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Abstrakt: 

 Lycidae jsou druhově početnou čeledí terestrických brouků (Coleoptera), která obsahuje 

asi 150 rodů s více než 4000 popsanými druhy po celém světě. Největší diverzita je 

dokumentována v oblastech tropického deštného lesa. Lycidae jsou významní jak z hlediska 

počtu druhů, tak evolucí mimetických komplexů nebo neotenních forem. Tato čeleď je 

v současnosti klasifikována v nadčeledi Elateroidea (Polyphaga: Elateriformia). Tato skupina 

je charakteristická především měkkým, nekompletně sklerotizovaným tělem a sníženou 

schopností letu. Všechny druhy jsou schopny produkovat zapáchající, slabě jedovaté látky, 

které jsou emitovány při vyrušení či podráždění ve formě kapek hemolymfy na krovkách nebo 

intersegmentálních membránách. Chemická ochrana čeledi Lycidae vede k evoluci pestrého, 

aposematického zbarvení. 

 Tato studie je omezena na tribus Metriorrhynchini, který je z hlediska druhové 

rozmanitosti nejvýznamnější linií čeledi Lycidae. Metriorrhynchini jsou morfologicky 

definováni kruhovou phallobází samčích kopulačních orgánů, plochou nápadnou nepárovou 

žlázou v kopulačních orgánech samic, střední areolou kopinatého tvaru na pronotu 

a většinovou přítomností dalších žeber na pronotu, které vytvářejí postranní areoly. 

Metriorrhynchini jsou velmi vhodnou modelovou skupinou pro studium vzniku diverzity 

vzhledem k jejich omezené dispersní schopnosti, uniformní biologii a mimořádně vysokému 

počtu druhů (přes 1200 druhů ve 41 rodech). Největší počet druhů tribu Metriorrhynchini 

pochází z kontinentální jihovýchodní Asie, Velkých Sund, Filipín, Moluk, Nové Guinee 

a severní Austrálie. Další druhy se vyskytují v Subsaharské Africe, na Madagaskaru, na Sri 

Lance a v Indii. Dosavadní znalosti o zoogeografii této skupiny byly velmi omezené 

a k dispozici nebyla žádná hypotéza o pravděpodobných oblastech vzniku této skupiny nebo 

o směrech disperze a jejich datování. 

 Studie je založena především na molekulárních datech a na jejich základě vytvořených 

fylogenetických hypotéz. Cílem práce je rekonstrukce ancestrálních území v oblasti 



 
 

Gondwany a šíření tribu Metriorrhynchini do jihovýchodní Asie, do Afriky a na Madagaskar 

a jejich srovnání s dosavadními znalostmi o rozpadu Gondwany. Metriorrhynchini se skládají 

ze dvou linií: afro/orientální a australské. Ancestrální území pro bazální linii celého tribu 

nelze s jistotou určit vzhledem k topologické nejistotě a tato linie pochází buď z Austrálie, 

nebo Indie a k jejich rozštěpení došlo v době, kdy se Gondwana začala rozdělovat. 

Afrotropická fauna a fauna Madagaskaru vznikla disperzí z Indie driftující na sever před 65 až 

62 miliony lety. Orientální fauna se diverzifikovala po srážce Indie s Asií a teprve později 

byla doplněna o linie migrující z australské oblasti, která se dostala do kontaktu s asijským 

šelfem před asi 25 miliony lety. Orientální fauna obsahuje rody indické i australské linie, 

přičemž analýzy datování prokázaly starší původ indických rodů. 

 Dalším cílem této studie je kritická revize vyšší klasifikace všech taxonů tohoto tribu 

prostřednictvím fylogenetické analýzy založené na kompletní sadě morfologických znaků. 

Studie rekonstruuje evoluci vybraných morfologických struktur, na kterých byla založena 

předešlá morfologická klasifikace. Potvrdila jsem několikanásobný vznik podobných struktur 

žeber na pronotu, zkrácených žeber na krovkách, sekundárních žeber na krovkách u více linií 

a jejich opakovanou ztrátu a  mnohonásobný vznik flabelátních tykadel. Na základě 

molekulární fylogeneze skupiny, zhodnocení morfologie larev a dospělců jsme navrhli novou 

klasifikaci, kdy některé taxony jsou jednoznačně podporovány především larválními znaky 

a jiné znaky adultních stádií. Byly nově ustanoveny subtriby Metriorrhynchina, Metanoeina 

a Cautirina a subtriby Trichalina a Hemiconderina byly synonymizovány se subtribem 

Metriorrhynchina. 
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Abstract: 

 Lycidae, net-winged beetles, are an abundant family of terrestrial beetles (Coleoptera), 

which contains about 150 genera with more than formally described 4,000 species worldwide. 

The greatest diversity is documented in tropical rain forests, while moderate diversity is also 

known from temperate zones; these beetles do not occur in arid regions. Lycidae are 

a prominent lineage concerning species richness, evolution mimetic complexes or neotenic 

modifications of development. This family is currently classified in the superfamily 

Elateroidea (Polyphaga: Elateriformia). Lycidae is characterized by soft-bodiedness and 

limited an ability to fly resulting from this trait. As compensation of this limitation they have 

developed the ability to produce repellent and slightly poisonous compounds, which are 

released as droplets of hemolymph on the elytra and around inter-segmental joints when the 

animals are disturbed. Chemical protection of the family Lycidae led to evolution of bright, 

aposematic coloration patterns. 

 This study is restricted to the tribe Metriorrhynchini, which are morphologically defined 

by circular phallobase, flat conspicuous unpaired vaginal gland, pronotum with lanceolate 

median areola and with carinae which form up to seven areolae in the pronotum. This tribe is 

the most species rich lineage of Lycidae. Due to their species-richness (over 1200 species in 

41 genera), large geographic range, limited ability to disperse and uniform life strategy, 

Metriorrhynchini can be a suitable model group for studies on diversity, dispersal history and 

evolution of mimicry. Highest specific and generic diversity of Metriorrhynchini species is 

known from continental Southeast Asia, the Great Sundas, Philippines, Moluccas, New 

Guinea and northern Australia. Other species and a few endemic genera, occur in Sub-

Saharan Africa, Madagascar, Sri Lanka and India. The previous knowledge of zoogeography 

of this group has been very limited and no phylogeographic hypothesis has been available for 

the identification of putative areas of origin or directions of dispersal. We used nuclear and 

mitochondrial DNA markers to propose phylogenetic and phylogeographic hypotheses. 



 
 

 The principal aim of this thesis was to reconstruct the putative area and time of origin of 

the tribe Metriorrhynchini and to recover the dispersal routes from the ancestral region around 

the Indian Ocean rim, e. g., Australia, Southeast Asia, Africa and Madagascar. Here, the 

phylogenetic hypothesis was considered in the light of the reconstructed break-up of 

Gondwana. Metriorrhynchini consist of two lineages: the Afro/Oriental and Australian ones. 

The basal lineage originated from Australia and India, from the time when Gondwana started 

to break-up. The Afrotropical fauna and fauna of Madagascar came from India drifting to the 

north about 65 to 62 million years ago. The Oriental fauna diversified from lineages from 

Indian subcontinent after the collision of India and Asia. Later the Oriental fauna was 

enriched by migrating lineages from the Australian region about 25 million years ago. 

Although the Oriental fauna includes the genera from both the Indian and Australian clades, 

the Indian lineages are more abundant and the analyses showed their older diversification 

history in the Asian continent. 

 The secondary aim of this study is the critical revision of classification of all taxa of this 

tribe. We used the same phylogenetic hypothesis to map the evolution of morphological 

characters on the tree and we inferred their origin and subsequent modifications. The previous 

morphological classification was based on the structure of pronotal carinae, elytral costae and 

the form of antennae. All these characters were mapped with multiple origins of structures 

and some of them multiple reversals. We hypothesized that evolution of some of these 

characters is affected by their selective value (the strengthening function of carinae and 

costae), they originated multiple times when their evolution is correlated with stenoptery (the 

shortened elytral costa 1) or they evolve when the opposite sex is located using olfactory 

organs (the flabellate antennae). Using the molecular phylogeny, we evaluated the 

morphology of larvae and adults; we proposed a new classification, with some taxa defined 

predominantly with either larval or adult characters. We delimited the subtribes 

Metriorrhynchina, Metanoeina and Cautirina and we synonymized the subtribes Trichalina 

and Hemiconderina with the subtribe Metriorrhynchina. 
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mtDNA, new subtribes, new genera, dispersal history 
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1. Úvod 

 

1.1 Klasifikace a biologie čeledi Lycidae 

 

 Lycidae jsou jednou z významných čeledí brouků (Coleoptera), jak z hlediska počtu 

druhů, tak evolucí životních strategií, jako jsou evoluce mimetických komplexů nebo evoluce 

neotenních forem. Tato čeleď je v současnosti klasifikována v nadčeledi Elateroidea 

(Polyphaga: Elateriformia). V minulosti však Lycidae tvořili samostatnou nadčeleď 

Cantharoidea společně s čeleděmi páteříčkovití (Cantharidae), světluškovití (Lampyridae) 

a několika menšími čeleděmi (Omethidae, Rhagophthalmidae, Phengodidae, Drilidae, 

Omalisidae a Telegeusidae). Všechny tyto čeledi jsou dnes součástí nadčeledi Elateroidea 

a jejich společné znaky, které dříve definovaly Cantharoidea, se vyvinuly mnohonásobně 

(Lawrence & Newton 1995, Bocakova et al. 2007). 

 Lycidae, v české literatuře občas nazývaní dlouhoústcovití nebo zářivkovití, jsou 

druhově početnou čeledí terestrických brouků, která obsahuje asi 150 rodů s více než 4000 

popsanými druhy po celém světě. Podobně jako v jiných skupinách však bude skutečná 

diverzita pravděpodobně mnohonásobně vyšší (Erwin 1982, Dvorak & Bocak 2007, 2009). 

Přes téměř kosmopolitní rozšíření je výskyt této skupiny velmi nerovnoměrný. Největší 

diverzita je dokumentována v oblastech tropického deštného lesa (Kleine 1933, Lawrence 

1982, Bocak & Bocakova 1990). Naproti tomu se nevyskytují v aridních oblastech a pouze ve 

velmi malém počtu druhů v temperátních oblastech s výraznou sezonalitou srážek. Např. 

pouze 17 druhů je známo ze západní časti palearktické oblasti (Bocak & Bocakova 2008). 

 Rozšíření této čeledi je důsledkem silné vazby především larev na stinné, celoročně 

vlhké lesní biotopy. Larvy se vyvíjejí ve dřevě v různém stupni rozkladu, v lesní hrabance 

nebo v půdě s větším množstvím organického materiálu, v sušších oblastech obvykle 

v kořenech hluboko v půdě (Bocak & Matsuda 2003). Podmínkou vhodnosti substrátu pro 

vývoj larev je dostatek tekutin, které obsahují mikrobiální život, v rozkládajícím se materiálu. 

V dospělosti nepřijímají potravu a pouze některé druhy navštěvují květy a sají nektar. Většina 

dospělců žije velmi krátce, pravděpodobně v důsledku neschopnosti nahrazovat ztrátu 

tělesných tekutin. Obě pohlaví jsou ve většině případů v dospělosti okřídlená, jen omezený 

počet druhů má larviformní samice, u kterých se sexuální zralost projevuje pouze otevřením 

kopulačních orgánů a změnou struktury kutikuly (Bocak & Bocakova 1990, Wong 1996, 

Bocakova et al. 2007, Levkanicova & Bocak 2009). Lycidae jsou skupinou velmi obtížně 

klasifikovatelnou pouze na základě morfologických znaků, protože mnoho struktur dosud 
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používaných pro konstrukci fylogeneze a klasifikaci, např. žebra na pronotu nebo krovkách, 

má pravděpodobně adaptivní hodnotu pro zpevnění struktury slabě sklerotizovaného těla, 

a proto podléhá rychlé a často paralelní evoluci (Sklenarova et al. 2014). 

 Čeleď Lycidae je charakteristická, podobně jako ostatní tzv. cantharoidní čeledi, 

především měkkým, nekompletně sklerotizovaným tělem a sníženou schopností letu. 

Důsledkem této morfologické modifikace je omezená schopnost úniku před predátory. Jako 

kompenzace tohoto omezení se vyvinula u všech druhů čeledi Lycidae schopnost produkce 

zapáchajících, slabě jedovatých látek. Při vyrušení či podráždění jsou schopni vylučovat 

hemolymfu obsahující tyto látky (Moore & Brown 1981; Bocak et al. 2008). Chemická 

ochrana odrazuje jejich predátory od útoku, v tomto případě především pavouky a ptáky 

(Bocak et al. 2008). Kapky hemolymfy se mohou objevovat na okrajích a žebrech krovek, na 

tykadlech nebo na kloubech mezi femurem a tibií, kde dochází k prasknutí 

mezisegmentových membrán. Chemická ochrana čeledi Lycidae vede k evoluci pestrého 

zbarvení, které poskytuje rovněž určitý stupeň ochrany, neboť slouží jako varování pro 

případné predátory (Alatalo & Mappes 1996). Aposematické zbarvení zahrnuje celou škálu 

kombinací pestrých barev a černé, především kombinace žlutě/červeně a černě zbarvených 

částí pronota a krovek (Obr. 3). Aposematicky zbarvené druhy mají tendenci vytvářet 

agregace, které posilují reakci poučeného predátora a prodlužují dobu před opakováním útoku 

(Linsley et al. 1961). 

 Lycidae byli v posledních letech použiti jako modelová skupina pro studium evoluce 

neotenie a studium evoluce aposematických vzorů ve spojení se speciací po rozšíření areálu 

(Bocak et al. 2008, Bocak & Yagi 2010, Malohlava & Bocak 2010). Tyto studie jsou prvními, 

kdy Lycidae, jako taxonomicky velmi opomíjená skupina, byli použiti pro studium obecných 

evolučních otázek. Přitom se ukázalo, jak nedostatečné jsou znalosti o evoluci této skupiny, 

jejich historické biogeografii a jak slabě je podporována současná klasifikace této čeledi. 

 

1.2 Modelová skupina: tribus Metriorrhynchini (Lycidae: Lycinae) 

 

 Tato studie je omezena na tribus Metriorrhynchini (Lycidae: Lycinae; Bocak 

& Bocakova 2008), který je ovšem z hlediska druhové rozmanitosti nejvýznamnější linií 

čeledi Lycidae. Ačkoliv se jedná o velmi úzce vymezenou část celkové genetické diverzity 

čeledi Lycidae, Metriorrhynchini jsou velmi vhodnou modelovou skupinou pro studium 

vzniku diverzity vzhledem k jejich omezené dispersní schopnosti, uniformní biologii 

a mimořádně vysokému počtu druhů. Kleine (1933) uvádí v katalogu přes 1000 druhů ve 41 
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rodech a dalších ~200 druhů bylo popsáno později (Bocak 2002). Největší počet druhů tribu 

Metriorrhynchini pochází z kontinentální jihovýchodní Asie, Velkých Sund, Filipín, Moluk, 

Nové Guinee a severní Austrálie. Další druhy se vyskytují v Subsaharské Africe, na 

Madagaskaru, na Sri Lance a v Indii (Bocak 2002, Kazantsev 2007, Kubeček et al. 2011). 

Dosavadní znalosti o zoogeografii této skupiny byly omezeny na deskriptivní delimitace 

areálů (Bocak 2002, Kazantsev 2012), avšak žádné informace nebyly k dispozici 

o pravděpodobných oblastech vzniku této skupiny nebo o směrech disperze a jejich datování. 

Přitom i údaje o rozšíření jednotlivých rodů bylo nutno posuzovat velmi kriticky, protože 

velká část rodů byla dosud definována pouze na základě typického druhu a pouze velmi vágně 

byly definovány limity jednotlivých rodů.  

 

2. Přehled dosavadních znalostí o modelové skupině a metodologické přístupy 

v současné fylogenetické systematice a fylogeografii 

 

2.1 Klasifikace tribu Metriorrhynchini - historie a současný stav poznání 

 

 Tropická fauna hmyzu je obecně velmi málo poznaná (Erwin 1982) a znalosti 

o skupinách bez hospodářského nebo medicinálního významu jsou obvykle omezeny na 

primární popisy alfa-taxonomické diverzity, rodovou a tribální klasifikaci založenou pouze na 

ad hoc vybraných diagnostických znacích, bez odvození klasifikace od robustní fylogenetické 

hypotézy. Pouze omezené množství skupin bylo taxonomicky revidováno s použitím 

současných metod fylogenetické systematiky. 

 

2.2 Druhová diverzita tribu Metriorrhynchini 

 

 Znalosti druhové diverzity tribu Metriorrhynchini jsou velmi fragmentární a delimitace 

mnoha druhů a vyšších taxonů není založena na podrobném studiu evoluce, ale výhradně na 

diagnostických znacích bez jejich evoluční interpretace. Příkladem mohou být práce Maurice 

Pica z první poloviny 20. století, které neodpovídaly dobré taxonomické praxi ani v době 

svého vzniku (Obr. 1). Jedná se o podobnou situaci jako ve většině tropických skupin hmyzu, 

kdy suma našeho poznání vznikla kumulací informací velmi rozdílné kvality. V současnosti 

známých ~1200 druhů je většinou popsáno pouze na základě zbarvení a vnějších znaků, ve 

většině případů bez jakýchkoliv doprovodných ilustrací, a formální popisy často neobsahují 

ani použitelné diagnostické znaky. Vzhledem k této situaci, byla identifikace taxonů 
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zmíněných v této studii prováděna do druhové úrovně pouze ve výjimečných případech, kdy 

bylo například nutno stanovit typové druhy nově popisovaných rodů nebo popsat nový taxon 

významný z evolučního pohledu (Bocak et al. 2014). 

 Jednotlivé taxony byly v této studii identifikovány vesměs pouze do úrovně rodů 

a odhady počtu druhů jsou odvozeny z divergence sekvencí DNA. Přitom je nutno zmínit, že 

diverzita tropických oblastí je omezeně poznána i z hlediska genetické diverzity a předložená 

studie je prvním rozsáhlejším datovým souborem v čeledi Lycidae. Obr. 2 ukazuje počty 

sekvencí DNA řádu Coleoptera uložených v databázi Genbank a pocházejících z jednotlivých 

center biodiverzity, jak je definoval Myers et al. (2000). Přes koncentraci diverzity v těchto 

centrech, je nejvíce dat k dispozici z Evropy, USA a Japonska. 

 

2.3 Rodová a tribální klasifikace tribu Metriorrhynchini 

 

 V tribu Metriorrhynchini (sensu Bocak & Bocakova 2008, Sklenarova et al. 2014) je 

v současnosti definováno 49 rodů. První rody byly popsány na začátku 19. století z Austrálie 

a Wallaceovy linie a bylo v nich dlouho klasifikováno pouze několik druhů. Další rody, dnes 

tvořící kostru rodové klasifikace, byly popsány na konci 19. století Waterhousem 

(Waterhouse 1878, 1879). Rodová klasifikace byla dlouho velmi chaotická a limity rodů 

nebyly zřetelně definovány. Např. rod Cladophorus Guérin Ménéville, 1830 obsahoval druhy 

z celého areálu tribu Metriorrhynchini a teprve Bocak (2002) omezil tento rod na jedinou 

terminální linii australských Metriorrhynchini. Podobně chaotická byla klasifikace 

australských rodů Porrostoma Castelnau, 1838 a Metriorrhynchus Geminger & Harold, 1869 

(Calder 1998, Bocak 1998). Často byly popisovány monotypické rody velmi nejistého 

fylogenetického postavení, lišící se pouze unikátní apomorfií, často redukčního charakteru. 

Kazantsev (2006, 2012) navrhl samostatné rody pro taxony lišící se pouze redukcí žeber na 

pronotu a krovkách, přestože jejich plasticita byla již dříve prokázána (Bocak 2002). 

 Klasifikace tribu Metriorrhynchini prodělala v posledních dekádách několik změn. 

Dříve byla tato skupina klasifikována v samostatných tribech nebo podčeledích (Kleine 

1933), později byly tyto taxony spojeny do jediného taxonu Metriorrhynchinae/ini (Bocak 

& Bocakova 1990, Bocak 2002). Podle předchozích studií byl tribus Metriorrhynchini 

rozdělen na subtriby: Trichalina Kleine, 1928, Hemiconderina Bocak & Bocakova, 1990 

a Metriorrhynchina Kleine, 1926 (Bocak 2002). Klasifikace v jednotlivých obdobích je 

shrnuta v Tab. 1. 
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Obr. 1. Historické popisy druhů: typologická taxonomie (Pic, 1921) 

 

 
Obr. 2. Počty sekvencí DNA řádu Coleoptera známé z jednotlivých center diverzity 

definovaných Myersem (Myers et al. 2000). Převzato z Bocak et al. (2014); © Blackwell Inc. 
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Tab. 1 Historie klasifikace skupin taxonů dnes klasifikovaných v tribu Metriorrhynchini 

 

Kleine 1933   Bocak & Bocakova 1990 Sklenarova et al. 2014 

     Bocak 2002 

 

Lycidae    Lycidae    Lycidae 

Homalisinae        Lycinae 

Lycinae    Metriorrhynchinae   Metriorrhynchini 

      Conderini     Cautirina 

 Metriorrhynchina   Metriorrhynchini    Metanoeina 

  Trichalini    Metriorrhynchina   Metriorrhynchina 

  Cladophorini   Trichalina    =Dilolycini 

  Dilolycini    Hemiconderina   =Cladophorini 

            =Trichalini 

            =Hemiconderini 

 

2.4 Metriorrhynchini: morfologická diverzita  

 

 Metriorrhynchini jsou morfologicky definováni kruhovou phallobází samčích 

kopulačních orgánů, plochou nápadnou nepárovou žlázou v kopulačních orgánech samic, 

střední areolou kopinatého tvaru na pronotu a většinovou přítomností dalších žeber na 

pronotu, které vytvářejí postranní areoly (Obr. 3; Bocak 2002). Množství klasifikačních znaků 

je v čeledi Lycidae omezeno poměrně značnou variabilitou ve tvaru těla vzhledem k jeho 

slabé sklerotizaci a některé struktury mohou být významně ovlivněny selekčním tlakem, např. 

zpevňující žebra. Podobně pohlavní orgány jsou často vystaveny silné sexuální selekci 

a nemůžeme vyloučit rychlý vznik velmi odlišných struktur. Proto preferujeme využití všech 

dostupných zdrojů informací v souladu s dnešní taxonomickou praxí (Lee et al. 2007, 

Winterton et al. 2007). 
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Obr. 3 Typový rod Metriorrhynchus sp.; A – celkový pohled, B – samčí kopulační orgán, C – 

pronotum se 7 aerolami, D – samičí pohlavní orgán. 

 

2.5 Klasifikace na základě fylogenetické hypotézy: integrace morfologických, 

molekulárních a zoogeografických dat 

 

 Aplikace DNA dat v systematické biologii se bouřlivě rozvíjí od konce 90. let 20. 

století. Jedná se především o modifikaci klasifikace mnoha skupin na základě molekulárně 

fylogenetických hypotéz. V počátečním stádiu byl používán pouze jediný molekulární 

marker, často cox1 mtDNA nebo 18S rRNA (např. fylogeneze Coleoptera založená na 

několika desítkách sekvencí cox1 mtDNA o délce 400 bp, Howland & Hewitt 1995). 

Postupně byly analýzy založeny na větším počtu taxonů a větším počtu markerů s rozdílnou 

rychlostí evoluce a poslední práce zabývající se fylogenezí Coleoptera jsou již založeny na 

tisících taxonů, eventuálně na kompletních mitochondriálních genomech reprezentujících 

základní linie na úrovni čeledí (Timmermans et al. 2010, Bocak et al. 2014). Dalším oborem 

aplikace DNA sekvencí v systematické biologii je použití sekvencí pro identifikaci druhů - 

barcoding (Hebert et al. 2003). Tento ve své podstatě jednoduchý přístup pro zachycení 

a identifikaci diverzity i mimo taxonomicky prozkoumané oblasti ovšem vyvolal velký odpor 

pro nejasnosti v postupu stanovení hranic druhů a celkově problematický filozofický základ 

tohoto přístupu. Právě omezená vazba barcodingu na dosavadní taxonomický výzkum na 

základě kritického posouzení morfologických znaků vyvolala zásadní nesouhlas některých 

systematických biologů (Lipscomb et al. 2003, Wheeler 2004, Will & Rubinoff 2004). Další 

aplikací molekulárních dat v systematické biologii je algoritmické stanovení hranic druhů na 
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základě přechodu mezi koalescentní a diverzifikační fází evoluce (GMYC metoda, Pons 

2006) nebo identifikace linií jako biologických druhů na základě identifikace diagnostických 

mutací (DeSalle et al. 2005). 

 Analýza mtDNA poskytuje téměř neomezené množství informací pro robustní 

identifikaci druhů v taxonomicky opomíjených skupinách a klasifikaci založenou na striktní 

monofylii definovaných taxonů. To podporuje širokou použitelnost molekulárních dat ve 

fylogenetické systematice. Vedle možnosti vytvoření molekulární fylogenetické hypotézy pro 

taxonomickou klasifikaci, poskytuje molekulární fylogeneze informace umožňující hodnocení 

evoluční historie dané skupiny. Zároveň zpřístupňuje taxonomické informace bez nutnosti 

hlubších odborných znalostí dané skupiny (Monaghan et al. 2006) a představuje 

nezanedbatelný zdroj informací pro evoluční biologii, populační genetiku a studie celosvětové 

biologické diverzity. Katalogizace velkého počtu nepopsaných druhů hmyzu může být 

výrazně urychlena pomocí přístupů založených na analýzách DNA (Vogler & Monaghan 

2007). 

 

2.6 Distribuce diverzity tribu Metriorrhynchini 

 

 Rozšíření tribu Metriorrhynchini je omezeno na oblasti v minulosti tvořící prakontinent 

Gondwana a část východní Asie. Areál tak zahrnuje afrotropickou, orientální, australskou 

oblast a východní část palearktické oblasti. Diverzita Metriorrhynchini je rozložena v rámci 

celého areálu velmi nerovnoměrně. Většina rodů se vyskytuje v australské oblasti, fauna 

ostatních oblastí je klasifikována pouze v omezeném počtu rodů, především v rodech Cautires 

a Xylobanus.  

 Australská oblast je druhově i rodově nejbohatší a mnoho morfologicky velmi zřetelně 

definovaných skupin se vyskytuje pouze v Austrálii a na Nové Guinee. Např. rody 

Synchonnus a Achras jsou endemity australského kontinentu a další příbuzné rody jsou známé 

z Nové Guinee (Hemiconderis) a ostrovů východně od Wallaceovy hranice (Sulawesi, 

Moluky; Wakarumbia, Sulabanus; Dvorak & Bocak 2007). Morfologicky podobní Trichalus 

a příbuzné rody (dříve hodnoceni jako samostatná podčeleď Trichalina, nyní součástí 

Metriorrhynchina) jsou další skupinou s australským původem a téměř výlučně se vyskytují 

v Austrálii a oblasti Wallaceovy linie (pouze rody Diatrichalus a Microtrichalus se vyskytují 

i mimo australskou oblast – několik druhů v orientální oblasti a jeden v Yunnanu; Bocak 

2002). Největší diverzitu vykazují tropické oblasti australského regionu: např. 40 druhů 

Diatrichalus na Nové Guinee (Bocak 2001), 5 druhů Diatrichalus z Filipín, 1 druh z asijského 
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kontinentu a Velkých Sund. Rod Microtrichalus se vyskytuje v desítkách druhů v australské 

oblasti, v několika druzích na Filipínách (Bocak 1998d), ale jeho areál rozšíření zasahuje dále 

na sever (pouze 1 druh v Yunnanu). Metriorrhynchus je další rod v Metriorrhynchina, který 

má centrum své distribuce v australské oblasti, ale rozšířením zasahuje až na kontinentální 

Asii. Další endemické linie typické pro oblast Austrálie jsou Pseudodontocerus, Stadenus, 

Ditua, Cladophorus, Cautiromimus, Broxylus, Kassemia, Porrostoma a Metriorrhynchoides. 

Naopak většina druhů rodu Leptotrichalus je hlášena z Filipín, několik ze Sulawesi, Malých 

Sund, Jávy, Sumatry a Bornea a několik málo z asijského kontinentu (Bocak 2000b). Rod 

Lobatang, blízce příbuzný k rodu Leptotrichalus, má rovněž většinu svých zástupců 

v australském regionu, především v Papuánském subregionu, ale velmi malá část z nich 

překročila Wallaceovu linii a přešla na Filipíny. Rod Ditua je zaznamenán především z Nové 

Guinee a přilehlých ostrovů. Metriorrhynchini tvoří nejbohatší australskou skupinu čeledi 

Lycidae a ostatní podčeledi a triby jsou v této oblasti zastoupeny pouze několika druhy 

(Calder 1998).  

 Faunu Indie reprezentují rody Cautires, Xylobanus a Prometaneus (Bocak & Bocakova 

1992). Podobně v afrotropické oblasti jsou známy rody Cautires (asi 190 druhů, oblast 

rozšíření od západní Afriky až po Filipíny a Japonsko; Dudkova & Bocak 2010), 

Caenioxylobanus (2 endemické druhy z Madagaskaru) a tři rody neurčitého postavení 

popsané Kazantsevem (Kazantsev 2012), které mohou být synonymy rodu Cautires (typové 

exempláře jsou nedostupné pro studium). Celkový počet druhů afrotropické oblasti se 

pohybuje kolem 200 druhů. Rozšíření rodu Xylobanus kopíruje rod Cautires, pouze 

nedosahuje do afrotropické oblasti (Sklenarova et al. 2014), a dokázal překročit Wallaceovu 

linii směrem na východ (Kubecek et al. 2010). Metriorrhynchina z východní části orientální 

oblasti jsou daleko rozmanitější. Ve východní části orientální oblasti se mimo tyto rody 

vyskytují v omezeném počtu druhů i rody Metriorrhynchus, Microtrichalus, Diatrichalus 

a Leptotrichalus, na Filipínách i rody Cautiromimus a Xylometanoues (Bocak 1998d). Kromě 

rodů Cautires a Xylobanus, se zde vyskytuje rod Metanoeus typický pro oblast Velkých Sund. 

 Rodově i druhově je nejchudší Palearktická oblast: Matsudanoeus je zde endemický, 

další rody zasahují do palearktické oblasti pouze částečně z jihu. Rody Cautires, Xylobanus 

a Xylometanoeus nalezneme v Číně, Japonsku a na ruském Dálném východě. Celkově je 

počet druhů Metriorrhynchini v tomto regionu velmi nízký a snižuje se s narůstající 

vzdáleností od orientální oblasti a kontinentálním charakterem klimatu.  
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2.7 Fylogeografie tribu Metriorrhynchini na základě molekulární fylogeneze 

 

 Biogeografie se zabývá studiem distribuce a evoluce organismů v prostoru a čase (Ball 

1976). Fylogeografie spojuje geografické informace a údaje o jednotlivých liniích založené na 

analýzách DNA k odvození evoluční historie moderních taxonů (Avise 2000). 

 Molekulární datování se stává stále běžnějším nástrojem pro testování historických, 

biogeografických hypotéz (Smedmark 2010). Současné biogeografické analýzy zkoumající 

regionální vztahy jsou obvykle založené na molekulárně fylogenetické příbuznosti mezi 

taxony (Avise 2000, van Welzen et al. 2003), poskytují informace o distribučních 

a speciačních událostech (Wiens & Donoghue 2004). Molekulární fylogenetické metody jsou 

nezávislým zdrojem informací pro konstrukci fylogenetických hypotéz (Amédégnato et al. 

2003). Počet kompletních mitochondriálních genomů se stále zvyšuje díky technologickému 

pokroku, který umožňuje jejich sekvenování v celém rozsahu (Hwang et al. 2001, Yamauchi 

et al. 2004). Díky tomu se mohou molekulární data více uplatňovat ve srovnávacích studiích a 

ve studiu fylogenetických vztahů na úrovni bazálních linií (Gray et al. 1999, Nardi et al. 

2003, Cameron et al. 2004, Cameron et al. 2006, Cameron et al. 2007). 

 Cílem práce bylo rekonstruovat historii vzniku a šíření tribu Metriorrhynchini po 

jihovýchodní Asii, Africe a Madagaskaru v závislosti na sekvenci rozpadu Gondwany. Použili 

jsme fylogenetický přístup k řešení historie disperze a speciace Metriorrhynchini po srážce 

indickém subkontinentu a Asijské pevninské kry (Hall & Blundell 1996). Výsledky datování 

vzniku jednotlivých linií na základě molekulárních dat jsme srovnali s dostupnými časovými 

údaji o pohybu vznikajících kontinentů. 

 V případě Lycidae chybí fosilní záznamy, a proto byla problematická kalibrace 

vyprodukovaných normalizovaných stromů. Pro testování konkurenčních hypotéz jsme 

uvažovali následující kalibrační body: 

1) štěpení uvnitř tribu Metriorrhynchini v době před cca 78 miliony lety odvozené 

z kalibrované fylogeneze celé čeledi (Bocak et al. 2008); 

2) kalibrační bod byl stanoven na 100 mil., tj. na dobu, kdy ještě existovala Kerguelenská 

platforma, která potenciálně umožňovala migraci mezi oddělující se Indií a Austrálií; 

3) stanovení průměrné evoluční rychlosti mtDNA na 0.0115 substitucí na danou linii za 

milion let (Brower 1994, aplikováno v rodu Metriorrhynchus, Bocak & Yagi 2010). Průměrná 

rychlost je složena z kombinace rychlostí pomalu a rychle se vyvíjejících genů (Papadopoulou 

et al. 2010). 
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3. Cíle práce 

 

 

1. Kriticky revidovat klasifikaci tribu na základě fylogenetické hypotézy založené na studiu 

morfologické a molekulární diverzity této linie. 

 

2. Vytvořit na základě fylogeneze a současného rozšíření skupiny fylogeografickou hypotézu 

popisující pravděpodobné oblasti vzniku tribu Metriorrhynchini a datovat významné disperzní 

události. 
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4. Materiál a metody: konstrukce fylogenetických stromů, analýza ancestrálních stavů 

znaků, hodnocení morfologie 

 

 Podrobný popis metod je uveden v přiložených publikacích a následující shrnutí 

obsahuje pouze základní popis použitých metod bez přímé vazby k jednotlivým projektům 

studie. 

 

4. 1 Materiál 

 

 Pro tuto studii byl k dispozici materiál fixovaný pro izolaci DNA zahrnující všechny 

základní linie tribu Metriorrhynchini. Celkem bylo sekvenováno ~175 druhů. Druhově silně 

diverzifikované rody byly zastoupeny v analýze maximálně možným počtem druhů. Do 

analýzy se nepodařilo zařadit větší počet endemických rodů z Nové Guinee. 

 

4.2 Studovaná oblast a její tektonická historie 

 

 Studovaná oblast zahrnuje bývalý superkontinent Gondwana, který dal vzniknout 

současné Africe, Jižní Americe, Antarktidě, Austrálii, Indii a Madagaskaru. Do 

fylogenetických analýz byly zahrnuty všechny druhově početné rody reprezentující rozšíření 

tribu Metriorrhynchini a pocházející z pevninské Asie (Indie, Čína, Laos, Malajský 

poloostrov), ostrovní JV Asie (Velké a Malé Sundy), Japonska, Filipín, Afriky, Madagaskaru, 

Austrálie a Nové Guinee. 

 Rozpad Gondwany, následný posun na sever a kolize indického subkontinentu s Asií, 

představoval nejvýznamnější událost v historii šíření tribu Metriorrhynchini. Počátek kolize 

mezi Indií a Asií není zcela přesně datován, předpokládá se v období spodního eocénu, cca 

před 55 až 35 miliony lety (Aitchison et al. 2007). 

 

 4.3 Molekulární markery, metody laboratorní práce 

 

 Studie je založena především na molekulárních datech a na jejich základě vytvořených 

fylogenetických hypotéz. Cílem současné studie bylo přezkoumat klasifikaci pro všechny 

taxony spadající do tribu Metriorrhynchini prostřednictvím fylogenetické analýzy založené na 

kompletní sadě morfologických znaků. 
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 Pro studium tribu Metriorrhynchini jsme použili fylogenetické analýzy založené na 

sekvencích jaderné DNA (geny 18s, 28s rRNA) a mitochondriální DNA (geny rrnL, cox1, 

nad5; Boore 1999). 

 Pro izolaci DNA byla použita metathorakální svalovina a zadní pár nohou. Svalová tkáň 

byla před samotnou izolací vysušena pomocí vakuového koncentrátoru, dále 

zhomogenizována a inkubována se při 60 - 65ºC, dokud nedošlo k rozložení svaloviny. 

Vzorky se následně několikrát přečišťují a promíchávají (Vogler et al. 1993). U vyčištěného 

roztoku proběhne ještě měření koncentrace DNA na spektrofotometru (nanodrop ND-1000). 

Poté se DNA nechá v termocykleru amplifikovat. Po ukončení PCR replikace se provádí 

elektroforéza jako kontrola úspěšné amplifikace cílového produktu a jeho replikace. 

 Templát DNA byl použit pro sekvenační reakce, které byly připraveny podle protokolu 

ABI Applied Biosystems. Každá mikrozkumavka obsahující výsledný produkt Cycle 

sequencingu byla znovu přečištěna 75µl 95% etanolu a 3µl 3M acetátu sodného a promyta 

70% ethanolem. Mikrodestička byla nakonec vysušena ve vakuu. Vyčištěný sekvenační 

produkt byl rozpuštěn ve formamidu a analyzován na sekvenátoru ABI 3130. 

 

4.4 Alignmenty, fylogenetické analýzy 

 

 Chromatogramy byly analyzovány programem Sequencing Analysis (ABI Applied 

Biosystems, Inc.). Editace sekvencí byla prováděna programem Sequencher 4.10.1 (Gene 

Codes Corp.). Editované sekvence byly včetně outgroup alignovány následujícími programy: 

ClustalW 1.83, ClustalX 2.1, T-coffee 8.95, Mafft v. 7, BlastAlign 1.2 a Muscle 3.6. V dalším 

kroku byly ze sekvencí sestaveny kompletní matice, které byly znovu odkontrolovány 

v programu Se-Al. K fylogenetické analýze byly použity optimalizační kritéria: metoda 

maximální parsimonie (MP, program TNT 1.1), metoda maximální pravděpodobnosti 

(maximum likelihood, ML, program RAxML 7.2.5) a bayesiánská interference (BI, program 

MrBayes 3.2.1.). Pro kontrolu a vizualizaci výsledných kladogramů a fylogramů byly použity 

programy Tracer 1.5, FigTree v. 1.3.1 a PAUP*. Za účelem datování vzniku jednotlivých linií 

jsme použili program Beast 1.6.1. Analýza geografických dat proběhla v programu 

BayesTraits 2.0. Program RASP 2.1 umožnil mapování rozšíření ancestrálních znaků 

a rekonstrukci vývoje vybraných morfologických znaků. 
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4.5 Studium morfologických dat 

 

 V rámci této práce byla studována i morfologie sekvenovaných exemplářů. Dokladové 

exempláře byly po odebrání svalové tkáně pro izolaci DNA preparovány tradičním způsobem 

a uloženy ve sbírce laboratoře molekulární systematiky na katedře zoologie, PřF UP 

Olomouc. Vybrané exempláře byly změkčeny v nízko koncentrovaném alkoholu, měkké 

tkáně obalující kopulační orgány a orgány v hlavové schránce byly odstraněny v horkém 

roztoku hydroxidu draselném. Jednotlivé části byly odděleny pod preparačním mikroskopem 

a byla pořízena fotodokumentace, která se stala základem pro vytvoření perových ilustrací, 

nebo byly fotografie po upravení použity přímo v publikacích. 
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5. Shrnutí hlavních výsledků studie 

 

 Tento přehled shrnuje základní závěry prezentované v této práci. Podrobný popis 

výsledků a diskuse jsou uvedeny v jednotlivých publikacích.  

 

 

5.1 Klasifikace tribu Metriorrhynchini 

 

Sklenarova K., Kubecek V. & Bocak L. (2014) Subtribal classification of Metriorrhynchini 

(Insecta: Coleoptera: Lycidae): an integrative approach using molecular phylogeny and 

morphology of adults and larvae. Arthropod Systematics and Phylogeny 72 (1): 37-54. 

 

 Klasifikace tribu Metriorrhynchini je navržena na základě molekulární fylogeneze 

skupiny a je podrobně diskutována evoluce vybraných morfologických struktur, na kterých 

byla založena předešlá morfologická klasifikace. Výsledky ukazují na několikanásobný vznik 

podobných struktur žeber na pronotu, zkrácených žeber na krovkách, počtu žeber 

a flabelátních tykadel. Na základě zhodnocení morfologie larev, dospělců a molekulární 

fylogeneze je navržena nová klasifikace. Byly nově ustanoveny subtriby Metriorrhynchina, 

Metanoeina a Cautirina a subtriby Trichalina a Hemiconderina byly synonymizovány 

se subtribem Metriorrhynchina. 

 

Seznam rodových a vyšších taxonů je uveden v Tab. 2 

 

Tab. 2. Seznam rodů včetně synonymie 

 

Metriorrhynchini Kleine, 1926 

Type genus: Metriorrhynchus Gemminger & Harold, 1869 

 
Metriorrhynchina Kleine, 1926 

Type genus: Metriorrhynchus Gemminger & 

Harold, 1869 

Achras Waterhouse, 1879 

Broxylus Waterhouse, 1878 

 = Samanga Pic, 1921 

Cautiromimus Pic, 1926 

Cladophorus Guerin Meneville, 1830 

 = Odontocerus Guerin Meneville, 1838 

 = Spacekia Strand, 1936 

 = Pseudodontocerus Pic, 1921 

 = Cladophorinus Kleine, 1926 

 = Carathrix Kleine, 1926 

 = Cautiromimus Pic, 1926 

Diatrichalus Kleine, 1926 

 = Mimotrichalus Pic, 1930 

Ditua Waterhouse, 1879 

Eniclases Waterhouse, 1879 

Enylus Waterhouse, 1879 

Falsoenylus Pic, 1926 
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Falsolucidota Pic, 1921 

 = Hemiconderis Kleine, 1926 

Flabellotrichalus Pic, 1921 

 = Villosotrichalus Pic, 1921 

 = Stereotrichalus Kleine, 1926 

Kassemia Bocak, 1998 

Leptotrichalus Kleine, 1925 

Lobatang Bocak, 1998 

Malacolycus Kleine, 1943 

Mangkutanus Kubecek, Dvorak & Bocak, 

2011 

Marena Kazantsev, 2007 

Metriorrhynchoides Kleine, 1926 

Metriorrhynchus Gemminger & Harold, 1869 

 = Metriorhynchus Guérin-Méneville, 

1838 

 = Dilolycus Kleine, 1926 

 = Flabelloporrostoma Pic, 1923 

Mimoxylobanus Pic, 1921 

Microtrichalus Pic, 1921 

 = Falsoenylus Pic, 1926 

Oriomum Bocak, 1999 

Porrostoma Castelnau, 1838 

Procautires Kleine, 1925 

Pseudodontocerus Pic, 1921 

Schizotrichalus Kleine, 1926 

Spinotrichalus Kazantsev, 2010 

Stadenus Waterhouse, 1879 

Stereotrichalus Kleine, 1926 

Sulabanus Dvorak & Bocak, 2007 

Synchonnus Waterhouse, 1879 

Trichalolus Pic, 1923 

Trichalus Waterhouse, 1877 

Wakarumbia Bocak, 1999 

Xantheros Fairmaire, 1877 

Xylobanomimus Kleine, 1926 

Xylobanomorphus Kleine, 1935 

 

Cautirina Sklenarova et al. 2014 

Type genus: Cautires Waterhouse, 1879 

Caenioxylobanus Pic, 1922 

Cautires Waterhouse, 1879 

 = Bulenides Waterhouse, 1879 

Paracautires Kazantsev, 2012 

Prometanoeus Kleine, 1925a 

 = Tapromenoeus Bocak & Bocakova, 

1989 

Strophicus Waterhouse, 1879 

Spartoides Kazantsev, 2012 

Tricautires Kazantsev, 2006 

 

Metanoeina Sklenarova et al. 2014 

Type genus: Metanoeus Waterhouse, 1879 

Metanoeus Waterhouse, 1879 

Xylometanoeus gen. nov 

Matsudanoeus gen. nov 

 

 

5.2 Fylogeografie tribu Metriorrhynchini 

 

Sklenarova K., Chesters D. & Bocak L. (2013) Phylogeography of Poorly Dispersing Net-

Winged Beetles: A Role of Drifting India in the Origin of Afrotropical and Oriental Fauna. 

PLoS ONE 8(6): e67957. doi:10.1371/journal.pone.0067957. 

 

 Současné rozložení tribu Metriorrhynchini je výsledkem pohybu kontinentálních 

fragmentů po rozpadu Gondwany. Metriorrhynchini se skládají ze dvou linií: afro/orientální 

a australské. Bazální linie pochází z Austrálie a Indie, tedy částí Gondwany definovaných 

v době separace Austrálie a Indie. Afrotropická fauna a fauna Madagaskaru vznikla disperzí 

Indie driftující na sever před 65 až 62 miliony lety. Orientální fauna se diverzifikovala po 

srážce Indie s Asií (rody Cautires, Xylobanus, Metanoeus) a později byla doplněna o linie 

migrující z australské oblasti, která se dostala do kontaktu s asijským šelfem před asi 25 

miliony lety. Orientální fauna obsahuje rody indické i australské linie, přičemž analýzy 

datování prokázaly starší původ indických rodů. 
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5.3 Vznik neotenních linií v Metriorrhynchini 

 

Bocak L., Grebennikov V.V. & Sklenarova K. (2014) Cautires apterus, a new species and the 

first record of winless male Lycidae (Coleoptera) discovered in the north Pare Mountains, 

Tanzania. Annales Zoologici (Warszawa) 64(1): 1-7. 

 

 V této studii je popsán nový druh Cautires apterus Bocak et al. 2014, který je unikátní 

svou bezkřídlostí, životem v hrabance a faktem, že samice tohoto druhu jsou pravděpodobně 

larviformní. Jedná se o první potvrzený případ evoluce neotenie v tribu Metriorrhynchini. 
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Úvod 

 

 Lycidae jsou druhově početnou čeledí brouků (Coleoptera) z hlediska evoluce 

mimetických komplexů nebo evoluce neotenních forem (Bocak et al. 2008, Bocak & Yagi 

2010). Tato čeleď, v české literatuře občas nazývaná dlouhoústcovití nebo zářivkovití, 

obsahuje asi 150 rodů s více než 4000 popsanými druhy po celém světě (Kleine 1933, Bocak 

& Bocakova 1990, Bocak & Bocakova 2008). Největší diverzita je dokumentována v 

oblastech tropického deštného lesa (Lawrence 1982, Erwin 1982). Naproti tomu se 

nevyskytují v aridních oblastech a pouze ve velmi malém počtu druhů v temperátních 

oblastech s výraznou sezonalitou srážek (Bocak & Bocakova 2008). Tato čeleď je v 

současnosti klasifikována v nadčeledi Elateroidea (Polyphaga: Elateriformia; Lawrence & 

Newton 1995, Bocakova et al. 2007). Lycidae jsou charakterističtí především měkkým, 

nekompletně sklerotizovaným tělem, sníženou schopností letu a omezenou schopností úniku 

před predátory. Jako kompenzace tohoto omezení se vyvinula u všech druhů čeledi Lycidae 

schopnost produkce zapáchajících, slabě jedovatých látek (Moore & Brown 1981). Při 

vyrušení či podráždění jsou jedinci schopni vylučovat hemolymfu obsahující tyto látky na 

okrajích a žebrech krovek, na tykadlech nebo na kloubech mezi femurem a tibií, kde dochází 

k prasknutí mezisegmentových membrán (Bocak et al. 2008). Chemická ochrana odrazuje 

predátory od útoku, rovněž vede k evoluci pestrého aposematického zbarvení (Alatalo & 

Mappes 1996), které také slouží také varování pro případné predátory (v tomto případě 

především pavouky a ptáky; Bocak et al. 2008). Aposematicky zbarvené druhy mají tendenci 

vytvářet agregace, které posilují reakci poučeného predátora a prodlužují dobu před 

opakováním útoku (Linsley et al. 1961).  

 Lycidae byli v posledních letech použiti jako modelová skupina pro studium evoluce 

neotenie a evoluce aposematických vzorů ve spojení se speciací po rozšíření areálu 

(Malohlava & Bocak 2010). Tyto studie jsou prvními, kdy Lycidae, jako taxonomicky velmi 

opomíjená skupina, byli použiti pro studium obecných evolučních otázek. Přitom se ukázalo, 

jak nedostatečné byly dosavadní znalosti o evoluci této skupiny, jejich historické biogeografii 

a jak slabě byla podporována současná klasifikace této čeledi. Množství klasifikačních znaků 

je zde omezeno poměrně značnou variabilitou ve tvaru těla vzhledem k jeho slabé sklerotizaci 

- některé struktury mohou být významně ovlivněny selekčním tlakem, např. zpevňující žebra. 

Podobně pohlavní orány jsou často vystaveny silné sexuální selekci a nemůžeme vyloučit 

rychlý vznik velmi odlišných struktur. Proto preferujeme využití všech dostupných zdrojů 

informací v souladu s dnešní taxonomickou praxí (Lee et al. 2007, Winterton et al. 2007). 
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 Tato studie je omezena na tribus Metriorrhynchini, který je z hlediska druhové 

rozmanitosti nejvýznamnější linií čeledi Lycidae (Lycidae: Lycinae; Bocak & Bocakova 

2008). Metriorrhynchini jsou morfologicky definováni kruhovou phallobází samčích 

kopulačních orgánů, plochou nápadnou nepárovou žlázou v kopulačních orgánech samic, 

střední areolou kopinatého tvaru na pronotu a většinovou přítomností dalších žeber na 

pronotu, které vytvářejí postranní areoly. Metriorrhynchini jsou velmi vhodnou modelovou 

skupinou pro studium vzniku diverzity vzhledem k jejich omezené dispersní schopnosti, 

uniformní biologii a mimořádně vysokému počtu druhů. Kleine (1933) uvádí v katalogu přes 

1000 druhů ve 41 rodech a dalších ~200 druhů bylo popsáno později (Bocak 2002). Největší 

počet druhů tribu Metriorrhynchini pochází z kontinentální jihovýchodní Asie, Velkých Sund, 

Filipín, Moluk, Nové Guinee a severní Austrálie (Calder 1998). Další druhy se vyskytují v 

Subsaharské Africe, na Madagaskaru, na Sri Lance a v Indii (Bocak 2002, Kazantsev 2007, 

Kazantsev 2012, Kubeček et al. 2011).  

 Do fylogenetických analýz byly zahrnuty všechny základní linie a druhově početné 

rody reprezentující rozšíření tribu Metriorrhynchini Celkem bylo sekvenováno ~175 druhů 

pocházejících z pevninské Asie (Indie, Čína, Laos, Malajský poloostrov), z ostrovní JV Asie 

(Velké a Malé Sundy), Japonska, Filipín, Afriky, Madagaskaru, Austrálie a Nové Guinee. 

Studovaná oblast zahrnuje bývalý superkontinent Gondwana, který dal vzniknout současné 

Africe, Jižní Americe, Antarktidě, Austrálii, Indii a Madagaskaru. 

 Pro izolaci DNA byla použita metathorakální svalovina a zadní pár nohou. Svalová 

tkáň byla před izolací vysušena ve vakuovém koncentrátoru, homogenizována a inkubována 

při 60 - 65ºC, dokud nedošlo k rozložení svaloviny. Vzorky se následně několikrát přečišťují 

a promíchávají (Vogler et al. 1993). U vyčištěného roztoku DNA proběhne měření 

koncentrace DNA na spektrofotometru (nanodrop ND-1000). Poté se DNA nechá 

v termocykleru amplifikovat. Po ukončení PCR replikace se provádí elektroforéza jako 

kontrola úspěšné amplifikace cílového produktu a jeho replikace. Sekvenační reakce byly 

připraveny podle protokolu ABI Applied Biosystems. Vyčištěný sekvenační produkt byl 

rozpuštěn ve formamidu a analyzován na sekvenátoru ABI 3130. Pro studium tribu 

Metriorrhynchini jsme použili fylogenetické analýzy založené na sekvencích jaderné DNA 

(geny 18s, 28s rRNA) a mitochondriální DNA (geny rrnL, cox1, nad5). 

 Chromatogramy byly analyzovány programem Sequencing Analysis. Editace sekvencí 

byla prováděna programem Sequencher 4.10.1. Editované sekvence byly včetně outgroup 

alignovány programy: ClustalW 1.83, ClustalX 2.1, T-coffee 8.95, Mafft v. 7, BlastAlign 1.2 

a Muscle 3.6. Ze sekvencí byly sestaveny kompletní matice, které byly znovu kontrolovány 
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v programu Se-Al. K fylogenetické analýze byly použity optimalizační kritéria: metoda 

maximální parsimonie (MP, program TNT 1.1), metoda maximální pravděpodobnosti 

(maximum likelihood, ML, program RAxML 7.2.5) a bayesiánská analýza (BA, program 

MrBayes 3.2.1.). Pro kontrolu a vizualizaci výsledných kladogramů a fylogramů byly použity 

programy Tracer 1.5, FigTree v. 1.3.1 a PAUP*. Za účelem datování vzniku jednotlivých linií 

jsme použili program Beast 1.6.1. Analýza geografických dat proběhla v programu 

BayesTraits 2.0. Program RASP 2.1 umožnil mapování rozšíření ancestrálních znaků 

a rekonstrukci vývoje vybraných morfologických znaků. 

 V rámci této práce byla studována také morfologie sekvenovaných exemplářů. 

Dokladové exempláře byly po odebrání svalové tkáně pro izolaci DNA preparovány tradičním 

způsobem a uloženy ve sbírce laboratoře molekulární systematiky katedry zoologie, PřF UP 

v Olomouci. Vybrané exempláře byly změkčeny v nízko koncentrovaném alkoholu, měkké 

tkáně obalující kopulační orgány a orgány v hlavové schránce byly odstraněny v horkém 

hydroxidu draselném. Jednotlivé části byly odděleny pod preparačním mikroskopem. Byla 

pořízena fotodokumentace, fotografie se staly základem pro vytvoření perových ilustrací, 

nebo byly po upravení použity přímo v publikacích. 

 

 

Cíle práce 

 

 Studie je založena především na molekulárních datech a na jejich základě vytvořených 

fylogenetických hypotéz. 

 Cílem práce je rekonstrukce ancestrálních území v oblasti Gondwany a šíření tribu 

Metriorrhynchini do jihovýchodní Asie, Afriky a na Madagaskar a jejich srovnání 

s dosavadními znalostmi o rozpadu Gondwany. 

 Klasifikace tribu Metriorrhynchini prodělala v posledních dekádách několik změn. 

Dříve byla tato skupina klasifikována v samostatných tribech nebo podčeledích (Kleine 

1933), později byly tyto taxony spojeny do jediného taxonu Metriorrhynchinae/ini (Bocak & 

Bocakova 1990, Bocak 2002). Podle předchozích studií byl tribus Metriorrhynchini rozdělen 

na subtriby: Trichalina Kleine, 1928, Hemiconderina Bocak & Bocakova, 1990 

a Metriorrhynchina Kleine, 1926 (Bocak, 2002). Dalším cílem této studie je proto také 

kritická revize vyšší klasifikace všech taxonů tohoto tribu prostřednictvím fylogenetické 

analýzy založené na kompletní sadě morfologických znaků. 
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Shrnutí hlavních výsledků 

 

 Současné rozložení tribu Metriorrhynchini je výsledkem pohybu kontinentálních 

fragmentů po rozpadu Gondwany. Metriorrhynchini se skládají ze dvou linií: afro/orientální 

a australské. Ancestrální území pro bazální linii celého tribu pochází buď z Austrálie, nebo 

Indie, ale nelze jej s jistotou určit, protože k rozštěpení linie došlo v době, kdy se Gondwana 

začala rozdělovat. Afrotropická fauna a fauna Madagaskaru vznikla disperzí z Indie driftující 

na sever před 65 až 62 miliony lety. Orientální fauna se diverzifikovala po srážce Indie s Asií 

a teprve později byla doplněna o linie migrující z australské oblasti, která se dostala do 

kontaktu s asijským šelfem před asi 25 miliony lety. Orientální fauna obsahuje rody indické i 

australské linie, přičemž analýzy datování prokázaly starší původ indických rodů. 

 Klasifikace tribu Metriorrhynchini je navržena na základě molekulární fylogeneze 

skupiny a je podrobně diskutována evoluce vybraných morfologických struktur, na kterých 

byla založena předešlá morfologická klasifikace. Výsledky potvrzují několikanásobný vznik 

podobných struktur žeber na pronotu, zkrácených žeber na krovkách, sekundárních žeber na 

krovkách u více linií a jejich opakovanou ztrátu a  mnohonásobný vznik flabelátních tykadel. 

Na základě zhodnocení morfologie larev, dospělců a molekulární fylogeneze je navržena nová 

klasifikace. Byly nově ustanoveny subtriby Metriorrhynchina, Metanoeina a Cautirina 

a subtriby Trichalina a Hemiconderina byly synonymizovány se subtribem Metriorrhynchina. 

 V poslední studii je popsán nový druh Cautires apterus Bocak et al. 2014, který je 

unikátní svou bezkřídlostí, životem v hrabance a faktem, že samice tohoto druhu jsou 

pravděpodobně larviformní. Jedná se o první potvrzený případ evoluce neotenie v tribu 

Metriorrhynchini. 

 

 

Abstrakty prací 

 

Sklenarova K., Chesters D. & Bocak L. (2013) Phylogeography of Poorly Dispersing 

Net-Winged Beetles: A Role of Drifting India in the Origin of Afrotropical and Oriental 

Fauna. PLoS ONE 8(6): e67957. doi:10.1371/journal.pone.0067957. 

 

Ancient dispersal history may be obscured by subsequent dispersal events. Therefore, we 

intend to investigate the biogeography of metriorrhynchine net-winged beetles, a group 

characterized by limited dispersal propensity. We used DNA data to construct phylogenies 
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and the BayesTraits and RASP programs to identify putative ancestral areas. Further, we 

inferred ultrametric trees to estimate the ages of selected nodes. The time frame is inferred 

from tectonic calibrations and the general mutation rate of the mitochondrial genes. 

Metriorrhynchini consists of two lineages with Afro/Oriental and Australian distributions. The 

basal lineages originated in Eastern Gondwana after the split of Australia, India and 

Madagascar; the Afrotropical and Madagascar Metriorrhynchini separated from the Oriental 

clades 65 and 62 mya. Several already diversified lineages colonized continental Asia 55–35 

mya. A few genera of the Australian clade dispersed to the Oriental region 5–15 mya and 

reached Eastern India and Southern China. Only Xylobanus crossed the Makassar Strait to 

Sulawesi and does not occur further to the east. The current distribution of Metriorrhynchini is 

a result of drifting on continental fragments and over-sea dispersal events limited to a few 

hundreds of kilometers. We conclude that: (1) Afrotropical and Madagascar lineages 

originated independently from dispersal events during India’s drift to the north and the 

Mozambique Channel completely isolates the respective faunas since then; (2) Oriental fauna 

is a recently established mixture of the Indian and Australian lineages, with predominance of 

the older Indian clades; (3) The fauna of islands located north of Australia colonized Sulawesi 

after collision with the Sundaland margin and the species rich Australian lineages did not 

reach Western Wallacea or the Philippines. Our results suggest an impact of subtle differences 

in biological characteristics on biogeographic history of individual lineages, when mostly 

lowland and flower-visiting lineages were able to disperse across sea channels. 

 

Sklenarova K., Kubecek V. & Bocak L. (2014) Subtribal classification of 

Metriorrhynchini (Insecta: Coleoptera: Lycidae): an integrative approach using 

molecular phylogeny and morphology of adults and larvae. Arthropod Systematics and 

Phylogeny 72 (1): 37-54. 

 

The classification of Metriorrhynchini, the most diverse lineage of net-winged beetles 

(Lycidae) containing ~ 1400 species, is revised on the basis of three-marker molecular 

phylogeny of 175 ingroup taxa, and the adult and larval morphology. The study uses the 

molecular phylogeny for identification of major lineages and critically considers morphology 

when adult morphology and sparse information of immature stages alone did not provide 

enough information for building a robust classification. Reconstruction of the ancestral states 

of morphological characters on the phylogenetic tree recovered from DNA data presents 

evidence for multiple origins of the four-costae pattern on the elytra, shortened elytral costa 1, 
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patterns of pronotal areolae and flabellate antennae. As a consequence, revised morphological 

delineations of the subtribes and genera are proposed: three major lineages are defined as 

Metriorrhynchina Kleine, 1926, Metanoeina subtrib. nov. and Cautirina subtrib. nov. The 

subtribes Trichalina Kleine, 1928 and Hemiconderina Bocak & Bocakova, 1990 are 

synonymized with Metriorrhynchina Kleine, 1926. Metanoeina are studied in detail and three 

genera are placed in the subtribe: Metanoeus Waterhouse, 1879, Xylometanoeus gen. nov., 

and Matsudanoeus gen. nov., with Xylometanoeus japonicus (Bourgeois, 1902) comb. nov. 

and Matsudanoeus yuasai (Nakane, 1969), comb. nov. as type species, respectively. 

Xylobanus basivittatus Nakane, 1970 is transferred to Xylometanoeus. The concepts of genera 

Cautires and Xylobanus are based on male and female genitalia. Additionally, the molecular 

hypothesis is supported by morphology of larvae, when newly proposed Cautirina are 

characterized by entire tergites in contrast to the longitudinally divided mesoand metathoracic 

tergites of Metanoeina and Metriorrhynchina. Larval characters support the placement of 

Xylometanoeus in Metanoeina and the close relationships of Matsudanoeus and Metanoeus. 

The simultaneous consideration of DNA-based phylogeny and morphology of adults and 

larvae rejects taxa based on diagnostically usable but strongly homoplastic characters and 

provides a framework for a robust classification of Metriorrhynchini. 

 

 

Bocak L., Grebennikov V.V. & Sklenarova K. (2014) Cautires apterus, a new species and 

the first record of winless male Lycidae (Coleoptera) discovered in the north Pare 

Mountains, Tanzania. Annales Zoologici (Warszawa) 64(1): 1-7. 

 

We report the first know case of male hind-wing aptery among the net-winged beetles 

(Lycidae). Five male specimens of Cautires apterus sp. nov. were discovered by sifting forest 

litter in a very small (approximately 300 meters by 50 meters) Kamwala Forest within the 

North Pare Mountains, Tanzania. Besides being wingless, males of C. apterus sp. nov. have 

remarkably small body, shortened elytra and reduced pronotal and elytral costae. Generic 

assignment of this externally unusual new species is based on the molecular phylogenetic 

analysis, the structure of the male genitalia and the shape of the pronotum. We discuss 

biological and evolutionary significance of the discovery and suggest that the winglessness of 

male lycid beetles correlates with the female neoteny. 
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Summary 

 

 Lycidae, net-winged beetles, are an abundant family of terrestrial beetles (Coleoptera), 

which contains about 150 genera with more than formally described 4,000 species worldwide. 

The greatest diversity is documented in tropical rain forests, while moderate diversity is also 

known from temperate zones; these beetles do not occur in arid regions. Lycidae are 

a prominent lineage concerning species richness, evolution mimetic complexes or neotenic 

modifications of development. This family is currently classified in the superfamily 

Elateroidea (Polyphaga: Elateriformia). Lycidae is characterized by soft-bodiedness and 

limited an ability to fly resulting from this trait. As compensation of this limitation they have 

developed the ability to produce repellent and slightly poisonous compounds, which are 

released as droplets of hemolymph on the elytra and around inter-segmental joints when the 

animals are disturbed. Chemical protection of the family Lycidae led to evolution of bright, 

aposematic coloration patterns. 

 This study is restricted to the tribe Metriorrhynchini, which are morphologically 

defined by circular phallobase, flat conspicuous unpaired vaginal gland, pronotum with 

lanceolate median areola and with carinae which form up to seven areolae in the pronotum. 

This tribe is the most species rich lineage of Lycidae. Due to their species-richness (over 1200 

species in 41 genera), large geographic range, limited ability to disperse and uniform life 

strategy, Metriorrhynchini can be a suitable model group for studies on diversity, dispersal 

history and evolution of mimicry. Highest specific and generic diversity of Metriorrhynchini 

species is known from continental Southeast Asia, the Great Sundas, Philippines, Moluccas, 

New Guinea and northern Australia. Other species and a few endemic genera, occur in Sub-

Saharan Africa, Madagascar, Sri Lanka and India. The previous knowledge of zoogeography 

of this group has been very limited and no phylogeographic hypothesis has been available for 

the identification of putative areas of origin or directions of dispersal. We used nuclear and 

mitochondrial DNA markers to propose phylogenetic and phylogeographic hypotheses. 

The principal aim of this thesis was to reconstruct the putative area and time of origin 

of the tribe Metriorrhynchini and to recover the dispersal routes from the ancestral region 

around the Indian Ocean rim, i.e., Australia, Southeast Asia, Africa and Madagascar. Here, 

the phylogenetic hypothesis was considered in the light of the reconstructed break-up of 

Gondwana. Metriorrhynchini consist of two lineages: the Afro/Oriental and Australian ones. 

The basal lineage originated from Australia and India, from the time when Gondwana started 

to break-up. The Afrotropical fauna and fauna of Madagascar came from India drifting to the 
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north about 65 to 62 million years ago. The Oriental fauna diversified from lineages from 

Indian subcontinent after the collision of India and Asia. Later the Oriental fauna was 

enriched by migrating lineages from the Australian region about 25 million years ago. 

Although the Oriental fauna includes the genera from both the Indian and Australian clades, 

the Indian lineages are more abundant and the analyses showed their older diversification 

history in the Asian continent. 

The secondary aim of this study is the critical revision of classification of all taxa 

(genus and subtribes) of this tribe. We used the same phylogenetic hypothesis to map the 

evolution of morphological characters on the tree and we inferred their origin and subsequent 

modifications. The previous morphological classification was based on the structure of 

pronotal carinae, elytral costae and the form of antennae. All these characters were mapped 

with multiple origins of structures and some of them multiple reversals. We hypothesized that 

evolution of some of these characters is affected by their selective value (the strengthening 

function of carinae and costae), they originated multiple times when their evolution is 

correlated with stenoptery (the shortened elytral costa 1) or they evolve when the opposite sex 

is located using olfactory organs (the flabellate antennae). Using the molecular phylogeny, we 

evaluated the morphology of larvae and adults; we proposed a new classification, with some 

taxa defined predominantly with either larval or adult characters. We delimited the subtribes 

Metriorrhynchina, Metanoeina and Cautirina and we synonymized the subtribes Trichalina 

and Hemiconderina with the subtribe Metriorrhynchina. 
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