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ABSTRAKT

Schopnost Zivych organismvytvéet swtlo vznikla jako vedlejSi produkt
antioxidace v dofy kdy se na Zemi zala rozvijet fotosyntéza a v pagsich fazich
evoluce nalezla své primarni upl&tn v ekologii rekterych  Ziva@icha.
NejslavréjSim zastupcem suchozemskych Ziebi schopnych bioluminiscence jsou
brouci zc¢eledi s¥tluSkovitych. S¥tlo produkuji ze specialnich orgarkde probiha
reakce dvou chemickych latek luciferinu a lucifgraza gitomnosti kysliku.
Swételné signaly sitluSek jsou druhay specifické, stejitak jako barevné spektrum
vyzaovaného spektra, které jefigpisobené fotickym podminkam priesdi
a zarové Uzce spjaté s fotoreceptory nachazejicimi se wéeslch ¢ich €chto
broukii. Jsou vyuzivany jak larvami tak désp v Sirokém spektru komunikace mezi
jedinci stejného druhu i mezi druhy navzajem, stegk jako mezi jedinci a jejich
prostedim. S¥tlo mohou produkovat i kukly gkterych druli. Um¢lé oswtleni
muze mit na wBkteré druhy negativni vliv, zatimco jiné jsou timfaktorem
nedoteny. No¥ bylo zjiS€no, Ze bioluminiscence nachazi uptetii u rekterych
tak u rgj vznik aposematického zbarveni, které jej uchndieid predatory a tim
padem neterusi vyvojovy cyklus parazita. Siroké upkathbioluminiscence Ize také
nalézt v oceanech, kdy r#i zivaiichové dokazi obeénvyuzivat a vytvéet swtlo

v Sir§im spektru nez-li Ziwichové suchozemsti.

Klicovd slova: Lampyridae, bioluminiscence, fotorecgptoekologie, unilé

oswtleni



ABSTRACT

The ability of light production in living organisnmsiginated as a by-product of
antioxidative processes during photosynthesis dgeshent era on Earth and in later
stages of evolution, it found its application imkgy of certain organisms. The most
famous representative of terrestrial animals capablising bioluminescence are the
beetles of Lampyridae family. The light is produdesin specialized organs, where
reaction of two chemical substances luciferin amdféraze involving oxygen takes
place. The light signals of Lampyrids are genussgige as well as the colour
spectrum of the emmited light, which is linked tdopc conditions of their
environment and to the photoreceptors locatedarctimpound eyes of these beetles.
Light is used by larvae as well as adults in a \agstctrum of communication
between individuals of the same or different geasisvell as between individuals
and their environment. Light can be also producegupae. The artificial light has
a negative impact on certain species while otheesnsintact. Recent studies show,
that bioluminescence is also used by some parasitjianisms, which affect
metabolism of their host and hence create an apgecDlour change that repels
predators and therefore preserve the life cyclethef parasite. The widespred
application of bioluminescence can also be founddean life, where sea creatures

generally create and use light in a wider specthan terrestrial animals.

Keywords: Lampyridae, bioluminescence, photoreasptcology, artificial light
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1. UVOD

Bioluminiscence je fascinujicim jevem, se kterynmgZeme setkat uiznych
organisnii od bakterii, hub, méd az po hmyz nebo ryby. Jedna se o jatfina
schopnost organisimprodukovat s#telné zéeni. Bioluminiscence vznikla v rannych
fazich evoluce zZivota na Zemi, kdy slouzila jakiondy mechanismus odbouravani
toxickych mnozZstvi kysliku vzniklych rozvojem fotagetizujicich organisin
V pozcjSich dobach vyvoje planety, kdy se hladina kyslikatmosfée ustalila
a WtSina organisri se nadila kyslik vyuzivat ve s prosgch, ztratil givodni (Eel
bioluminiscence sy vyznam (Timmins et al. 2001). Nicmé&rprodukce sétla,
fenomeén, ktery byl z hlediskaipodniho vyuziti pouhym vedlejSim produktem, naSel
v pribéhu ¢asu mezi organismy noveé uplati na poli komunikace, a to jak mezi
organismy navzajem, tak mezi organismy a jejichspedim od suchozemskych
oblasti az po temné hloubky océgResh & Cardé 2009).

NejznangjSimi Zivatichy disponujicimi  schopnosti bioluminiscence jsou
swtlusky. Tento brouk se zapsal do srdeiidoo celém s#te (Obr. 1) svym
nadhernym sitelnym projevem a stal sefqulohou a aktérem mnoha pohadek
(Karafiat & Sekora 1876). Neni proto divu, ze & veliké obli i mezi wdci, kteri
za poslednich padesat letéladi velky pokrok v poznéni jakym Zgobem tento
brouk Zije a Kemu vSemu gy swtelny aparat, &kdy nazyvany lucerdkou,

pouziva.

Obr. 1 Photinus pyralissamci © www.firefly.org



V nasledujicich f&dcich se budu énovat zakladnimu popisu vzniku
bioluminiscence a zjednoduSenému principu jejimgévéani. Hlavni draz je kladen
na popis vyuziti schopnosti &elkovani, ktery bude demonstrovan galedi
swtluskovitych, jenz je vlajkovym druhem suchozemsgkybioluminiskujicich
Zivocicht. Na této celedi zde bude fpdvedeno vSestranné vyuziti schopnosti
produkovat s#tlo ve vSech aspektech Zivota, od prosté orientapgmstedi, fes
sexualni a jinou komunikaci az po obranné mechaniamspecialni strategie lovu.
Zminén bude také dopad uthého os¥tleni. V za¥ru prace bude podan obecny
popis uZziti s¢tla nagFic ZivociSnou#isi s dirazem kladenym na prvky, které nebylo

mozné popsat pomoci vyse zirigich sétluSkovitych.

2. CILE PRACE
1. Shromazdit dostupnou literaturu tykajici se peotatiky bioluminiscence

2. Vyuziti bioluminiscence jako jeden z komunikéch prostedki u vybranych

druhi hmyzu

3. Porovnat funkci a vyuZziti bioluminiscence s tstai druhy nejen v rdmci

tiéidy Insecta

3. SVETLUSKOVITI (LAMPYRIDAE)
3. 1. Taxonomie

Celed” swtluskoviti (Lampyridae) p#t do fadu brouci (Coleoptera), ngledi
Cantharoidea. Tato n&eled’ nebyla dosud vramcCeské republiky soubo&n
zpracovana ani taxonomicky ani faunistickyjicemz posledni taxonomicke
zpracovani sedoevropskych druhpredklada Freude v roce 1979 (Freude et al.1979
in Fark& 2005). NejblizSimi fbuznymi s¥tluskovitych jsou patéckoviti
(Cantharidae) a dlouhoustcoviti (Lycidae) (Bocakeval. 2007).
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Taxonomicky strom (Fauna europaea 2011)

Ri%e: Animalia (Zivéichové)

PodiSe: Eumetazoa (pravi mnohokstini)
Kmen: Arthropodadlenovci)

Podkmen: Hexapoda (Sestinozi)
Trida: Insecta (hmyz)

Rad: Coleoptera (brouci)
Podad: Polyphaga (vSeZravi)
Infr&é&d: Elateriformia
Nadeled: Cantharoidea/Elateroidea

Celed: Lampyridae (sitlukoviti)

3. 2. Fylogeneze

Predchozi morfologické studie teupokladaly Gzkou monofyletickou
piibuznost v rdamci Cantharoidea méelectmi se schopnosti bioluminiscence, ktera
se krom¢ Lampyridae vyskytuje také u Phengodidae, Rhagabinidae a dvou
nezavislych rodech kovikovitych (Elateridae) (Lenschen et al. 2010). \d&snosti
ovSem probhlo nekolik vyzkumi, které ukazuji, Ze ¢aoliv klicové prvky jako
mekkost €la, neotenie (stav, kdy Zigich dosahne pohlavni dagdpsti, akoliv u ngj
pietrvavaji juvenilni znaky) a bioluminiscence se roubi vyskytuji prevazr
ve vySe zmidné nadeledi, jejich mvod je odliSny. Nafiklad schopnost
swtélkovani se na zakladmolekularnich analyz v ramci Cantharoidea vyvinula
minimalné ¢tyfmi na sob nezavislymi zfisoby zéehoz se da usuzovat, Ze blizce
sprizreéné ¢eledi mohou ziskavat podobné znaky nezavisle na @iircakova et al.
2007; Lenschen et al. 2010). Tento n&zor &avpotvrzuji molekularni analyzy, které
poukazuji na biochemické rozdily ve stavhuciferazy, pedevsim meziceledi

Lampyridae a Phengodidae (Viviani 2002).
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Branham & Wenzel (2001) na zakeadgorovnani morfologickych znék
navrhuji, Ze samotni stluSkoviti nejsou monofyletickou skupinou a Ze migtie se
pravdépodobrt vyskytuje pouze u dvou ze sedmi pekkdi Lampyridae a to;
Photurinae a Luciolinae. Skdteost, Ze sétluskoviti nejsou monofyletick&eled
potvrzuji i vyzkumy ze Severni Ameriky, podle nicjsbu severoamerické druhy
swtlusek spizreéné se svymi evropskymi a asijskymi @éky (Stanger-Hall et al.
2007).

Neshody ovSem panuji ohledotazky, které druhy doeledi s¥tluskovitych
pati a které nikoliv. Zatimco Branham & Wenzel (20@Byrhli prlemistni i roda
(Drilaster, Harmatelia aPterotug3 pod Cantharoidea Incertae Sedis (nejasného
zarazeni), Bocakova et al. (2007) tvrdi, Ze fdaster do ¢eledi Lampyridae péit
(¢koliv nenavrhuje Zadné taxonomické &myg). Stanger-Hall et al. (2007) zase
do svtluSkovitych vraci nedavno vgzené rody Pterotus aRhagophthalmus
Ackoliv by se tedy prozatim dalo @itat s nejnowjSimi poznatky, tedy praci
Bocakové (2007) a Stanger-Halla (200@inese definitivni odpaxd’ v této otazce

ziejm¢ az budoucnost.

3. 3. Rozsteni

Celed” swtluskoviti ¢ita priblizné 2000 drufi v 83 rodech a 12 pédledich
(Leschen et al. 2010). Jejich razsii je gevazre koncentrovano v relativn
humidnich oblastech jihovychodni Asie &8ini a Jizni Ameriky, naopak v aridnich
oblastech se druhy téteeledi iliS nevyskytuji (Leschen et al. 2010). StangertHal
et al. (2007) uvadi, Ze rody &lusek ze Severni Ameriky jsou Uzcéiluzensky
sprizreény s rody z Evropy, Asie a tropicky¢lsti americkych kontineint

Podle Vivianiho (2001) byly posledni taxonomické&ire v ramci kontinerti
a subkontinerit provedeny v 50. a 60. |étechiq@mz praci potencialnich taxoném
postupemcasu stale vice komplikuje rozvoj civilizace a p&aovani krajiny
¢lovékem. Resh & Cardé (2009) riddad uvadi, Zze v kolumbijskych Andach byl
spaten unikatni druh sitlusky, ktery se nepodoba zadnému dosud popsanédou r
Swtélkujici organ tohoto Ziwicha visel z BiSni ¢asti a pravépodobré se kyval
dop‘edu a dozadu za vydavani pomalu pulzujicihieerda Tento druh nebyl od té

doby jiz nikdy pozorovan.
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DalSim gikladem jsou endemické druhy z centralsésti floridského
poloostrova objevenéigd ctyfticeti lety, které nikdo nevif jiZz nékolik let (Resh &
Cardé 2009).

Vramci fadu Coleoptera jsou komplexni fylogeografické stejjako
taxonomické informace &eledi s¥tluskovitych £zZko dostupné a kusé, a vzhledem
k tomu, Ze konkrétni rody stluSek se ¥dkakdy nachazeji pouze na jediném
kontinentu (Stanger-Hall et al. 2007), bude v rdigiei podkapitole #novana

pozornost pouze evropskym dtum.

3. 4. Setlusky v Evropé a Ceské republice

V Evrop Ize swtlusky nalézt na &Siné Uzemi kontinentu, avSak roztrousen
protoZe tatoceled” je vazana fedevsSim nahumidni tepla stanoviSé a otevirené
plochy. Swtlusky se v ramci Evropy vyskytuji ve 3 padedich¢itajicich 8 rod
(Fauna Europaea 2011):

Celed: Lampyrini
rod:Lampyris
rod:Nyctophila
rod:Pelania

Celed: Luciolini
rod:Lampyroidea
rod:Luciola

Celed:  Photinini
rod:Lamprohiza
rod: Phosphaenopterus
rod: Phosphaenus

Z toho v Ceské republice se vyskytujfi tdruhy swtlusek patici do ¢eledi
Lampyrinae a Photinini.
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SwétluSka vétsi (Lampyris noctilucalinnaeus 1767, Obr. 2, 3) — samec i 10 —
12 mm velky, schopny letu, s velkym&ima a s neztelnymi seétélkujicimi organy
na sedmém zadkovém c¢lanku. Samice 15 - 20 mm velkda, bé&dka,
se s¥télkujicimi organy na Sestém az osmém #Zkdeém clanku. Nefastji
se vyskytuje na vapencovém podkladu v teplejSidastéch a v nizinach. Léta az za
aplné tmy. Elo larvy dofista velikosti az 23 mm, je zbarveno samétbwede,
se s¥tlymi skvrnami v zadnich rozich hrudnich a zédas/ych¢lanka (Harka 2005).

Obr. 2 Lampyris noctilucasamice © Henrik Kettunen 2009

Obr. 3 Lampyris noctilucadravé larva © Stanislav Krgk
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Svitilka t¥pytiva/svétluska mensSi (Lamprohiza splendidula.innaeus 1767,
Obr. 4, 5) — naSe nejh@j8i swtluSka; samec je dkdleny, 8 - 10 mm velky,
svelkyma ¢ima, na St se d¥ma prosvitajicimi skvrnami nad ¢ima
a se retelnymi s¥étélkujicimi organy na patém a Sestém z&dgemclanku. Samice
je Zlutohreédeé zbarvend, okolo 10 mm velk4, mé za#kérkrovky a Kidla a variabilss
rozmistné intenziv swtélkujici organy na zadku. Jednobarewnswtle hredé
larvy dofiistaji délky 12 mm. Druh se vyskytujgepazrt ve vihktim prostedi
v nizinach i pahorkatinach. Samci |étajéarvnu acervenci,casto jiz za soumraku
(Hurka 2005).

Obr. 4 Lamprohiza splendidulasamice © Stanislav Kr&jk

Obr. 5 Lamprohiza splendidula, samesamice © Stanislav Kre&jk
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SwétluSka kratkok ridla (Phosphaenus hemipteruSeoffroy 1762, Obr. 6) —
nase nejvzacisi swtluska. Samec je 6 - 8 mm velky, ma velmi zkrackra¥ky
i kiidla a malé, Siroce odikné &i. Samice je zcela betkila (apterni), velikosti
okolo 10 mm. Imaga i larvy maji par malycheé®lkujicich organ na spodni stran
predposledniho zadkového ¢lanku. Dosplci jsou aktivni zvla& za soumraku
(Hurka 2005), #&koliv De Cock (2000) uvadi, Ze samci tohoto druhyi asto
nachazeni &hem dne, zatimco samice spiSe za soumraku. Laowy fgevazre
nocni.

SwtluSka kratkokidla byla donedavna povazovana za vzacny drubidalos
se 0 ni jen velmi malo. De Cock (2000) se domnkeacivodem tohoto nazoru je
fakt, Ze habitat sitlusky kratkoKkidlé se nachazifpdevsSim v oblastech s vysokou
mirou lidské disturbance, jako jsou zahrady, papaykovist a okraje poli, zatimco
vétSina studii tohoto druhu byla provdi vélovékem mélo datenych oblastech.
Nakonec dodava, Ze &lusSka kratkokidld nemusi byt aZz tak vzacna, jak
se donedavna soudilo a navic se vyskytuje v oldastkteré nejsou povazovany

za vyznamne z hlediska ochréskeého managementu.

Tento druh je Z@mzen vCerveném seznamdR jako zranitelny (Farkaet al.
2005).

wew rrieloidas.com © Stanislaw Krejiik "'“

Obr. 6 Phosphaenus hemipterisamec © Stanislav Krdk
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Larvy naSich drut swtluSek maji gt instaf, prezimuji a kukli se na ja
nasledujiciho roku. Asi po deseti dnech se lihmeaga, ktera jiz nggimaji potravu
a jsou aktivni za soumraku a v nociuflda 2005). Dosglci Rhagophthalmus ohbai
(Wittmer 1994) ziji dva aZittydny (Ohba 2004), podobne tomu i u¢eskych druh
(Hess 1920; Smith et al. 2009).

3. 5. Obecny vyskyt a fyziologie
3.5. 1. Larvy

Larvam vyhovuje mezické prdsdi (prostedi se gednimi hodnotami
ekologickych faktal), kde je lze najit podél vodnich tibka ploch steji jako
ve spadaném listi, tlejicimiel& nebo pod kameny. V aridnich oblastech larvy
obvykle Zistavaji pod zemi a na povrch vylézajhbm noci bezprogdre po desti
(Grimaldi & Engel 2005; Leschen et al. 2010). ¢80 instati u larev je
pravéEpodobré negativié zavisly na délce fotoperiody a pohybuje &bliZzné okolo
Ctyi az deviti instat. Larvy v zavislosti na druhu zijiékolik mésial, nekdy az dva
roky a poté se zakukli. dkteré si k tomu vyhrabavaji podzemni kimky, jiné
sistavi nadzemni koimky z bahna nazyvanéigli“ a nekterym vyhovuje
prostedi mrtvého teva (Grimaldi & Engel 2005; Leschen et al. 2010).

Larvy jsou protahle, zplo&8g, svrchu sklerotizované a dravée (Grimaldi &
Engel 2005; Hrka 2005). B lovu vyuZivaji schopnost sledovat chemickou stopu
své kdisti, vétSinou plZi a zarove dokézi ukit jeji polaritu, takze se nikdy nevydaji
opanym snérem (Leschen et al. 2010). PéazvySena aktivita larev v prastdi
s WtSi relativni humiditou je vnimana jakaigledek vysSi aktivity jejich Kasti
(Viviani 2001). V laboratornich podminkach jsou gghé Zivit se syrem, extraktem
Z jater a také mrtvymi plzi (McLean et al. 1972\Viviani 2001). VSechny znamé
larvy swtluSek produkuji sstlo parem fotickych orgd&n umisgénych na osmém
bfiSnim segmentu, krotndvou druli svitilek; Lamprohiza delarouze{Jacquelin
du Val, 1859), kterd& ma dva pary fotickych orgama druhém a Sesténtignim
¢lanku a svitilky tpytivé (Lamprohiza splendiduld,innaeus 1767), ktera ma 3 - 12
swtélkujicich skvrn na druhém az Sestéfishim ¢lanku (Grimaldi & Engel 2005;
Hurka 2005; Leschen et al. 2010).
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3.5. 2. Imaga

Pouze jedno procento &luskovitych produkuje sitlo i v dosglosti (Leschen
et al. 2010).Casto se vyskytuje pohlavni dimorfismus, kdy jsosamd kiidla
a krovky dobse vyvinuté nebo alespiopatrné, zatimco u samic js¢asto zakrilé
nebo zcela chybi (itka 2005; Leschen et al. 2010).

Epipleury krovek (inflexni ohyb jejich okraje) jsaietelné a na jejich konci se
obvykle roz&iuji. Kridla samic mohou byt redukovana nebo dokonce #kkrn
Hlava je seshora upimebocasténé zakryta zaoblenourpdohrudi, ktera dze byt
priasvitnA nebocast&né prihledna. Tykadla stluSek mohou mit izné tvary,
od nitkovitych, ges btikata, po dvojit hiebenovita (Leschen et al. 2010).

Samci maji tykadla slozena z osmi az deseti,
negastji 11 nebo 13lanki. Mandibuly jsou srpovit
zahnuté, makadla jsou sloZzenaid&€lnki. Stehno je
na g@ikycli upevréno Sikmo (Leschen et al. 2010).

Obecrk se pedpoklada, ze denni &lusky

pouzivaji pro sexualni komunikaci feromony, zatim

nocni a soumréné vyuzivaji bioluminiscenci,cioliv
toto zatim bylo peswdCivé experimentalé
prokazano pouze uc¢kolika dennich druin Situaci
komplikuje fakt, Ze &které samice vyuzivaji k laka
samda jak feromony, tak sitelné signaly (De Cock &
Matthysen 2005; Lewis & Cratsley 2008). Reégn
fyziologie slozeného oka &tusky odpovida
pievazujicimu zpsobu jeji sexualni komunikace
U druhi davajicich pednost feromoim pied
swtelnym projevem je oko mensSi, s redukovany
omatidii (Ohba 2004).

Fotické organy (Obr. 7), pokud jsouifomné, Obr. 7 Priklady umiseni fotickych
organ na [¥isnich segmentech

se mohou nachazet #uu jednoho nebo u obot odiiSnych rod swtlusek;
a) Cratomorphusb) Pyrocoelig

pohlavi, obect na Sestém aZ osmémiidmim c)Erythrolycnia d)Bicellonycha
e) Robopusf) Pteroptyx

segmentu (Grimaldi & Engel 2005; Leschen et 9)Pleotomus
© Branham & Wenzel 2003
2010).
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3. 6. Princip swtélkovani

Bioluminiscence je z evotmiho hlediska vedlejSim efektem antioxidace
a jejim principem je zjednodu&eteteno oxidace molekularniho kysliku na tukovité
latce luciferinu jakoZto substratu, za katalyzy yanem luciferdzou, kde scasti
hoiciku a ATP vytvéi oxyluciferazu a studené &elné zéeni. Tato reakce je vysoce
exergonickd AG ~ -200kJ/mol) a tudiz stélkovani niize probihat i za nizkych
hladin kysliku. Akoliv se luciferin a luciferdza mezi jednotlivymruhy swtluSek
liSi svou stavbou, shoduji se ve vysledné prodsiitia a to obectiv rozmezi barev
od modré az paiervenou (Timmins et al. 2001; Ghiradella & Schmifi04;
Bocéakova 2009), u stlusek od Zluté po zelenou (Viviani 2002).

3. 7. Rivod swtélkovani

Podle Timminse et al. (2001) jeiypd sw¥télkovani teba hledat v rannych
fazich zivota na Zemiipd 3 - 2,5 miliardou let, kde s postéprzristajicim
mnozstvim kysliku v dlsledku rozvoje fotosyntézy vznikla nutnost odboatgeho
toxicka mnozstvi hromadici se v mikroorganismechaskky antioxidani proces
spaiiva v pfichodu radikdlu soustavou antioxidard enzyni, nicmér k tomuto
mechanismu existuje takéima alternativa, kterou Timmins et al. (2001) aznjia
jako ,zbyt&nou® (futile) spotebu kysliku; tedy spé¢bu, @i které si organismus
neodnese zadnou uveéhlou energii ani ,uzigny* produkt, ¢imz samoiejmeé

nepopira jeji biologické vyhody.

DalSi vyhodou je vy3Si stabilita prodikta Sirok&d Skala typ molekul
podilejicich se na bioluminiscenci rfap prokaryotickymi a eukaryotickymi
organismy, Zehoz se usuzuje, Ze evolucetslkovani probihala z hlediska difuh
nezavisle na s@b Nebylo ji obtizné dosahnout Upravotivpdnich metabolickych
procesi. Bioluminiscence jako pragtdek odbourdvani kyslikugstala byt efektivni,
kdyZz jeho mnozZstvi v atmosg prekratilo urcitou hladinu zhruba fed 2,5 - 1
miliardou let (doba kdy vznikla ozonova vrstva) mtiexidacni funkce za&ala byt

nahrazovana funkci vizualni.

V neposlednifack mohlo k Ustupu permanegrtnswtélkujicich organistin
prispét okysliceni spodnich vrstev oceéna nasledna kambricka exploze
(0,5 miliardy let) a rozvoj & u dravych ziveichta (Timmins et al. 2001).
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Bioluminiscence dodnes slouzi jako antioXidiasystém naiklad u symbionta
sepioly kropenatéHuprymna scolope®erry 1913); jeji s#télkujici bakterieVibrio
fischeri (Beijerinck 1889). Timmins et al. (2001) usuzujg Bymbioza vznikla
na zaklad relativre nizsi hladiny kysliku v blizkosti sp@bovavajiciho organismu.
Nicmére vzhledem k tomu, ZeétSina dneSnich stélkujicich Ziva@icha, v naSem
piipadt hmyzu, se vyvinula az po ustaleni vysoké hladiggliku v atmosfie,
piedpoklada se u nichapod bioluminiscence objevenim novychugphi vyuziti
na poli komunikace,&oliv se vi i o antioxidénich &incich (Dubuisson et al. 2004;
Viviani 2002). U elateroidnich broidkbylo navic zji&no, Zze gen, ktery koduje
luciferdzu je homologicky s genem syntetdzy (enzykatalyzujiciho syntézu
molekul) mastnych kyselin a poukazuje tak na p¢pedobny evoltni pivod

bioluminiscernich latek u této skupiny hmyzu (Bocakova 2009).

Pra¥ u swtluskovitych se podle Lewise & Cratsleyho (2008ktéikovani
pravdépodobrg poprvé objevilo jako aposematicka obrana larevchejraného
piedchidce z nadeledi Cantharidae. &oliv molekularni studie ukazuiji,
Ze bioluminiscence se vyvinula minimdlrityiikrat nezavisle na seéb pricemz
minimalné jedenkrat se v jfibéhu evoluce zrnil jeji typ a minimalg ve tech
piipadech zanikla a byla nahrazena feromonovou sigwal (Grimaldi & Engel
2005; Lewis & Cratsley 2008; Gullan & Cranson 2010Dase (2004) k tomu dodava
Ze pivodre mohly byt sételné projevy samic a samic s&tluSkovitych shodné

a slouzily pouze jako varovné signaly ve vSecltlejiyvojovych stadiich.

Za vyhodu swtelné signalizace oproti feromonové se povazujeds@ia
lokalizace signalu (a jiz nepetrziteho swtélkovani nebo z hlediska predator
vyhodrgjSiho nenapadného ,poblikavani), ovSem ma krat§sati a vyzaduje
prostedi, ve kterém se nebude nachazd@liSpmnoho pekazek. Prav v biotopech
s premirou vizualnich fekazek se iize objevit kombinace obou @gohi
signalizace, kde feromonova stopa signalizuje & dedalenosti a naveddijgmce

na snadno lokalizovatelny &elny signal (Lewis & Cratsley 2008).
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3. 8. S¥télkujici aparat

Produkce sétla stejré jako anatomie siélkujiciho organu se mezi larvami
a dosglci liSi. Zatimco larvy vydavaji jen pomalu sesmici z&i, dosglci mnoha
switluSek dokazi sstélkovani ovladat a vydavat signaly odcabnych diskrétnich
zablesk po stroboskopickou serenadu (Timmins et al. 20@igtélkovat ovSem
mohou cela vagka a kukly, picemz se pedpoklada, Ze je to mimo jiné Awbda
aposematické obrany a antioxidac&ppadre i ochrany ped UV z&enim (Deheyn &
Ballantyne 2009; Gullan & Cranson 2010).

Swtélkovani dosglych samdé vychazi z fotickych organ raznych tvat
(tecka, par téek, prouzek nebo cely ventrit) na Sestém az osmad&kovém
¢lanku. U samic jsou $telné organy &Sinou mensi a nachazeji se na mensSisupo
¢lanki nez u samc stejného druhu (Grimaldi & Engel 2005; Lescheralet2010).
.Lucerni¢ka“ na kazdémc¢lanku je plocha destka tkaré sestavajici z dorsalni
a ventralni vrstvy. Dorsalniast, plnici funkci odrazné vrstvy, se sklada z yehk
burgk plnych granuli, jejichz povaha nebyla dosueégm zjiSttna. Mnoho autdr
je povazuje za uraty (sole kyseliny &ow€), Zejmé proto, Ze jsou &nou souasti
tukového ¢lesa, ze kterého se svitici organ pggatiobré vyvinul. Ventralni nebo
také fotogenicka vrstva je zdrojem ¢Ha; sklada se z fotodyt (swtlotvornych
burgk) krytych pitihlednou vrstvou kutikuly, paprskowitmistnych kolem kandi,
vertikalre prochazejicich dorséalni a ventrakkdsti, z nichz se é&wvi inervovany
vzduSnicovy systém (Ghiradella & Schmidt 2004; Peste & Buck 1968).
Na okrajich fotocyt, predevsim v blizkosti fidehlych vzdusSnic se nachazi drtivé
mnoZstvi mitochondrii a tzv. DZ granuli (differeated zone granules), jejichz
vyznam nebyl dosud zj&, zatimco peroxizOmy, organely obsahujici
bioluminiscerni latky (luciferin a luciferazu) se nachézeji kbzejiho centra v tak
vysoké koncentraci, Ze v tét@asti buiky zbyva mistotasto jiz jen pro jadro (ndp
u amerického roduPhothurig. Pra¥ peroxizOmy jsou tim mistem, ze kterého

fotocyty swtluSkovitych vydavaji sitelné z&eni (Timmins et al. 2001;).
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Jakym zfisobem s¥tlusky ovladaji svou lucertku zistavalo dlouhou dobu
zadhadou. Podle soasnych poznatk je produkce sitla je iniciovana centralni
nervovou soustavou, Byne @gimo na fotocytech, ale s pomoci modifikovanych
koncovych vzdusSnicovych btk (TEC - tracheal end cell) jejichz existence
je ve s¥t¢ hmyzu unikatni a z jejichZz morfologie se usuzégmaji vyznam iontoveé
pumpy. V Echto buwkéch se tracheje zvySe zmgch kandl rozcluji
do nejjemujSich tvi, kazda o 3te jediné biiky, které vstupuji mo mezi
fotocyty. Komplex sloZzeny z koncoveé itky ovinuté kolem biiky jemné vzdusnice,
mezi nimiz se nachazi nervova synapse, tak nasladoi prisun kysliku
ke swtlotvorné buice (Ghiradella & Schmidt 2004). Zaravebylo zjiS€no,
Ze naridicim mechanismu s&ste&né podili i oxid dusnaty (NO), jehoZ produkce je
lokalizovana v ramci tohoto komplexu, a ktery dakdtoluminiscenci zesilit stejn
jako blokovat,¢imZz mohou s#tlusky swij svitici aparat okamzitrozsvitit nebo
zhasnout. Jedna z kontrolnich funkci NOiffldpd spd@iva v blokovani okrajovych
mitochondrii fotocytu,¢imz se do jeho centralnfasti dostane podstatnvetSi
mnozstvi kysliku coZz nasledinzpisobi intenziveijSi zablesk. Z&chto fakt
se usuzuje, Ze larvy a druhyéusek, jejichZz imaga vydavaji kontinualniieai
nedokazou oxid dusnaty vyprodukovat (Lewis & CetsR008; Timmins et al.
2001).

Swtlotvorné butky larev také obsahuji peroxyzomy, mitochondrie @
granule), ale tyto nejsou raddny do specifickych oblasti jako u déspi, a rovrez
u nich chybi modifikovany vzdusnicovy systém. Sys@mervu se napojujeimo
na fotocyt a #ejm¢ chybi i vySe zmiéna schopnost produkce NO.cKoliv je
biochemicky princip sitelné reakce u larev a daspi podobny, nefedpoklada se,
Ze by tato reakce u imag vznikla modifikaci realktera je vlastni larvam.ivodem
k tomuto nazoru je fakt, Zechem stadia kukly se ¥le jedince po kratkou dobu
nachazeji oba tyto #Asoby tvorby sutla (Lewis & Cratsley 2008; Timmins et al.
2001). Strause et al. (1978) poukazuji na redoturis kde je ,celotlni*
luminiscence charakteristick& pro kukly r@ména celkovym narstem hladin
luciferinu a luciferdzy. Bvodem tohoto ndistu neni postupna degeneraceétlsv
produkujiciho organu larvy, ale simultanni intemdixceloglni syntéza luciferinu

a luciferazy spojena s vytkgnim ,lucernéky” dosplce.
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Ve skuté&nosti larvalni swtloprodukujici organ existuje i ucerstw
vykuklenych dosglcu tohoto druhu a u 75 % z nich je dokonce schopemtgpni
produkce swtla jeSt v rozmezi od dvou do 24 hodin po vykukleni (Steaes al.
1978).

V roce 2010 byl proveden experimenti kterém byl s¥tluSce druhu_uciola
praeusta (Kiesenwetter, 1874) inhalaci podan etyl acetgfisabujici nepetrzité
vyzarovani s¥tla a bylo zjis¢no, Ze zdanlit kontinualni zéeni s¥telného organu je
ve skutgnosti sloZzeno z velkého mnoZstvi malych impulsiddu mikrosekund,
které jsou snepsSi prav@podobnosti odrazem série chemickych reakci
probihajicich ve fotocytech (Barua & Rajbongshi@01

3. 8. 1. Barva s¥tla a vyladéni fotoreceptori

Barevné spektrum vyravaného sétla se u swtluSkovitych vyskytuje
v rozmezi odstiin zelené az Zlutébarvy a to v zavislosti na délejich aktivity
a prostedi, ve kterem se vyskytuji. Druhy aktivni za soaikar produkuji citrono¥
Zluté az Zlutooranzové &lo, které je povazovano zaippusobeni se s¥elnému
Sumu progtedi, zgisobenému odrazem &la od listi. U druhi aktivnich v noci
se spektrum vyzavanych barev posouva 8mm Kk zelené, jenZz je zarave
povazovana za evain¢ pavodregjsi (Viviani 2001; Cronin et al. 1999). Dehingia et
al. (2010) navic dodavaji, Zze vypsané spektrum dkterych sétluSek se mize
ve skuténosti liSit od spektra zachytitelného lidskym okepmptoze secasténe
nachazi také na kratSich i delSich vinovych délkad¢h gikladu druhuluciola
praeusta(Kiesenwetter, 1874) uvadi, Ze podstatasat vyz&aovaného spektra tohoto
druhu se nachazi dervené casti, ktera ovSem za obvyklych podminek neni
postehnutelna pouhym okem a tuto skumest vysétluje tzv. Purkymovym
efektem (objevenym vroce 1819). Tento efekt ve zkratcepiuge rozdily
v kontrastu barev v zavislosti na integzais\étleni, kdy se ubyvajicim gtlem meni
vnimani barev. Barvy terveném spektru se za soumraku stavaji tntawenymi

azcernymi, zatimco barvy v zeleném a modrém spektadag byt relativa swtlé.
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Viviani (2001) k tomu na zakl&dvyzkumu 26 s#tluSek vyskytujicich se
v Brazilii uvadi, Zze barva stla zavisi také na stanovisti. Druhy vyskytujici se
pievazre v lesnim prosedi disponuji odstiny zelené, zatimco Zluté odstiply
pozorovany u sstluSek obyvajicich otéené plochy. Zdanlivy paradoxigvahy
zeleného spektra #ni v lesnim progedi v kontrastu s vySe zngimou snahou
odstinit ruSivy odraz slugaiho sw¥tla od listi vyswtluje kratkym trvanim soumraku
v zemepisnych Sikach Brazilie. K tomu fispiva relativié tmavé prosedi destného
pralesa, Zehoz by se dalo ro¢# usuzovat, Ze rozhodujicim faktorem neni ani tak
prostedi samotné, jako spiSe jeho fotické podminky. afivi(2001) navic dodava,
Ze pouziti Zlutého bioluminiscéniho spektra (v sa@innosti se specifickym vzorcem
zablesk) u druhi vyskytujicich se na otéenych plochach, mohlo byt mimo jiné

podpdeno sele&nim tlakem létajicich predator

Barva vyz#ovaného sétla je rovréz Gzce sfizréna s barevnou citlivosti
slozeného oka stluSek, v #mz je spektralnitfda dlouhovinnych fotorecepiior
v ramci druhu shodna se spektrem vydavanym bioliszemci. SloZzené oko navic
obsahuje druhay specifické pigmentové filtry, jejichz fftomnost by se dala
vyswétlit u soumr&né aktivnich druli z divodu odstigni nezadouciho #éni,
ovSem pekvapiv¥ se vyskytuje i u druh natnich. Na zaklagl pokusi s druhy
ze Severni Ameriky a Japonska bylo #i&t, Ze nejsou schopny vnimatiesdi
s kratSi vinovou frekvenci, nez je barvaétt, které samy vydavaji a to i za
podminek, kdy bylo toto kratkovinnéieai 900 krat intenziwjSi. Tato skuténost je
piipisovana préa¥ pritomnosti filti propou&jicich jen dlouhovinné zéni a vidni
swtluSek bylo proto dosud povazovano azhromatické (bezbarvé). resto krond
dlouhovinnych fotoreceptér obsahuji 6i swtluSek i fotoreceptory kratkovinné,
jejichz vyznam dosudiustava zahadou,figemz existuje nazor, Ze by mohly mit co
doginéni s rozeznavanim nastupu vhodnychitemych podminek u drahaktivnich
za soumraku. Aby byla situace jgSkomplikovargjSi, bylo zjiS€no, Ze samice
severoamerického druh&hotinus pyralis (Linnaeus 1767, Obr. 8) sice reai

na kratké vinové délky vnimaji, ovSem nereagujnhéBooth et al. 2004).

Vzajemné vizualni rozeznavani partinar rdmci jednotlivych druin je tedy
zalozeno na druhev specificky vylagném dlouhovinném fotoreceptoru
a dlouhovinném spektru, které propa@isfiltry v zavislosti na bioluminiscemim

spektru sw¥telného organu vydavaného timto druhem (Booth. &1Qf14).
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Vzhledem ktomu, Ze vmélo atleném prosedi je samotna schopnost
zachyceni fotol limitujicim faktorem, je vySe zmémé achromatické vishi
povaZzovano za idedlni @gpob pro zvySeni kontrastu Zadoucicktelnych signal
bez ruSivych vliv (Booth et al. 2004; Lall & Worthy 2000). Nicm&mpiitomnost
fotoreceptoit riznych vinovych itid tuto domgnku komplikuje. Znamenalo by to,
Ze i v prostedi s nedostatkem &la potebuji jedinci tohoto hmyzu rozliSovat mezi
bioluminiscenci a sitelnym Sumem (ndfklad odrazem wsice od kapek rosy
apod.), pipadré signdly jediné jinych druhi. Samci neéniho druhuLampyris
noctiluca (Linnaeus, 1767) najklad létaji za takovych stelnych podminek, kdy
lidské oko jiz neni schopné vnimat barvy (Boothale2004).

Barevné vidni v Seru je problematické vzhledem ketelnému zn&sténi.
Pritomnost Zlutého (dlouhovinné ieli pohlcujiciho) pigmentu rekryvajiciho
dlouhovinné fotoreceptory redstavuje zajimavy paradox, protoZze geStice
komplikuje schopnost vnimat zelenomodré (dlouho&)nspektrum. Nicménzluty
pigment neni rozloZzen rovn@mé pres zorné pole a proto se usuzuje, ze jeho
vyznam spoiva spiSe v odstémi nebeskych zdrojswtla nez v rozliSovani signal
Zéarove je treba dodat, Ze spektralni absorbance a rozloZemiot pigmeni v oku je
zcela rozdilné mezi druhy aktivnimi v noci a druagtivnimi za soumraku a je

mozné, Ze maji také zcela jiné vyuziti (Booth ekab4).

Obr. 8 PRotinus pyralis samec © Stanislav Krgk
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Booth et al. (2004) nakonec konstatuji, Ze tatcastbbude vyZzadovat dalSi
vyzkum, zejména v otazce, zda je fototaxe (pohylrem ke s¥telnému zdroji)
swtluSek zalozena na barevném rozliSovandtedmych signédl. Barevné vidni
tohoto hmyzu nebylo dosud s jistotou potvrzerigigmz je mozne, Ze 8ypodil ma
i achromaticky komponent. Ro¥h neni jisté, zda se p@mtéchto dvou prvk lisi

u druhi aktivnich v noci a druhaktivnich za soumraku.

3. 9. Obecné vyuziti bioluminiscence
3.9.1. Larvy

Lloyd (1978) a Sivinski (1981) uvadi, Ze vyznam lbininiscence u larev

swtluSek mize spdivat v;
» |&kani kdisti
e obrarg proti predataim
» oswtleni okolniho prosgedi
e komunikaci mezi larvami a do&lgi
e vyzna&ovani teritoria
* vnitrodruhového varovani

a Viviani (2001) dodava, Ze u zkoumanych druhBrazilie pozorovalit hlavni

vzorce bioluminiscence;
1) larvy jsou mechanicky stimulovatelné k®iné odpovudi

2) larvy nejsou mechanicky stimulovatelné kKtsiné odpowdi a obecn z&i

sporadicky

3) larvy nejsou mechanicky stimulovatelné Ktsiné odpowdi, ale mohou

spolu komunikovat pomoci zablésk
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Obecr je doba po kterou jsou larvy schopné vydavat kardini zéeni (nap.
Aspisoma lineatumGyllenhal 1817) delSi nezli u dagpi, akoliv jednotlivé
intervaly se mohou mezi jednotlivymi druhy podstathsit. Tento rozdil je
pravdEpodobré zagicinény rozdilnym vyuzitim v zavislosti na habitatu, itedruh
obyva (Grimaldi & Engel 2005). Viviani (2001) se rdoiva, Ze kratSi zablesky
(Photinussp.) by mohly slouZzit ke kolektivni obramroti predataikm. Simultanni
z&eni rekolika jedindi maze rozptylit pozornost predatora a snizit tak irirlni

riziko, Ze jedinec bude uloven.

Kolektivni vyzaovani larev ovSem tize mit i vyznam v rdmci jejich vlastniho
druhu. Viviani (2001) dale tvrdi, Ze tbhe slouzit také jako komunikace mezi
juvenilnimi jedinci a dosgymi samitkami, @i které davaji larvy najevo, Ze lokalita
je jiz obsazena ve snaze zabranit vnitrodruhovépeatiti o zdroje potravy. Na toto
chovani by se dalo usuzovat ri&tad u druhuLuciola discicollis(Kaufmann, 1965)
ze zapadni Afriky (Kaufmann 1965 in Viviani 2001).

Barva s¥tla, které larvy produkuji, je v porovnani s délspobecré posunuta
smérem kzelené batv Tento fakt se shoduje se gasnym nazorem,
Ze bioluminiscence juvenilnich jedincmema funkci fi sexualni komunikaci, zato
ma vSak funkci obrannou. Viviani (2001) uvadi, Z8ina suchozemskych Zisicht
je citliva obzvlast na barvy nachazejici se péav zeleném spektru. Barva tohoto
z&eni také potvrzuje nazory, ze larvalni bioluminism® je v porovnani
s bioluminiscenci imagevoluéné starSi a slouzila i komunikaci s predatory;
pravdépodobré jako aposematicka obrana. Existuji safepmé i druhy u nichz je
barevné spektrum &tta vydavaného larvami shodné se spektrem vydavanym
dosglci. Takovym druhem je ndjklad Aspisoma lineatum(Gyllenhal, 1817),
ovSem vzhledem k tomu, Ze tento druh vypa s\tlo ve Zlutozelené baéy neni

tato skuténost v rozporu s vySe uvedenym.

Juvenilni jedinci mohou vydavat iemi zpovrchu celého &la (Aspisoma
lineatum Gyllenhal 1817) nebo Ipkalizovanych swtelnych zdroja (Lampyris
noctiluca Linnaeus, 1767),fjemz rékteré druhy sviti pouzefippohybu Photinus
sp.) (Viviani 2001).
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Zajimava je skutmost, Ze larvy mnoha dratswtluSek (konkrétd nagiklad
druhy roduPyrogaster,Photuris nebo druhAspisoma lineatumGyllenhal 1817)
reaguji na vibrace z okolniho priedi, nefastji zpusobené a pozorované
pii vyzkumu samotnymi jrodowdci, ovSsem na mechanickou manipulacéteiné
nereaguji (Viviani 2001). Toto chovani by se dalgswitlit vySe zmignou
kolektivni obranou proti predation kterd tkvi v rozptyleni jejich pozornosti.
Je mozné siigdstavit, Ze predator ve svém okoli vnima mnozs#itelnych zdroj,
ovSem pokud zavadi o konkrétniho jedindespava tento vydavat &lo a pozornost

predatora je odvedena k ostatnim jedmgktei swtlo stale produkuiji.

3. 9. 2. Dosplci

Dosplci swtluSek byli rozdleni do dvou bioluminiscamé-komunika&nich
systént (Lloyd 1971, 1978).

1) Vsystému |. maji samice rozvindgjSi swtelné organy, stavaji v tré¢
a vydavaji primarni intenzivni signal leticim samc ktei obvykle sviti

slak®. Tento zfisob komunikace najdeme rfédgad u roduLampyrisspp.

2) Vsystému Il. maji rozvinugjsi swtelny organ létajici samci, na jejichz
primarni podgt reaguji v tra¥ samice signalem slabsSim. Tentoiggb je
obecrt rozStensjSi, nalezneme jej naiklad u rodi Photinusspp,Aspisoma

spp aLuciola spp. (Lloyd 1978).

Existuji ovSem i druhy, které se nachazeji na péniehto dvou systémm
U nékterych druli rodu Cratomorphusspp. nebo u druhBhausis reticulata(Say,
1825) maji dosfici obou pohlavi stejnou velikost a tvar ésnych organ
a vyzduji podobné zablesky (Lloyd 1978).

Nicmére rozazeni do jakychkoliv syst@mneni ilis smerodatné, zalezi
na pohledu autora, geografické oblasti a druzitlrékv ni Ziji a slouzi spiSe pro
hrubou orientaci vtypech komunikace mezi samci amisemi. Ohba (2004)
na zaklad vyzkumu s¥tlusek z Japonska néklad rozliSuje az Sest komunik#ch

systént;
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1) samice odpovida sigri@h samce po uplynuti fesnéhocasového Useku
(odpovida systému Il; Lloyd 1978)

2) samec jeimo pilakan k signalu vydaném samicijgiava na blizkém listu,
zvysi frekvenci zableskéimz odstartuje kopuémi chovani, nicmé&hsamice

na réj nemusi reagovat

3) samec &hem letu a synchronizovaného émlkovani s ostatnimi samci
vyhledava sandi signal, poté sefblizi k samici a produkujeizné vzorce
swtélkovani

4) samec je filakdn kontinualnimi sstelnymi signély samice, fistava v jeji
blizkosti, rozeznava tvar &élkujici organu samice a kopdld chovani je
nasledg spuséno sexualnim feromonem vydanym samici (odpovidéésys
I. a Ohba se navic domniva, Ze by se mohlo jednavaduné pavodni

komunikani systém)

5) samci a samice létajEétbem dne a koputai chovani je spu&bio feromony,
a slabé sttelné signaly hraji prawgodobré dophujici roli

6) swtelné signaly, apritomné, nehraji v sexualni komunikaci Zzadnou roli

Swtelné signaly vydavané dadpi swtluSek nabyvaji dznych forem
v zavislosti na druhu a na pohlavi. uk& se jednat o kontinualni
nékolikasekundovou z&i (Lucidotasp.) (Viviani 2001)rychly zablesk nebosérii
zableski a zaroveé miZe sestavat kombinaci vySe uvedenych projéy kde znéna
swtelného projevu doprovaztzné faze nadmluv (Gullan & Cranson 2010). Druhy
z&ici s wtSi kontinualitou nalezl Viviani (2001) v BraziptedevSim na stanovistich
bohatych na vizualniipkazky a domniva se, Ze jde o evoluadaptaci na tato

prostedi.

Prikladem bimodulované (dvouslozkové) signalizac&enbyt projev samic
Aspisoma lineatum(Gyllenhal, 1817) z Brazilie. Samice tohoto druhaopak
odpovidaji samion jednoduchymi kratkymi a slabymi signaly a zarovekdy
vydavaji zablesky i #hem péeni. U newteného druhu rod®hoturis sp. z Brazilie
letici samci produkuji dokonce dva rozdilné vzortdéikani; jednoduché
a bimodulované zablesky (Viviani 2001).
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Rozdilné vzorce s¥elného projevu se zaravenohou vyskytovat ve stejnou
chvili na jediném dosiici, jak je tomu u rovéZ brazilského druhCratomorphus
concolor (Perty, 1830). U tohoto druhu blikani vychazi zées isSniho ¢lanku,
zatimco d¥ skvrnky na sedmenm¥idnim segmentu ¢anegetrzit. Na druhou stranu
u druhuAspisoma physonotu(orham 1884) ze stejné oblasti vydavag pbhlavi
stejné pravidelné jednoduché&mainé impulsy (Viviani 2001).

OdlisSnost niZze také spdvat vintenzité zablesk. U rodu Photinus samci
vydavaji velice intenzivni zablesky, zatimco zakyesamic jsou kratké a slabé
(Viviani 2001).

3. 10. Sexualni komunikace — epigamie
3. 10. 1. Denni doba a trvani sexualni aktivity

Stejre jako se vzajemnlisi swtelné projevy setluskovitych, liSi se i doba
trvani jejich vrcholné sexualni aktivityébem slunéniho dne (24 hodin). U rodu
Pyrogastersp. trva pouhych 20 minut, ale u jinych ni@ze&nych drui tohoto rodu
byla zaznamenana aktivita trvajici 1,5 hodiny. SamvySe zmigného druhu
Cratomorphus concolofPerty, 1830) zase vydavaji &elné signaly po dobu az
nékolika hodin (Viviani 2001). A&koliv je naprostd &sSina bioluminiscenci
vydavajicich s#tluSek druhy aktivnimi za soumraku nebéhém noci, existuji
i druhy aktivni pes den. Fkladem takové sitlusky je rodAmydetesp. z Brazilie,
jenz je sexuakh aktivni po feti hodiré odpoledni. Samci tohoto rodu létaji pomalu
Vv nizké vzdalenosti nad nizkymi travnatymi plochamiydavaji slabou kontinuélni
zelenou z#& pozorovatelnou jen z blizka (Viviani 2001). Vyzngorodukce sitla
vtomto gipact vSak tkvi spiSe ve splynuti s okolnim ptedim nezli v sexualni

komunikaci.

3. 10. 2. Sexualni preference

Samice s#tluskovitych ¢asto davaji fednost samion, ktei maji napadnéjsi
swtelny projev. Nafiklad u sam@ swtluSek z roduPhotinusbyly zjiS&ny vyrazné
vnitrodruhové rozdily v ramci sexudlni signalizaBamci tohoto rodu vysilaji série

sexuélnich impulz a samice davaji ipdnost jedingm s rychlejSim tempem
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z&blesk. Na druhou stranu u drih kde samci komunikuji jednoduchymi
sexualnimi signaly davaji samicgegnost jedingm, jejichZ signaly trvaji delSi dobu.
Nicmére zpisobilost k rozmnozovani, zdravotni stav anitistde statisticky
vyznamriE neprojevuje Vv délce ani intenit signati vydavanych samci,
pravdpodobré z divodu nizké energetické né&rwsti bioluminiscence (Woods et al.
2007 nebo Sharkley et al. 2010). Jediny spoldaktor u jeding produkujicich déle
trvajici signaly je SirSi stavbala a tim padem i s¥elného organu. Sharkley et al.
(2010) se proto domnivaji, Ze dekp rodu Photinusnegijimaji potravu, a tim by
mohla hlavni roli vrozdilné kvalit santich signal hrat kvalita jejich Zivota
v larvalnim stadiu. K tomu nicmérdodavaiji, Zze vody sexudlni preference samic

zustavaji do dnesni doby zahadou a vyzaduji dalSioboe vyzkumy.

3. 10. 3. Vyhledavani partnera

Z laboratornich vyzkuiin letu a s¥telné komunikace druhRhotinus pyralis
(Linnaeus 1767, Obr. 9) obyvajiciho vychodidst USA bylo zjis&tno, ze Bhem
prizkumného letu, kdy samec vysila série namluvnighai, ¢asto naté hlavu
ze strany na stranu zacdlem nalezeni odpédi potencialni partnerky. Pokud
zaznamenda samfii signal (v tomto fipadt v pokusu simulovany LED diodou),
okamzi€ zan®ii pozornost s@grem ke zdroji signalu a veétsine pripadi timto
smeérem také nat@ briSni cast se sdtelnym organem. Tak zvySi Sance, Ze si ho
samtka vSimne (toto chovani bylo pozorovano u vicerahdlrswtlusek, nap.

u rekterych drulid rodu Pteroptyy. DalSi série sattho signalu je tak jiz vyslana
piimo k potencialnimu cili. Pokud bylupodni zdroj sangiho signalu utlumen
a pozornost samce bylégsunuta ke zdroji novému, samec sice ¢ibbdavu i bisni
cast tla smérem ke zdroji novému, nicménesg nékolik minut se obas otdil
smérem pivodniho signalu, &oliv ten Zistal jiz s\wtelné neaktivni. Tato skutmost
poukazuje na vyznamnou schopnésitkodobé paméti, akoliv neni vyloweno,
Ze svij vliv m¢ly také laboratorni podminky, které nedokazaly sovat zkracujici
se vzdalenost mezi samcem a zdrojem &idnmisignalu, ktery se tim padem mohl

samci jevit jako nedostupny (Case 2004).
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Obr. 9 Photinus pyralissamec © Terry Priest 2006

Vzajemna komunikace mezi samci tohoto druhu je elés @irok beézna
a pokud je ve vzduchu dostatek jedincdostaténé blizkosticasto vyusti v kratkou
hrubou synchronizaci. Zarokdylo v laboratornich podminkéch z§igb, Ze &koliv
samci na signaly svého pohlavi nereagujcetdm hlavy ani natenim lucerniky
smérem ke zdroji signélu, fize signal jediného samce (v tomtaripack
simulovaného LED diodou) spustit hromadné&ziumné setélkovani doposud
klidnych jedind stejného pohlavi (Case 2004).

U samic nebyly na zéklgédsimulovanych satiich poditi pozorovany zreny
sneru letu (které maji obeénpodstaty kratSi trvani nez-li let samg ani natgéeni
hlavy smérem Kk signalu, nicmén bylo zaznamenano podeni isSni casti
s lucerntkou snérem ke zdroji sakiho signalu (které je typické i pro samice sedici
na zemi). U mnoha jedifcbylo navic pozorovano, Zetem letu samice odpovida
s kratSicasovou prodlevou nez pokud by reagovala ze statiopézice (u tohoto
druhu @Zn¢ 2 sekundy). V laboratornich podminkach b§kalikrat pozorovan jev,
kdy letici samice komunikujici se samceitiisi@la na podloZzce, usladity Usek
a zastavila se¢sns pred tim, nez samec vydal dalSi signal. Poté mu ctjstay
odpovidajicim zfisobem a pokgmvala v clizi. Case (2004) se na zakéatbhoto
pozorovani domniva, Ze samice je schopna s vyspieamostodhadnout intervaly
signal samce se kterym pr&komunikuje a dokonce iie gednost® reagovat
na jeho podéty vzhledem k ostatnim sarfima nachazejicim se v blizkosti.
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Ackoliv samice tohoto druhu odpovidd na signaly sanpmota@enim
lucerniky zhruba ve skru santiho signalu, mZe byt vyruSena i jedinym
zableskem z podstatnodliSného uhlu, ktery neni alespa@asténé simultanni
s paivodnim samim signalem. Tim seiprusi veSkera komunikace a Case (2004)
z tohoto vyvozuje, Ze vizudlni systém sé&kyije prednosti uzpisoben k vnimani
swtelnych pod#ta za cenu snizené schopnosti prostorového rozli$oBak (1935
in Case 2004) se domniva, Zze graato skuténost mohla u ddéenych druld
podpdit vyvoj santi synchronizace stelnych signal.

3. 10. 4. Pfibéh péareni

Zajimavé namluvni chovani popsal Faust (2010) unaRhotinus carolinus
(Green 1956, Obr. 10) ze Severni Ameriky, ktery @rely této prace rive slouzit
jednak pro hrubouipdstavu pkbéhu pd&eni s¥tlusek z obecného hlediska a zarbve

pro demonstraci néfis obvyklych zgisohi chovani.

Obr. 10 Photinus carolinussamec © Moiseff & Copeland

33



Tento druh preferuje otéené lesy a jejich okraje, které hréing otewenymi
plochami. Aktivita dosglci z&ina zhrubait ¢tvrté hodiny po zapadu slunce (Lloyd
1966 in Faust 2010), kdy samci vydavaji nepraviélebérie 4 - 8 zablesk
v palsekundovych intervalech nasledovanych 6 - 9 sekomdimy. Délka obou
téchto ¢casovych intervd zavisi na tepl@t okolniho progedi. Behem noci vrcholné
aktivity (trvajici zhruba 10 dni) (Faust & WestodO®) frechazi signaly tistcsama
v synchronizované unisono zablesky a poté takésmbrhasinaji. Tato produkce je
v USA turistickou atrakci nazyvanou ,The Light SHow délka jejiho trvani je
maximalré tii hodiny. Mnozstvi zablesk vydavanych samci je vy3Si v seZpn
kdy se za&inaji rojit samice. Faust (2010) popisuje, Zghdm noci s maximalni
piitomnosti samic vydavali samci série 9 - 11 zalilegktimco v pedchozi dob
pouze ¢tyfi. Samice zarowe preferuji jedince, ki@ produkuji vice jak pgmerny
pocet (6 - 7) zablesk

Samci signalizuji &hem letu, zatimco samiceustavaji schované v listi
na zemi a vydavaji dva druhy zabléskednak ,receptivni dvojité zablesky jako
odpovd na sanii signaly a dale také rytmické zablesk§hbm clize po zemi.
Vyznam samiich zablesk béhem clize nebyl dosud fesré identifikovan, ale
usuzuje se na aposematickou obranu, protoZe tgoalyi samce néahovaly
(Faust 2010).

U jedindi tohoto druhu bylo pozorovano celkert pypi swtelné signalizace;
zablesky vydavané Kkdjicimi samicemi, pseudosati sangi zablesky,
jednozableskové dialogy mezi samci a samicemi, iskwg chaotické zablesky a

tisnové zablesky (Faust 2010).

KdyZz se samec po U&né ,Light Show" piblizi k dvojitym zableskem
odpovidajici samici, Zme kolem ni krouZzit a vysilat jednoduché signalgm&e
samci odpovi zmou dvojzableskového (receptivniho) signalu na &dvn
jednozableskovy, &oliv v nékterych gipadech mze pokré&ovat také v dvojité
signalizaci. Bhem tohoto dialogu se samec postupiblizuje k samici, nejprve
kolem ni léta a poté se blizi po zemi. Pokud neysololi konkuretni samci, dojde
béhem rekolika minut k p&eni (Faust 2010).
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Obecré behem péeni gestanou oba jedinci vydavat zablesky a schovagjiose
spadaného listi, ¢koliv byly pozorovany i pipady, kdy samice pok¥avala
v produkovani dvojitych nebo jednoduchych sigralsamec vydaval série zablésk

ovSem vpomalejSimtempu nez za normalnich podminek (Faust 2010).

3. 10. 5. Konkurerni boj a pseudosamii swtelné chovani

U stejného druhu jako edchozi kapitoleRhotinus carolinusGreen 1956)
bylo pozorovano takzvané chaotick&tkovani jako nahle se objevuijici a rychle se
meénici chaotické jednozableskové signaly vydavanécsahromazdnymi do 20 cm
kolem receptivni samice, trvajici zhruba 10 seksiménadalym jednotnym koncem.
Béhem rékolika minut po ukoteni této produkce byli samci pozorovaniésrte
blizkosti kolem samicetasto nahloteni v mnozstvi az 30 jedificy Sesti vrstvach
na sols, vzajemrt se od ni odstrkujicich dokud ristal jediny samec, ktery zaujal
pozornost samice. Nicmé&rasto se stava, Ze tento samec je gamlika minutach
samici odmitnut a ods&n, coZ je nasledovano novymiizgim pretlacovanim

zbyvajicich samic(Copeland et al. 2008).

V této druhé fazi jiz k novému chaotickémusglkovani nedochazi. Velikost
samd@ pii vybéru partnera, zda se, nehraje zasadni rotkofiv vétsi jedinci se
snadgji ,prostrkali“ k samici, mensi zase vykazovaditsi obratnost f prekonavani
hloucku ostatnich saniic Faust (2010) uzavira, Ze v této fazi namluv jételné

signaly pravdpodobr nehraji roli.

Santi pseudosanii swtelné chovani bylo pozorovano u odmitnutych samc
Photinus carolinus(Green 1956), kité béhem svého odchodu od samiceiaa
vydavat klasické sarii dvojité signaly v intervalech 1,5 - 2,5 sekundiynz ¢asto
od samice odlakali dkteré samce. Porigkonani wité vzdalenosti zmli opst
vydavat klasické satih namluvni zablesky (Faust 2010).
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3. 10. 6. Ochrana za laskavost

Faust (2010) v terénu pozoroval, Zze kukly samichdr®hotinus carolinus
(Green 1956) jsou pravdodobré chrargny dosglymi samci. Toto chovani bylo
také pozorovano u ro¥d severoamerického druhwPyractomena borealis
(Randall 1828) (nepublikovana data in Faust 201@u@r se domniva, ze krém
ochrany budouci generace imag ma ochrana kukelcsamvyhodu, Ze k géni
muze dojit hned po vykukleni a nemusi mu teédghazet komplikované namluvy.
Faust roviZz uvazuje, zZe toto chovaniude byt zcela &né a nedostatek informaci

vyswétluje nesnadnym pozorovanim tohoto jevu v terénu.

3. 11. Synchronizace

Fenomén synchronizace byl pozorovan u mnohac&wmgch druli. Ptaci
v hejnu mavaji Kdly ve stejném rytmu, dkteré druhy cwka cvrkaji v unisonu,
stddo koni si udrzuje podobny rytmughb a rekteré druhy s#tluSkovitych dokazi
synchronizovat s swtelny projev. Zatimco nd&fklad u hejpa ryb je
synchronizované chovani  skupinytizeno pohybem wadciho  jedince,

u swtluSkovitych se jedna o skupinové chovani (Kim 2003

Pivodre se nglo za to, Ze synchronizované égdkovani (Obr. 11, 12) se
vyskytuje pouze u druhz jihovychodni Asie, ovSem v séasnosti je tento fenomén
rozSteny napic celym s¥tem (Moiseff & Copleand 2000 nebo Viviani 2001).
Obecrk Ize fict, Zze synchronizované chovani Ize pozorovat éah t druhi
swtluSkovitych, které se vyskytuji v petnych populacich na relat&malém Gzemi
(Viviani 2001). Do dnesni doby byl tento fenoménzimadoslci pozorovan pouze
u sam@, zatimco samice vydavaji zablesky s jinymi nebpra@delnymi intervaly.
Moiseff & Copeland (2010) se domnivaji, Ze jedninatizodi synchronizace
swtélkovani samgkt druhu Photinus carolinus (Green, 1956), jeodstinéni
nezadoucich stelnych projew ostatnich fitomnych druli swtluSek, které by
mohlo vnést zmatek do namluvnich ritwdlOhba (2004) ktomu na zakkad
pozorovani druhuLuciola cruciata (Motschulsky, 1854) dodava, Zze samice se

nesynchronizuji zi/oda snazsi lokalizace samci.
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Obr. 11 Synchronizovanéssdlkovani © Judd Patterson 2008

| synchronizovany typ s¥elkovani se liSi mezi jednotlivymi druhy. e se
projevovat unisono v celém kolektivu jedinFaust 2010) nebo pouze v ramci
malych skupinek &Si populace (Kim 2003). Zdantiyjednotné sstélkovani skupiny
jedinal muaZe navic byt u &kterych druli pii bliz§im pohledu sloZzeno z projev
kratkodol® se zapojujicich jediric do kolektivniho rytmu Rhotinus frontalis
LeConte 1878) (Moiseff & Copeland 2000). Specialnpfipadem je vinova
synchronizace (Kim 2003). Jde o typ synchronizacgipmminajici takzvaneé

~-mexickeé viny* predvadné divadky na sportovnich utkéanich.

Zajimava je i synchronizac
jihoamerického druhu Bicellonychia
ornaticollis (Blanchard 1843), ud&hoz
bylo pozorovano &kolik jedinai pii
synchronizaci zablesk v kiovinach
podél toki. Na z&atku z&al swtélkovat

jedinec na vrcholu ke a poté se kamu

piidavali jedinci nachazejici se bliz

kzemi ve formaci Ppominajici

Obr. 12 Synchronizace sami® Steven Puetzer

pyramidu (Viviani 2001).
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Jiz na konci Sedeséatych leti pyzkumu samé jihoasijského roduPteroptyx

Zjistili

manzelé Buckovi, zZetasové odchylky mezi gtelnymi projevy jeding

v synchronizované skupirjsou nizsi, nez-li doba, kterou urazi nervovy efrunezi

okem

a lucerrtkou. Z tohoto pozorovani vyvodili, Ze synchronizaskupiny

swtlusek neni zaloZzena naimé reakci na blikajici jedince v okoli, ale figena

centralni nervovou soustavouse schopnostifpdpovidat nasledujici cykly. Dale

piirovnavaji synchronizované &elkovani s¥tlusek k lidskému ,smyslu pro
rytmus” (Buck & Buck, 1968). O dvacet let p@&adnavrhl Buck (1988) rozélit
synchronizované chovani&lusek do dvou modgélpodle zfisobu, jakym se jedinci

zapojuji do synchronizovaného projevu z hlediskikée nervové soustavy;

1)

2)

model zapojeni se v §edstihu

v

Uroven vybuzeni ,nervového metronomu® awjiciho intervaly zéablesk

druhi, ktefi spadaji do této skupiny je zvySovanééjgimi swtelnymi

podréty. Pokud excitace dosahnecit@ kritické hodnoty, vyda jedinec
swtelny zablesk. V praxi probihda &elna reakce na ¥Bi stimul

s minimalni¢asovou prodlevou. Tento model se vyskytuje u trideré se
synchronizuji pouze v malych skupinkdch nebo sejepuji vinovou

synchronizaci. #kladem druhu spadajiciho do tohoto systémiPhetinus

pyralis (Linnaeus, 1767) (Buck 1988).

model zapojeni se s prodlevou

Tento model se odipdchoziho odliSuje tim, Ze na zakladgjSiho podstu

je ,nervovy metronom*“ ,vynulovan“ na zakladni Urdivexcitace a sttelna
odezva proéhne stasovym zpozéhim. Druhy disponujici timto systémem
vykazuji klasickou synchronizaci celé skupiny jedina navic mohou
intervaly mezi jednotlivymi zablesky zkracovat ngimodluzovat na zakla&d
mnozstvi vijSich stimul. Prikladem takového druhu feteroptyx cribellata
(Olivier, 1892) (Buck 1988).
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Ve védecké komunit se z obouéchto model dosud vychazi a Kim (2003)
k vySe uvedenému z hlediska neurobiologie dodé&vdyi a rychlost synchronizace
jedincl je odrazem vzajemné synchronizace nefurotvoricich nervovy
metronom®. Zavisi také na intenzitjejich spol€éného propojeni a m&tsi vliv nez
samotny typ tohoto ,metronomu” @eny Buckovymi modely). Pokud je intenzita
propojeni neuroi vysoka, dochazi krychlé vSeobecné synchronizacavidla
béhem rekolika cykli a pokud je propojeni neurbrslabé, dochazi k lokalni nebo

vinové synchronizaci.

Konkrétre pricina vinové synchronizace vSak neni dosud znadmak BLE38)
uvadi, Zze pokud jsou od sebe jednotlivi jedingiiy vzdaleni, je sételna intenzita
jejich projevu pilis nizka na to, aby spustila synchronizované énévToho lze tim
padem dosahnout pouze f#igad, kdy swtelny signal vydava lokalni
synchronizovana skupinka jedinma relativie malé ploSe. Kim (2003) na druhou
stranu naznauje, Ze vliv na vinovou synchronizaci by mohlo npitaw slabé
propojeni neuraoin (a nasledné tweni malych synchronizovanych skupinek)

v souinnosti s fyzickou vzdalenosti mezi jednotlivymugknami jeding.

Pro lepSi pedstavu popisuje Viviani (2001) chovani blize gengho druhu
rodu Bicellonychiaz jihovychodni Brazilie, u&hoZ bylo pozorovano préawlnowe
synchronizované st€lkovani. Aktivita dosgici zaina v dokd kolem soumraku,
kdy bylo pozorovano &kolik jedinail kteri blikali samostaté nebo s malou
synchronicitou. Po 5 - 10 minutachcaly synchronizovat skupinkytit az ¢tye
jedincl za olgasného fpojeni dalSiho okolo leticiho jedince. Potécaw
synchronizova# swtélkovat tisice jedint nachazejicich se v tr&a na krajich lesa.
Tato synchronicita Zala blikanim jediného individua ke kterému se ppsiu
piidavalo vzistajici mnoZstvi ostatnich jedinc Viviani (2001) piSe,
Ze synchronizované zablesky se zdalgchazet od jednéasti lesa ke druhé podle
vinového vzorce. Na vrcholu aktivity se zableskytlgek synchronizovalykikrat
az ctyrikrat a poté se rozdrobily do lokalizovanych symchzovanych skupinek.
Je Zejmé, Ze chovani tohoto druhu odpovida prvnimu tymdelu synchronizace,

jak jej popsal Buck (1988).
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Velice zajimava je ovSem skudtest, Ze Viviani (2001) byl u tohoto blize
neukteného druhu rodwBicellonychia nekolikrat swdkem, Zelarvy odpovidaji
na signaly dosficu a zarove se zdalo, Ze své zablesky také synchroniziitirfu
tohoto chovani by mohlo informovani dékm o obsazené potravni nice
a synchronicita by mohla byt &pobena vibracemi éze entomologa a kolektivnim

N

(2001) nerozvadi a tak bude tento fenoménghat podrobit dalSimu zkoumani.

3. 12. Aposematismus a obrana

Signaly vydavané zivachy za &elem rozliSeni vlastniho druhu, vyhledavani
partnera nebo obrarproti predatakm mohou byt v gkterych gipadech vyuzivany
I jinymi zpusoby. Napiklad namluvni signaly u velkého mnozstvi Zigmych druli
jsou vyhledavany predatory a parazity, iktaa €chto druzich posléze profituji.
Predatdi se ovSemfidi také aposematickymi varovnymi signaly vydavanym
potencialni kaisti, ktera je proti nim chemicky chréma nebo obe@nnevhodna

ke konzumaci (Page & Ryan 2005).

Larvy swtluSkovitych jsou diky obsahu specifickych chemidikyatek obech
nechutnépro velké mnozstvi predatorcetns nekterych savie, obojzivelniki a ryb
(Lloyd 1973; Underwood et al. 1997; De Cock & Matbn 2001; Fu et al.).
Zarover bylo zjise€no, Ze zkuSenost s Utokem nathy vyzaujici nepozivatelnou
kofist sniZzuje pravé&podobnost dalSich utéku mysi (Underwood et al. 1997),
ropuch (De Cock & Matthysen 2003) a hmyzoZravyctopygi (Moosman et al.
2009). Schopnost vyravat s¥tlo ma tedy vé&chto gipadech podobny vyznam,
jako vystrazné kriklavé zbarveni vos nebo jedovatych isigych pldi, obecw

nazyvaneé jako asposematickeé.

Nap‘iklad dosplci swtluSek roduPhotinusvydavaji vyrazné sstelné signaly
a rekteré druhy tohoto roduP(ignitus, Fall 1927 P.marginellus,LeConte 1852
aP.pyralis, Linnaeus 1767) jsou chemicky ch&éay steroidnimi kardiotoxiny

nazyvanymi lucibufaginy (Eisner et al. 1978), ktepésobuiji jejich nepoZivatelnost.
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Tim padem mohou namluvni a jinéésiné projevy, zejména vzorec blikani
pii chazi jedinai, ktery je ve ¥tSing pripadi odliSny od ostatnich stelnych projev
téchto drulii zarove slouzit jako aposematicka obrana proti predéto(Moosman
et al. 2009).

Viviani (2001) @i svém vyzkumu jihoamerickych drahswtlusek casto
pozoroval, Ze jedinci, se kterymi bylo manipulovanebo byli odchycentasto
zanou z&it nebo zvySi intenzitu svého &elného projevu. #kladem takového
druhu jeCratomorphus concolo(Perty, 1830), jehoz dos8igi zatnou zdit, pokud
jsou vyruSeni. Larvy tohoto druhu reaguji stejnymisobem, a to intenzivnim
z&enim trvajicim sedm sekund. S#=mjici frekvenci olZovani Ziva@icha
se ovSem délka éni zkracuje. Také kuklafipmanipulaci vydavala jasnou iza
konkrétre ze dvou skvrn v mi&t kde se nachazely &elné organy larvy.
Pravdpodobny aposematismus kukel pozoroval Viviani (3001 u druhu
Bicellonychia lividipennigMotschulsky, 1854), jehoz kukly v noci vydavalatsou
rozptylenou z& z celého &la. Fi manipulaci intenzita sila silne zesilila,

a to gredevsim v oblasti budouci lucetky.

U rovrez jihoamerického druhiPhotinus fuscugGermar 1824), jenz obyva
mezofilni lesy, ¢asto reaguji dosfri, nachazejici se vifzemnich patrech lesa,
swtlem na vibrace zjsobené pobliz se pohybujicimi se chodci. Podobo&art
larev pozoroval Viviani (2001) i u blize ngeného druhu rodByrogasterze stejné
oblasti, kdy byly zablesky vydavané larvéasto nasledovany zablesky vydavanymi
ostatnimi larvami. Viviani (2001) dokonce popisufe larvy v mnoha ifjpadech

vydaly simultanni zableskv reakci na jeho jiichod stanovigm.

Zda se, Ze &které druhy stluSek vyuZzivaji aposematické ,agheni“ nejen
k ochrarg svého vlastnihcela, ale i kochrané svych budoucich potomk. Samice
japonského druhwRhagophthalmus ohbajWittmer 1994, Obr. 13) na &atku
sexualni aktivity Bhem soumraku zae vydavat kontinuélni #éni z koncovych
biiSnich ¢lanki. Po spfeni samice iestane vyz@vat a po nakladeni vagk se
k nim pritiskne a z&ne vydavat slabé kontinualniieai ze ti lokalizovanych bod
na kazdéenglanku €la (Ohba 2004).
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Ohba (2004) tvrdi, Ze tento neobvyklyéwiny projev je ve sité unikatni
a naznduje, Ze by mohl fispét k vétSimu pochopeni vyvoje &telnych signal.

Obr. 13 Ochrana vatek samici druhtiRhagophthalmus ohb& Katsuhiro Kikuchi, 2006

3. 13. Tisiové signaly

Takzvané ,tigové signaly”, jak tyto sstelné projevy nazyva Faust (2010) byly
pozorovany u jedinc druhu Photinus carolinus (Green, 1956) chycenych
do pavodich siti, napadenych predatory,émnych ve vod anebo zragnych.
Vyskytuji se u obou pohlavi a jedna se o rytmické&eékovani v intervalech od 1,5
do 3 sekund. Pozorovany byly jak jednoduché zapldsk dvoijité bliknuti podobné
sam&imu sexuald-receptivnimu signalu. Pravdvojity zablesk podle Faustova
pozorovanicasto pilakal ostatni samce, Kiese nasledhdostali do stejnych potizi
jako pivodni jedinec. Pokud se jedinci pdilla vyvaznout z vody nebo sitpreSel

po kratké dob opst k normalnimu sitelnému projevu.
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Konkrétre u tohoto druhu ovSem popisuje Faust (2010) tak®e vZmigné
pseudosamii swtelné chovani sanicodmitnutych samicemi¢hem péeni. Nabizi
se tedy otazka, jestli je pseudoséimichovani sotésti strategie samc
pii konkurerénim boji o vykEr partnerky nebo jde pouzeprojev stresu vyvolany,
at jiz odmitnutim pi rozmnoZovani nebo ohroZenim Zivota. Faust bohoéelvadi,
jestli se oba typy timvych signél vyskytuji u obou pohlavi s¢asré a proto nelze
v této otazce podatimou odpo¥d'.

3. 14. Femmes fatales a agresivni mimikry

Podle Lloyda (1984) se agresivni mimikry vyskytujpredevsim
u sympatrickych drubn swtluSek, tedy u drun které obyvaji spotmé prostedi
s druhy pibuznymi, avSak nedochazi u nich k mezidruhovéntizeki. Tyto
agresivni mimikry jsou vyuzivany samicemi, kterépodobuji namluvni sitelné
signaly loveného druhu a poté se zivilgkanymi jedinci safiho pohlavi. Kwli
této strategii jsou ve édecké komuné prezdivany femmes fatale$ (osudové

zeny).

Jde nagiklad o samice jihoamerického druhBicellonychia ornaticollis
(Blanchard, 1837) které lovi samceéiuzného druhuBicellonychia lividipennis
(Motschulsky, 1854) nebo severoamericky dmhothuris versicolor(Fabricius
1798, Obr. 14) lovici samce ro@notinus

Obr. 14 Phothuris versicolopozirajici samce druHehotinus© Jim Lloyd
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Namluvni signaly rod®hotinusslouzi zarovi jako aposematicka obrana proti
vétSing predatoit diky schopnostiéchto sétluSek zarove produkovat nepozivatelné
lucibufaginy. Presto jsou paradoxnpro tuto schopnost jednim typem predatora
vyhledavany. Timto predatorem jsou sé&kgi swtlusky rodu Photuris (konkrétré
P.versicolor Fabricius 1798), které napodobuji ndmluvni signséyntek rodu
Photinusa Zivi se pldkanymi samci tohoto rodu (Lloyd 1965, 1975; Nelst al.
1975). Ze své kisti ziskaji lucibufaginy, které si samy nedokaypnodukovat a tim
nasledg v kombinaci s vlastnimi obrannymi chemikaliemi &teenymi signaly

samy ziskavaji aposematickou obranu proti jinynd@retim (Eisner et al. 1997).

Samice roduPhoturis sice dokazi produkovat obrannou dusikatou csoinu
betain, ovSem suj chemicky arzenal dopliji predaci na vySe zminych druzich
rodu Photinusz nichZ ziskavaji lucibufagin. @liyto latky se posléze nachazeji také
v nakladenych vajkach a Gonzalez et al. (1999) na zaklpced&nich experimerit
zjistil, Ze vajtka obsahujici pouze betain dokazi odradit énpredatoi nez-li
vajicka obsahujici jak betain tak lucibufagin. Gonz&tdnho vyvozuje, Ze samice
rodu Photuris predaci na roduPhotinus maximalizuji Sance naft@ziti svych
potomki, akoliv vajicka nezistanou zcela nechrém ani i nedostatku kisti
obsahujici drahocennou cizorodou chemikdlii. Mossne al. (2009) k tomu
na zaklad osobniho pozorovani dodava, Zeétsv stavba da rodu Photuris
a neschopnost produkovat lucibufagin mohla vyvejovést k vyrazgSimu
swtelnému projevu tohoto rodu préakvali vySe zmigné aposematické obraproti
predatoim.

OvSem samice&Photuris versicolor(Fabricius, 1798) jsou schopny Zivit se
i jinymi druhy hmyzu nez-li fbuznymi s¥tluSkami. Gronquist et.al. (2006)
nicméré uvadi, Ze ochota pét jedince obsahujiciho lucibufaginy je u tohoto
predatora mnohokrat vyssi a domniva se, Ze ,fenfatakes” by mohly byt schopné
zchutového hlediska poznat, zda kiist tyto latky obsahuje. Na zaklad
experimeni tento nazor potvrzuje a dokonce uvadi, Ze pokud Osavé sutlusce
nabidnuta larva potemnika nateaa v lucibufaginu, zZala sétluSka tuto larvu

olizovat, aniz by se do ni jednou zakousla.
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Gronquist et. al. (2006) se na zaKathboratornich vyzkufh domniva,

Ze samice rodwPhoturis mohly svou predmi strategii také donutit zZmu denni
aktivity u roduLucidota (konkrétrg L. atra, Olivier 1790). O tomto rodu je obetn
znamo, Ze je aktivni dmem slunéné faze dne, ckoliv disponuje zbytkovymi
swtelnymi organy, na zaklgédcehoz se usuzuje, Ze v minulosti Slo o¢mibo
Zivocicha. Navic je schopen produkovat obranné lucibiofagtolik vyhledavané
samicemi roduPhoturis. Zména denniho rezimu u tohoto rodu tedy umoznila
vyhnout se nénim ,femmes fatales” a zarowesi uchovat obranné chemickeé latky

acinné proti dennim predatiom, jakymi jsou nafiklad pavouci.

O samicich druhwBicellonychia ornaticollis(Blanchard, 1843) se sice vi,
Ze se zivi samci druhB. lividipennis (Motschulsky, 1854), ale v zajeti také lovily
i samce jinych rof@l (Pyrogaster, Photinus, Aspisoinavsem jen pokud népsahli
velikosti €la velikost samice (Viviani 2001). Z toho je mozmgvodit, Ze tyto
.femmes fatales* se nemusi specializovat pouze ewiny sympatricky druh.
Je ovSem otazkou, do jaké miry jsou schopné imitaaanluvni signaly loveného
druhu v girozenych podminkach. Pokud je pravda co tvrdi Guist et. al. (2006)
ohledrg roduLucidota m¢l by toho byt schopen minimamod Photuris.Vzhledem
k tomu, Zelucidota je blizkym gibuznym roduPhotinus, jimZz se samice rodu
Photuris bézné Zivi, je mozné, Ze rozdily ve &elném projevu nebudouiips

markantni a tim padem mohou byt sngdmapodobitelné.

Pozorovan byl row¥ Ukaz, kdy samice rodBhoturis po sw¥telné odpowdi
samce loveného druhu vzlétla a vrhla se na svaeistjest ve vzduchu, cemz i
dosazeni bezprasidni blizkosti vydala s¥elny signal, o 8mz se Resh & Cardé
(2009) domnivaji, Ze slouzidswtleni cile. Toto chovani bylo row pozorovano
v pripadech fistani na vegetaci, odlétani z vegetace a graodbbr i pii vybéru
vhodného mista k nakladeni k.

Zajimavy Ukaz B namluvnich ritualech jihoamerického druhu z rodu
Pyrogasterpozoroval v terénu Viviani (2001). Po uplynuti ety sexualni aktivity
sedli jedinci obou pohlavi v tr&v a vydavali sételné zablesky, odliSné od jejich
kontinualnich p#cich signal, se zvednutymiétim parem ko¥etin (metathorax),

jakoby a@ekavali kdist.
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Samice tohoto blize neteaného druhu jsou velice agresivniasto poZiraji
jedince jinych druf. Je nasnadse domnivat, Ze toto chovani je &asti strategie
agresivnich mimiker, ovSem na zodppeni otazky, jakou ulohu zde hraji jedinci

santiho pohlavi budeizjme¢ treba dalSich vyzkum(Viviani 2001).

3. 15. Os¥tleni okolniho prostiredi a vyhledavani k#isti larvami

Ackoliv je bioluminiscence vékterych gipadech vyuzivana dodpi
swtluSek @i loveni kaisti, jak je tomu u vySe zménych ,femmes fatales”, ma
vyzaovani s¥tla vyznam z predaiho hlediska i u larevékterych druli s\wetluSek.
Larvy rodu Aspisoma které nereaguji $tlem na mechanickou stimulaci a ob&cn
z&i sporadicky, jsou schopné vydavat relatiwtiouho trvajici zéeni (az do i
sekund). Viviani (2001) popisuje, Zze vzhledem ktome s¥ételné organy dhto
larev jsou stagény tak, aby srrovaly s\wtelny paprsekdo prostoru pied jedincem
mohl by jejich vyznam spidvat ve sledovani lesklé slizové stopy lovenychaplz
Vzhledem k tomu, Ze jedinci toho rodasté&n¢ obyvaji i vodni prosedi je mozne,
Ze larvy zarovie pouzivaji bioluminiscenci k lakani vodnich plia suchou zem, kde

jsou mnohem zranited{si vici napadeni.

DalSi swtluSkou, u jejiz larev Viviani (2001) uvaZuje o Wi swtla pri
.Stopovani“ plZ je blize neureny druh roduCratomorphus pochazejici z Jizni
Ameriky. Larvy totiz vydavaji intenzivni dlouho tmjici z&eni (rekdy vice jak 10

sekund), které je viditelné az do vzdalenosti 5@rime

3. 16. Vlivélovéka a umélého oswtleni

Rozvoj lidské civilizace si bohuzehsto vybiral a vybira dana girodk a jejim
bohatstvi. Negativni vliv pokedé techniky se nevyhnul ani &wuskam
a to konkréts rozvojem undlych forem os¥tleni. Viviani (2001) nafiklad uvadi,
Ze po zavedersodikového osttleni podél cest byl pozorovan ubytek vyskytu blize
neuceného jihoamerického druhu &hsky paticiho do roduAspisoma Zatatek
swtelné aktivity drui Lampyris noctiluca(Linnaeus, 1767) #&hoturis congener
(LeConte, 1852) je totiz kifkladu vazan na kritickou hladinu agleni prostedi
o velikosti 1 lux (Dreisig 1975).
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Tim padem by ugié osvtleni (Obr. 15, 16) mohlo potencidlovlivnit start
této aktivity a zarouve posunout sktelny ponér signah a Sumu za ifjatelnou mez
(LIall et al. 1980). Nicméh nekteré druhy jako ndfklad Aspisoma lineatum
(Gyllendal, 1817) ®icellonychia lividipennis (Motschulsky, 1854) ugtym
oswtlenim negativa ovlivnény nebyly. Viviani (2001) nakonec konstatuje, Ze/ vl
poulicnich s¥tel bude pdeba podrobit dkladngjSimu zkoumani.

Nekteré druhy s#tluSek ovSem nejsoutipghovany jen ulym oswtlenim
silnic a neést a k jejich pildkani mize stait swtlo ruéni svitilny, jak je tomu
napiklad u samic z rodivacrolampis Tento druh vydava stlo ve Zlutém spektru,
které je *ejm¢ podobné spektru vyravanému rini svitiinou. Steja tak mohou byt
piitahovani samci druhu Cratomorphus distinctus (Gray, 1835) sétlem
tzv. cyalumovych tywinek (zabavnych sviticich &nek pouzivanych nédiklad
divaky na koncertech). Do8lpi tohoto druhu navic vydavaji kontinualniteai,
takZze mohou byt snaz zmateni timtodlym swtlem (Viviani 2001).

OvSem ohroZeni ze stramjovéka nemusi byt zisobeno pouze negativnim
vlivem techniky a mze byt paradoxh disledkem vysoké oblibenosti mezi lidmi.
Samice Photinus carolinus(Green, 1956), popularniho druhuésusSek v Great
Smoky Mountains NP ve Spojenych Statech, proslawesgou Jight show” ¢asto
vyhledavaji teplejSi stanoviStna cestach a podlozi Zeleamich drah. Tim jsou
samozejmg vystaveny ¥tSimu nebezp# ze strany nadSenych tufisktei je mohou
snaze chytit nebo rovnou neémt zaSlapnout. NicménFaust (2010) se domniva,

Ze tento druh jedi svételnému zné&steéni a Fitomnosticloveka relativieé odolny.

Zvlastni je, Ze Faust (2010) zrozhowose starSimi indianského kmene
Cerokéd, ktei obyvali oblast dne$niho GSM NP, primarniho habitahoto druhu
(a mista vyskytu dvaceti dalSich déulswtlusek), zjistil, Ze v jejich historii
ani mytologii neni o sstluskach jedina zminka. Podle mistnich obyvate& pivni
,Light show" v této oblasti pozorovana nacatgku 60. let 20. stoleti wkolik
kilometri vzdaleném vysokém leseéliem 70. let se vyskyt tohoto jevdilgizil

do ledi prilehlych k mistnim obcim a na pravidélkosené travnaté plochy.
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Po odstraéni verejného osdtleni v 90. létech byla zaznamenédna exploze
vyskytu toho druhu iimo na dvorcich dothmistnich obyvatel. K tomuto rozéni
ziejm¢ prispel | vysoky wk okolnich le§ a tim padem jejich &Si otewenost
a prostupnost (Faust 2010). Viilovéka tedynemusi byt vzdy negativnivzhledem

k tomu, Ze ¥tSine druhi swtluSek vyhovuji otekené a prostupné plochy,

které se v okoli sidelnich Gtwavyskytuji v hojné nie.

Obr. 15 Swtelné znéisteni © www.cestomano.com

Obr. 16 Sételné zneisténi © NASA
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4. OBECNA ROZSIRENOST BIOLUMINISCENCE

Bioluminiscence se vignych variacich vykytuje u mnoha déulerganisni,
od jednobuncnych, ges hmyz az po korySe, ryby a hlavonozce. Tyto asgay Si
swtlo vytvareji bud’ samy anebo pomoci &elkujicich symbiotickych bakterii
a steji jako u s¥tluSek je produkce gtla €mito tvory bohat vyuzivana v mnoha

aspektech zivota.

4. 1. Houby

Schopnost vytv&t swtlo maji i nekteré houby. V satasnosti je znamo
celkem 71 s#télkujicich zastupc této fiSe, gicemz bioluminiscence byla
u rekterych objevena az s odstupe€asu (Desjardin et al. 2010)ifiadem ntiZzou
byt nekteré druhy roduMycena ktery lIze najit v Jizni Americe, Karibiku nebo
jihovychodni Asii. Resh & Cardé (2009) uvadi, Zéera miZze slouzit k pilakani

hmyzu, ktery posléze usnadriiepos spor.

4. 2. Parazité

Zajimavy giklad vyuZiti bioluminiscence Ize najit u entomamEnni
parazitické hlisticeHeterorhabditis bacteriophor@Poinar, 1976), kterd je schopna
vyvolat onemocéni u hmyzu. Parazit€asto néni chovani nebo vzhled svych
hostiteli jako zpisob, jak najit fStiho hostitele a usnadnit takepos. Fikladem
takovych adaptivnich manipulaci mohou byt parazitsfi zvySuji hostitelovu
ndpadnost, aby maximalizovali praypddobnost vstupu do hostiteléephodného
nebo konéného, a mohli tak ukaiit svij Zivotni cyklus. Jakmile skl.bacteriophora
(Poinar, 1976) dostane do sveho hostitele, spustkddu biochemickych reakci,
jejichz vysledkem je tvorba bioluminisagriho ¢erveného barviva. Nasledna ama
zbarveni larvy a slabé vyiravani s¥tla posléze slouzi jako aposematicka obrana
vici hmyzozravym ptékm, ktei by tento cyklus mohliierusit (Fenton et al. 2011).
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4. 3. Hmyz

Bocakova (2009) uvadi, zeitéina suchozemskych organigrmse schopnosti
bioluminiscence pé#t mezi hmyz. S#télkujici zastupci tétoridy jsou roz&eni
pievazre vtropech a kroth fadu brouk (Coleoptera), kam pat vétSina
swtélkujiciho hmyzu vetré swtluSek se bioluminiscence u hmyzu vyskytuje
vzacré, nagiklad u drobnych much¢eledi bedlobytkovitych (Keroplatidae
a Mycetophilidae). Na rozdil od broiuku nich ale schopnost vydavatéde neni
piilis rozstena, nebt u dvoukidlého hmyzu (Diptera) se s ni lze setkat pouze
u asi 10 drub. Ze zmirnych bedlobytek sstélkuji nagiklad larvy druhuOrfelia
fultoni (Fisher 1940, Obr. 17) a Resh & Cardé (2009) yvéjejich namodrala #&
ma vyznam z hlediska lakaniiksti. DalSim zastupcem, kterého z téebedi zmiuji
je druh Arachnocampa luminos#éEdwards 1924), jehoz larvy pomoci lepivych
vlaken lakaji na sitélkujici navnadu drobny hmyz stéjtak jako turisty z celého

s\eta.

,© 2010 Danté Fenolio

Obr. 17 Orfelia fultoni, larva

50



U brouki se bioluminiscence krofrswetlusek vyskytuje weledi Phengodidae,
Rhagophthalmidae a uékterych americkych zastupc kovaikovitych Eeled
Elateriade). Zatimco wweledi Phengodidae a Rhagophthalmidae se schopnost
vyzarovat sw¥tlo vyskytuje alespd v jejich larvalnim stadiu, u koviku je
swtélkovani omezeno jen nakieré izolované linie, nd&fklad tribusPyrophorini
aHapsodrilini, u nichZz maji silné sitelné organy larvy i dosjri (Bocakova 2009).
Vyzafovani dosplci zde slouzi podobnymcalim jako u nénich drulii celedi
swtluskovitych, které se vyskytuji v présti s mnoha vizualnimi fekazkami.
Ackoliv samice lakaji samce redevsim feromony, na blizkou vzdalenost je
~havadji“ pomoci s¥telnych signal (Resh & Cardé 2009)

4. 4. Marsti zivoadichove
Mnozstvi hlubokomiskych Ziv@icht ma slozité sitélkujici organy, nazyvané

fotofory, opatenécockou, barevnymi filtry apod., obsahujigymbiotické bakterie,

u nichz je swtélkovani vedlejSim produktem jejich metabolismiupiimo fotocyty
(Smrek & HoSek 1994). OvSem bakterie se mohou nachéaxzetavicim traktu,
Zebrech nebo vii (Austin 2006), tak jako u sepioly kropenatBuprymna
scolopesBerry 1913, Obr. 18) a jeji bioluminiscar symbiotické bakteri&/ibrio
fischeri Beijerinck 1889 (Stabb 2005).

Ackoliv by se mohlo zdat, Ze produkcesda v temném progedi neni zrovna
nejlepsi zfsob obrany, mnoho hlubokoiskych Ziv@icha si vyvinulo dimysiné
zpisoby, jak se pomoci &ta ubranit ped predatory. Bkteré druhy ryb,
hlavonozd, ¢i korysi, pohybujici se hloubkach, kam jegironikaji zbytky swutla
maji s\télkujici organy umigné na spodni stréri¢la. Barva a intenzita ¥@ €chto
organi je velmi podobna s¥elnému pozadi twvenému hladinou a ryba se tak stava
neviditelnou pro Zivéichy pohybujici se pod ni (Stek & HoSek 1994). Obrana
muze byt i aktivni. Nktefi hlavonoZci pouzivajswétélkujici inkoust (obsahujici
swtélkujici bakterie) a &které druhy kory§ vysteluji vybuchujici svtelné stely
k odvraceni pozornosti n#fele. DalSim zfisobem niZze byt Sokovani néfiele
silnym zableskem $tla a nasledujici unik (Ellis 2000 nebo Haddockle2010).
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Podle Begona et. al. (1997) ve volném oceanu dihmjnost velmi rychle
kles& s rostouci hloubkou, a tim padem je pro &ohy slozitjSi nalézt vhodnou
korist. Proto si Bkteré druhy ryb vyvinulysvitici navnadu Tento organ, nazyvany
illicium je umisgn blizko Ust a laka Kest svou podobnosti malym &elkujicim
Zivogichum.

DalSim zgisobem je osstleni prostedi ve barveném spektru neviditelném pro
vétSinu ostatnich hlubokoniskych Ziv@ichi. Jedna se ofervené spektrum
a rekteré ryby maji na hlavumistné cervené ,reflektory”, kterymi osluji své

okoli, aniz by byly vidny katisti nebo pipadnym predatorem (Douglas et al. 2000).

Urc¢ité druhy krakatic vyuzivaji rychlych &telnych zéablesk z fotofor,
umiseénych na chapadlechfipitoku. Redpoklada se, Zze maji slouzitdl zmateni
a Sokovani kusti, nebo odhadnuti vzdalenosti od cile (Kubodsral. 2007).

Swtelnych signél je samogejm¢ bohat vyuzivano i pi hledani partnera. Zda
se, Ze vrelativh pustych hloubkdch oced@nje emise sétla vyhodrSim
prostedkem komunikace, nezli chemické signdly (Ruxton Biailey 2005).
V menSich hloubkach @e napiklad hlavonozém pomoci @i vybéru vhodného
partnera, kdy se item stava jedinec, kterygrlvede nejlepsi stelné gedstaveni
(Ellis 2000).

Obr. 18 Euprymna scolopes
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5. ZAVER

Jak je vidt, komplexnost Hrodnich systéfn a rafinovanost vyuziti
dostupnych zdrdj ziejm¢ bude i nadale &dce zasobovat fascinujicimi poznatky.
Zajimavym pikladem je pedstava, Ze druh hmyzu disponuje kratkodobouégam
a Zze odmitnuti id namluvach pro & predstavuje stresovou zaleZitost, kterou poté
dava najevo pomoci specifického vzorcétesiného projevu. DalSimifkladem je
tvrzeni, Ze tento hmyz také vlastnico jako ,smysl pro rytmus* ktery je kram
¢loveéka vlastni jedinému dalSimu Zi&iohu (druh papouska). Tyto poznatky nuti
zamyslet se nad tim, kde je hranice mezi organiktgré povazujeme zaéto
na zmsob ,biologickych straj* a Zivotichy, které povazujeme za rozvigjst.
A co vic, nuti nas uvazovat o tom, jak hluboké jgewskuténosti kaeny fenomed,
které jsme donedavna povazovali za exkluzivni pa8 druh a jeho schopnost

vySSich mozkovych funkci, jakymi je nididad hudba.

Zde uvadim strény prehled vyuziti bioluminiscenaieledi s¥tluskovitych:

» Sexudlni komunikace vyuzivana dosfici pii vyhledavani
partnera arozeznavani vlastniho druhéetwt specializovaného

synchronizovaného stélkovani.

* Aposematismus a obranavyuzivana jak dosici tak larvami
jakozto varovny signal predaton anebo slouzici k jejich zmateni.

» Tisnoveé signaly reprezentujici néfliS probadany projev stresu.

* Vyhledavani kofisti a agresivni mimikry: larvy nekterych
swtluSek pouzivaji sstlo pri stopovani késti, dosglé samice
nékterych druli swtluSek napodobuji sexualni &heny projev

samic jinych rod a lovi tak gilakané samce.

» Oswtleni okolniho prostiredi: vyuzZivané jak larvami tak do&pi,

casto pi lovu.
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Swtélkujici  Zivaiichové edstavuji zatim néfiS probadanou oblast
védeckého zkoumani, co s&g¢ysuchozemskych, ale i hlubokorskych oblasti, kam
se sdnesSni technikou obt¢Zndostavame. Vyzavani s¥tla naléza zejména
u maskych ziva@icha (Obr. 19) mnoho nejznéjSich zmisohi vyuziti, na jejichz
podrobny vyet v této préaci jiz bohuzel nezbylo misto. Je vfsté, Ze schopnost
bioluminiscence nasla Siroké uplati ve vSech moznych pebach svych maijité)
od orientace v prostoru, sh#i potravy, obrany az po hledani partnera a uspakoj

kompenzovala sitelny handicap jejich Zivotniho prostoru.

G

EYEATAQUARIUM.ORG

Obr. 19 Lampocteis cruentivent¢Harbison, Matsumoto & Robison 200@)Kevin Raskoff, 1999
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