doslo
nékolikrat nezavisle na sobé k evoluci
v oblasti komunikace, takZze se kromé
(snad) zdkladniho schématu malych kolo-
nif s osaméle lovicimi délnicemi vyskytuji
druhy s mnoha tisici délnicemi v kolo-
niich, které shanéji potravu kolektivné.
V nékolika liniich doslo ke vzniku poly-
morfnich (velikostné &i tvarové rozrizné-
nych) délnic. Pomérné casto také kralovny
nejsou schopny letu (a vznikaji ergatoidni
krélovny, tj. podobné délnicim) nebo zcela
zanikajf jako kasta a rozmnozuji se plodné
délnice, tzv. gamergaty.

e Amblyoponinae

U této skupiny bylo popsano pres 120 Ziji-
cich druhti. Obyvaji lesnaté oblasti tropic-
kého, subtropického a mirného pésu ce-
lého svéta, ale jejich nejvétsi diverzitu
najdeme v Australii. Ve vét§iné pifipadi
jde o skryté Zijici predétory, jejichz délni-
ce se samostatné pohybuji v hrabance.
Vyjimkou jsou mravenci severoaustralské-
ho rodu Onychomyrmex, u nichZ doslo ke
vzniku legionafského zptsobu zivota. Kra-
lovny pfinejmensim nékterych zastupcu

1 Na 1 m? tropického destného lesa
v Jizni Americe lze najit i vice nez tisic
mravenc¢ich délnic nékolika desitek
druhti. Na obr. pobfezni okraj
nizinného destného lesa v Ekvadoru.
Foto P. Kovar
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této podceledi se zivi hemolymfou vlast-
nich larev.

e Paraponerinae

Podceled s jedinym druhem Paraponera
clavata z tropti Stfedni a Jizni Ameriky.
Kolonie ¢itajici nékolik stovek jedinct
ziji v hnizdech umisténych ve stromech
na trovni zemé nebo pod ni. Délnice
vychézeji na lov samostatng, lovi piede-
v8im v korunach stromt a kromé toho na-
v§tévuji i mimokvétni nektaria.

e Agroecomyrmecinae

Jeden ze dvou druht této podceledi se
vyskytuje v tropech Stfednf a Jizni Ame-
riky, druhy v rovnikové Africe. Jejich bio-
logii nezndme.

e Proceratiinae

Zahrnuje ptes 130 recentnich druhi. Tézis-
té rozsifeni maji v tropickych a subtropic-
kych oblastech, néktefi zastupci se vysky-
tuji i v temperatni z6né. Mravenci zpravidla
tvofi v podzemnich hnizdech kolonie jen
s nékolika desitkami jedinct. Potravu
shéndji v zemi nebo v hrabance. Casto jde
o specializované predétory vajicek ¢le-
novct, pfedev§im pavoukt. I u kraloven
z této podceledi bylo zaznamenano proku-
sovani pokozky a sani hemolymfy larev.
e Dorylinae

Podceled asi s 1 000 zijicich druht méa
kych oblastech vsech kontinentti, méné
zastupct najdeme v temperatni zéné. Do-
nedavna byla nazyvana dorylomorfni linif
s 6 podceledémi (Ecitoninae, Aenictinae,
Dorylinae, Aenictogitoninae, Cerapachy-
nae, Leptanilloidinae), které ale byly zru-
Seny a cela linie pieklasifikovana na jednu
podceled Dorylinae. V soutasném pojeti
tedy obsahuje pfislusniky vsech vyse zmi-
nénych podceledi, zatimco diive zahrno-
vala pouze mravence rodu Dorylus —to je
nutné mit na paméti pfi pouziti literatury
star$i nez z r. 2014. Mnoho rodt této sku-
piny patfi mezi legionaiské mravence
(army ants). Takto ozna¢ujeme druhy, kte-
ré spliiuji t¥i nasledujici podminky: délnice
se vydavaji na lov hromadné a bez pied-
choziho vysilani prizkumniki; v jejich
zivotnim cyklu se st¥idaji faze usedlého
zivota s fdzemi kotovnymi; krdlovny pro-
chazeji morfologickymi zménami v zavis-
losti na cyklu kolonie — v usedlé fazi se jim
vyrazné zvétsuje zadecek a jejich plodnost
je extrémni (celkové vyprodukuji za Zivot
stovky miliont vaji¢ek), zatimco v ko¢ov-
né fazi maji zade¢ek maly a jsou dobie
pohyblivé. Kralovny jsou také vzdy bez-
kfidlé. I u ostatnich druht z této podcele-
di se objevuji nékteré z vyse uvedenych
ryst, ale ne vechny t¥i zérovei, tedy ne-
povaZujeme je za pravé legionérské mra-
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vence. Problémem byva nedostate¢na zna-
lost biologie mnoha druhi a je pravdépo-
dobné, Ze definici chovani legionafskych
mravencu splituji zastupci i z jinych sku-
pin, neZ dnes zname.

e Dolichoderinae

Podceled s vice nez 700 druhy je rozsifena
po celém svété, pficemz nejvétsi druhovéa
diverzita patii Australii. Jeji p¥islusnici
postradaji zihadlo a obranné latky, které
Gasto pronikavé pachnou, vylucuji anél-
ni z14zou. Mravenci vytvateji velmi pocet-
né kolonie a diky jejich mnozstvi, orga-
nizaci a Géinnym obrannym latkam byvaji
ve vhodnych biotopech etologicky domi-
nantnimi. Kromé Zivoc¢isné potravy se ve
velké mite zivi cukry (Casto Ziji v symbi6ze
s hemipternim — stejnokfidlym hmyzem
¢i housenkami modréskd, nebo navstévuji
nektaria na rostlinach).

e Aneuretinae

Jediny zijici druh Aneuretus simoni dnes
vzacné najdeme na Sri Lance; vymfeli
zastupci ale byli rozsifeni v Severni Ame-
rice a Eurasii. Na rozdil od pfislusnikt
patrné sesterské podceledi Dolichoderinae
ma A. simoni dobfe vyvinuté zihadlo, ale
o jeho biologii toho neni mnoho znamo.
e Pseudomyrmecinae

Podceled obsahuje asi 230 zijicich druht.
Tito primarné stromovi mravenci obyvaji
tropické, subtropické a temperatni oblas-
ti témét celého svéta (v Evropé chybéji).
Neékteré druhy ziji v tésné symbidze s rost-
linami, nap¥. akdciemi (Acacia). Mravenci
rostlinu chrani proti herbivorim (hmyzim
i savéim — na pfitomnost narusitele reagu-
ji agresivneé a citelné bodaji) a rostlina jim
poskytuje obydli (napt. v dutych trnech)
a potravu (nektar a navic i tzv. Beltova
téliska umisténa na listech a obsahujici
pfedevsim tuky a bilkoviny).

e Myrmeciinae

Dnes vylucné australska podceled zahr-
nuje pies 90 druht, ale fosiln{ zastupci se
vyskytovali pfinejmensim jesté v Evropé
a Severni i Jizni Americe. Dne$n{ pfedsta-
vitelé, pfedevsim jediny pfisludnik rodu
Nothomyrmecia — N. macrops, byli dlou-
mravence, da se Fici zivé fosilie. Divodem
k tomu byly jak morfologické, tak etolo-
gické znaky. Z téch druhych jde pfedevsim
o velmi malou spolupraci mezi délnicemi,
které lovi samostatné, nikdy se nepfivadé;ji
ke kotisti a témér nikdy si nevyménuji
potravu ,,z Gst do tst“. Mravenci se orien-
tuji pfedevsim zrakem (maji velké oci)
a jsou vylucéné dravi.

e Lctatomminae

Do této podceledi fadime pifes 260 druhi
roz§ifenych v neotropické oblasti, v Aus-
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2 az4 Pozdné kiidovy mravenec
Zigrasimecia ferox (Sphecomyrminae)
nalezeny v jantaru z Myanmaru (obr. 2

a 3, snimky: V. Perrichot). Kusadla pozdné
ki¥idového mravence rodu Haidoterminus
z téZe podceledi se patrné pohybovala
shora dolti, na rozdil od kusadel vSech
soucasnych mravencti, kterd pracuji ver-
tikalné (obr. 4). Kreslil P. Pech, upraveno
podle: R. C. McKellar a kol. (2013)

5a6 Délnice Leptanilla boltoni

z Ghany (Leptanillinae). Foto W. Ericson,
kresba P. Pech, upraveno podle:

F. Lépez a kol. (1994)

7 Utvateni zadecku pfislusnikt pod-
¢eledi Ponerinae vzbuzuje dojem jakéhosi
prechodu mezi jedno- a dvouc¢lankovou
télni stopkou. Na obr. Ponera coarctata

z Bulharska. Foto E. Ortega

8 Délnice Aphaenogaster cockerelli

z Mexika (Myrmicinae) se, jako v8ichni
piislusnici této podceledi, vyznacuji
dvouclankovou télni stopkou.

Foto A. Walker

9 U mravenct z podc¢eledi Formicinae
je télni stopka jednoclankové, jako u dru-
hu Oecophylla smaragdina z Australie.
Foto M. Branstetter. Obr. 2, 3, 5 a 7-9 se
svolenim z www.AntWeb.org

tralii a na ostrovech jihovychodni Asie.
Zihadla nékterych z nich jsou v rtizném
stupni redukovana. Biologii maji znaéné
rozmanitou, viechny druhy p¥ijimaji Zivo-
¢isnou potravu, ale nékteré navic bézné
sbiraji sladké stavy (rostlinny nektar, me-
dovici), jiné semena. U mnoha druhi se
vyskytuji plodné délnice, které mohou
prebirat funkci kraloven.

e Heteroponerinae

Zahrnuje 24 zijicich druht. Podcéeled ma
zv]astni roz§ifeni — vétsina druhi se vy-
skytuje v Jizni a Stfedni Americe (s pfe-
sahem na jih Severni Ameriky), nékolik
v Australii a na Novém Zélandu a jediny
v Azerbajdzanu. Jejich biologie je malo
znama, kolonie jsou malé a sidli v zemi
nebo na rozli¢nych materidlech p¥i zemi.
e Myrmicinae

Kosmopolitni podceled asi s 5 600 druhy
(obr. 8). Biologii jejich ptislusniki nelze
jednoduse charakterizovat, je velmi roz-
manitd. Mravenci se zivi dravé, vymeésky
rostlin, homopternitho hmyzu nebo hou-
senek modraskd, ale mnohé druhy jsou
semenozravé nebo péstuji houby. Nékteri
ziji v malych koloniich, zndme v3ak i dru-
hy s koloniemi obrovskymi (napf. u rodu
Atta mivaji az nékolik miliont jedinci).
e Formicinae

Do této celosvétove rozsifené podceledi se

vess
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diverzifikovanou biologii (obr. 9). Vysky-
tuje se zde mnoho dravych druhti, ale béz-
né je symbiéza s homopternim hmyzem.
Mravenci ziji ¢asto v obrovskych koloniich,
napf. u rodu Formica mohou obsahovat
az desitky miliont délnic.

Fosilni zdznam a evolu¢ni hypotézy
Jaké zvite je vlastné mravencem? Otazka,
ktera se zda byt hloupou — do okamziku,
kdy prohlizime kusy jantaru ¢i sedimen-
tarnich hornin s tély nebo otisky blano-
k¥idlého hmyzu, ktery dnesni mravence
nékterymi znaky pfipomina a jinymi se od
nich lisi. V soucasné dobé se k definovani
mravencu pouzivaji zejména tyto znaky:
e Metapleuralni zlaza umisténa na hrudi
a sekretujici fungicidni a antimikrobidlni
latky. U samcti vétsiny skupin chybi, dru-
hotné zmizela i u délnic a kraloven nékte-
rych dalsich, pfedevsim stromovych nebo
socialné parazitickych mravenct. Meta-
pleuralni zlaza je povazovana za struktu-
ru zcela charakteristickou pro mravence
a u jiného hmyzu se, na rozdil od dalsich
uvedenych znakd, nevyskytuje.

e Lomena tykadla s prvnim ¢lankem dlou-
hym (scapus) a dal§imi kratkymi (funicu-
lus).

e Modifikace druhého abdominalniho
(zadeckového) ¢lanku, ktery se k obéma
sousednim ¢lankdm pfipojuje jen tzce
(petiolus). Nékteri mravenci maji tuto tél-
ni stopku dvouclennou, tj. iZeji pfipojeny
ke zbytku zadecku je i tfeti zadeckovy
¢lanek (postpetiolus).

e Eusocialita, kterd se morfologicky proje-
vuje piitomnosti délnic a kréloven.

V minulosti doslo opakované k chyb-
nym popistim fosilniho hmyzu (vétsinou
jinych blanok¥idlych, ale dokonce i chvos-
toskoka) jako mravenct. Dnes se proto
viditelnd metapleurdlni z14za stala ne-
zbytnym znakem pro zafazen{ fosilie mezi
mravence. Tak nap¥. kiidova ¢eled Arma-
diidae vét§inou autorii mezi mravence
Fazena neni, pfestoZe jinak jeji zastupci
nesou znaky pro mravence typické.
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Nejstarsi fosilie mravenct pochézeji
z jantaru z Francie a Myanmaru (Barmy)
a jsou staré asi 100 miliont let. Tito nej-
star${ mravenci vét§inou nepatii do zad-
podceledi Sphecomyrminae. S dne$nimi
mravenci sdileji vSechny vyse uvedené
defini¢éni znaky (v€etné vyskytu délnic
i kraloven), ale jejich scapus byva relativ-
né kratky. Zajimavé je, Ze mnoho z nich
bylo vyzbrojeno kusadly velmi zvlastnich
tvart (obr. 3 a 4); tikoly, k nimz byla kusad-
la specializovédna, nezndme.

Nejstarsi fosilie zataditelné k dnes Zi-
jicim podceledim nejsou o mnoho mlad-
81 (stafi 90-95 miliont let) a pochdazeji
i z fragmentt byvalé Gondwany. Podle
vyskytu nejstarsich fosilii byla tedy vlasti
mravencu Laurasie, odkud se rychle roz-
§ifili do zbytku svéta.

Fakt, Ze jiz pfed vice neZ 90 miliony let
byla fauna mravencd pomérné diverzifi-
kovana a jejich téla v fadé p¥ipadi velmi
specializovana, vedl k odhadtim celkové-
ho stafi ¢eledi na 115—-135 milionti let. Na
zakladé nékterych vysledkd molekularni-
ho datovani se uvazuje o jesté star$im, jur-
ském ptivodu (160 miliont let). Také roz-
§ffeni mravencid po celém svété jiz pied
90 miliony let by snad mohlo podporovat
¢asnéjsi puvod Celedi. Fosilni zdznam
mravencu i blanok#idlych jako celku ale
tak ranou evoluci mravenct zpochybriiuje
a molekulédrni datace jejich vzniku v jufe
miuze byt artefaktem vyplyvajicim z ne-
spravné pouzitych analytickych metod.

Fosiln{ zdznam i zna¢na mira endemismu
myrmekofaun Jizni Ameriky, Afriky, Ma-
dagaskaru a Australie s malym piekry-
vem taxonomickych skupin svédéi o roz-
riznéni soucasnych linif az po rozdéleni
Gondwany, zfejmé ve stfedni a pozdni
kt¥idé a starsich tfetihorach. Tato diverzi-
fikace je nékterymi autory (napf. Wilson
a Holldobler 2005, Moreau a kol. 2006)
davéna do souvislosti s evoluci krytose-
mennych rostlin (viz také Ziva 2009, 5:
204-208 a 209-211), rozmachem destnych
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lest s pidou pokrytou vysokou vrstvou
hrabanky a symbi6zou se stejnok¥idlym
hmyzem. Piivodnim biotopem mravenct
podle téchto nédzort mély byt prdvé moc-
né vrstvy opadu krytosemennych rostlin
v tropickych lesich. Proti témto hypoté-
zam stoji fosilni zdznam. Nejstarsi mra-
venci maji vesmeés velké oci, coz je typic-
ké pro druhy pobihajici po povrchu zemé
¢i vegetaci, zatimco hrabankové a pod-
zemni druhy mivaji o¢i malé nebo jim
zcela chybéji. Fosilie tedy ukazujf spie na
epigeicky nebo stromovy zZivot , ptivod-
nich” mravenci. Fosilni zdznam jakékoli
podzemni ¢i hrabankové fauny (nejen
mravenct) ale téméf neexistuje a hypoté-
za o hypogeicky Zijicim pfedkovi je pod-
porovéana vysledky vétSiny soucasnych
fylogenetickych analyz i samotnou exis-
tenci metapleurdlni zlazy. Jeji sekrety
predstavuji velmi vyznamnou slozku mra-
venc¢{ imunity a patrné pravé tato zlaza
umoziuje dlouhodoby pospolity zivot
v podzemnich hnizdech. Na ziviny boha-
ty material klimatizovanych hnizd tvoii
idedlni prostfedi pro rust plisni, kterym
je potfeba se branit. Teorie kladouci vznik
mravencu do prostfedi tropického lesa
ovS8em neni jedina. Napf. W. M. Wheeler
(1917) hledal ptvodni biotop mravenct
v poustich a polopoustich a jejich zivot
v tropickych lesich pokladal za sekundar-
ni. To se ale ve svétle dne$nich poznatki
jevi jako mélo pravdépodobné.

Ve starsich tfetihorach jiz nepochybné
bylo zakladni rozdéleni dnesnich skupin
ukonceno a predpoklada se, Ze tehdy uz
existovaly v8echny v soucasnosti zijici
podceledi. Naopak staré skupiny (Sphe-
comyrminae, a také dalsi pozdné kiidova
podceled Brownimeciinae) patrné nepie-
7ily konec druhohor. Z raného a stfedni-
ho eocénu znédme tieti vymielou podceled
(Formiciinae), jejiz zastupci patfili mezi
nejvétsi mravence, ktefi kdy existovali.
Z pozdniho eocénu jsou doloZeny i nékteré
dnesni rody, na jeho konci naopak zfejmé
mnohé rody vymiely, snad v souvislosti
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Chrysidoidea Aculeata Aculeata
Vespidae Leptanillinae skupina formikoidnich podéeledi
Rhopalosomatidae Agroecomyrmecinae Ponerinae
tiphioidni a pompiloidni skupiny Amblyoponinae Proceratunf':ze
Scolioidea Ponerinae Paraponerinae
Formicidae skupina formikoidnich podéeledi Amblyoponinae
Apoidea Proceratiinae Leptanillinae
10 Paraponerinae 11 Agroecomyrmecinae 12
s globdlni zm&nou klimatu na hranici Scoliidae 32,‘3’;’3%;
eocénu a oligocénu. Vespidae Apidae
. S P « . Formicinae Leptanillinae
AZ z pomérné pozdni doby, pfed 15 az Dolichoderinae Martialinae
20 ili let A doklad bid Pseudomyrmecinae Ponerinae
miliony let, mdme doklady symbiézy Myrmeciinae Paraponerinae
(trofobiézy) mravenct s hemipternim AR Proceratinae
B ~ Y exs % L1z Proceratiinae - Agroecomyrmecinae
hmyzem, i kdyz se vétsinou predpoklada Myrmecinae ~ Amblyoponinae
mnohem ranéjsi vznik téchto vztaht. AR TIEEITES (I D
. P v . . < Heteroponerinae e .
Zajimavé je, ze mravenci nebyli po - i Dolichoderinae
2 . . sy = ; neuretinae
dlouhou dobu své existence nijak zvlast — Paraponerinae e
v M . . . v, Amblyoponinae ny)
pocetné dominantni skupinou. V k¥ido- . Ponerinae Myrmecinae
vvch uloeninach Ms L Mexs P Dorylinae 13 Formicinae 14
ych ulozeninac tvori vétSinou méne Leptanillinae Heteroponerinae
nez 1 % vsech nalezenych jedincti hmyzu. (SRS

Ve tfetihorach se jejich podil postupné zvy-
Soval: 10 % dosahuje na nékterych nale-
zistich ze stfedniho eocénu, 20 % z oligo-
cénu a 20-30 % z miocénu. Vyznamnéjsi
pocetni zastoupeni a s tim souvisejici role
mravencl v ekosystémech se proto pied-
pokldda az od eocénu, doby vzdalené
zhruba 40-50 miliont let. Oligocenni
myrmekofauna se pak velmi podoba té
dnesni a uvad{ se, Ze tehdy jiZ mravenci
ovliviiovali biotopy podobnou mérou a stej-
nymi zpasoby jako dnes.

Fylogenetické hypotézy

Fylogenetické vztahy ve skupiné zahadlo-
vych blanok¥idlych (Hymenoptera: Acu-
leata), kam néleZeji mravenci, jsou nejas-
né. Vétsina badatelt poklada za nejblizsi
pfibuzné mravenci vosy (Vespidae), Za-
halky (Scoliidae), drvenky (Sapygidae),
kodulky (Mutilidae) nebo trnénky (Tiphii-
dae), vysledky nejnovéjsi prace (obr. 10)
ukazuji jako mravenctim nejblizs{ dokonce
skupinu Apoidea (v&ely a kutilky). Jsou-li
vysledky této studie sprdvné, mohla byt
klicovym faktorem umoziiujicim evoluci
mravencu (i véel) schopnost stavét hnizda
obsahujici potomstvo a pfinaseni kofisti
do hnizda (Johnson a kol. 2013).

Nas pohled na pfibuzenské vztahy mezi
podceledémi mravenct prosel a stéle pro-
chézi zna¢nymi zménami. Zhruba pied
100 lety, kdy byli mravenci ¢lenéni pou-
ze do péti podceledi (Formicinae, Myr-
micinae, Dolichoderinae, Dorylinae, Po-
nerinae), byly prvni ¢tyfi povaZzovany za
odvozené z podceledi Ponerinae, ktera
zahrnovala i v8echny tehdy zndmé pii-
slusniky ostatnich dnesnich ,,poneromorf-
nich“ podc¢eledi (Amblyoponinae, Pro-
ceratiinae, Paraponerinae, Ponerinae,
Ectatomminae, Heteroponerinae, a také
Myrmeciinae, Pseudomyrmecinae). Oviem
parafylie nebo spise polyfylie podéeledi
Ponerinae v tomto ptivodnim pojeti se
pfedpoklédala a podceled se ¢asem roz-
padla. Dila pfedmolekuldrniho obdobi se
sice v podrobnostech lisila, ale v z4sadé se
shodovala ve schématu, v ném?Z z bazalni
$iroce pojaté podceledi Ponerinae vycha-
zela na jedné strané vétev zahrnujici pod-
¢eledi Formicinae a Dolichoderinae, na
druhé Myrmicinae a skupiny tvofici dnes-
ni pod¢eled Dorylinae. V té dobé tedy byli
evolu¢né nejstar$i dnes Zijici mravenci
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hledéani mezi poneromorfnimi skupinami.
Biologii, kterd do zna¢né miry odpovida
modelu tohoto nejstar§iho mravence, na-
chazime mezi recentnimi mravenci u pod-
¢eledi Myrmeciinae a Pseudomyrmecinae.
Pfedevsim jiz zminény australsky druh
Nothomyrmecia macrops byl povazovan
za ,,zivou fosilii*“ a p¥islusnika nékteré
bazalni vétve mravencu.

Pfevrat v dosavadnim pohledu na fylo-
genezi mravencu pfisel zac¢atkem nového
tisicileti, kdy série molekularnich fylo-
genetickych praci vrhla na problematiku
nové svétlo. Pfedevsim se ukazala para-
fylie nebo polyfylie nékterych podceledi,
v disledku ¢ehoz vznikly nové skupiny
a pojeti starych se zménilo. Je oviem nut-
no zduraznit, Ze se ani pomoci novych
metod vztahy mezi vy$$imi taxonomic-
kymi jednotkami mravencid nepodatilo
beze zbytku vysvétlit. Jeden z vyznam-
nych problémt pfedstavuje ,,zakofenéni*
fylogenetického stromu, souvisejici s vyse
zminénymi nejasnostmi ohledné jejich
nejblizgich pfibuznych. Kterd skupina
mravenct je bazalni, tedy s jistotou ne-
vime. VaZnym kandidétem se stala pod-
¢eled Leptanillinae, kteréd jako takova
v molekularnich fylogenezich poslednich
let opakované vychazi. Druh N. macrops
sice vykazuje v nékterych ohledech primi-
tivni znaky, recentni analyzy ho ale pravi-
delné fadi mezi pomérné odvozené mra-
vence. Pfiklad vlivu umisténi baze na
fylogenezi mravenct (bez fosilnich pod-
¢eledi) znézorniuji obr. 11 a 12. Dal$im
problémem je absence fosilniho materialu
v téchto analyzach. Ani jedind morfologic-
ka fylogeneze mravenci (obr. 13) provede-
né v poslednich letech fosilie neobsahuje.
Je to velka skoda, protoze vysledky zista-
vaji v rozporu s analyzami molekuldrnimi
(obr. 14) a naopak vraceji do hry nékteré
nazory z predmolekularniho obdobi.

Ve vysledcich molekularnich fylogene-
tickych analyz z poslednich let je zpra-
vidla dobfe odlisena pfedevsim skupina
,formikoidnich® podceledi (Aneuretinae,
Dolichoderinae, Dorylinae, Formicinae,
Myrmicinae plus Ectatomminae, Hetero-
ponerinae, Myrmeciinae a také Pseudo-
myrmecinae z byvalych poneromorfnich
mravencu), naopak vztahy této skupiny se
skupinou zbylych poneromorfnich pod-
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10 Fylogeneze zahadlovych blanokiid-
lych (Hymenoptera: Aculeata). Upraveno
podle: B. R. Johnson a kol. (2013)

11 a12 Dva mozné fylogenetické
stromy mravencu se lisi pouze
umfisténim kofene. Upraveno podle:

S. G. Brady a kol. (2006)

13 Fylogeneze mravencu sestavend

na zakladé morfologickych znakii.
Upraveno podle: L. Keller (2009)

14 Nejnovéjsi vnitini fylogeneze
mravencu. Podle: P. Kiick a kol. (2011)

¢eledi nezname. Pro dokresleni dynami-
ky fylogenetickych teorii neuskodi zminit,
ze podceled Leptanillinae, nyni povaZova-
né za bazalni, byla v minulosti oznaco-
vana naopak za velmi odvozenou, a jeji
zéastupci byli ¢asto fazeni do podceledi
Dorylinae.

Shrnuti a zavérec¢na tivaha -

jaky byl nejstarsi mravenec?

Podle tradi¢nich nazort Zili nejstar$i mra-
venci v malych koloniich, jejich délnice
byly morfologicky velmi podobné kralov-
ném, vzajemné nespolupracovaly a Zivily
se nejriznéjsi zivocisnou kotisti. Ve svét-
le nepfedpojatého posuzovani fosilntho
zaznamu i fylogenetickych analyz posled-
nich 10 let je ale na ¢ase tento pohled zmé-
nit. Nejstarsi mravenci se jevi spise jako
hmyz sice dravy, ale velmi specializovany.
Tento nazor podporuji jak vyse zminéné
specializované mandibuly fady kfidovych
druhti, tak pravé i fylogeneze, kdy p¥inej-
mensim pro piislusniky podceledi Lepta-
nillinae, Martialinae, Agroecomyrmecinae,
Amblyoponinae, Proceratiinae a bazalnich
taxond podceledi Ponerinae se zda byt
typickd potravni specializace. Budto ji
zname, nebo pro ni svédéi morfologie
kusadel nebo tél délnic. Nemusi byt bez
vyznamu, Ze mnozi tito mravenci lovi
stonozky, kofist, ktera byla dostupna jiz
v dobé vzniku mravenct. Stonozky navic
ziji pfedevsim v rostlinném opadu, tedy
v prostfedi, kde je vyhodou ztrata kiidel —
dalsi pro mravence typicka vlastnost. Ulo-
vit stonozku ale neni jednoduché, takze
pfipadné preference této kofisti mohla
snadno sméfovat k evoluci sociality a za-
roveii k evoluci komunikace — stonozku
ulovi snaze skupina délnic neZ solitérni
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jedinec. Mohlo tomu ovsem byt i naopak,
tedy mravenci mohli zacit lovit stonozky
az v dobg, kdy zili v dostate¢né velkych
a organizovanych skupinédch. Specializa-
ce k lovu jinych typt kofisti samoziejmé
také existuji, takze teorie o evoluci lov-
cl stonozek znamena pouhou spekulaci.
Vznik organizovaného lovu vét§im mnoz-
stvim jedinct pfimo ze solitérné Zijiciho
pfedka je pochopitelné tézko pfedstavitel-
ny. Je ale pravdépodobné, Ze po vzniku
sociality byl selektivni tlak na velikost
skupiny a komunikaci velmi vysoky a evo-
luce organizace komunit mohla byt pod-

statné rychlejsi, nez se dnes pfedpoklada —
nezavisle na tom, jakou potravou se mra-
venci zivili. Specializace na ur¢itou kotist
je typicka také pro nejriznéjsi , samotai-
ské vosy” témeéf ve viech uvazovanych
sesterskych skupinach. Ochromen{ kofisti
bodnutim Zihadla a jeji skladovani, kte-
ré se vyskytuje ve vice liniich mravenci
vCetné pravdépodobné bazalni podceledi
Leptanillinae, by mravence spojovalo s ji-
nymi zahadlovymi blanok¥idlymi (napf.
s kutilkami).

Také sani hemolymfy larev jejich mat-
kou se zd4 byt u mravenct velice starym

George O. Krizek

Setkani s veverkovitymi hlodavci

Severni Ameriky

V Severni Americe Zije nékolik desitek zastupcu celedi veverkoviti (Sciuri-
dae), a to jak veverek nékolika rodi (napt. vice nez 20 druhi ¢ipmanki rodu
Tamias), tak pozemnich veverkovitych hlodavci, tedy psount (Cynomys), svis-
td (Marmota) a nékolika rodi sysla (v minulosti a nékdy i nyni fazenych do
rodu Spermophilus v $ir§im pojeti — viz také Ziva 2013, 4: 194-196). Nékteré
z téchto druhii 1ze pri navstévach narodnich parki i jinych mist v Kanadé a Spo-
jenych statech americkych pozorovat snadno a nékdy i zblizka — predstavené
fotografie vznikly na parkovistich a odpocivadlech, kde se tito hlodavci snazi
ziskat od turisti ,,pamlsky* (coZ je v narodnich parcich zakazano, protoZe napft.
lidska strava miiZe nevhodné ovliviiovat chemismus zasobnich latek v téle

téch druhi, které je ukladaji pro hibernaci v zimé).

1 Jméno ¢ipmanka vychodntho (Tamias
striatus) napovida, Ze obyvé ¢ast Severni
Ameriky na vychod od Velkych plani.
Jedinec na obr. mé licni torby plné tfestio-
vych pecek. Toronto, Kanada (1981)

2 Cipmank maly (T. minimus) Zije na
zapadé Kanady a USA. Skalnaté hory,
Montana, USA (2014)

3 Krkavcovity ptak ofesnik americky
(Nucifraga columbiana) odhani hlodavce,
ktery mu kradl potravu. Skalnaté hory,
Colorado, USA (2010)
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4 Sysel zlatavy (Callospermophilus
lateralis) je obyvatel Skalnatych hor
pfipominajici vzhledem ¢ipmanky.

NP Banff, Alberta, Kanada (1996)

5 Ve Skalnatych horach Zije také sysel
kolumbijsky (Urocitellus columbianus).
NP Yellowstone, Wyoming, USA (2014)
6 Svist zlutobfichy (Marmota flaviven-
tris) je hostitelem klistat, ktera pfenaseji
nebezpectnou horecku Skalnatych hor
(rickettsiézu). Skalnaté hory, Colorado,
USA (2010). Snimky: G. O. Krizek
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znakem. Olizovani sladkych vyméski
hemipterniho hmyzu nebo rostlinnych
exudatd mravenci jisté p¥ilezitostné pro-
vadeéli, stejné jako to dnes provadi mno-
ho jinych, nesocialnich blanokfidlych.
Ovsem doba vzniku symbiotickych vztaht
s témito skupinami je nejista. Lov $irokého
spektra kofisti, stejné jako pozirani semen,
tedy chovéani béZzné u dnes nejrozsite-
néjsich skupin mravenct, vznikly patrné
mnohem pozdéji.

Citovanou literaturu uvddime na webové
strdnce Zivy.
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