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1. Uvod

Kukei (Insecta = Ectognatha) su razred u koljenu ¢lankonoZaca (Arthropoda) koji
zajedno s razredom Entognatha ¢ine podkoljeno Hexapoda. Kukci su holofileti¢ka skupina, a
Entognatha parafileticka. Prema nekim izvorima, red Protura je sestrinski red svim ostalim
redovima Hexapoda, a redovi (prema nekim sistematikama nadredovi ili podrazredi) Diplura
1 Collembola sestrinski su skupini Ectognatha (Sasaki i sur. 2013). Prema drugima, Diplura
su sestrinski skupini Ectognatha, a Protura i Collembola svim ostalim Hexapoda (Rolf i sur.

2017).

Kukeci su najbrojnija skupina zivotinja s nesto vise od milijun opisanih vrsta koje
nalazimo na skoro svim staniStima. Pretpostavlja se postojanje i do osam milijuna vrsta
(postoje 1 razne druge procjene), ali taj broj se svakodnevno smanjuje kao rezultat klimatskih
promjena 1 uniStavanja staniSta (Samways 2019). Upravo su kukci bili medu prvim
zivotinjama koje su kolonizirale kopno. Najstariji fosili potjecu iz ranog Devona (prije oko
412 milijjuna godina), ali molekularni podaci pokazuju da su se pojavili ve¢ u ranom
Ordoviciju (prije oko 479 milijuna godina), Sto znaci da su vjerojatno zivjeli na staniStima na

kojima se nije dogadala fosilizacija (Misof i sur. 2014).



Slika 1. Raznolikost morfologije kukaca (Autor fotografije: BugBoy52.40).

Fosili su najces¢e u obliku otisaka na stijenama koji u iznimnim slu¢ajevima ocuvaju
fine detalje kutikule, ali najceS¢e se pronalaze samo krila, §to je ipak Cesto dovoljno za
identifikaciju do porodice. Vise ili manje trodimenzionalni fosili nastaju petrifikacijom,
permineralizacijom, konkretizacijom, enkapsulacijom ili zarobljavanjem kukca u smoli

(jantaru) (Grimaldi 1 Engel 2005).

Postoje 1 ihnofosili koji su o€uvani tragovi zivota kukaca, na primjer buSotine u
drvetu, tragovi kretanja, tragovi hranjenja 1 sl. Thnofosili su posebno bitni za prikupljanje
informacija—kako o ekologiji, tako i o skupinama kukaca koji se ne fosiliziraju jednostavno.
Neovisno o vrsti fosila 1 nac¢inu njihovog nastajanja, fosili nude vrijedne podatke o evoluciji

zivotnih ciklusa kukaca (Grimaldi i Engel 2005).

Jedno od najvaznijih svojstava (apomorfija) koje je kukcima omogucilo snaZznu
diverzifikaciju 1 uspjeSnost je let (prisustvo krila). Molekularna istrazivanja ukazuju na
pojavu leta kod kukaca ve¢ u ranom Devonu (prije oko 406 milijuna godina), Sto kukce Cini

prvim organizmima kod kojih se to svojstvo pojavilo (Misof 1 sur. 2014).



Rasprave o podrijetlu krila u zadnjih par stolje¢a vodile su se oko dvije hipoteze.
Prema prvoj, krila su nastala modifikacijom dijela noge koji je pod utjecajem evolucijskih
sila migrirao dorzalno. Prema drugoj, nastala su de novo kao bocne (lateralne) izrasline s
ledne (dorzalne) strane prsnog segmenta (Jockusch i Nagy 1997). Medutim, u zadnje vrijeme
se nalazi sve viSe potpore za hipotezu koja ujedinjuje prethodne dvije, tj. zagovara dualno

podrijetlo krila kukaca (Clark-Hachtel i Tomoyasu 2020).

Let se ostvaruje letnim miSi¢ima koji se mogu podijeliti na direktne i indirektne.
Direktni su, kako im ime nalaze, izravno povezani s krilima te ih tako pomicu. Direktni
misi¢i prisutni su kod svih kukaca, ali samo kod vretenaca (Odonata) su primarni za let. Svi
ostali kukci prvenstveno koriste indirektne miSi¢e koji su vezani za egzoskelet: Svojim
kontrakcijama ga deformiraju te tako pomicu krila, Sto je iznimno energetski ucinkovit
proces. Druga podjela letnih miSi¢a je na sinkrone i1 asinkrone, a temelji se na broju
kontrakcija koje izaziva jedan impuls. Kod sinkronih jedan impuls rezultira jednom
kontrakcijom, a kod asinkronih se dogada veci broj kontrakcija. Zbog ovakvih fizi¢kih
ogranicenja, kukci koji koriste sinkrone misi¢e krilima mogu mahati sporije od onih koji
koriste asinkrone (La Greca 1980).

Sve krilate kukce (Pterygota), dakle iskljucuju¢i beskrilne redove (Apterygota)
Archaeognatha 1 Zygentoma (Thysanura), Martynov (1925) je podijelio na Paleoptera (u koje
spadaju recentni Odonata i Ephemeroptera) i Neoptera (svi ostali recentni redovi kukaca).
Podjela se temeljila na sposobnosti kukca da krila nakon leta savije preko tijela, Sto
Paleoptera nisu sposobni uciniti (Martynov 1925). Dok je monofilija Neoptera dobro
podrzana (Wheeler i sur. 2001), o monofiliji Paleoptera se jo§ uvijek raspravlja (Ogden i sur.

2003, Blanke i sur. 2012).

Kod Paleoptera ipak mozemo pronaci jednu zanimljivost o savijanju krila. Fosilni
nalazi sugeriraju da se u skupini Diaphanopterodea pojavio neki oblik savijanja krila. Kako ta
skupina spada u Paleoptera, moze se zakljuciti da je mehanizam savijanja krila nastao barem
dvaput (Haas 2006).

Savijanje krila omoguéilo je kukcima bolju pokretljivost kroz vegetaciju u svrhu
skrivanja od predatora ili nepovoljnih vremenskih uvjeta, ali 1 pronalaZzenje novih mjesta za

hranjenje i1 odlaganje jaja. Takoder, novi polozaj krila (prednja iznad straznjih) stvorio je



podlogu za pojavu razli¢itih modifikacija krila, Sto je kasnije rezultiralo razli¢itim

mehanizmima leta (Haas 2006).
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Slika 2. Raznolikost morfologije krila s obzirom na venaciju i obrise krila (Preuzeto iz Salceda i sur.



Uz sam let, krila kod mnogih skupina imaju i mnoge druge funkcije.
Termoregulacijska funkcija bitna je za mnoge kukce, npr. drhtanje moljaca (Kingsolver 1
Koehl 1985), neki aposematickim obojenjem krila odbijaju predatore, npr. leptiri (Rojas 1 sur
2019), neki ih koriste za proizvodnju zvuka, npr. zrikavci (Gu i sur. 2012), a nekima sluze za
mimikriju, npr. pali¢njaci (Bradler 2018).

Vecini kukaca primarno osjetilo je vid. Glavni vidni organi su im sastavljene o¢i, a
vecéina posjeduje 1 ocele, jednostavne oc€i sastavljene od samo jedne lec¢e. Reduciranost ocela
kod velikog broja kukaca koji ne lete implicirala je njihovu vaznost za let. Istrazivanja su
pokazala da ocelama kukci osjete blage razlike u intenzitetu svjetlosti ispod i iznad sebe te se
tako stabiliziraju u letu. Medutim, utvrdeno je 1 da hodajuéi kukci ocelama mogu detektirati
objekte te da se pokrivanjem ocela moZe narusiti tempiranje dnevnih aktivnosti (Taylor i

Krapp 2007, Mizunami 1995).

Od ostalih osjetilnih organa valja spomenuti cerke 1 ticala. Cerci su par
mehanoreceptora (Palka i Edwards 1974) na straznjoj (kaudalnoj) strani Zivotinje, ali mogu
imati i obrambenu ulogu, npr. kod li¢inki vodencvjetova (Otto i sur. 1983) ili ¢ak asistirati pri
Sirenju krila, npr. uholaze (Haas 2006). Ticala su smjeStena na glavi i sadrZe brojne receptore.
Mogu sluziti kao aktivni receptori (Kaneko 1994) ili kao kemoreceptori ili detektori
hladnoc¢e, vlage i brojnih drugih svojstava zraka (Altner i Loftus 1985). Oblici ticala su

iznimno raznoliki, ovisno o nacinu Zivota pojedinih vrsta (Schneider 1964).
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Slika 3. Raznolikost morfologije ticala (Autor fotografije: L. Shyamal).



Glasanje se kod kukaca pojavilo nekoliko puta, a prednost mu je uglavnom bila
privlacenje partnera ili odbijanje predatora. Glasanje je zabiljeZeno 1 kod vodenih larvi
(Aiken 1985). Nacini proizvodnje zvuka su raznoliki, ali mogu se svrstati u nekoliko skupina.
Mali broj kukaca, npr. Zohari (Blattodea) zvuk proizvode ispustanjem plinova kroz traheje
(Nelson, 1980). Vec¢ina se glasa stridulacijom (trljanje jednog dijela tijela o drugi),
tremulacijom (vibracijama tijela) ili udaranjem po supstratu (Haskell 1974, Virant-Doberlet i

Cokl 2004).

Postojanje ovipozitora ili leglice, strukture za odlaganje jaja, jo$ je jedan od faktora
koji kukcima omogucava veliku uspjesSnost. Kukei koji posjeduju ovipozitor Cesto jaja odlazu
u supstrat, gdje su temperatura 1 vlaznost stabilniji, a jaja su ujedno skrivena od potencijalnih
predatora (Hédicke i sur. 2014). Podrijetlo ovipozitora je kompleksno pitanje o kojem se veé
desetlje¢ima vode rasprave (Scudder 1957, Scudder 1964, Snodgrass 1933, Hadicke i sur.
2014), ali za potrebe ovog rada bila je relevantna samo morfoloska podjela na dva tipa. Prvi
tip obuhvacéa ovipozitore koji su sklopivi poput teleskopa, a drugi, puno ¢esé¢i, obuhvaca

nesklopive ovipozitore (Scudder 1971).

U kukaca postoje tri nacina postembrionskog razvoja: ametabolija, hemimetabolija i
holometabolija. Ametabola (=Apterygota) ne mijenjaju se znacajno tijekom svog Zivotnog
ciklusa, a presvlace se Cak i nakon Sto dosegnu reproduktivnu zrelost. Kljucan korak u
evoluciji metamorfoze kukaca je hemimetabolija koja se mozda pojavila kao posljedica
razvoja krila. Mladi se u hemimetabolnih nazivaju nimfe, presvlace se nekoliko puta, a
posljednjim presvlacenjem prelaze u odraslu jedinku s krilima 1 funkcionalnim
reproduktivnim sustavom koja viSe ne raste. Jedina iznimka su vodencvjetovi
(Ephemeroptera) koji imaju dva postli¢inacka stadija (subimago i imago).

Zivotni ciklus kukaca s potpunom preobrazbom sastoji se od tri stadija. Prvi je li¢inka (larva)
koja se izgledom, naCinom Zzivota, a ponekad i prehranom, znacajno razlikuje od odraslih
jedinki. Drugi je kukuljica, uglavnom nepokretna, a tre¢i odrasla jedinka koja viSe ne raste.
Holometabolija se pojavila samo jednom u evoluciji, tj. predstavlja autapomorfiju (Belles

2019).

Osim spolnog razmnozavanja, u vec¢ini redova pojavljuje se 1 partenogeneza, tj. razvoj

jedinke iz neoplodene jajne stanice. Partenogeneza olakSava kolonizaciju novih stabilnih



staniSta, $to je ¢ini jo$ jednom vaznom adaptacijom. Razliciti tipovi partenogeneze evoluirali

su neovisno u razli¢itim skupinama (Vershinina 2016).

Hranjenje je vrlo vazan aspekt zivota svakog organizma. Kukci su sposobni iskoristiti
Sirok spektar izvora hrane, od biljnih tkiva do krvi domadara. Mogu biti strogo specijalizirani
za jednu vrstu hrane ili biti omnivori. Prilagodenost odredenoj vrsti hrane ili plijena najbolje
se ogleda u morfologiji usnog aparata koja je iznimno raznolika te je stoga i temeljito
proucavana (Labandeira 1997, Nel i sur. 2018). Usni organi se mogu najjednostavnije
podijeliti na one prilagodene grizenju, srkanju i lizanju, ali postoji veliki broj varijacija i
kombinacija (Resh i Cardé 2009, pp. 357-662).

Varijabilnost je prisutna i u morfologiji nogu. Kukci imaju 3 para nogu na prsnom
segmentu 1 svaki od njih moze biti na neki nac¢in modificiran. Noge mogu sluziti za hodanje,
obranu, plivanje, tr€anje, skakanje, kopanje ili hvatanje, a mogu biti i reducirane. Takoder
sadrze mehano- 1 kemoreceptore te sudjeluju u nekim oblicima glasanja (stridulacija ili

udaranje po supstratu) (Resh i Cardé 2009, pp. 555-558).
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Slika 4. Raznolikost morfologije nogu (preuzeto s internetske stranice DiscoverLife).




Veéina vrsta kukaca solitarne su Zivotinje. SloZeno druStveno ponaSanje,
eusocijalnost, pojavilo se u redu zoharaSa (Blattodea), a u redu opnokrilaca (Hymenoptera)
pojavilo se ¢ak nekoliko puta (Andersson 1984). Eusocijalnost ukljucuje istovremeni zivot
nekoliko generacija odraslih, zajednicka skrb za juvenilne jedinke 1 postojanje
nereproduktivnih kasta. Evolucija eusocijalnog ponasanja najceS¢e se objaSnjava
Hamiltonovim pravilom koje tvrdi da ¢e se frekvencija gena odgovornih za socijalnu
interakciju povecavati ako je umnozak srodnosti jedinki u interakciji i koristi te interakcije
veci od cijene iste (Bourke 2014). Medutim, postoje i tvrdnje da je ovo pravilo suvisno te da
se sve promjene u populaciji mogu objasniti prirodnom selekcijom ako se primijeni dobar

model strukture populacije (Nowak i sur. 2010).

Cilj ovog rada je na temelju morfoloSkih i nekih etoloSkih svojstava jednostavnom
analizom generirati kladogram Hexapoda, usporediti ga s referentnim stablom te pomocu

dobivenog kladograma rekonstruirati moguc¢i zivotni ciklus zajedni¢kog pretka svih kukaca.

2. Materijali i metode

Matrica svojstava (Tablica 1. 1 Tablica 3.) kreirana je proucavanjem literature
(Tablica 2.). Na temelju nje je pomocu programa Mesquite konstruiran kladogram metodom
single linkage. Rekonstrukcija predackih svojstava takoder je odradena u Mesquite-u

metodom Stedljivosti (eng. parsimony).

Kao referentno stablo koriSteno je stablo na Slici 5. Zapis stabla u Newick formatu:
((Protura,Collembola),(Diplura,(Archacognatha,(Zygentoma,((Odonata,Ephemeroptera),(((Z
oraptera,Dermaptera),(Plecoptera,(Orthoptera,((Notoptera,(Embioptera,Phasmatodea)),(Mant
odea,(Blattodea,Isoptera)))))),((Thysanoptera,Hemiptera),((Psocoptera,Phthiraptera),(Hymen
optera,(((Raphidioptera,(Megaloptera,Neuroptera)),(Strepsiptera,Coleoptera)),((Trichoptera,L
epidoptera),((Siphonaptera,Mecoptera),Diptera))))))))))));

10
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Slika 5. Referentno stablo kreirano prema Misof i sur. 2014., Trautwein i sur. 2012., Wiegmann i sur.

20009.
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Tablica 2. Literaturni izvori koriSteni za izradu matrice svojstava

REDOVI 1] 2| 2| 4] 5
Archaesognatha |59 20| 59| 59|59
Blattodea 60(20|60|60(60 2
Coleoptera 61)20(61|61(61 2
Demaptera__ | 62 [ 52[ 62] 62 2
Embioptera 63|20(63|63(63 2
Ephemeroptera | 64| 20| 64| 64| &4 2
Hemiptera Bh(20)| 65| 65|65 2
Hymenoptera |66(20|66|65|66 2
Diptera 67| 19|67 | 67|67 2
Lepidoptera 6518|658 | 68|65 2
Motoptera 1 5.9(8918.9
Mantodea 69]20]69] 6969
Mecoptera T T0(70|T0

Megaloptera 71 7| 71)71
Meuroptera 12 72|72\ 72
Odonata T3[20|73|73(73
Orthoptera T4120(74| 74|74
Phasmatodea |75(20|75|75(75
Phthiraptera 14(20(12(14(14
Plecoptera T6|20(76| 76|76
Psocoptera 20077\ 77|77
Raphidioptera |78 T8\ 78|78
Siphonaptera |34 3434|334
Strepsiptera T9120(79|79(79
Thysanoptera | 30(20|80|30| 35
Trichoptera 81(20)181|81|81
Zoraptera g2|20|8z|82|8z2
Zygentoma 83(20)|83|83| 83
Collembola 84(20)84 8484
Protura 35 20( 85| 85|85
Diplura H HEEE

Alalala|lalalalalala|lalalalalalalalalala|lalala|lalalalalala|lalao;m

Popis literature koristene za izradu matrice svojstava:

1 - Belles 2019., 2 - La Greca 1980., 3 - Resh 1 Cardé 2009, pp. 364-372, 4 - Blackmon i sur.
2017., 5 - Aiken 1985., 6 - Haskell 1974., 7 - Virant-Doberlet 2004., 8 - Resh 1 Cardé 2009,
pp- 599-600, 9 - Resh 1 Cardé 2009, pp. 434 - 435, 10 - Nagashima 1991., 11 - Kevan 1979.,
12 - Soler 1 Martin 2009., 13 - Palma i Pilgrim 1987., 14 - Resh i Cardé 2009, pp. 777-780,
15 - Klass i Matushkina 2012., 16 - Scudder 1971., 17 - Glorioso 1981., 18 - Caparros
Megido i sur. 2012., 19 - Stalker 1956., 20 - Vershinina i Kuznetsova 2016., 21 - Haas 2006.,
22 - Olsson i sur. 1978., 23 - Williams 1957., 24 - Liu i sur. 2011., 25 - Madsen 1 sur. 1973.,
26 - New 2009., 27 - Garcia i sur. 2003., 28 - Coutant 1982., 29 - Lyford 1975., 30 - Frohlich
1 Lu 2013., 31 - Zhao 1 sur. 2019., 32 - Glorioso 1981., 33 - Palma i Pilgrim 1987., 34 -
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Durden 1 Hinkle 2019., 35 - Peterson 1915., 36 - Hallberg i Hagberg 1986., 37 - Insausti i
Lazzari 2002., 38 - Mukherjee i sur. 1995., 39 - Ma i sur. 2010. 40 - Carle 1982., 41 - Ribi i
Zeil 2018., 42 - Bradler 1 Buckley 2018., 43 - Meyer-Rochow i sur. 2005., 44 - Klostermeyer
1942., 45 - Ross 1940., 46 - Novotny i Novotny 1995., 47 - Nakamura i Numata 1997, 48 -
Potting 1 sur. 1997., 49 - Winston i sur. 1981., 50 - Iwasaki 1996., 51 - Byers i Thornhill
1983., 52 - Hayashi 1988., 53 - Toschi 1965., 54 - Corbet 1957., 55 - Lillehamnur 1989., 56 -
Leong 1 Ho 1995., 57 - Pohl 1 Beutel 2008., 58 - Chapman 1 Crespi 1988., 59 - Resh i Cardé
2009, pp. 49-50, 60 - Resh 1 Cardé 2009, pp. 108-112, 61 - Resh i Cardé 2009, pp. 183-201,
62 - Resh i1 Cardé 2009, pp. 259-261, 63 - Resh 1 Cardé 2009, pp. 315-316, 64 - Resh i Cardé
2009, pp. 328-334, 65 - Resh i Cardé 2009, pp. 56-64,839-855,957-967, 66 - Resh i Cardé
2009, pp. 473 - 484, 67 - Resh i Cardé 2009, pp. 284-297, 68 - Resh i Cardé 2009, pp.
559-587, 69 - Resh i Cardé 2009, pp. 597-599, 70 - Resh i Cardé 2009, pp. 611-614, 71 -
Resh i Cardé 2009, pp. 620-623, 72 - Resh i Cardé 2009, pp. 695-707, 73 - Resh i Cardé
2009, pp. 721-729, 74 - Resh i Cardé 2009, pp. 732-743, 75 - Resh i Cardé 2009, pp.
765-766, 76 - Resh 1 Cardé 2009, pp. 810-813, 77 - Resh i Cardé 2009, pp. 858-860, 78 -
Resh 1 Cardé 2009, pp. 864-866, 79 - Resh i Cardé 2009, pp. 971-972, 80 - Resh i Cardé
2009, pp. 999-1003, 81 - Resh 1 Cardeé 2009, pp. 1015-1020, 82 - Resh 1 Card¢ 2009, pp.
1069-1070, 83 - Resh i Cardé 2009, pp. 1070-1072, 84 - Resh i Cardé 2009, pp. 206-210, 85 -
Resh i1 Cardé 2009, pp. 855-858, 86 - Resh 1 Cardé 2009, pp. 281-283
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Tablica 3. KoriStena svojstva

Svojstvo Stanje
1|Prehrana - herbivor, 1 - karnivor, 2 - fungivor, 3 - saprofag. 4 -o mniver
2 |Partenogeneza - odsutna, 1 - prisutna
3| Modifikacije nogu - nema modifikacija, 1 - za tréanje, 2 - za hvatanje, 3 - za skakanje, 4 - za penjanje, 5 - za pletenje mreie
4 |Reduciranost usnog organa odraslih - reduciran, 1 - nije reduciran
5| Usni organ - grizenje, 1 - bodenje i srkanje, 2 - srkanje
5 | Metabolija - ametabolija, 1 - hemimetabolija, 2 - holometabolija
7| Ovipozitor - reduciran, 1 - prisutan
& |Razlikuje se prehrana juvenilnih i odraslih jedinki -ne, 1-da
9| Skrge postoje u liginackom stadiju -ne, 1-da

0
0
0
0
0
0
0
0
0
10 |Cerci 0 - odsutni, 1 - prisutni
11|Jaja poloZena u ooteci 0-ne 1-da
12 | Migracije 0 - odsutne, 1 - prisutne
13| Duljina Zivota: vise od jedne godine 0-ne, 1-da
14 | Ocele prisutne kod odraslih jedinki 0-ne, 1-da
15| Broj krila 0 - nula, 1 - cetiri
16 | Broj krila za let 0 - nula, 1 - dva (leti straznjim krilima), 2 - dva (leti prednjim krilima), 3 - Eetiri
17 | Modifikacije krila 0 - nema modifikacja. 1 - dlacice, 2 - ljuske, 3 - elitre, 4 - haltere, 5 - tegme, 6 - hemielitre, 7 - nema krila
18 | Sklapanije krila 0 - nema sklapanja, 1 - "lepezasto”, 2 - longitudinalne, 3- transverzalno, 4 - kompleksno, 5 - nema krila
19| Eusocijalnost 0 - odsutna, 1 - prisutna
20 | Determinacija spola 0 - XX/X0, 1 - XXiXY, 2 - hapolodiploidna, 3 - 20, 4 - ZW
21| Letni migici (direktnifindirektni) 0 - indirektni, 1 - direkini, 2 - nemaju letne misice
22| Oblik ticala 0 - nema ticala, 1 - setaceous, 2 - filiform, 3 - moniliform, 4 - capitate, 5 - lamellate
23 | Letni migici (sinkronifasinkroni) 0 - sinkroni, 1 - asinkroni, 2 - oboje, 3 - nemau letne misice
24 | Nacin glasanja 0 - stridulacija, 1 - tremulacija, 2 - udaranje po supstratu, 3 - ispuhivanje zraka, 4 - nema glasanja
25| Neotenija 0 - odsutna, 1 - prisutna
26| Parazitizam 0 - edsutan, 1 - prisutan
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3. Rezultati

Generirano je stablo (Slika 6.) ¢iji je zapis u Newick formatu: (Strepsiptera,
((Notoptera,(Siphonaptera,(Phthiraptera,(Protura,(Diplura,(Collembola,(Archaeognatha,Zyge
ntoma))))))),(((Dermaptera,(Embioptera,Zoraptera)),(Odonata,(Ephemeroptera,Plecoptera))),
((Lepidoptera, Trichoptera),((Thysanoptera,(Diptera,(Coleoptera,Hemiptera))),((Hymenoptera
,(Raphidioptera,(Megaloptera,Neuroptera))),((Mecoptera,Psocoptera),(Blattodea,(Mantodea,(
Orthoptera,Phasmatodea))))))))));

Strepsiptera
Notoptera
Siphonaptera
Phthiraptera
— Protura
Diplura
Collembola
‘ _:Archaeognatha
Zygentoma
—Dermaptera
‘ _:Embioptera
Zoraptera
p— O donata
_:Ephemeroptera
Plecoptera
—_epidoptera
b———Trichoptera
Thysanoptera
Diptera
‘ _:ColeOptera
Hemiptera
Hymenoptera
Raphidioptera
‘_:Megaloptera
Neuroptera
—\ecoptera
be———Psocoptera
Blattodea
Mantodea

Orthoptera
Phasmatodea

Slika 6. Stablo generirano iz matrice svojstava i stanja metodom Single Linkage u programu
Mesaquite.

Rekonstrukcijom zajednickog pretka prema generiranom stablu dobivena su moguca

predacka svojstva.

Predak svih Hexapoda bio je karnivor, a imao je usni organ za grizenje. Bio je

solitarni kopneni organizam s nogama osnovnog tipa, a po pitanju parazitizma rekonstrukcija
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nije konkluzivna. Imao je reduciranu leglicu i cerke. Imao je moguénost razmnoZzavanja
partenogenezom. Posjedovao je Cetiri krila od kojih je jedan par bio modificiran u haltere, a

ocele su bile odsutne. Nije imao sposobnost glasanja.

Predak Pterygota bio je herbivor, a imao je usni organ za grizenje. Bio je solitarni
slobodnozivu¢i kopneni organizam s nogama osnovnog tipa. Imao je reduciranu leglicu 1
cerke. Imao je moguénost razmnozavanja partenogenezom. Posjedovao je Cetiri krila od kojih
je jedan par bio modificiran u haltere, a ocele su bile prisutne. Glasao se stridulacijom ili se

nije glasao.

4. Rasprava

Stablo generirano na temelju matrice svojstava vidljivo je na Slici 6. Ako ga se

usporedi s referentnim stablom, mogu se uociti znacajne razlike.

Red Strepsiptera je postavljen kao sestrinski svim ostalim Hexapoda, a u skupini koja
obuhvaca redove od Notoptera do Zygentoma, dihotomski se granaju redom: Notoptera,
Siphonaptera, Phthiraptera, Protura, Diplura, Collembola, Archacognatha i1 Zygentoma. Kod
Strepsiptera, Siphonaptera i Phthiraptera doslo je do redukcije krila, ocela, o¢iju i ovipozitora,
a nestala je 1 mogucnost glasanja, $to se povezuje s prelaskom na parazitski nacin zivota. Kod
Notoptera je takoder doSlo do redukcije, ali u neSto manjoj mjeri. Kako matrica svojstava ne
sadrzi informaciju da su spomenuta svojstva reducirana sekundarno, ovi redovi kukaca su
prema morfologiji svrstani bazalnije nego §to je to slucaj u stvarnosti (Pohl i Beutel 2008,

Misof i sur. 2014).

Polozaj Entognatha ne odgovara referentnom stablu, ali ipak su prepoznati kao

medusobno srodni (Misof i sur. 2014, Sasaki i sur. 2013).

Archaeognatha su sestrinski red svim ostalim kukcima (Mendes 2002), a na
dobivenom stablu su svrstani zajedno sa Zygentoma (=Apterygota) na granu s Entognatha,

parazitskim kukcima 1 Notoptera.

Svi krilati kukei su svrstani na drugu granu. Bazalno u ovoj skupini odvaja se grana
koja se zatim grana na dvije skupine: Dermaptera kao sestrinska skupina Embioptera i

Zoraptera te Odonata kao sestrinska skupina Ephemeroptera i Plecoptera.
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Zoraptera i Dermaptera na referentnom stablu nalaze se na zajednickoj grani, a na
generiranom stablu pridruzeni su im Embioptera koji su u stvarnosti srodni s Phasmatodea

(Trautwein 1 sur. 2012).

Odonata 1 Ephemeroptera (=Paleoptera) su sestrinska skupina svim ostalim Pterygota
(=Neoptera) (Belles 2019), a na dobivenom stablu im je pridruzen red Plecoptera, za Sto je

vjerojatno odgovorna prisutnost Skrga u li¢inackom stadiju.

Jedini preostali red kukaca s li¢inkom koja zivi u vodi je Trichoptera koji je zbog
velikih morfoloskih sli¢nosti pravilno svrstan na granu s redom Lepidoptera, ali polozaj same

grane ne odgovara referentnom stablu (Wiegmann i sur. 2009).

Prema generiranom stablu Paleoptera i Neoptera su parafiletske skupine ¢ak i ako se

zanemare artefakti nastali zbog sekundarne redukcije krila.

Sljedeca se odvaja grana koja se zatim dihotomski grana redom: Thysanoptera,
Diptera, Coleoptera, Hemiptera. Thysanoptera i Hemiptera se na referentnom stablu nalaze na
zajednickoj grani, a na stablu generiranom prema morfoloSkim svojstvima pridruzeni su im
jos Coleoptera i Diptera koji ni s njima ni medusobno nisu blisko srodni (Misof i sur. 2014,
Eggleton 1 Belshaw 1993). Uzrok ove pojave je Cinjenica da odabrana svojstva za ove
dodatno naglasen u velikim skupinama poput Coleoptera i Hemiptera jer se dio informativnih

podataka izgubio kodiranjem svojstava u matrici (Lawrence i sur. 2011).

Ovime je narusena holofilija holometabolije, ¢ak i uz ignoriranje ranije spomenutih

artefakata (Belles 2019).

Red Hymenoptera sestrinski je svim ostalim Holometabola, a Raphidioptera je
sestrinski red Megaloptera 1 Neuroptera (Misof i1 sur 2014, Winterton i sur. 2010). Potonja
skupina je na generiranom stablu ocuvana, ali red Hymenoptera je postavljen kao njihova
sestrinska skupina. S obizorm na raniju spomenutu “slabu razlu¢ivost” svojstava, ovakva
skupina je ocekivana.

Sljedeca grana koja se odvaja sadrzi Mecoptera i Psocoptera. Mecoptera su srodni sa
Siphonaptera, a Psocoptera s Phthiraptera (Trautwein i sur. 2012). Kako su Siphonaptera i
Phthiraptera detektirani kao srodni, za ocCekivati je da ¢e 1 Mecoptera 1 Psocoptera biti

umjetno spojeni zbog sli¢nih (nereduciranih) svojstava.
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Posljednja skupina dihotomski se grana redom: Blattodea, Mantodea, Orthoptera,
Phasmatodea. Prema referentnom stablu, red Orthoptera je sestrinski skupini koja ukljucuje
Notoptera, Embioptera, Phasmatodea, Mantodea 1 Blattodea (Djernaes i sur. 2011, Terry i
Whiting 2005, Misof i sur. 2014). Redovi u spomenutoj skupini na generiranom stablu su
dakle na temelju odabranih morfoloskih osobina prepoznati kao srodni (iako je poredak
grananja pogreSan), a Notoptera i Embioptera su isklju¢eni zbog veéih morfoloskih
devijacija.

Rekonstrukciju pretka svih kukaca nije bilo moguce odraditi zbog ve¢ diskutirane
topologije stabla pa je odradena rekonstrukcija pretka Hexapoda i pretka Pterygota, Sto je

moglo dati odredeni uvid u evoluciju kukaca.

Spomenute dvije rekonstrukcije su najveéim dijelom jednake. Razlike po pitanju
prehrane 1 parazitizma mogu se pripisati sekundarnim redukcijama zbog kojih je baza stabla

znacajno razli¢ita od realnog stanja (Pohl i Beutel 2008, Misof i sur. 2014).

Posebno je zanimljiv rezultat koji implicira da je predak Hexapoda ve¢ imao krila te
da su se ona jednom tijekom evolucije izgubila, Sto nikako ne odgovara realnosti (Misof 1 sur.

2014, Trautwein i sur. 2012, Wiegmann i sur. 2009, Haas 2006, La Greca 1980).

5. Zakljuéak

Iz predocenih rezultata moze se zakljuciti da rezultati dobiveni na temelju relativno
malog broja morfoloskih podataka nisu povjerljivi jer svaka promjena svojstva znacajno
utjeCe na rezultat, a u slucaju sekundarnih redukcija moze temeljito narusiti topologiju stabla.
Pri izvodenju morfoloskih analiza, svojstva moraju biti pomno odabrana i trebalo bi ih biti §to
je vise moguce (Lawrence i sur. 2011), a u idealnom slucaju bi se uz morfoloska svojstva

koristili 1 geneticki podaci (Casali 1 sur. 2020).
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7. Sazetak

Kukci su najbrojnija skupina zivotinja na Zemlji. Naseljavaju gotovo sva stanista, a
raznoliko$éu svog izgleda i ponaSanja zadivljuju i entomologe i laike. Zivotni ciklusi
razli¢itih kukaca ogledaju se u njihovoj morfologiji — svaka modifikacija krila, nogu, usnog
aparata, leglice, ticala, oc¢iju, kao 1 razlike u obrascima ponaSanja poput mjesta i nacina
odlaganja jaja, migracija, hranjenja ili glasanja upucuju na osobitost pojedinog Zivotnog
ciklusa. Cilj ovog rada bio je prikupiti podatke o morfologiji i ponasanju kukaca na razini
redova te na temelju njih rekonstruirati evolucijsku povijest kukaca. Iz dobivenog

kladograma mogu se ugrubo is¢itati meduodnosi pojedinih skupina, ali je vrlo bitno uociti da
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se iskljuivo morfoloskom analizom temeljenoj na relativno malom uzorku svojstava ne

moze dobiti precizan kladogram na ovoj razini.

8. Summary

Insects are the most numerous animals on the Earth. They inhabit almost all habitats
and the diversity of their appearance continues to fascinate entomologists and laymen alike.
Life cycles of different insects are reflected in their morphology—every modification of
wings, legs, mouthparts, ovipositor, antennae, eyes and the differences in their patterns of
behaviour such as the location and mode of oviposition, migrations, feeding or sound
production point to the peculiarities of a particular life cycle. The goal of this thesis was to
gather data on morphology and behaviour of insects at the level of orders and use it to
reconstruct the evolutionary history of insects. The resulting cladogram roughly represents
the relations between certain groups. It is important to note that a morphological analysis
based on a relatively small sample of characters cannot produce an accurate cladogram at this

level.
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