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Abstrakt

Chalcidky (Chalcidoidea) jsou né&eledi v ramci blanakdlého parazitického hmyzu,
ktera cizopasi na jinychlenovcich. Tato prace se zabyva fylogenezi vybdardrmhovych
skupin roduTorymus Dalman, 1820 #Zeledi krasenek (Chalcidoidea: Torymidae), ktery
napada hlawhlarvy halkotvornych bejlomorek a Zlabatek. Pongaii 28SD2 rDNA, COIl a
CytB byly zkonstruovany fylogenetické stromy, ktepgbslouzily k diskutovani idve
ustanovenéhdaidéni rodu a k vyvozeni novych poznat& jeho koevoluci s hostiteli.

Druhové skupiny, které byly navrhované jako morfpdto-ekologickéglenéni rodu,
nebyly v mnoha fipadech potvrzeny. Morfologické znaky se zdaji\bytkterych gipadech
konvergentni a nejsou apomorfni prekieré zjiséné monofyletické skupiny druih Naopak
ekologii a firozeny habitat drub Ize povaZzovat za sdilené charakteristiky jedngtliv
skupin. Bylo zjis¢no, Ze recentni n&stjSi hostitelé druth rodu Torymusnemusi byt jeho
puvodnimi hostiteli. DoSlo pravgodobr k adaptivni radiaci druh v rdmci rekolika

biotopi. Tato radiace mohla prébnout diky peskoku na halkotvorné bejlomorky a Zlabatky.

Kli¢ova slova: Chalcidoidea, Torymus fylogeneze, parasitoid, hostitelskd specifita,

koevoluce



Abstract

Chalcid wasps (Chalciodiodea) is superfamily withgarasitic group of the order
Hymenoptera. These insects attack other arthropdgisthesis is focused on phylogeny of
selected species groups of the geasymusDalman 1820, whose range of hosts includes
mainly gall-forming insect as gall wasps (Hymenogt€ynipidae) and gall midges (Diptera:
Cecidomyiidae). Using genes 28D2 rDNA, COI and GytBonstructed phylogenetic trees,
which helped with discussing current view on clasaiion of the genus and with inferring
new findings about co-evolution with host organisms

Previously established morphological — ecologipelctes groups were not supported by
my analyses in many cases. Morphological traitsnsee be convergent for many species.
They often do not support observed monophyla asmapghies. On the other hand, ecology
and natural habitat of species was common for niamayches in my cladograms. It was
found out, that recent hosts are not probably waighosts of the group. Adaptive radiation in
different habitats is likely to be the phenomenioat stands behind present-day host range of
Torymusspecies. This process could have occurred aftapgivg to gall midges and gall

wasps.

Key words: ChalcidoideaTorymus phylogeny, parasitoid, host specifity, co-evalati



1 Uvod

Mezi nejvice fascinujici organismy jsem oétsdvi fadila cizopasniky (parazity). Kdyz
jsem zgala studovat biologii naiRodowdeckeé fakukt Univerzity Karlovy, byla jsem jimi
ohromena znovu. Zjistila jsem, Ze existuje mnoheérapkterymi lze k paraziim pristupovat
a meéla jsem moznost se rozhodnout, kterym se vydarmg&onec vyhrala evolimi biologie
a koevoldéni prizptisobeni hostitelskych skupiridi parazitickym vosikdm a naopak.

Diplomova prace se budenovat vosikdm z nadeledi Chalcidoidea (Hymenoptera),
celedi Torymidae, rodulorymus Dalman 1820. Jejich larvy jsou ektoparazitoidi akg
potravu gijimaji larvy halkotvorného nebo i jinak herbivanoi hmyzu. Dodnes byly
v hostitelském spektru rodliorymuszaznamenany mery (Sternorrhyncha: Psyllomorpha),
zrnokazi (Coleoptera: Bruchidae), nosatci (Coleapte Curculionidae), zobonosky
(Coleoptera: Atellabidae), tkovci (Coleoptera: Scolytidae), téga (Coleoptera:
Cerambycidae),étyfi celedi fadu motyli a larvy Zahadlovych blanékllych ukryté
v rostlinach nebo héalkach (Hymenoptera: Aculeat@heBidae, Apidae, Crabronidae).
NejdalezitejSimi hostiteli jsou ovSemtwodci rostlinnych halek, a to bejlomorky (Diptera:
Cecidomyiidae), vrtule (Diptera: Tephritidae), Ad#ty (Hymenoptera: Cynipidae), tmavky
(Hymenoptera: Eurytomidae) a pilatky (Hymenoptdranthredinidae) (Graham & Gijswijt,
1998; Noyes, 2011).

Halky jsou novotvary a malformace naznych rostlinnych organechéetn® koreni
(Cornell, 1983). Zpsobuji je izné skupiny¢lenovadi a bakterii. Zlenovai halky tvai
zejména roztsi (Arthropoda: Acari) a larvy hmyzu (Arthropoda: ¥&poda). Hmyzich
puvodai je mnoho skupin. Zadi s pron¢nou nedokonalou jsou to konkrétrirasrenky
(Thysanoptera), #¥du Sternorrhyncha jsou to molice (Aleyrodomorphapery
(Psyllomorpha)¢ervci (Coccomorpha), #adu plostic (Heteroptera) pékled’ sitnatkovitych
(Heteroptera: Tingidae). Halkotvorny hmyziddi s prongnou dokonalou jsou vrtule
(Diptera: Tephritidae), bejlomorky (Diptera: Ceadgiidae) a zelenusky (Diptera:
Chloropidae). Vyznamné skupinyiywdai halek zahrnujéad blanokidlych (Hymenoptera),
a to zobou pagdi. V podadu Stihlopasych (Apocrita) jsou halkotvorné Zlkbat
(Cynipoidea: Cynipidae), fikové vagy Agaonidae (Chalcidoidea: Agaonidae) &teré
dalSi skupiny z nagtledi Chalcidoidea. Z pd#ddu Siropasych (Symphyta) jsou to pilatky
(Tenthredinidae) a jehlatky (Xyelidae). Halkyispbuji i rektefi motyli a okrajo¢ nékolik



zastupé ziadu brouk. Je zjevné, Ze schopnostitwdalky se vyvinula skolikrat nezavisle
(Ramaret al, 2005).

Evolweni novinka v podobtvorby halek pinesla nejen svémuipodci uzitek ve form
Ukrytu, stabilniho prosedi a trvalého fisunu potravy (Stone & Schénrogge, 2003), ale
nabidla tyto zdroje také ostatnim ziighum. V halkach se tedy mohou vyskytovat jejich
puvodci, parazitoidi fivodai, parazitoidi parazitoidl (hyperparaztiti), inkvilini (komenzalové
v hnizdech a ukrytech jinych Zisichi) a parazitoidi inkvilih (Sanver & Hawkins, 2000).
Opustné halky byvaji obyvany Sirokym spektrem zilahi, velmi oblibené jsou naiklad u
skakavek (Arachnida: Salticidae).

V diplomové praci se zaffim se na zjiovani cesty, kterou se zastupci rotrymus
prizpisobovali svym hostitém a zda je fylogeneze tohoto rodu svazana s fylemjen
hostitelskych drutn. Hlavnim cilem je tedy objasnit koevoluci paraidtoa jejich hostitel.



2 Literarni p rehled

2.1 Stavba a vyvoj halek

2.1.1 Obecna charakteristika

Rostlinna halka jetasto kompaktni Gtvar, ktery vznika z pletiv na zékl signah
pochazejicich od jiného organismu, nez je samaistima. Jejimu fivodci (halkotvornému
organismu) halka poskytuje potravu a ochraredpvrejSim prostedim (Cornell, 1983).
Z iectiny pochazi slovo kekis s vyznameraho vyrazejiciho, provalujiciho se. Odvozenim
vzniklo slovo cecidium, coz znamena halka. Cecigi@lge pak ¥da zabyvajici se halkami.
Uspaadani rostlinnych pletiv uvrtibalky je na obr. 1.

Tvar, barva, povrch, umisti a velikost halky jsou specifické pro druh nelemeraci
jejiho obyvatele. Halka ma proto jasdany fenotyp. V fipadt pavodce halky, kdy jsou jeho
geny exprimovany a ovliwji rostlinné pletivo a podobu halky, mluvime o .tzgzSfeném
fenotypu halkotvorného organismu (Dawkins, 19820dqbré jako napiklad u stavby
termitiS€ nebo obeckhiu projevu parazitace na vzhledu hostitele. Kodepodoby halky je
dosazeno na ukor zasob a energie hostitele. Zwgblgva, Ze larva halkotvorného organismu
hostiteli Skodi, i kdyZ jej nezahubi (Stone & Sciagjge, 2003).

Molekularni a Zasti ani chemicky mechanismus indukce halky nersiudoobjasén
(Stone & Schoénrogge, 2003). Nicnéébylo zjis€no, Ze pro plny vyvin halky je nutni
kontinualni interakce hmyzu s rostlinou. Pokud ddfé smrti larvy, halka segstane vyvijet
a usycha. K indukci halky dochéazi tak, Zze graviskrnice si na rostlinnajde vhodné misto
ke kladeni. Rozhoduje se dle meristematickych tkitsiré jsou nediferenciované, a proto
snadno chemicky ovlivnitelné a vysoa#lide (Cornell, 1983). Pro indukci halky je stimulem
bud'to samotné kladeni (napu Zlabatek) nebo potravni aktivita larvy (u bejrek) (Raman
et al, 2005). Cornell (1983) se domniva, Ze slinné Zlargv halkotvorného hmyzu mohou
produkovat nejen zékladni rostlinné hormonistové faktory a aminokyseliny, ale i virové
Castice, které zmmi vyvojova schémata napadenych &unPro tvorbu halky byva larvami
vylu¢ovana kyselina indol-3-octova (IAA), coz je jedeauxini, tedy rostlinnychistovych

a jinak regulujicich horman(Schaller, 1969).
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Obr. 1: Distribuce nutritivnich a dalSich pletivnit¢ halky zpisobené zZlabatkou &)iplolepis spinosaAshmead
b) Diplolepis rosacefoliCockerell (Stone & Schénrogge, 2003).

Rostliny se brani herbivdm hypersensitivni reakci, oxidativnimi procesy #&dBnim
kalozy a ligninu do mista napadefiasné stadium herbivoratire byt oddleno od zbytku
rostlinné tka®s nekrézou a larva nasledlumira kvili nedostatku potravy a ki obrannym
chemickym procesn v rostlinné tkani. Ukazalo se, Ze rostliny z maotegibuznychceledi
mohou takto usmrtit larvy bejlomorek (Fernandes &ghkeéiros, 2001). Bkteré rostliny maji
specifické R (resitance) geny, které zneimglare herbivora ovlivnit @ist pletiv do podoby
novotvaru. Tyto geny jsou selektovany jako odfibwa geny virulence u bejlomorek
(Anderson & Harris, 2006). Tato reakce je jederrikladi tzv. gene-for-gene odp&di a
evolwniho zavodu ve zbrojeni (Dawkins & Krebs, 1979).stloy se dokazi branit

herbivoiim i interakci s jejich parazitoidy. Pod salekn tlakem ze strany herbiviozataly
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vyluc¢ovat terpenoidy a auxiny, které atrahuji jejichgzaoidy (Turlingset al, 1990). Dosud
ale nebylo zji&tno, zda je tento mechanismus vyuZivan i rostlinaapadenymi larvami
halkotvorného hmyzu.

| halky se pizpasobily predaci a vyvinula se u nich ochrana pretibivortim. Sp&iva
v koncentracifiislovin (tanini) ve vnitni vrstw s&€ny halky. Diky jejich inhibujicimu &nku
na traveni jsou na¢nherbivai citlivi a vysoké koncentraci se vyhnou. V samokoénirce,
kde se vyviji larva, taniny nejsotilvec (Cornell, 1983).

2.1.2 Fosilni zaznam

Halkotvorny zpisob Zivota u hmyzu byl zaznamenan uz z prvohomalednejstarsich
nalezenych fosilii halky je stara asi 302 mifiolet a pochazi z karbonu ze statu lllinois
v USA (Labandeira & Phillips, 1996). To doklada stenci halkotvorného #gobu Zivota
v dokg, kdy na zemi rostly stromové kapradiny geglicky. Kazdopada nejwtsi radiaci
proSel cecidogenni hmyz prav pribéhu radiace krytosemennych rostlin, tedy @tk do
konce paleogénu {ed 120 — 60 milidny let). V pliocénu (Larew, 198&bo v pleistocénu
(Stoneet al, 2008) se ustanovily vztahy rostlina — hélka rap#oid nebo inkvilin tak, jak je
zname dnes a jak budou popsany v nasledujicichokagh. Zachované fosilni cecidie jsou
negastji od bejlomorek a Zlabatek. Jejich &&$tjSimi nalezisti jsou zapadni Evropa a USA.
Halkotvorné msSicegervci a tasrénky Ziji spiSe v Austrdlii a Asii a nebyly nachaygeve

fosilnim zdznamu (Larew, 1986).

2.1.3 Charakteristika nejrecentn éjSich spole €nych p redkl halktotvorného
hmyzu a jejich nehalkotvornych p  Fibuznych

V obecné rovia byly navrzeny d¥ mozné podoby fedki hélkotvorného hmyzu.
Pavodre minujici larvy gesly v halkotvorné u motfl a vrtuli. Larvy plostic, iasrének,
pilatek a bejlomorek byly asiapodre prisedli herbivéi krmici se na povrchu rostliny (Price,
1987).

Evoluce schopnosti t¥it halku proSla u blandgidlého parazitického hmyzu
(Hymenoptera: ,Parasitica“) zajimavou a sloZitowstoa. Tito nezahavi blantikli jsou
primarre karnivorni a parazitti. Existuji dva pohledy na podobu nejreceéjgino spoléného
piedka Cynipidae a jejich sesterskéledi Figitidae, ktera je zoofagni. Prvni teorie dl

Malysheva (1968jika, Ze sekunda&ése u ,Parasitica” objevila fytooofagie (semenobsdy,
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kdy se larva Zivi zasobnimi latkami semen. Z tohapisobu Zivota se pak odvodila
schopnost tviit halky. Druhd teorie evoluce hélkotvornosti u bAgek vychazi z prace
amerického entomologa Alfreda Kinseyho, ktery tiyrée nejivodrejSi halky vznikaly jako
nenapadné jednokairkové Ukryty larev ve stoncich Asterace@ansey, 1920). Rozsahla
studie morfologickych a biologickych znakSech drut Zlabatek ukazala, Zze semenozravost
je pravé&podobrjSi strategii pro fedka cecidogennich Zlabatek (Ronquist & Liljeblad,
2001). Toto tvrzeni déle roZ8je i popis bazalnich zastupceledi Figitidae a jejich
porovnani s bazalnimi zastup@ledi Cynipidae (Ronquist & Nieves-Aldrey, 2001¢. dde
uvedeno, Ze jejich spaley predek byl parazitoid jinych blanékilych, pravépodobr
chalcidek, které tvidly halky na tobolkacleledi Papaveraceaeigtava tedy otazkou, zda se
prvni halkotvorné Zlabatky Zivily pletivy uviithalek nebo zasobnimi latkami semen.
UvaZzuje se, ze prvni halky byly viditelné Zzdnoiny na reproduiich organech
pravdépodobré praw Papaveraceae. Byly unilokularni a byly &sti organu rostliny, tudiz
nesly lehce oddit. Piredpoklada se, Zeipodni vyskyt halkotvornych Zlabatek byl v Eviop
hlavré ve vychodnim sedomdi (Ronquist & Liljeblad, 2001) nebo v Asii (Storet al,
2009). Ol teorie, vztahujici se k Zlabatkam, se shodujireadu, Ze &ase se halky vyviji k
veétsSi komplexi€ (Ronquist & Liljeblad, 2001).

| podle mého nazoru je praysbdobrjSi Malyshevova teorie vzniku indukce halek u
Zlabatek. Z analyz nutritivnich bé&k obklopujicich larvu Zlabatky vySly najevo dva fiay,
které jsou syntetizovany jen v halce a ne v osthttkkanich okolo ni. Pro ilustraci evoluce
halktovornosti je dlezity hlavreé protein, jehoz normalni lokalizace je v zasobnicinich
semen, kde je zodp&any za tvorbu lipid (Harperet al, 2004). To nastdé¢uje tomu, ze
semenoZravost byla nejspiS@&vpdnim stavem a larva vyuzivd podobnych adr{gko
v plesiomorfnim habitatu. Schopnostitiwdalku a vyvijet se v ni tedy souvisi s expresiig
ktere modifikuji vystelku korirky. VyZzivna tk& v bezprosedni blizkosti larvy je
nejpodobgjSi semefim, a proto lzdici, Ze hmyz gjakym zpisobem vytvéi nové rostlinné
organy (Harpeet al, 2004). Pra¥ virova DNA by mohla byt zprostdkovatelem ovlivéni
vyvoje rostlin. Takovyto symbioticky mechanismuskéni schopnosti indukce halek je podle
Cornella (1983) nejpravpodobrgjsi.

Herbivorie u zastupcbejlomorek vznikla &olikrat u rékolika triba v ramci podeledi
Cecidomyiinae. Pokazdé se odvozovala pg¢pedobré z mycetofagie. Mycetofagie je tedy
plesiomorfni stav spotey bazald postavenym liniim bejlomorek a jejich nejblizSim
piibuznym z dalSichteledi. Fytofagie jako odvozeny stav je pop@ morfologickymi

znaky a také vyskytem parazitbid Parazitoidi zeledi Scelionidae jsou spcéld pro
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mycetofagni i fytofagni bejlomorky. Naopak paramli@ nadeledi Chalcidoidea jsou jen u
fytofagnich bejlomorek. Kdyby fytofagie bylaipodnim stavem, tak by chalcidky s n&gi
pravdpodobnosti napadaly i mycetofagni bejlomorky, ptetdy v piibéhu evoluce jist
nasledovaly své hostitele (Roskam, 1985).

Selekni tlaky, které vedly k vytvi@ni halek, budou diskutovany v dalSi podkapitole,

stejre jako diverzita tval a pa@et druhi halkotvornych organisin

2.1.4 Adaptivni vyznam halek a jejich diverzita

Halka méa jednozrimé adaptivni charakter pro hmyz, i kdyz dévd uvazovalo, Ze je to
obrana rostlin proti herbivdm (Price, 1987). Larvy vyuZivaji rostlinu a jeji rage
k vytvoreni Ukrytu. Bylo navrZzenoékolik hypotéz o vyhodnosti tohoto ukrytu (Price,8¥9
Stone & Schonrogge, 2003), které se pokusim vetakra@redstavit. Mikrohabitatova
(mikroenviromentalni) hypotéza nachazi seitgktlak pro vznik halek ve stabiitvnitiniho
prostedi halky. Nejedna se ani tak o teplotni vykyvystiedi, které nebyvaji pomoci halek
vyrovnavany (Bauset al, 1979). Jejich vyhody jsou hla¥n/ udrzovani stabilni vihkosti
rozdilné od okoli. Proto je vice halkotvornych origani v poustich Sedni Ameriky nez v
tropech a zarove byva \tSi diverzita halek v drgfsich powtrnostnich podminkach
(Fernandes & Price, 1988). Nuini hypotéza povaZzuje za hlavni aspekt tvorby halkgeny
piijem potravy (Abrahamson & McCrea, 1986) a zatosaiZzenou koncentraci obrannych
latek rostlin (Cornell, 1983). To se zda byt velkporitivem pro cecidogenni hmyz. Posledni
hypotézou pro vznik halek je ubrém se nefiteli, tj. predatorovi nebo parazitoidovi
(nepatelska hypotéza) (Askew, 1961; Bailketyal, 2009).

Kombinace vice hypotéz je saniepr¢ mozna, protoze ani wipodk nefunguji seleni
tlaky oddtlené. Nejpravé@podobrjsi je souhra nutéhich a mikrohabitatovych kvalit halek.
Nepratelska hypotéza neni obé&qrtijimana, protoZze spektrum pardzitalkotvorného hmyzu
je vysSi nez u hmyzu vairzijiciho (Hawkins & Gagné, 1989; Price, 1987). &jizale bude
ukazano, Ze parazitoidi mohou mit vliv ri@morodé tvary halek.

Diverzita hélkotvornych organisime vyswtlovana adaptivni radiaci na hostitelskych
rostlinach prav v dok radiace krytosemennych rostlin. Fylogeneze rosilitiz nepodniiuje
fylogenezi fivodai halek. V ramci jednoho rodu je mozné nalézt p&yatedy halkotvorné
organismy) vice druh rodi i ¢eledi rostlin. Studie na&sicuji tomu, Ze exploatovani novych
hostiteli vychazi z ekologické podobnosti hostitelskych lnostpiSe nez z jejichifbuznosti.
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Zlabatky a bejlomorky se tedy chovaji oportunisfiekvyuZivaji zdroje ve svéntippzeném
habitatu. Pro rychlou radiaci a speciaci Zlabatdlegomorek swdc¢i také velka pdetnost a
mala morfologicka divergence dagch jedindi z raiznych rodi. Nejvice zastupc maji
prawk ty skupiny, které se adaptovaly na tvorbu halekc@ 2005). Tato studie povaZzuje i
rostlinné organy za volné niky a tudiiquzuje sympatrickou speciaci oportunismu Zlabatek
bejlomorek. OvSem pro vystleni tvarové rozizrnénosti cecidii, s jakou se itheme setkat,
nest&i jen dostatény paet volnych nik.

Diverzita halek totiz prameni nejen z dostupnosiiofi, ale nize to byt i disledek
selekniho tlaku vyvijeného ze strany paraziioid jinych predatdr. Nagiklad zménou
cilového organu pro kladeni v&ja herbivorem by se omezil Utok parazitodiky tomu, Ze
parazitoid by nenasel misto pro nakladeni svéh@kaj Lokani chovani parazitoid byva
fixni a samiéky prohledavaji cilové organy rostlin. Pokud bypszice halky zranila, tak by
larva jejiho mivodce unikla celé Skale parazitbidTakto to bylo popsano u Zlabatek
zpasobujici halky na dubech (Bailey al, 2009; Cornell, 1983).

Disparita, tedy tvarova rozliSnost dubovych halgk, zagicinéna hlavi atoky
parazitoidi v praibéhu jejich spoléné historie (tzv. ,ghost of parasitism past”) a [@daemi
halkotvornych Ziveicha, které byly mieny proti €mto utokim. Cornell (1983) a Stone a
Cook (1998) shrnuji tyto Zoby uniku: (1) Halka iize zw&tSovat swj pramér, a to i
extenzivnim distem epidermalnich trichaimebo tvorbou vzduchovych bublin mezérsiu
halky a kontirkou larvy; (2) niize lignifikovat sénu; (3) tvorba lepivého sekretu na povrchu
halky ma také adaptivni vyznam; (4) existuji i yatknektarii pro mravence, kigpak halku
chrani; (5) faleSné struktury bez kdrek poslouzi zmateni parazitoida; (6) naopak mnoho-
komarkové halky zajisti aspbp ¢asti svych obyvatel #pziti i pi pripadném napadeni
parazitoidy (Jones, 1983). Obé&grvizualre orientujici se parazitoidigsobi disruptivnim
seleknim tlakem na vzhled hostitele (Price, 1975).

Zlabatky na dubech navic majasto d¢ generace, které tyorozdilns vypadajici a
umisené halky. Seleni tlak ze strany parazitaichabizi vys¥tleni i tohoto jevu. Pokud by
byly halky obou generaci stejné, nabizely by sgwte druhim parazitoid a ti by profitovali
vice, nez kdyZ jsou generace odliSeny. Tim se nsNizuje kompetice mezi generacemi
jednoho druhu (Askew, 1961; Askew, 1980; Price,5)97

Ne vSechny morfologické znaky dubovych halek jsde @izpusobenim jen &i
hmyzim parazitoidm. Nékteré mohou prodluZzovatas zpracovani Kesti obratlowim
predatodm. Mezi tato morfologicka fzpiusobeni pat fidceji rozmiséné trichomy na
povrchu héalky (Stone & Cook, 1998).
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Naopak u bejlomorek nebylo vypozorovano, Ze by lséesi a poetnost komunity
parazitoidh n¢jak zasadé menily s mnozstvim napadenych rostlinnych oriyawn ramci
jednoho druhu nebo rodu rostliny. Jingkeno, parazitoidi napadalizné¢ vypadajici halky
na ffiznych organech rostlin stejnowrau (Hawkins & Gagné, 1989; Hawkins & Goeden,
1984). Pro cecidogenni skupindeledi Cecidomyiidae f¥e byt proto shrnuto, Ze diverzita
spol&enstva jejich parazitoid neni spojena s komplexitou rostlinnych hosiitel tedy
s paitem volnych nik (Hawkins & Gagné, 1989). DalSi higry pro vznik #iznych tvafi a
povrchi halek u bejlomorek byly navrzeny Waringem a Pric€889). Pai mezi r¢

geneticky drift bez adaptivniho aspekturepisobeni se radiaci ze slunce.

2.2 Parazitoidi bejlomorek a zZlabatek

2.2.1 Obecna charakteristika

V této praci se budu zabyvat hlavparazitoidy ze skupiny chalcidek (Hymenoptera:
Chalcidoidea)¢eledi Torymidae, roddorymusDalman, 1820. Jejich hostitelé jsotepazré
Zlabatky a bejlomorky, mérvrtule a vyjime&né i nékteré halkotvorné chalcidky.

Parazit je definovan jako organismus Zijici na neljioém organismu, ze kterélterpa
Ziviny, Skodi mu a zarowedisponuje adaptacemi k maximalizaci vyuZiti zdrajhostitele
(Price, 1975). Parazitoid se liSi od parazita tlmstnosti, Ze hostitel nakonec vZzdy zahyne. Co
se tye blanokidlych parazitoid Hymenoptera: ,Parasitica“, tak da volre Zijici samice
maji efekt predatora, protoze jejich cilem je jedinal hostitelského druhu. Jimi nakladena
vajicka a pozdiji larvy jsou parazitoidi (Price, 1975).

Parazitoidi dokazi ovlivnit distribuci, disperzhavani, socialitu, morfologii a fenologii
hostiteli (Price, 1975). Pokusim se popsatkteré z&chto dopad praw na gikladu
chalcidek. Nktera ovlivreéni byla zmigna jiz v kapitole 2.1.4.

Nejdiive se za@im na rozdleni parazitoid podle zfgsohi, jakym napadaji hostitele.
RozliSuji se polyfagové, monofagové, ektoparazitaiendoparazitoidi. Monofagové neboli
specialisté jsou skupiny parazitdjdkteré jsou specifickét¢i svému hostiteli a dodrzuji
pravidlo jeden na jednoho, tedy jeden druh param#pada jen jeden druh nebo jednu
generaci hostitele. Polyfagni jsou takove druhgré&inapadaji vice driathostitefi z tiznych
rodi. Mohou byt také nazyvani generalisty. Ektoparaditse 1iSi od endoparazitaid
zpisobem konzumace hostitele. Jeho iwirni tkartmi se z&ina Zivit endoparazitoid.
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Ektoparazitoid jej naopak pozira zegncili zac¢ina vrejSimi tkarémi. Erudovany pistup
zvolili Askew a Shaw (1986), kdyz roddi parazitoidy na koinobionty a idiobionty.
Koinobiont po nakladeni dovoli svému hostiteli Zigkt potravu z vniti seény halky, i kdyz
pii tom sam hostitele pozird. Tato strategie je komana s endofagii a s monofagii.
Parazitoid je schopen rozliSit tkgnkteré jsou nutné pro zachovani zakladnich Ziebtni
funkci hostitelské larvy a krmi se na nich az jakgooslednich. Vyhodou mu je to, Ze hostitel
dal roste, a proto neni omezefispnem potravy. Idiobiont je takovy parazitoid,rigte¢hem
kladeni nebodsns po rsm paralyzuje nebo zabije svého hostitélasto jej potom konzumuije
zverti. Je zde tedy jasna spojitost s ektofagii a sfagiy

Razné zpmsoby Zivota popsané vySe s sebou nesou podle AsKé®@i#b) mnoho
prizpisobeni a obecnych z& o struktue spoléenstev. Nejprve musim poukazat na velky
rozdil mezi monofagii a polyfagii. Monofagie se zo evolkné starSi nez polyfagie.
Monofagové maji jen jednu generaci v roce a napadaj hostitele v rané fazi jejich vyvoje.
Tehdy jsou halky malé a halkotvorné larggisto je&t nebyvaji napadeny jinymi druhy
parazifi. Zdroja je tim padem dost a satky byvaji obtzkany velkym poétem vajéek, aby
mohly maximalizovat reproduki potencial. Por pohlavi byva posunut sirem k samicim.
Nevyhodou je, Ze larva hostitele byva v této fagvoje jeS¢ mala, proto se parazitoid
piikrmuje na rostlinné tkani,tapo nebo fed konzumaci hostitele. Polyfagové oproti tomu
byvaji polyvoltinni, generace se mohouiekryvat. V kazdé generaci je vice sdmmez u
monofag, ale stale je po#n vychylen ve prosfth samicCim $irsi je spektrum hostiteltim
VEtSi procento santicse rodi. To by mohlo byt vysileno faktem, Z€im pravaépodobrgjsi je
nalezeni hostitele, tim mensi risk podstupuje dampulace v podabinvestice do sanic
Potomstvo tim naopak ziskava na variahil¥ polyfagnich samicich se vyviji mensi¢po
vajicek hlavie¢ ze dvou dvodi. RozmnoZuji se ve vice generacich za rdknz je
kompenzovan nizsi @et potomk v jedné generaci. Generace, které se objevuji émnc
sezbny, jsou konfrontovany s halkami, které jsau zralé, casto s lignifikovanou wjSi
sténou. | gres to, ze kladélko je velmi ostré, rostes kladeni az na 20 minut u kazdé z halek.
Proto se nefiive vostce podét atakovat tolik hostitel jako to dokaz€asny monofag.

Polyfagni ektoparazitoidi jsou druhy starSich spetstev, jsou to klimaxoveé druhy. To
zaroveh naznguje, Ze jsou vyvojo¥ mladsi. Zastupci rodliorymusparazitujici na dubovych
Zlabatkach jsou typickymi polyfagy (Askew, 1961elékci na polyfagii si Askew (1975)
predstavuje tak, Zze z monofagnich endofagnichidegtasem stavaji polyfagni ektofagové.
Aby mohli parazitoidi projit vice generacemi za raz je seleén¢ vyhodné, musi najit

vhodné hostitele i pozd béhem sezony. V tu dobu je al€tSina halek jiz parazitovana.
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Proto by bylo pro vogku velmi nevyhodné, kdyby jeji potomstvo nebylo gahe dosgt

v jakékoliv hélce. Bylo zaznamenano, Ze generalistary konmirku v hédlce napadne jako

posledni, zkonzumuje vSechnyedchozi obyvatele a vylétne jeho désp. U specialist

tento jev nefunguje. Do do&lpsti preziva ten, ktery je do kairky nakladen jako prvni.
Podobny mechanismus selekho tlaku na polyfagii se projevuje i u diuhapadajicich

spol&enstvi bejlomorek na rodAtriplex Linnaeus v jizni Kalifornii. Zde jsou parazitoidi

z roduTorymustasto hyperparazitoidni a multivoltinni, takze ofistdkonkurenci s ostatnimi

specializovagsimi druhy (Hawkins & Goeden, 1984).

2.2.2 Priklady koevoluce parazitoid @ rodu Torymus a jejich hostitel G

Stone a Schoénrogge (2003) shrnuji, jakyniisgibem hostitelé bojuji proti napadeni
parazitoidy. Neni to jen \#Bi morfologie halky zmigna vyse, ale i zémy fenologie, zriny
lokace hostitele jako négilad oddleni se od hostitelské rostliny a odpadnuti na Zeahe,
parazitoidi nebyvaji aktivni. Herbiviotaké omezuji zdroje ifstupné parazitoitn tim, ze
dokud neni velikost a &ta halky dostataé¢ zrala, aby je ochranila, jejich larva pozdrzuje
svij rast a neni dostaijici potravou pro dokafeni vyvinu jakéhokoliv parazitoida. Na to
ovSem odpovidaji i parazitoidi.

Nabizi se fiklad ze spol&enstvi dubovych Zlabatek a jejich parazitgickde jsou
zaznamenany d@vmozné strategie, které eliminuji riziko nedostapatravy @i napadeni
¢asné halky (Askew, 1961). Drufiyorymus auratusiller, 1764 aT. cyaneusValker, 1847
napadaji halkyCynips divisaHartig, 1840. Oba druhy ji napadaji zahy, §&&them prvniho
instaru larvy.T. auratusnejdive zkonzumuje obyvatele halky a naslede musi pZivovat
na rostlinnych tkanich, které slouzily jako potrgua Zlabatku. V tomto fjjpact se zastavi
vyvin héalky, jeji s€tna nedozraje a velikost se né®di. Diky tomu jsou larvy parazitoida
zranitelné a #Sina jich zene po napadeni polyfagnimi parazitoidy vimfhu sezony.
NaopakT. cyaneuse nejdiive Zivi rostlinnou tkani stefijako larva hostitele, kterou nechava
dorist. Zkonzumuje ji az potom, co velikost halky dasaélstejnych proporci jako halka
zdravé Zlabatky. Tento fakt z&fularvé T. cyaneuspouze tetinovou mortalitu z p&u
nakladenych vajek.

Mezi nejprozkouma¥)Si spol€enstvi pat jiz n¢kolikrat zmirtna komunita slozena z
dubi roduQuercusLinnaeus a jejich halkotvornych Zlabatek pelédi Cynipinae, které hosti
parazitoidy z Sestéeledi chalcidek a dalSi skupiny inkvilira parazitoid (Askew, 1975).
Duby se dli do rekolika sekci, které se morfologicky odliSuji. V patktické oblasti jsou
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nejdilezit¢jSimi sekcemiQuercus(hlavre Q. robur, Q. petraeaa Q. ileX) aCerris (hlavre Q.
cerris, Q. subey Q. infectoriaa Q. branti)). Rody Zlabatek specializujicich se na duby sekce
Cerris jsou molekularéd znané divergentni od Zlabatek sekd@uercus popgipac od
Zlabatek s generacemi alternujicimi mezi sekcerbi dStoneet al, 2009). Jejich parazitoidi
byli také zkoumani a ukézalo se, Ze starSi studesgzovaly spiSe polyfagii mnohych
zastupé rodu Torymusv tomto spoléenstvi (Askew, 1961; Askew, 1965). Existuje vSak
nowjsi prace, kterd pomoci genetickych matkarachazi kryptické druhy se skrytou
specializaci druhd. flavipesa dalSich druin chalcidek (Kaartineet al, 2010).T. flavipesse

v této studii projevil jako taxon skryvajici dvayktické druhy odliSené pomoci fenologie
hostitefi. T. flavipesl se specializuje na halky jarni, tedy pohlavmiegace mnoha driih
Zlabatek.T. flavipes2 byl vychovan jen z podzimni asexualni generdabaitky Neuroterus
guercubaccarungLinnaeus, 1758). Jedna se tedy o individualni isfizaci, ktera nize byt
predstupgm speciace?

Bylo by zajimavé sledovat, jestli jedinci jednohauttl nebo druhy roddrorymus
parazitujici dubové Zlabatky budou vykazovat dieai v sekvencich podle sekce
hostitelského dubu, ste&jijako tomu bylo u rodl Zlabatek (Stonet al, 2009). Podle vysledku
by se dalo usuzovat na miru specializéicpolyfagie druli parazitoidi. Navic by vysledek
pomohl s rozeSenim zfisobu orientace a rozpoznavani hostitelskych Wridlatim se auid
domnivaiji, Ze orientace jegvazié opticka (Askew, 1961; Price, 1975), ale nevi s ge
druhy orientuji podle vzhledu hostitelské halky ogodle vzhledu hostitelské rostliny.

2.3 Rod Torymus

V ramci roduTorymusDalman, 1820 bylo dosud popsano 405 druhiky cemuz se rod
fadi mezi nejpéetrgjSi zcéeledi Torymidae (Noyes, 2011).¢&Wina druli je rozSfena
v holarktickém arealu, pouzeékolik druhi se vyskytuje v afrotropické, australské,
neotropické a orientalni oblasti (Grissell 1995)australské oblasti je udavano pouzg p
druhi, piicemz u fech z nich se uvazuje o mozné introdukci z Evrdgnuéek, 1988).

NejcastjSimi hostiteli roduTorymusjsou larvy halkotvornych Zlabatek, bejlomorek a
vrtuli. Mezi dalSi hostitele pAtnedospla stadia brouk z ¢eledi Scolytidae, Curculionidae a
Cerambycidae. &které druhy se specializuji na parazitaci larevadédvych blanokidlych
(Hymenoptera: Aculeata) ve stoncich rostlinodumielych halkach. Bktefi zastupci jsou

fytofagni (poddilo se je vychovat ze semen krytosemennych rostiidpkonce zoofytofagni
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(napiklad u druhuTorymus cyaneu$Valker, 1837,T. aeaWalker, 1834,T. cecidomyiae
Walker, 1844 bylo prokdzano (Askew, 1961; GrissEI76; Collett in litt.), Ze se nejprve Zivi
na lang hostitele a pak okolnim pletivem hélky.

Diive byl rod Torymusklasifikovan do dvou rai a to Diomorus Walker, 1834 a
TorymusDalman, 1820 (Grissell, 1976; 1995). Oba dva r{mby charakterizovany oblym
vybéZkem metanota zasahujicim do mesonota a odliSgodsee pitomnosti (rodDiomorug
nebo absenci (rodorymu3 ostrého zubu na zadnim stéh(Bowek, 1988). K vyeSeni
problematiky Diomorus vs. Torymus piispél Boucek (1996), ktery popsal druforymus
pulcher Bowek, 1996 (dnes synonymuiin kononovaeZerova & Seregina, 1991 — Noyes,
2011), jenz vykazujetpchodné znaky obou rddNa zaklad toho Graham a Gijswijt (1998)
synonymizovali oba rody.

Graham a Gijswijt (1998) stanovili celkem 13 drufaicly skupin podle morfologickych
znali a podle hostitelskych vazeb. Toto réleshi se vztahuje pouze k evropskym dmm
Rod Torymussestava z druhovych skupnstriacusgroup,baudysigroup,bedeguarisgroup,
cingulatusgroup, cupreusgroup, cyaneusgroup, erucarumgroup, flavipes group, hederae
group, laetus group, nitidulus group, pulchellus group, varians group a z @i druha jako
species sola, tiforymus apiomyiaBoucek et Mihajlovic, 1986Torymus armatu8oheman,
1834, Torymus arundini®Valker, 1833,Torymus azureuBoheman, 1834 &orymus favardi
Steffan, 1962 (Graham & Gijswijt, 1998). Podshbuyly rozctleny i druhy vyskytujici se
v Severni Americe a to jiz Grissellem v roce 19@8igsell, 1976). Jedna seadvenusgroup,
bedeguarisgroup, fullawai group,tubicola group avarians group. Nekteré druhy, které se
vyskytuji v obou regionech, proto spadaji do dvouhdvych skupin. Podrokji viz tabulka
1 v iloze, kde je uvedeno i morfologické vymezeni jetimgch skupin.

Nize nasleduje Wet jednotlivych druhovych skupin, resp. speciea,sdaletné zastupa,
které do ni pdt, zpisobu Zivota a roz&ni. Pokud neni uvedeno jinak, tak tyto informace
pochazeji z databaze Universal Chalcidoidea Datafidsyes, 2011) a monografie Graham a
Gijswijt (1998).

Druhova skupinaustriacuszahrnuje druhyl. austriacusGraham, 1994 &. imperatrix
Graham & Gijswijt, 1998. Roz&ni saha od Evropy porstini Asii. Co se @ hostitelského
spektra této skupiny, tak nejsou dostupné ZadénrEce.

Do druhové skupinypaudysigroup pati T. baudysiBowek, 1954. Je pra¥godobr
blizce gibuzny severoamerickému drufiu thalassinuCrosby, 1908 (Graham & Gijswijt,

1998), ktery ovSem spada do nearktické druhovéisiupbicola Do této skupiny zadil
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jeS€ Zavada (2003) drufi. tatianaeZavada, 2003. Mezi hostitele piathalcidky zceledi
Eurytomidae tvéici halky na travach, ale i jiny halkotvorny hmyz.

NejvétsSi druhovou skupinou jbedeguarisgroup, kterd zahrnujeétdinu evropskych
druhi. Déli se na ¢tyti podskupiny: bedeguaris chloromerus juniperi a tipularium.
Podskupinabedeguariszahrnuje druhyT. auratusMduller, 1764, T. bedeguarisLinnaeus,
1758,T. eadyiGraham & Gijswijt, 1998T. eglanteriaéMayr, 1874,T. geraniiWalker, 1833,
T. rubi Schrank, 1781T. thymiRuschka, 1921. Autbose domnivaji, Ze fiZe zahrnovat i
druhy T. boops Graham, 1994 ar. microstigmaWalker, 1833. Tato podskupina ma
holarktické roz&eni. Hostitelé jsou hla¥nbejlomorky a Zlabatky. VSechny druhy této
podskupiny se vyzr@ji napads hrubou skulpturou stdohrudi. Podskupinguniperi
obsahuje druhyf. caudatusBoheman, 1834T. flavovariegatusGijswijt, 1990, T. juniperi
Linnaeus, 1758;T. nigritarsus Walker, 1833 aTl. spilopterusBoheman, 1834. Mimd .
caudatus ktery je roz&en holarkticky, jsou ostatni zastupci znami pouzZeveopy. Jejich
larvy parazituji jen na bejlomorkach s vyjimkdu spilopterus ktery byl nalezen i v hélce
Zlabatky. Podskupintipularium je zastoupena druhly. amurensidValker, 1874.T. basalis
Walker, 1833,T. curticaudaGraham & Gijswijt, 1998T. novitzkyiGraham, 1994T. salicis
Graham, 1994 dr. tipulariarum Zetterstedt, 1838. Jsou razsii v Evrog, krong T.
amurensisktery se vyskytuje také v Amurské oblasti Rudkeuhy z podskupinyipularium
subgroup obyvajiievazrié oblasti mirného pasma a jsou asociovany fdamrbami a jejich
herbivory  (Coleoptera:  Cerambycidae, = Hymenoptera:entfiredinidae, Diptera:
Cecidomyiidae). Druhova podskupircdloromerussubgroup v rdamcbedeguarisgroup je
druho\ nejpaetrgjsi. Zastupci v této podskuginsou parazitoidi zejména bejlomorek, nién
Zlabatek. Je tofpvazr skérnd skupina a proto neni mozné ji jednazamorfologicky
vymezit.

DalSi druhovou skupinou jeingulatusgroup. Jeho zastupci jsolorymus angelicae
Walker, 1836,Torymus cingulatudNees, 1834 Torymus filipendulagGraham & Gijswit,
1998, Torymus micruruBBowek, 1994, Torymus poadioffmeyer, 1930;Torymus quercinus
Boheman, 1834Torymus triangularisThomson, 1876. RoZ&ni jsou pevazr v Evrop
krome T. filipendulae ktery se nachazi i na vychoRuska. Mezi hostitele patbejlomorky a
Zlabatky na stromech i bylinach.

Druhova skupina&upreusgroup zahrnujd. calcaratusNees, 1834T. cupreusSpinola,
1808 aT. kononovaeZerova & Seregina, 1991. Druhl. cupreusa T. calcaratusjsou

rozSieny po celé palearktické oblasti a vyviji se nadah Sphecidae, Apidae a Cynipidae.
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Do této skupiny patéhpati i severoametti zastupci druhove skupirfyllawayi group, ktéi
maji vyvinut ndpadny zub na zadnim st&hn

Morfologicky a hostitelsky rozliSena skupina déut ndzvencyaneusgroup zahrnuje
druhy T. affinis Fonscolombe, 1832T. cerri Mayr, 1874, T. cyaneusWalker, 1847,T.
fastuosuBoheman, 1834[. gracilior Graham, 1994T. notatusWalker, 1833. ¥tSina druli
obyva pouze evropské staty, j€naffinisje rozsten i na vychod Ruska. Mezi jejich znamé
hostitele s&adi pouze Zlabatky na dubech. Jediny druh vyvijegd na Zlabatkach na jinych
rostlinach jeT. notatus

Erucarum group je skupina druth kterd zahrnujel. erucarum Schrank, 1781T.
formosusWalker, 1833,T. nobilisBoheman, 1834T. roboris Walker, 1833T. scutellarisa
T. nemorunBowek, 1994. VSechny druhy maji evropské rieadi krong T. formosusktery
se kron¢ Evropy nachazi i v Sachalinské oblasti Ruska. it&étjsou hlava Zlabatky na
dubech, aleT. erucarumparazituje i kebenule (Hymenoptera: Symphyta: Diprionidae) a
obal&e (Lepidoptera: Tortricidae). Dle Grahama a Gijswij(1998) je tato skupina
specializovana na zlabatky #eoi halky na kmenech a kenech dub.

Druhova skupindlavipesgroup zahrnuje jen dva druhy, Tj. flavipeswalker, 1833 &'.
longicalcar Graham, 1994. Drull. flavipesje rozsten po celé palearktické oblasfi.
longicalcar Zije jen v Evrop. Pivodns byla tato skupina pokladana za parazity Zlabatek n
dubech (Graham & Gijswijt, 1998), ale postépmylo pozorovano daleko SirSi spektrum
hostitefi na vice druzich rostlin (bejlomorky a vrtule).

Druhovéa skupinanederaegroup zahrnuje druhy. fagi Hoffmeyer, 1930,T. fagineus
Graham, 1994T. hederadValker, 1833 &. speciosu8oheman, 1834. VSechny tyto vdsy
se vyskytuji jen v Evrapa napadaji pouze halky bejlomorkykiola fagi Hartig, 1839.

Druhova skupinalaetus group obsahuje druhyl. arcticus Thomson, 1876,T.
chrysocephalu8oheman, 1834T. cyprianusGraham & Gijswijt, 1998T. fischeriRuschka,
1921, T. grahamiBowek, 1994,T. ignicepsMayr, 1874,T. laetusWalker, 1833,T. regalis
Walker, 1833,T. scaposusThomson, 1876 &. ventralis Fonscolombe, 1832. Distribuce
taxon je po celé Evrof DruhyT. laetus aT. arcticusjsou ovSem fitomny i na Kaniatce a
v Sachalinské oblasti Ruska. Jejich biologésto neni znama. Z toho, co je znamo, lze
vyvodit, Ze parazituji na bejlomorkach a Zlabatkaeh osticich a na #kolika béZnych
druzich stroml a ket jako je HiZe nebo buk. Jejich asociace s rostlinami je pipedobr
puvodné omezena naiezné druhy osic v chladrijSim a viikim mirném pasmu (Graham &

Gijswijt, 1998). Tomu odpovida znamé raegii jednotlivych druih.
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Druhova skupinanitidulus group zahrnujerl. fuscicornisWalker, 1833 arl. nitidulus
Walker, 1833T. nitidulusje rozsfen holarkticky ar. fuscicornigpalearkticky. Jejich hostiteli
jsou bejlomorky rodsemudobi&ieffer, 1913na k¥izach (Graham & Gijswijt, 1998).

Druhy ze skupinypulchellusgroup jsou jenit, a to T. lampros Graham, 1994T.
microcerusWalker, 1833 ar. pulchellusThomson, 1876. Roz&ny jsou v mirném pasmu
Evropy a napadaji halky bejlomorek na vrbach.

Posledni skupinou jeariansgroup, ktera se sklada z evropskych drdih aucupariae
Rodzianko, 1908,T. druparum Boheman, 1834 & . varians Walker, 1833. DruhT.
aucupariaese vyskytuje v holarktické oblasti, zbylé dva drybou na vSech kontinentech
(druh T. variansneni pouze v Jizni Americe). Druhy této skupingujsow!’ fytofagni na
semeneclteledi Rosacea€l ( variansa T. druparum) nebo parazituji fytofagni larvy rodu
Megastigmu®alman, 182@Hymenoptera: Torymidae).

Druhytazené jako species sola jsbuapiomyiagparazitoid bejlomorek na hrusnich na
Balkanském poloostray, T. armatus(vyskytuje se v Evrof) na vychod Ruska, v Japonsku
a na Papui Nové Guineji a parazituje nedtspstadia Zahadlovych blanidélych), T.
arundinis (vyskytuje se v Evropa na vychod Ruska, jeho larvy se Zivi larvami bejlomorek
na rakosu),T. azureugje rozsften v mirném pasmu nearktické oblasti a specializgjaa
fytofagni hmyz asociovany §znymi druhy smrk) a nakonecT. favardi(byl zatim zjiS&n
jen ve Francii a Spatsku, kde napada dubové halkyispbené bejlomorkami a Zlabatkami).

Graham a Gijswijt (1998) nepovazovali za u&ite zavadt podrody. Naopak v praci
Zavady (2003) bylo pouzitocteni rekterych druli rodu Torymusdo géti podrodi. Dva byly
popséany jako nové, a to podréddtorymusZavada, 2003 @&reotorymusZavada, 2003. il
podrody byly vytvéeny za pouziti rodovych nai\pro rodTorymus které s nim byly idve
synonymizovany. Mezi & paki podrod CallimomusThomson, 1876LioterphusThomson,
1876 aTorymusDalman, 1820 sensu stricto.

Zavada (2003) ozrd chloromerussubgroup za nejwodrgjSi a nejpodob¥jSi druhim
plesiomorfniho rodPseudotorymudlasi, 1921. Podrod\rctorymuspodle autora zahrnuje
druhy z baudysigroup a druhTorymus tatianaeZavada, 2001. Ekteré druhy nearktické
skupiny tubicola group byly taktéz zZazeny do podroduArctorymus Do podrodu
Areotorymusbyly pritazeny druhyTorymus calcaratusNees, 1834 alorymus cupreus
Spinola, 1808. Podro@allimomuszahrnuje vSechny druhy skupaustriacusgroup alaetus
group. Podrod.ioterphusje sloZzenim shodny sitidulus group. Do podrodd orymuss. str.

byly zatazeny vSechny zbyvajici taxony.

22



3 Cile prace

Obecre jsou zastupci rodurorymuspovazovani za polyfagy a generalisty (Askew,
1961). Z revize evropskych drai{Graham & Gijswijt, 1998) ovSem vyplyva, Z&které
druhy parazitujici na bejlomorkach se specialingijeden druh hélky respektive na jeden
druh rostliny. Bejlomorky totiz nemivaji tolik drihhalek na jednom radrostliny jako
Zlabatky. Pro Zlabatky plati, Ze 80 % jejich dr@xploatuje iize a duby (Harpest al, 2004).
Parazitoidi Zlabatek z rodliorymusse specializuji na niku, v které najdou hostit&sto
mnoha drubi a rodh (Noyes, 2011). Zde jsou tedy pravymi polyfagy.étotpraci se pokusim
odpowdét na rékolik otazek.

1. Jsou druhové skupiny navrzené pro evropské druhymonofyletické a je
v navrzené fylogenezi i Bjaky morfologicky trend?

2. Jaka potravni strategie byla gvodni pro rod Torymus a jakou roli hraji ve
fylogenezi druhy specializujici se na jiné nez hatikkvorné hostitele, druhy fytofagni a
druh napadajici chalcidky tvorici halky na travach?

3. Je spravny predpoklad vySSi specializace rodarorymus na hostitele z¢eledi
Cecidomyiidae? Jak gFipadné zjiS€ni ovlivni pocet druha v ramci rodu?

4. Je ve fylogenezi odélena linie druha rodu Torymus parazitujici Zlabatky od
druht parazitujicich bejlomorky?

5. Jsou si navzajem pibuznéSi druhy nebo jedinci specializujici se na
prohledavani uréité niky (stromy rodu Quercus, stromy dvou sekci roduQuercus, halky

na os¥icich apod.)?
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4 Material a metodika

4.1 Material

Dosglci druhd rodu Torymus a zkoumanych outgroupbyli postupr ziskavani
smykem ¢i odchovem z nasbiranych halek. Halky¢cemé pro chovy byly umi&ty do
chovnych box a byly od jara do podzimu kontrolovany v tydennimervalu. V zimnich
mésicich byl materidl uskladn ve venkovnich prostorach kgzimovani. Sebrany nebo
odchovany material byl &Sinou usmrcen rovnou 96% EtOH. Skladovan byl tak@6%
EtOH v plastovych 1,5 ml zkumavkachti p18 °C. V priloze je tabulka 2 vSech taxion
(OTU) pouzitych v analyzach cetre jejich presné lokalizace a fjpadnych uUdajich o
hostitelskych druzich¢i rostlinach. V tabulce 3 vifloze je zaznamenano, které geny

z kterych OTU se podio ziskat pro fylogenetické analyzy.

Ur¢ovani

VSichni jedinci, ze kterych byla ziskana DNA, bgksledg skladovani v 96% EtOH.
Nakonec byli umishi do poréznich plastovych kolonek a alkoholovadou gevedeni do
100% EtOH (2 x 1 hodinu v 96% EtOH, 1 x 1 hodinul@®% EtOH a 12 hodin ve druhé
lazni se 100% EtOH). Z posledni l&znyli presunuti do fistroje Bal-Tec CPD 030, ktery je
vysuSil metodou kritického bodu za pouziti tekutéB@®,. Diky tomuto typu vysousSeni
materialu nebyly exoskeletalni struktury deformoranmohlo byt fistoupeno k preparaci a
ke kontrole taxonomické ffslusnosti zkoumanych vzark Jedinci byli ugovani dle
monografie Graham & Gijswijt, 1998.

4.2 Molekularn é-biologické metody

Izolace DNA

DNA byla izolovana z materiadlu za pouziti proteipd (Qiagen) a 5% roztoku Chelexu
(Biotechnology Grade Chelex, 100 Resin, 100-200hnssdium form, Bio-Rad Laboratiries)
podle nadvodu od D.C. Hawkse (University of Califasn Riverside), viz filoha 4
v elektronické piloze. Navod byl upraven v bdd, kdy se misto 100C pouZzivala teplota 98
°C. Jedinci, ze kterych byla izolovana DNAjfsmali ve tSine pripadi vcelku, bez

porusenych morfologickych struktur.
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Amplifikace DNA

Pro amplifikaci danych fragmeitgeni bylo pouZito metody polymerazowétzové
reakce (PCR). Reakce byly proeag v termocykléru C1000 Thermal Cycler (Bio-Rad
Laboratories) v laboratboddleni Entomologie a v termocykléru iCyclérThermal Cycler
(Bio-Rad Laboratories) v Laboratgro vyzkum biodiverzity.

Byly zkoumany dva mitochondrialni geny a jeden faglegen. Gen pro mitochondriélni
protein cytochrom oxidaza, podjednotka 1 (COIl) jeufivan v mnoha fylogenetickych
studiich fiznych skupin Zivéichu (Folmeret al, 1994). Steja tak druhy mitochondrialni gen
kodujici cytochrom B (CytB) jeéasto pouzivan ve fylogenetickych studiich mnohadoht
(Simmons & Weller, 2001). Oba geny kodegisti dychacihdgettzce. Redchazejici dva geny
byly doplrény jadernym genem pro malou podjednotku eukaryotmiinozomu komponenty
28S, regionu D2 (28SD2 rDNA). Tat@st genu byva také pouzivana ve fylogenetickych
studiich (Campbelkt al, 1994). PouZzité primery bylyigvzaty z literatury a jsou shrnuty
v tabulce 1. Vyrobu vSech primiettj. pro gen 28SD2 rDNA, CytB a COl zajistila fielKRD
molecular technologies. Nastaveni termocyklgero amplifikaci jednotlivych gen je
zaznamenano Vv tabulkach 2 — 4.¢c@tocykli pro gen CytB byl variabilni v zavislosti na
kvalité vyizolované DNA. U genu 28SD2 rDNA byla preét$i specifitu nasedani printepro
nekteré vzorky zvolena teplota o0 2 — °® nizSi. U termocykléru C1000 bylo zapnuto

vyhiivani vika, u iCyclerl nikoliv.

Nazev Nazev genu a délka
primeru Designovano Sekvence v orientaci 5' - 3' amplifikovaného
(smér fragmentu
éteni)
LCO1490 (F) (Folmeet al, GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG COl —710 bp
1994)
HCO02198 (R) (Folmeetal, | TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA COIl - 710 bp
1994)
CB1 (F) (Jermiin & GATGATGAAATTTTGGATC CytB — 720 bp
Crozier, 1994)
CB2 (R) (Jermiin & ATTACACCTCCTAATTTATTAGGAAT CytB — 720 bp
Crozier, 1994)
28SD2F (F) (J. Heraty, UC CGGGTTGCTTGAGAGTGCAGC 28SD2 rDNA — 580 bp
Riverside in litt)
28SD2Ra (R) (J. Heraty, UC CTCCTTGGTCCGTGTTTC 28SD2 rDNA — 580 bp
Riverside in litt)

Tabulka 1: Primery pouzité pro amplifika@sti gei z jader a mitochondrii zastupéeledi Torymidae
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Faze Pd&et Teplota | Cas
opakovani °C S
Patateini denaturace 1x 94 180
Denaturace 92 30
Nasedani 30x 48 90
Prodluzovani 72 150
Koneiné prodluZzovan 1x 72 600
Zchlazeni 1x 12 300
Tabulka 2: Nastaveni termocykléru pro amplifikaeng COI
Faze Pget | Teplota | Cas
opakovani °C S
Patateini denaturace 1x 94 180
Denaturace 92 30
Nasedani 35-45x 48 90
Prodluzovani 72 90
Koneiné prodluZzovan 1x 72 600
Zchlazeni 1x 12 300
Tabulka 3: Nastaveni termocykléru pro amplifikaeng CytB
Faze Pdet | Teplota | Cas
opakovani °C S
Patateini denaturace 1x 94 180
Denaturace 92 15
Nasedani 35-45x 52 45
Prodluzovani 72 60
Koneiné prodluZzovan 1x 72 600
Zchlazeni 1x 12 300

Tabulka 4: Nastaveni termocykléru pro amplifikaeng 28SD2 rDNA

Slozeni reakni snesi jsou v tabulce 5. Enzymatické zajisit reakce poskytnul Combi
PPP Master Mix (Top-Bio). Dodany byly specifickénpery, templatova DNA a ddif.
Mnozstvi templatové DNA bylo upraveno podle kvahtyizolované DNA. Pro vzorkyislo
182, 190, 193, 195 a 208 byly pro amplifikaci ge@utB pouzity chemikalie od firmy
Promega, viz tabulka 6. VSechny vzorky byly michdoywysledného objemu 28.

Nazev latky Objem
ul
Combi PPP Master Mi 12,5
Templatova DNA 2-3
Primer F 1
Primer R 1
ddH,0 Do 25

Tabulka 5: Objemy a typy chemikalii pouzitych promifikaci vSech get
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Nazev latky Objem
pl
GoTaq® DNA Polymerase 0,125
Templatova DNA 2
Primer F 1,75
Primer R 1,75
PCR Nucleotide Mix 2,5
5X Green GoTag® Reaction Buffer 5
MgCl, 0,75
ddH,0 11,125

Tabulka 6: Objemy chemikalii pouzitych pro ampléfdi genu CytB u vzorké. 182, 190, 193, 195 a 208

Elektroforéza

Pro ovteni usgchu PCR bylo nutné provést horizontalni elektrafaréna 1%
agarézovém gelu v TBE pufru. Parakels 2 ul PCR produktu bylo do gelufiplano 1,6ul
standardu Gene Ruler™ 100bp DNA Ladder (FermenWa)alizace DNA v UV s¥tle byla
umozréna diky gitomnosti barvicih@inidla ethidiumbromidu. Elektroforézaskela 38 — 40
minut @i 100 mA a 400 V.

Purifikace amplifikované DNA

Pred sekvenani reakci bylo nutné PCR produkt zbavielpyt&nych puff, barviv,
enzymi a nukleotid. Pro tento &el byl pouzit kit QIAquick PCR Purification Kit a
postupovano bylo podle navodu QIAquick PCR Purifara Kit Protocol. Pro ziskani
dostaténého vynosu DNA z ménusgsSnych PCR byly pouZity kolonky z MiniElute PCR
Purification Kit (Qiagen) ovSem podle vySe z#rigaho navodu. DNA byla eluovana do j30

elutniho pufru.

Sekvenace DNA

Koncentrace purifikované DNA byla zj&ta pomoci fistroje NanoDrop® (Thermo
Fisher Scientific — NanoDrop products). Pokutspoj ukazoval koncentraci nad 20 pit,
tak byl vzorek pipraven na sekvegai reakci. Sekvenacé&anych vzorki probihala ve dvou
raznych laboratiich. Riprava na sekvenaci v Labortiteekvenace DNA # UK zahrnovala
smichani 0,32ul specifického primeru forward nebo reverse, ophnit® mnoZstvi
amplifikované purifikované DNA a dopini ddH.0 do 14ul. Optimalni mnozstvi DNA bylo
vypatitano z koncentrace podle ndvodu na http://webrrcaioi.cz/~seqlab/. Sekvenace v této
laboratdi probihala nattyikapilarnim 3130 Genetic Analyzer nebo na Sestnagti&rnim

3130xI Genetic Analyzer (oba Applied Biosystems).
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Druhy zpisob gipravy na sekvenaci pro laboratMacrogen — Normal automatic
sequencing spdval v zaslani veSkerého mnozstvi purifikovanéhdRP@oduktu spolu se
specifickymi primery. Kazdy vzorek a kazdy primedybv samostatné plastové zkumavce.
Zde probihala sekvenace nisproji 3730XLDNA sequencer (Applied Biosystems).

4.3 Prace se sekvencemi a tvorba fylogenetickych st~ rom

Vyhodnoceni chromatogrami a tvorba alignmentu

Chromatogramy obou simi ¢teni daného fragmentu DNA byly elektronicky obdrgzen
ze sekvendnich laboraté. V programu Bioedit 7.0.9.0 (Hall, 1999) bylo peaeno
pievraceni reversecasti sekvenci na forward. Vtomto stavu byly chrimgemy
porovnavany a neshodné baze bylgpgisovany podle nejlepSiho signalu. Pokud éhjdsny
signal u obou siri ¢teni, tak byla neznadma baze nahrazena pismenensd¢hwy sekvence
byly na obou koncich zkraceny tak, abyinaly a ko®ily ve stejné pozici.

Celkovy alignment sekvenci jednoho genu byl pronedgopirovanim reversgsti do
samostatného souboru. Zde pak byly sekvence kddajcinokyseliny (COI, CytB)
zalignovany pomoci programu Clustal W (Thompsoal, 1994), ktery je saiasti programu
BioEdit. Pomoci programu MEGA4 (Tamuet al, 2007) byly tyto geny igloZzeny do
sekvence aminokyseligimz bylo owtreno, Ze neobsahuji stop-kodony. Byl pouzit gengtick
koéd Flatworm Mitochondrial. Sekvence bylyiznuty tak, aby alignment &@mal prvni bazi
kodénu a tim byl dodrzertteci ramec. Do alignmentu COIl bylyrigany sekvence
z diplomové prace Petra Jansty (2006) s kodsinzgicimi pismeny PJ (viz tabulka 3 v
piiloze). Déle byly dodany sekvence z databdze GdnBajichZ gistupov&iisla jsou rovez
uvedena v tabulce 3 wipze. Do alignment@désti genu Cyt B byly taktéZigany sekvence
z databaze GenBank.

Alignment ¢asti genu pro malou ribozomalni podjednotku bylheign pomoci masky
pro sekundéarni strukturu RNA, kterd bylgeyrata z prace (Gillespiet al, 2005). V této
Sablor jsou ugeny navzajem parujici ,stemy" a neparuijici ,Jooppale byly do alignmentu
pripojeny sekvence pro 28SD2 rDNA z jiz zraé diplomové prace P. Jansty (2006).

Pokud byla jakakoliv sekvence velmi odliSna od wdth, byl pouzit Basic Local
Alignment Search Toll (BLAST) s nastavenim blagttig(://blast.ncbi.nim.nih.gov/Blast.cgi).
Byla prohledadvana databaze Nucleotide collectiomtna bylo zjis¢no, kterému organismu
dana sekvenceime patit. Pokud byla ukazana jina skupina, nez jsou Hyopégra, tak byly
vSechny sekvence z datasetu odebranypdo vzorkuc¢. 182). Odebrany byly vSak i
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sekvence, které byly na prvni pohled velmi odlisaéostatnich i fes to, Ze podle BLAST
vysly jako Hymenoptera (COIl — vzorek 31, 28SD2 rDNA — vzorky. 117, 130, 131, 154).
Duvodem je, Zze databaze zatim obsahuje velmi maloidrdeledi Torymidae, takze &veni
spravnosti sekvenace DNA jsme byli nuce#latli pouhym optickym porovnanim s ostatnimi
sekvencemi. Finalni data byla uloZzena ve formattata

Spojovani sekvenci pro konkatenaty bylo provederamudl@ v textovém editoru.
Nasledr byly opstovné oteweny v programu BioEdit a vyexportovany v poZzadowvané
vstupnim forméatu do dalSich analyz. Pro analyzuodmi maximalni parsimonie a pro
bayesianskou analyzu byl pouzit format nexus. Peiodu maximalni &ohodnosti byly
datasety uloZeny ve formatu phylip 4.

Jako outgroup byly pouZityitOTU ze stejné pagbledi jako rodTorymus Jedna se o
Podagrion pachymerunWalker, 1833 a dva druhy roddridontomerusCrawford, 1907
(Eridontomerussp. 1 e&ridontomerussp. 2.).

Bylo piipraveno 6 #iznych datasét s charakteristikami uvedenymi v tabulce 7.
Alignmenty jsou k dispozici v elektronickycliifphdch ve sloZzce Datasety.

Nazev Cislo Geny v datasetu Pdet Pocet bazi
OTU (bp)
Col 1 Cytochrom oxidaza | 146 904
CytB 2 Cytochrom B 104 747
COl_cytB 3 Cytochrom oxidaza + Cytochrom B 89 1420
28D2_COl 4 28SD2 rDNA + Cytochrom oxidaza | 105 561
28D2_cytB 5 28SD2 rDNA + Cytochrom B 82 1689
28D2_COl_cytB 6 28SD2 rDNA + Cytochrom oxidaza | + 71 2362
Cytochrom B

Tabulka 7 shrnujici vlastnosti jednotlivych datésdidadanych do analyz

Sekvencecasti genu 28SD2 rDNA nebyly pouzity samostatprotoZe vykazuji nizkou
variabilitu. Sekvence byly roZteny na jednoznaé citelné a na sekvence s rtepré
citelnymi Useky. V tabulce 3 vifjoze je toto rozéleni patrné. Do datagets nazvy

z&inajicimi 28D2 byly pidany jen sekvence s jednoznacitelnymi chromatogramy.
Fylogeneticka analyza metodou Bayesovské statistiKBA)

Tento zmisob konstrukce stroinze vstupnich dat prohledava krajinu moznych strom

pomoci algoritmu Markov Chain Monte Carlo (Yang &rihala, 1997) a ziskava posteriorni
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pravdpodobnosti pro kazdé&twveni fylogenetického stromu. Hlavnim aspektem Bayskeée
statistiky je girazeni apriori prawibodobnosti kazdé mozné topologii.

VSechny datasety byly analyzovany v programu MrBay@1.2. (Ronquist &
Huelsenbeck, 2003). Analyzy probihal§t$inou na vypdetnim klastru darwin.natur.cuni.cz,
ktery je umisin na RF UK, Vinicna 5. Substittni model byl zvolen GTRn&t=6). Pro
datasety 1 — 3 byl pouZzit evéhi modelrates=invgammaktery p@&ita s iznymi mirami
rychlosti zamin nukleotidh podél sekvence a praygbdobnostni distribuci gamma. Peéjd
byl proveden testthto gedpokladi v programu jModelTest 0.1.1 (Posada, 2008) a dgile
ukazal, Ze dostatay evolini model pro ziskana data je GTR + gamma distribBoato pro
datasety 4 — 6 byl pozit jiz tento jednoduSsi mddet nst=6 rates=gamma

Pri tvorb¢ stromi z konkatendt byly geny rozdleny do gisluSného pé&tu ,partitions”
podle jejich potu pomoci pikazu charseta posléze ifkazemIset applyto=x stanoveny
jednotlivé ¢asti vstupnich soubdy pro které maji byt nadefinovany zvlastni paragets
proces zahrnujicich konkatenat s genem 28SD2 rDNA proghMrBayes vzdy operoval
zvla¥ s nukleotidy, které byly s@asti ,stem* a ,loop“ oblasti sekvenci. Toho bylcsddeno
zadanim pesnych pozic zmimych oblasti do vstupniho souboru.

Analyzy byly automaticky ukafeny pomoci fikazustoprule=yes stopval=0.0fehdy,
kdyz standardni odchylka obou se&@ake probihajicich Bhia byla nizsi nez 1 %Prvnich 25%
stromu s neustalenou toplogii, nevhodnych pro twokonsenzualniho stromu, bylo
odstraneno fftkazemsumt burnin=x Paet generaci se liSil u kazdé analyzy, proto jecleji
pocet uveden u jednotlivych vyslednych stibmDalSi podrobnosti ohlednzdrojovych

soubofi pro vypa@ty stromi jsou uvedeny v elektronickychifphach — slozka MrBayes.

Fylogeneticka analyza metodou maximalni&ohodnosti (ML)

Maximalni wrohodnost neboli maximum likelihood je metoda vgjigi stromy na
zéklad pravdEpodobnosti vstupnich dat viipad spravnosti zvolené topologie. K této
analyze je fidruZzeno bootstrapovani (Felsenstein, 1985), ktet€ v kolika pipadech ze
100 byl dany uzel vybranchem ,bootstrap resampling technique®. Pro tento zigpumani
byl vybran program RAXML 7.2.6. (Stamatakis, 200Bjoces Bzel na vypdetnim klastru
darwin.natur.cuni.cz.

Vybér evolwniho modelu byl konzistentni s vysledky jModelTes®ikazy — m
GTRGAMMA —T 4 —q geny.txicily evolucni model, pdet viaken a procesir na kterych
analyza po&Zi a rozdleni do ,partitions”. Pro ,bootstrap resamplinghiague” bylo u¢eno

1000 replikal. Prikazové soubory jsou sdasti elektronickychifloh ve sloZzce RAXML.
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Fylogeneticka analyza metodou maximalni parsimoniéVP)

Metoda maximalni parsimonie hleda takovy stromryktema nejnizsi skore (délku).
Ziskany fylogeneticky strom je zkonstruovan poddgmensiho p&u zangn nukleotidi, které
vyug'uji v rozdily mezi sekvencemi vstupniho alignmen€uéto metod je opt pridruzeno
statistické bootstrapovani. Analyzy pebiy v programu PAUP* 4.0b10 (Swofford, 2003).

Stromy byly heuristicky hledany nahodnyniidgavanim sekvenci s préenim 1000
replikati. Byl zvolen TBR algoritmus pro nahodné &mg polohy tvi (hsearch
addseg=random nreps=1000 swap=TBRPro kazdou analyzu byly zaznamenanytpo
maximalre parsimonnich strof jejich celkova délka, celkovy index konzistend@l)(a
celkovy index homoplazie (HI) diky fikazu describetree 1-x P¥i zjiStovani hodnot
bootstrapu bylo analyzovdno celkem 1000 pseuddd@plia zaznamenavany hodnoty
bootstrapu ve vSech wuzlechboptstrap search=heuristic nrep=1000 keepall=yes

V elektronickych materialech jsotilZeny vstupni soubory — slozka PAUP.
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5 Vysledky

5.1 Vystupy analyz

Programem jModelTest 0.1.1 byly navrZzeny tyto mgdplo jednotlivé parcialni

sekvence gen 28D2 rDNA: Model = GTR+G, COI: Model = GTR+G, ®ytModel =
GTR+G.

Negrafické vystupy fylogenetickych analyz a chaeaktiky datasét naleznete
v tabulce 8.

Nazev Pocet znakii Consistency | Homoplasy
datasetu celkovy | variabilnich parsimonné index (CI) index (HI)
informativnich
COl 904 359 308 0.3030 0.6970
cytB 747 428 359 0.2994 0.7006
COl_cytB 1420 687 581 0.3166 0.6834
28D2_COl 1615 425 312 0.3562 0.6438
28D2_cytB 1689 528 401 0.3597 0.6403
28D2 _COIl cytB| 2362 794 609 0.3559 0.6441

Tabulka 8: Souhrnné informace o datasetech sekv&tamanych do fylogenetickych program

Vysledky ttiznych metodologickychifstupi (BA, ML, MP) k datasdéim OTU ukazaly
podobné topologie. Pouze ¥ipad: datasetu COIl se vysledné topologie vygizfiSily.
Statistickd podpora uklneboli wtveni OTU byla nejvysSi vifpact metody BA, hodnoty
bootstraji pro ML a MP byly o Bco nizZsi.

Vysledné kladogramy pro dataset s nazvem COI jsedeny na obr. 2 — 4, pro dataset

CytB na obr. 5 -7, pro COI_ cytB na obr. 8 — 1@ gataset 28D2_COI na obr. 11 — 13, pro
28D2_cytB na obr. 14 — 16 a pro dataset s nazvdd2 280I_cytB na obr. 17 — 19.
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1 taxonomicka pfislusnost hmyzich hostitelt
2 hostitelské spektrum - hmyz

3 hostitelské spektrum - rostliny

m Eurytomidae

o Apidae/Sphecidae
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Obr. 2: Konsenzuélni fylogeneticky strompocteny na zaklaglgenu COl metodou BA. V uzlech jsou uvedeny

hodnoty posteriorni pra¥godobnosti. P&t generaci 8 651 000. Barvy pisma zn#éaprdruhové skupiny.
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1 taxonomicka pfisluSnost hmyzich hostitelt
2 hostitelské spektrum - hmyz

3 hostitelské spektrum - rostliny

m Eurytomidae

1 Apidae/Sphecidae

m Cynipidae

m Cecidomyiidae

m Cynipidae & Cecidomyiidae

= Curculionidae/Scolytidae

= Hostitelé z vice nez 2 fadd

o 1 hostitelsky druh/monofagie

m 1 hostitelsky rod/oligofagie

m vice hostitelskych rodd/polyfagie

x Chybi informace

I Pravdépodobna fytofagie

® Monofylum na bejlomorkach
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Obr. 3: Konsenzualni fylogeneticky strom vypeny na zaklagigenu COI metodou ML (model GTRGAMMA).
Bylo konstruovano 1000 bootstrapovych replika¥ uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu >40%v{Ba
pisma znazdiuji druhové skupiny.



1 taxonomicka pfislusnost hmyzich hostitelt
2 hostitelské spektrum - hmyz

3 hostitelské spektrum - rostliny

m Eurytomidae

1 Apidae/Sphecidae

= Cynipidae

m Cecidomyiidae

m Cynipidae & Cecidomyiidae

= Curculionidae/Scolytidae

= Hostitelé z vice nez 2 fadu
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m 1 hostitelsky rod/oligofagie

m Vvice hostitelskych rodt/polyfagie

= Chybi informace
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Obr. 4: Konsenzualni fylogeneticky strom vyfeny na zaklagl genu COI metodou MP. Bylo konstruovano
1000 bootstrapovych replikatV uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu >40%k@étromu je 1858 krak

Barvy pisma znazéuji druhové skupiny.
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1 taxonomicka pfislusnost hmyzich hostitelt
2 hostitelské spektrum - hmyz

3 hostitelské spektrum - rostliny
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| Pravdépodobna fytofagie

EENEEEEEEE
[ ] | (mmmm

blankytna bedeguaris/chloromerus subgroup 1.00
cervena bedeguaris/bedeguaris subgroup o0.71
fialova flavipes group
modra ~ erucarum group
svetla zelena laetus group
Seda varians group
hnéda cyaneus group | |||
tmava zelena baudysi group =-=
rizova austriacus group [ Imm
cerna nezarazeno/sp.sola
120
laa
0.74 ik
0.66 c X
052 iy B
0.70 87varians
1-30110varians
100 35varians
— 127varian
1.00r 93orob
0.50  0.64 — 129spHU
79austriacus
1.00
0.70 {1.00  72ic
L 1.00 97arundinis. )
0.65 —— 98arundini
- azureu
70.8,{ 76armatu:
————— X  85philly ac
0;96{ geranii.
100 23geranii
0.99 101geranii
0.99 0.91 L 208geranii
0'78L auratu
1.00‘ 84auratu
0.6 44auratus.
0.63 L a5auratu
26auratu:
65auratus
0.95 1.00 46auratus.
43auratu:
27auratu:
L 88nobili
alh
1.00 s
0.99
0.81 }
1.00r 71fischeri o
L 141fischer |
flavipes
174affini
0.61 0gg 183effini
— affinis
0.94 L 102notatu
81notatu:
0.89; 19bedeguaris
1.00] - 82bedeguari
0.79 83bedeguaris.
190bedeguari
39baudysi
outgroups
0.1

Obr. 5: Konsenzualni fylogeneticky strom vypeny na zaklagl genu CytB metodou BA.V uzlech jsou
uvedeny hodnoty posteriorni prajpddobnosti. P&t generaci 3 846 000. Barvy pisma zn#zprdruhové
skupiny.

36
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3 hostitelské spektrum - rostliny i
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m vice hostitelskych rod(/polyfagie \ =Ll
Chybi informace 54 |y 126spHU

I Pravdépodobna fytofagie g 1165‘3135,‘;?;@
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Obr. 6: Konsenzualni fylogeneticky strom vy¢fny na zaklal genu CytB metodou ML (model
GTRGAMMA). Bylo konstruovano 1000 bootstrapovyciplikatt. V uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu
>40%. Barvy pisma znaaaiji druhové skupiny.
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3 hostitelské spektrum - rostliny
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Obr. 7: Konsenzudlni fylogeneticky strom v¢feny na zaklagl genu CytB metodou MP. Bylo konstruovano
1000 bootstrapovych replikatV uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu >40%k&®étromu je 2258 krak

Barvy pisma znazéuji druhové skupiny.
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Obr. 8: Konsenzudlni fylogeneticky strom vyfeny na zéklatlgeni CytB a COl metodou BA. V uzlech jsou
uvedeny hodnoty posteriorni praymbdobnosti. P&et generaci 3 864 000. Barvy pisma zn#éaprdruhové
skupiny.
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Obr. 9: Konsenzudlni fylogeneticky strom vypeny na zaklagl gemi CytB a COl metodou ML (model

GTRGAMMA). Bylo konstruovano 1000 bootstrapovyclplikatt. V uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu

>40%. Barvy pisma znaauiji druhové skupiny.
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Obr. 10: Konsenzudlni fylogeneticky strom vymmy na zaklagl gemi CytB a COl metodou MP. Bylo

konstruovano 1000 bootstrapovych replikat uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu >40%k&stromu je

3342 kroki. Barvy pisma znaztuji druhové skupiny.
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Obr .11: Konsenzualni fylogeneticky strom vyfeny na zaklagigem 28D2 a COl metodou BA. V uzlech jsou
uvedeny hodnoty posteriorni praymbdobnosti. P&t generaci 6 191 000. Barvy pisma zn#aprdruhové
skupiny.
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Obr. 12: Konsenzualni fylogeneticky strom vytemy na zaklagl gemi 28D2 a COl metodou ML (model
GTRGAMMA). Bylo konstruovano 1000 bootstrapovyclplikati. V uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu
>40%. Barvy pisma znaauiji druhové skupiny.
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Obr. 13: Konsenzudlni fylogeneticky strom vyfeny na zéklatl gemi 28D2 a COl metodou MP.

97arundinis
98arundinis

35varians
87varians
110varians
PJvarians
127varians
PJa i

175affinis
174affinis
193affinis

81notatus

39baudysi
outgroups

Bylo

konstruovano 1000 bootstrapovych replikat uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu >40%k&stromu je

1721 kroKi.. Barvy pisma znaztuji druhové skupiny.

44



123

1.0q; 126spHU
1 taxonomicka pfisludnost hmyzich hostitelti | g, RS :::
2 hostitelské spektrum - hmyz 0.77
3 hostitelské spektrum - rostliny
m Eurytomidae I L
11 Apidae/Sphecidae 0.89, |" 9fruschk EEm
m Cynipidae 083 [ 97spn. Bl :EID
m Cecidomyiidae 058 1T 4uem bt .gg
m Cynipidae & Cecidomyiidae e i el w0
= Curculionidae/Scolytidae 077 ——— { HU OO
m Hostitelé z vice neZ 2 fadu 008 95p2
1 1 hostitelsky druh/monofagie |- 138verba mm
m 1 hostitelsky rod/oligofagie 0.70—T|[! 140tanaceticola? mOm
m vice hostitelskych rod(/polyfagie 0.66 13thymi EEE
= Chybi informace ~— || — 90verbas mm
1 Pravdépodobna fytofagie 081 i
blankytna bedeguaris/chloromerus subgroup Y poa. S : :::
&ervena bedeguaris/bedeguaris subgroup 1.00 | =
modra erucarum group 1.00 099~ e
vetla zelena laetus group ol
Seda varians group 080 iy -
hnéda cyaneus group I .
tmava zelena baudysi group L
cerna nezarazeno/sp.sola e
~1.000 0.79 56confi
ey i
0.99
0.61 1.00 | goveran
—— 33rubi
1.00 tliella
— .89
i
re
1.00
0.651
e ’ 1.00
0.67 0.86;] 19bedeguaris
1.00 ! 82bedeguaris
L 053 83bedeguari:
0.99— 101geranii
1.00, - 208geranii
23geranii
0.89 0.65~ 44auratus.
1.00| '— 45auratus
0.86 — 84auratu:
r 26auratus
| 65auratus
~1.00 - 100 46auratus.
1.00 - 43auratu
' 27auratus
88nobilis
0.69] 21imi
1.00E 68impa
0.94 0imp
0.58 L 94stenus
081 1000 97arundinis____ = [HNE
) ~—— 98arundinis Omm
1.00 1,00 93orob L [
100 — 129spHU
1.00; 35varian HEN!
1.00 110varians
0.90/ — 127varians.
] — 174affinis
1.00 0.96 193affinis
100 [ 75ainis
.00 — 102notatus
81notatus.
39baudysi
outgroups
0.1

Obr. 14: Konsenzudlni fylogeneticky strom vyteny na zéklatl gemi 28D2 a CytB metodou BA. V uzlech
jsou uvedeny hodnoty posteriorni pragddobnosti. P&et generaci 3 140 000. Barvy pisma zn#aprdruhové
skupiny.
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Obr. 15: Konsenzualni fylogeneticky strom vyfeny na zaklagl gemi 28D2 a CytB metodou ML (model
GTRGAMMA). Bylo konstruovano 1000 bootstrapovyclplikatt. V uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu
>40%. Barvy pisma znaaaiji druhové skupiny.
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Obr. 17: Konsenzualni fylogeneticky strom vymmy na zakla#l gemi 28SD2, COIl a CytB metodou BA.

V uzlech jsou uvedeny hodnoty posteriorni p&gatiobnosti.Péet generaci 9 000 000. Barvy pisma znéajpr

druhové skupiny.
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Obr. 18: Konsenzualni fylogeneticky strom vyfeny na zaklagigem 28SD2, COIl a CytB metodou ML (model
GTRGAMMA). Bylo konstruovano 1000 bootstrapovyclplikatt. V uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu

>40%. Barvy pisma znaauiji druhové skupiny.
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Obr. 19: Konsenzualni fylogeneticky strom vyfmy na zaklaglgeri 28SD2, COIl a CytB metodou MP. Bylo

konstruovano 1000 bootstrapovych replikat uzlech jsou uvedeny hodnoty bootstrapu >40%k&stromu je

3338 kroki. Barvy pisma znaztuji druhové skupiny.

50



5.2 Popis topologii

Druhy, které byly sekvenované praely této diplomové prace, jsou v grafickych
zobrazenich rozliSiteIné pomogiiselného koédu na #atku druhového jména (nap
110varians). Sekvence diulprevzaté z diplomové prace PJ jsou éargy kodem PJ na
zatatku druhového jména (napgPJcupreus). Sekvence pochazejici z databaze GleriBd
nemaji zadny kéd, je zde tedy jen druhové jménortaxdataset CytB, n&pgeranii) nebo je
¢islo az na konci ndzvu OTU (dataset COl,inapratus395).

Analyzy riznych ged a rmiznych konkatenét genmi davaji pokazdé jiné vysledky.
Stabilre nachazené topologie v kladogramech jséi$iou az v koncovychéwich. Druhy,
které jsou vzdy zahrnuty do jednoho spgakho jednodruhového kladu (pokud bylo
v analyzach vice jedificdaného druhu) jsot. affinis T. geranii T. arundinis T. veronicag
T. bedeguarisT. varians T. igniceps T. ventralis T. wachtliellag T. impar, T. flavipes
T.beneficusa T. sinensis Ostatni druhy s vice nez jednim vzorkem v dagabenejsou
sdruzeny do spotaych jednodruhovychétvi, coz plati pro vzorky drdhT. orobi T. socius
T. confinis T. ruschkaia T. verbasci.Ani jeden z &chto druli nema ve fylogenetickych
stromech podporu své molekularni jednotnosti. Negndruh Torymussp. n. vychazel jako
monofylum (viz obr. 5, 8, 9, 10, 14, 15, 16, 17,d89), ale ve mnoh&ipadech se jeho
druhovost nepotvrdila.

V datasetu COlI, tedy v datasetu s #&im p@&tem vzorki, jsou stabild nachazenym
monofylem druhy ze skupingrucarumgroup {. roboris a T. nobilig, které jsoucasto
zobrazeny vdsné blizkostiT. geraniia T. auratus Monofylie plati i pro asijské taxony.
beneficust+ T. sinensis

Ve vyslednych topologiich se&asto vyskytovala &tev, kter4 zahrnuje zejména
parazitoidy bejlomorek neboripadré parazitoidy s Sirokym hostitelskym spektrem hmyzu
zaznamenana hodnota bootstrapu je 58 %, ale vzanailyetodou BA ma posteriorni
pravdpodobnost n€pstji hodnotu 1.00 (resp. 100 %). Tento klad je ¢émyhradré tvoren
druhy z@azenymi do podskupinghloromerusdruhové skupinybedeguarisgroup. Tato
korunova linie je naruSena ¥kolika pripadech druhy zjinych druhovych skupin nebo
podskupin. V analyzach vychazejicich z datasetuBGgbu zdeT. cyaneusa T. auratus
v datasetu 28D2_cytB se seadi T. auratus Stabilre sem pak spadaji drufy thymiaT.
rubi, které pat do podskupinypedeguaris
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OvsSem ne vSechny analyzované taxony z podskugifgromerusse vyskytuji ve vyse
zminéné korunové skupintaxoni. Druhy jakoT. hylesinj T. impar, T. stenusa T. phillyreae
jsou v bazalgsim postaveni. Druhovd skupindedeguaris group neni v Zadném
z kladograni zobrazena jako monofylunCasto se jako iflouzni jevi zastupci drdhT.
auratusaT. geraniis podporami &tveni od 4 (obr. 4) do 96 % (obr. 17T). bedeguarigniva
variabilni polohu, Bkdy se nachazi u baze kladogramu (obr. 18kdy naopak vdsné
blizkosti korunové skupiny (obr. 2, obr. 3). Yfgact hypotetické pibuznosti sT. laetus
naobr. 11 je podpora 92%, naopak ippct hypotetické pibuznosti T. bedeguaris
s parafylemT. geranii+ T. auratuge podpora uzlu pouze 53 % (obr. 8).

Druhova skupindaetusgroup je zastoupena drufly ventralis T. ignicepsT. fischer;j
T. laetusa T. grahami V piipact prvnich ti zmirgnych drulii se celkenttyiikrat objevuje
monofyleticky klad (obr. 7, 9, 11 a 17), ale druhylaetusa T. grahaminebyly nalezeny
v jejich blizkosti. Tyto dva druhy jsou ale s@sti pouze datasetu COI, re3p.laetusjese
28D2_COl. Druhy skupinylaetus group secasto objevuji v blizkosti druhze skupiny
bedeguariggroup, podskupinpedeguaris

Druhova skupin@yaneugroup se v kladogramech objevuje jako monofylumzgopro
druhT. affinisaT. notatus NavicT. notatusse néadi kT. affinisve vSech fipadech (viz obr.
2, 3,4,9, 10 a 13) a podporatweni €chto dvou OTU byva nizkdl. cyaneuge zahrnut
pouze ve dvou datasetech, ale ani v jedndipagE neni zobrazen v blizkém vztahu se
zbytkem skupiny (obr. 2 — 7J.. affinisspolu sT. notatusmaji tendenci bytazeni blizko baze
stromu do blizkosti taxa@nT. varians+ T. hylesini+ T. stenust T. impar+ T. arundinis Ve
spol&ném kladu s nimi (adkolika dalSimi OTU) jsou na obr. 11, 12, 13, 14, 13 a 18,
alespa ve spoléném kladu g .variansjsou na obr. 3.

Druh vyskytujici se na uplné bazi kladogramu je&asfji (ve 12 @gipadech)l. baudysi
Jako dalSi taxonyifbuzné tomuto bazalnimu druhu jstazeny druhy z druhové skupiny
cupreustj. T. cupreusaT. calcaratugobr. 3, 4, 11, 12 a 13).

Casto objevujicim se monofylem, které ale neni zadirahovou skupinou jsou druhy
T. varians+ T. hylesini+ T. stenust T. impar+ T. arundinis Tuto skupinu Iz&asto nalézt
v piibuzenstvi T. affinis + T. notatus pti zakladre kladogramu. Jeji monofylie nebyla
podpdena v analyzach zobrazenych na obr. 5 a 6 (pduaeundinisv jiné pozici), dale ani

v piipadt obr. 2, 3, 4 a 7, tedy wipact datasat obsahujicich pouze jediny gen.
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5.3 Vztahy k hostitelskym organism am

V obrazcich 20 — 22 jsou viditelné i vazby paradiiona hostitelské organismy, které
jsou potvrzené lihnutim z determinovanych halek. wdech vyobrazenich je pak pomoci
barevnychttverai zaznamenano hostitelské spektrum daného driduzaté z Noyes 2011.

Pouze v jedinémijpact (obr. 4) bylo vysledkem analyz monofylum diéuh. notatust+
T. affinis + T. nobilis + T. roboris + T. geranii H. auratusspecializujicich se na dubové
halky, v gfipadech 7, 9 a 16 jsou znazémg jako parafylumCastji se vdak druhy z druhové
skupinycyaneuggroup vyskytuji v jiné pozici.

Druh T. auratusnevykazuje dle molekularnich znakndividualni specializaci podle
vzhledu hostitelské rostliny. Jedinci, #tdyli vychovani z dub sekceQuercusrespektive
z duhi sekceCerris se neodéuji do samostatnych klad VVzorky druhuT. geranii nemaji
v tomto sndru Zadnou vypovidajici hodnotu, viz obr. 2, 3, 4, 12 a 13 . V datasetech CytB
a 28D2_cytB jsou vzorky druhl. auratuspochazejici z halek na dubech sekegris fazeny
do korunové skupiny.

NedoSlo ani k vyraznému odldni druhi specializujicich se na bejlomorky od diuh
které se specializuji na Zlabatky. Parazitoidy dmef@irek je mozné nalézt jak v korunové
skupire tak i ve skupin laetusgroup nebo v blizkosti skupinly. varians+ T. hylesini+ T.
stenus+ T. impar + T. arundinis Parazitoidi Zlabatek jsou rozptyleni ve vice Idel ve

spodni polovid kazdého stromu.
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Obr. 20: Konsenzudlni fylogeneticky strom vypmy na zakla@l gemi 28SD2 a COIl metodou BA. Jsou zde

zaznamenany potvrzené vazby na hostitele diky wétigparazitoid z determinovanych hélek.
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Obr. 21: Konsenzualni fylogeneticky strom vyfmy na zaklag geni 28SD2 a COIl metodou ML. Jsou zde

zaznamenany potvrzené vazby na hostitele diky wétigparazitoid z determinovanych hélek.
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Obr. 22: Konsenzualni fylogeneticky strom vyfeny na zéklatl geni 28SD2 a COI metodou MP. Jsou zde

zaznamenany potvrzené vazby na hostitele diky wéohigoarazitoid z determinovanych halek.
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6 Diskuze

6.1 Vhodnost pouzitych gen

Sekvencefit riznych gefi a jejich konkatenétbyly pouZzity pro zkoumani na drovni
druhi v ramci jednoho rodu. Samotna parcialni sekvemoecptochrom oxidazu | ukazovala
vysledky, které nebyly v souladu s vysledky ostdtrdnalyz. Mize se jednat o saturaci pozic
v alignmentu. V takovémifpact by rozdil v jedné pozici mohl znamen&tsi paet zangn,
nez je v alignmentu patrny. Jiz v roce 1989 (Cnoseeal, 1989) bylo dokazano, Ze usek
mitochondrialni DNA ¥ely kdédujici COI se vyvijel rychleji nez ten samgelt octomilky.
Lze se tedy domnivat, Ze u blatiokého hmyzu tato sekvence dosahuje velké mirylogth
evoluce. Bylo by proto vhodné sekvenci podrobitusghimu testu, ktery ovSem nebyl
v piipadt této prace proveden. DalSim problémem datasetu BYH pozice sotasti
outgroup, druhuPodagrion pachymerujrktery se nevyskytuje na bazi stromu, ale uvnit
jedné z ¥tvi (obr. 4). MiZe se jednat o jev souvisejici s tzviitghovanim dlouhych &vi.
analyz (Kim, 1996), proto mohla nastatiep velky pdet taxori v datasetu COI. K rdeSeni
fylogeneze na rodové taxonomické Urovni je moznéZzfiopouze #kolik dalSich gef
(jaderné geny: ITS — internal transcribed spacean(@anet al, 2000), EF alfa — elongation
factor (Danforthet al, 1999), jejich amplifikace se vSak v pilotnichtézh nezdéla nebo
jejich sekvence nebyly dostate variabilni. Proto jsem se neuchylovala k satniiau testu.

Sekvence COI se v konkatenatech s ostatnimi geajevmvala pravépodobré bez
odchylek. Zbylé geny a jejich konkatenaty nevnaddty fylogeneze Zzadné dalSi zasadni
konfliktni situace. NepovaZovala jsem za nutné addv ILD test (Incongruence Length
Difference test), ktery byva pouzivan k testovaonfkktu mezi ¢dstmi konkatenovanych
datasei (Farriset al, 1994). Jeho vypadni hodnota byla totiz v tomto smu neékolikrat
zpochybrna (Barker & Lutzoni, 2002; Yodest al, 2001).

Analyza pro samostatny gen pro 28D2 rDNA nebylavedena z @ivodu jeho malé
variability, kterd by pravépodobré vedla k nerozliSenym topologiim¢Br¢ se totiz pouziva
spiSe pro fylogenetické studie na vysSi taxonomickévni (Hedgeset al, 1990).

V kombinaci s dalSimi geny vSak jeho sekvence pibslkgnné znaky a &a vliv na vysledné
topologie (viz 28D2_COIl). Tento usek genomu bylrnak do analyz hlavhkvali svému

jadernému fivodu.
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6.2 Monofylie druhovych skupin

Z&dna z druhovych skupin ustanovenych podle GrahanGijswijta (1998) nebyla
podpdena jako zcela monofyleticka. V ramci druhové skyfiedeguariggroup, podskupiny
bedeguarismolekularni znaky dokonce rafddji morfologicky velmi podobné druhy do
vzdalenych ¥tvi. Konkrétrg se jedna o druhy. bedeguarisT. geranii a T. auratus které
sdileji vyraznou skulpturu na dorzu hrudi a nagadelké ocelli. Jako blizceffbuzné jsou
v8ak znazorény jenT. auratus+ T. geraniia T. bedeguarige ¢asto v jiné pozici. Mohlo by
se proto jednat o morfologickou konvergenci igsobeni se k napadani velkych halek
s tlustou stnou (dubové Zlabatky RiplolepisrosaeLinnaeus, 1758).

Podskupinachloromerusdruhové skupinypedeguariggroup byla rozélena do gkolika
skupin. | gesto jeji velk&ast tvdi monofylum v pozici korunovédive. Toto monofylum
negastji narusuji pouze dva druhy pati do druhové skupinypedeguarisgroup. Jednim
z nich je druhT. rubi a druhym jeT. thymi MenSic¢ast druli fazenych do podskupiny
chloromerusje naopakiazena do skupiny dradhT. varians+ T. hylesini+ T. stenus+ T.
impar + T. arundinis Tyto OTU jsou od ostatnich zastugaodskupinychloromerusodliSeny
vysokou hodnotou znaku ,ovipositor index” (Ol). Terznak je definovan jako pamdeélky
kladélka k délce zadni holenvysokou hodnotu OI nachazime v celé skaginvarians+ T.
hylesini+ T. stenus+ T. impar+ T. arundinis

Druhova skupindaetus group nenmize byt na zaklad mych analyz prohlasena jako
celek za monofylum. Na druhou stranu se do spé@lectve fadila aspa c¢ast jejich druf, a
to T. fischeri, T. ignicepa T. ventralis DruhyT. laetusa T. grahamise vyskytovali v jinych
vétvich. Znamymi hostitelil. laetus T. fischeria T. ventralisjsou bejlomorky zfisobujici
halky na ogfcich. Jednd se o0 bejlomorky spaiého supertribu Cecidomyiidi
(Cecidomyiidae: Cecidomyiinae). Tyto bejlomorky yse Ceské Republice velmi vzacné
(Skuhravy & Skuhrava, 1998), ale odchyt druh. laetusa T. ignicepsje naopakcasty,
nejvice pak na vlhkych nelesnich biotopech (pepseny.). U druhdr. ignicepsse spekuluje
o tom, Ze hostiteli by mohly byt Zlabatky ngich, ale pisuzuje se jim i asociace s fisemi.
Vzhledem ke konfliktu ve frekvenci vyskytu potvrzeh hostitel a jejich parazitoid je
i jiné Zivagichy ve vihkych nelesnich biotopech neligppdre i na jinych stanovistich.

Nakonec ani druhova skupicganeusggroup nemze byt podle vysledkpovazovana za
monofylum, protoZe drufi. cyaneuse vyskytoval ve &tvich zn&né vzdalenych od bazéain

postavenych druhT. affinis+ T. notatus
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Ke zbytku ze 13 evropskych druhovych skupin se enelgjadit ve smyslu jejich

monofylie kwili nedostatku dat.

6.3 Morfologie a dalSi d éleni rodu Torymus

Ve fylogenetickych stromech je méalo skupin, kteyéstilely réjaké jasné morfologické
synapomorfie. Nejilezit¢jSi je asi skupind. varians+ T. hylesini+ T. stenus+ T. impar+ T.
arundinis kterd disponuje vysokou hodnotou OIl. Pak se paspachazi #&kolik druhi
z laetus group, ktéi se vymezuji dvojzubymi mandibulami (oproti trdgm u vSech
ostatnich drutn), skulpturou na propodeu a absenci frena na stitkumim ovSem vysilit,
pro¢ seT. laetusa T. grahamineumistili v gibuznosti zbylych drulh skupinylaetusgroup.
Jak bylo popsano vysSe proipad druli T. geranij T. auratusa T. bedeguarisnékteré zjevné
morfologické synapomorfie by mohly byt konvergence.

Vzhledem k inkonzistenci monofyletickych druhovyskupin se Ize domnivat, Ze ani
koncept podrodl definovanych Zavadou (2003) nelze povaZovat zawpny. Nagiklad T.
fuscicornisa T. azureusktefi dle Zavady pat do podroduLioterphus se v kladogramech
fadi do blizké fibuznosti drufi T. varians+ T. hylesini+ T. stenust T. impar+ T. arundinis.
Ve stejné poloze nachazime ovSem i dfulustriacusktery pati do jiného podrodu (podrod
Callimomu$. Navic do podrod€allimomusjsoufazeni jest zastupci druhové skupingetus
group, ktera se v topologiich nezobrazujerbpznosti sT. austriacus Mohu proto shrnout,
Ze podrody rodTorymusnejsou monofyletické skupiny.

Nektefi autdi dokonce stale pouzivaji roddni na rodTorymusa rod Diomorus
(Zerova & Seryogina, 2001), a to gkolik let po synonymizovani tohoto rodu s rodem
Torymus Do roduDiomorusseiadi napiklad T. armatusT. calcaratusaT. cupreusNaopak
T. baudysije fazen pimo do roduTorymus(Grissell, 1995). Ro®iomorusproto nenize byt
povazovan za validni monofylum, protoZze druhy dpiazené spadaji do kladu, kteryibe

byt cely povazovan za rokbrymus

6.4 Koncept morfospecies

Jedinci rkterych druli jako napiklad T. orobj T. sociusT. confinis T. ruschkaia T.
verbascinetvdili monofyla tak, jak by se dalo¢ekavat dle morfologickéifsluSnosti. E
popisovani novych druly speciel@ vramci rodu Torymus je ¢asto vice fhlizeno
k hostitelské rostlithnez k samotnym morfologickym rozdith (Graham & Gijswijt, 1998).
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Je proto mozné, Zeiipnedostattném pd@tu zastupt now popisovaného druhu, bude
piehlédnut skuteny rozsah morfologickych charakteristik, ktery bgvg druh normala
zaradil jako extrémni formu druhu jiz popsaného. Vtonpripact tedy molekulars
genetické markery poukazaly na mozny konflikt meaitem druli v ramci roduTorymus
vymezenych morfologicky (ekologicky) a geneticky.enfo vysledek povazuji za
pozoruhodny, protoZe molekularni fylogenetika ¥&stji tendenci druhy rozglovat do
mnoha kryptickych OTU, jako tomu bylo ndidad ve studii o tropickych luticich (Smithet
al., 2008). V ramci komunity halka — parazitoid byly pfive navrzeny oba postupy, a to
v jediné studii a dokonce pro jediny druh (Nichadisal, 2010). Megastigmus almusiensis
Doganlar, 1989 zde je povazovan pouze za extréomiuf v kontinuu druhuM. dorsalis
Fabricius, 1798. Samotriyl. dorsalisje pak povaZzovan za komplex dvou kryptickych druh
(Nicholls et al, 2010).

6.5 Potravni strategie

Piavodni potravni strategii pro roflorymusbyla pravépodobré zoofagie, poévadz
druh T. baudysistejre jako vSechny pouZzité outgroups a ostatni rodlgyzné rodurorymus
jsou taktéz zoofagni (Noyes, 2011). Z mych vystediplyva, Ze plesiomorfni hostitelskou
skupinou pravépbodobrg nemusi byt halkotvorné Zlabatky ani bejlomorky. skiteli T.
baudysi jsou halkotvorné chalcidky rodiietramesaWalker, 1848 zeledi Eurytomidae
(Chalcidoidea), které vytw¥ahalky na stéblech trav. Hostiteli dalSich skupyskytujicich se
na bazi strora jsou Zahadlovi blandgldli nebo halkotvorné bejlomorky a Zlabatky (Graham
& Gijswijt, 1998). Je proto mozné, Ze prvni zastupzdu Torymusbyli parazitoidi jinych
skupin nez dch, na kterych recentn dominuji. Stejd jako s rostouci nabidkou
krytosemennych rostlin pragdodobré probihala radiace u mnoha skupin halkotvorného
hmyzu (Price, 2005), Izef@dpokladat podobny proces i u jejich paraziioiDuby a fize
jsou nefastjSimi hostiteli Zlabatek a jejich diverzita ngchto rostlinach je zrima (Stone &
Cook, 1998). Hypoteticky by se daldedpokladat, Ze tito hostitelé poskytli volné niky
parazitoidim, kteti se rozdili na dalSi halkotvorné organismy (ve vysledcidlgi z Sesti
datasel byly hned jako dalSi bazalni skupina po baudysi pripadré T. cupreusa T.
calcaratusdruhy specializujici sefpvazié na zZlabatky na dubecrazich).

Podle barewtveral v obrazcich 2 — 22 Ize vypozorovat, Zzeiippd: vétSiny druhi se
jedna o polyfagy (zjighé hostitelské spektrum f@sto velmi Siroké). Uz z tohoto faktu Ize

usuzovat, Ze plati teorie dle Askewa (1975), kgydomnival, Ze polyfagie je odvozenou
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strategii v klimaxovych spatenstvech. V korunové linii jsou ale druhy, jejichastitelska
specifita je omezena pouze na jeden druh hmyzilsttéle (bilyétverec v druhém sloupci).
To by na prvni pohled mohlo znamenat, Ze doSlopéeng specializaci parazitaid Druhym
a praveépodobrjSim vyswtlenim je, Ze popisovani driifpodle hostitelské rostliny (viz vySe
kapitola 8.4) zpsobilo tuto zdanlivou zemu v hostitelském spektru. P@TU jako nap. T.
ruschkaiukazuji, ze vzorky druhpovaZzovanych za specialisty se nachazeji ve \dt@hach
v korunové linii a netvi jiz zmininé jednodruhové monofylum. To naZope, Ze se v této
skupire ve skuténosti jedna o &kolik malo druhi, kteri parazituji tSi mnozstvi halek
pochazejicich od bejlomorek. Neznamy druh pojmengako Torymussp. n. byl vychovan
z bejlomorky Bayeria capitigenaBremi, 1847 z prySce.dRodre jsme si také mysleli, Ze
pujde o novy druh specializujici se na bejlomorkupngsci, ale v mnohaifpadech nebyla
jeho monofylie podpiena. Proto pod vlivem vysledkmych analyz ragji jeSt¢ jeho popis
odlozime.

Velmi obtizna determinaceskterych drulii z roduTorymus(do roku 1998 neexistovala
Zadna ucelef)Si taxonomickd studie jednotlivych drighpravdpodobré v historii mohla
zagricinit i nékolik omyla v Sii hostitelského spektra zkoumanych drukonkrétrg T. rubi,
T. bedeguarisT. ignicepsT. variansaT. arundinig. Otaznik vedle druhového spektéatito
druhi v obrazcich 20 — 22 z8aOTU, které maji prawibodobré uzsi hostitelské spektrum,
nez bylo navrzeno (Graham & Gijswijt, 1998; Noy2811). Podle literarnich Udejsou tyto
druhy extréma polyfagni (s¥tle modry nebo iZovy ¢tverec v obrazcich kladogrdiy, ale
zda se, Ze rozsah hostiteledosahuje tak velké taxonomické Skaly. fldpd T. arundinis
pravcEpodobré parazituje pouze na bejlomorkdch na rakosu. Dxténmtexonomickd e
hostitefi tohoto druhu (bejlomorky, Zlabatky &rovci) miZze byt vysledkem jeho zamy sT.
hylesinj ktery napada hlawrkiarovce a ktery je mu velmi podobny. U dfujako jsouT. rubi
(hostitel Lasioptera rubi Schrank, 1803),T. bedeguaris(Zlabatky na #zich), T. auratus
(Zlabatky na dubech) d. igniceps(bejlomorky) se nejednaiimo o mylné hostitelské
spektrum, ale o to, Ze chalcidkéepazré napada uzsi skupinu hostitelviz zavorka vedle
nazvu druhu), zatimco ostatni jen vyjin& To se mi v Bkterych gipadech potvrdilo i
v chovech. Zohledmi frekvence napadeni jednotlivych halek v litefatchybi, ale mohlo by
vnést novy pohled na hostitelska spektra jednathvydruti. V pripadt T. varians je
pravdpodobna striktni fytofagie, zatimco v litersguse setkdme i s hostitelem jako je druh
ZlabatkyDiplolepissp. (Noyes 2011).

Monofylum T. varians+ T. hylesini+ T. stenus+ T. impar + T. arundinisplus T.

austriacusa T. fuscicornisjako jeho sesterské druhy se naopak zda byt saumekundam
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specializovanych drdh Druh T. variansje semenozravyJl. hylesini se specializuje na
karovce,T. arundinisje prav@podobré také spiSe specialista na bejlomorkéachtitioh halky
na rakosu,T. impar se nejastji orientuje na halky na vrbach a Izéeavat, Ze se dokaze
Zivit rostlinnymi pletivy stejd jako T. cyaneus(Collett in litt.). T. stenuge pak nachazen
negastji na traw rodu Deschampsideauvois. Je proto mozné, Ze fytofagi&.wariansje
néjakym zpisobem ve spojitosti s nizSi mirou polyfagie ostdtrdruti v této skupid. Druh
T. variansse v rkterych kladogramech nachazi na bazi téitve; v rékterych je naopak
mezi jejimi odvozenymi druhy, nelze proto jednaamafict, jestli je fytofagie stavem
odvozenym nebotgvodnim a proto ani dit jeji vliv na potravni strategii druhpiibuznych
sT. varians

Jednou z otdzek, na které jsem se snazila toutoi pdpowdét, bylo, jestli je ve
fylogenezi oddlena linie druli rodu Torymus parazitujicich na Zlabatkach od déuh
parazitujicich na bejlomorkach. Z vyslédjasre vyplyva, Zze tomu tak neni ani pro jednu
skupinu. Dokonce ani parazitoidi dubovych Zlabateknhezdaji byt monofyletickou skupinou
vzhledem kiasté pozicil. affinisblizko baze stromu. Druhy parazitujici na bejlokdah se
odcEluji minimalné do dvou vyraznych skupin. Ta blizSi bazi stromwch@zi ze skupiny
laetusgroup a jejim pvodnim biotopem je asi vihké prostli mirného pasma. Na druhou
stranu korunovadtev zahrnuje parazitoidy bejlomorekigobujici halky na bylinach a keh
v suSSim prosedi (louky az stepi).

Na obrazku 23je zjednoduSeny kladogram s n&stim hypotetického vyvoje
potravnich strategii pomoci hostitelskych skupiaulzuje na to, Ze tendence k parazitaci
larev halkotvornych bejlomorek a halkotvornych Atk vznikla v evoluci roddorymus

minimalns dvakréat.
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4 Bejlomorky na bylinach

AZIabatky na dubech 2

A Bejlomorky na ostficich
—4 Monofagové a fytofagové

21abatky na dubech 1

‘Chalcidky/iahadlovi blanokidli

Obr. 23. Mozny vyvoj obsazovani hostitelskych drutbdem Torymus Strom byl zkonstruovan na

zaklad nejastji se opakujici rozlisené topologie.

6.6 Vztah k hostitelské rostlin é

Jedinci druli T. auratus ktei byli vychovani z halektiznych sekci roduQuercus,
nevykazovali individualni specializaci podlégigluSnosti hostitelské rostliny do sekce. Jiz
diive bylo zkouméno, jestli polyfagni parazitoidi dwych halek (rodViegastigmuybudou
schopni peskoku na Zlabatku na jiny druh dubu z rozdilneeseBylo zjiSéno, Ze to mozné
je (Hayward and Stone, 2006)isnZ souhlasi i mé vysledky.

Pro druhT. geranii nebylo mozné vyvodit Zadné zfy, protoZe nebyl k dispozici
dostatek dat pro jedince zvice hostitelskych mstlU tohoto druhu se nepadda
osekvenovat velkoudast vzork a vysledn&tyii vzorky nedavaji Zzadnou odpéi’ na otazku
individualni specializace.

Zda se, Ze tyto dva druhytreme dale povazovat za generalisty. Neni mozad d
jakékoliv za¥ry o zpisobu orientace parazitdgica jejich rozliSovaci schopnosti hostitelské
rostliny/halky. Podle mého nazoru je ale orientpasazitoidi velmi komplexni a neomezuje
se pouze na vyhledani jednoho druhu nebo rodutéise rostliny, na kterém se nachazi
specifickd halka. Pokud by se wdgy takto orientovaly, tak by bylo moZnéekavat

vyraznou polyfagii a sniZeni pioi druhi v korunoveé ¥tvi vSech fylogenetickych stroim
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Ve vyslednych topologiich byl ale i klad, kde séentace pouze podle vzhledu rostliny
neda vylodit. Jedna se o pravdodobré sekundaré specializovanou d&ev s mensi Skalou
hostiteli a s fytofagnim druhenT( varians+ T. hylesini+ T. stenust T. impar+ T. arundinis
plus T. austriacusT. fuscicornisa v rekterych analyzach jeSiT. azureus Pra¥ T. azureus

je i v literatde povazovan extrémniho generalistu pouze na jedindmrostlin Piceaspp.).
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7 Zaver a shrnuti

Tato diplomova prace pomohla nahlédnout ddoginu evoluce jedné vyznamné skupiny
parazitoidi hmyzu. | kdyZz jfvodni strategii bylo prawgodobr® napadani larev hmyzu
vyskytujiciho se v rostlinnych pletivech, tak negrievropskych druhrodu Torymusnapada
halkotvorné bejlomorky a Zlabatky. e se tedy jednat o adaptivni radiaci druktera
probihla diky nabidce potravnich zdiioj

Zastupci roduTorymus mohou byt nadale povazovani za generalisty s \kgim
n¢kolika malo druli, u nichZz by mohla existovat sekundarni speciatizae hostitelsky hmyz
nebo rostlinu. Nebyla potvrzena ani individualnieaplizace na vzhled rostliny v ramci
jednoho druhu. Nelze odpékt na to, podle jakych signélse orientuji, i kdyZz alesgio
v jedné ¥tvi kladogramu by mohla byt Kibvym signalem podoba hostitelské rostliny.

U skupin, pro které byla ziskana data, bykst&né zpochybgno sowdasné dleni
evropskych druth do morfologickych a ekologickych druhovych skupiabo dokonce do
samostatnych radci podrodi. OTU se v mych analyzach sice réldg do nekolika vétvi, ale
toto cEleni neni shodné s navrhovanymi druhovymi skupinddiipokusu o dalSiridéni do
druhovych skupin bude nutnéildiZzet hlavré k ekologii drufii a k biotopu, ve kterém se
piirozere vyskytuji. Morfologické znaky se také uplatni, dyg nskteré z nich jsou
pravdépodobré konvergentni. Specializace na taxonomickdislpSnost hostitele je podle
mne @i popisu druhovych skupin zavgati.

Patrre bude nutné ighodnotit i zg@sob, jakym se popisuji nové druhy rodu. Bylo
zZjiSténo, Ze hostitelské vazby nejsou tak striktni, jgholmysSleno, proto je nutné dbat na
vyrazné morfologické apomorfie nového druhu. Byyouhodné nové druhy popisovat ai p
vychovani velkého pdu vzorki a za pouziti morfometrickych analyz, coz dovoli

jednozné&né odliSeni od jinych drui
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9 Prilohy

9.1 Seznam zkratek

ul — mikrolitr
°C — stupé Celsia

28SD2 rDNA - velka ribosomalni podjednotka 28S rQMA&pansion segment D2

BA — Bayesova analyza

Cl — celkovy index konzistence (tzv. consistenajex)

CO,— oxid uhliity

COlI — podjednotka | cytochrom oxidazy

CPD — Critical Point Device

CytB — cytochrom B

DNA — deoxyribonukleova kyselina

ddH20 — dvakrat destilovana voda

GTR — Generalised Time Reversible model evolucgesaki DNA
HI — celkovy index homoplazie (homoplasy index)

MgCl,— chlorid hdecnaty

ML — analyza maximalnidrohodnosti

MP — analyza maximalni parsimonie

ng — nanogram

Ol — ovipositor index

OTU — operativni taxonomicka jednotka

PCR - polymerazovi&etézova reakce (polymerase chain reaction)
PJ — Mgr. Petr Jansta

PrF UK — Rirodowdecka fakulta Univerzity Karlovy v Praze
Taqg —Thermus aquaticus

RNA - ribonukleové kyselina

UV — ultrafialové zéeni
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9.2 Tabulky druh @ zahrnutych do analyz

Tabulka 1: Druhové skupiny rodu Torymus podietznych literarnich zdrdj jejich hostitelské& spektra a morfologické chagaiktiky.

Klasifikace dle

. . Pocet [ Klasifikace dle . x ) . Hostitelska L
Druhové skupina Autor . - Zavada 2003 do Hostitel Celed hostitele X Morfologické znaky
taxon G| Grissell 1976 N rostlina
podrod G
- o . . . " stfedni holené s jednou ostruhou (ostatni druhy rodu maji dvé
Torymus nitidulus group Graham & Gijswijt, 1998 2 Lioterphus Semudobia spp. Cecidomyiidae Betula spp. ostruhy), palickovita tykadla, frenum na Stitku vyvinuto
Torymus laetus grou Graham & Gijswijt, 1998 10 Callimomus neznamy, pravdépodobné Cecidomyiidae gen. s Cecidomyiidae Carex s dvouzubé mandibuly (ostatni druhy rodu maji trojzubé
V! group iswiit, Y. P P V! gen. spp- V! Pp- mandibuly), propodeum silné skulpturované, bez frena na Stitku
. T . . frenélni ryha vyvinuta, zadni stehno se silnym zubem,
Torymus armatus species sola Graham & Gijswijt, 1998 1 Areotorymus Sphecidae gen. spp. Sphecidae Rubus spp. propodeum hiadké, lesklé
T . . . frenélni ryha vyvinuta, zadni stehno se silnym zubem,
[Torymus cupreus group Graham & Gijswijt, 1998 3 fullawai group Areotorymus Sphecidae gen. spp. Sphecidae propodeum vrasgité
[Torymus austriacus group Graham & Gijswijt, 1998 2 Callimomus neznamy frendlni ryha vyvinuta, velmi jemna skulptura, oceli malé
[Torymus azureus species sola Graham & Gijswijt, 1998 1 Torymus Cecidomyiidae gen. spp. Cecidomyiidae Picea spp. U:I';il?e'g:; vyvinuta, prodiouZend zadni kydel, okcipitalni ryha
[ Torymus baudysi group Graham & Gijswijt, 1998 1 tubicola group Arctorymus Tetramesa spp. Eurytomidae Poaceae gen. spp. frenalni ryha vyvinuta, prisedlé stigma v Zilnatiné kfidla
Torymus cyaneus group Graham & Gijswijt, 1998 6 Torymus Cynipidae gen. spp. Cynipidae Quercus spp. frenalrln .ryha yyvm}ﬂa, krétké kostalni pole, celkové 8-9,5 krat tak
dlouhé, jako Siroké
Torymus varians group Graham & Gijswijt, 1998 3 varians group Torymus Rosaceae frenaini ry’h:?\ vyvtqula,’dlouhe kostalni pole, celkové 11-12 krét
tak dlouhé, jako Siroké
P - - bez frendlni ryhy, zadni kycel dorzalné bez set, pomérné velka
[Torymus erucarum group Graham & Gijswijt, 1998 6 Torymus Cynipidae gen. spp. Cynipidae Quercus spp. stredohrud a &titek
Torymus hederae group Graham & Gijswijt, 1998 4 Torymus Cecidomyiidae gen. spp. Cecidomyiidae Fagus sylvatica bez frendlni ryhy, Elanky tykadel dlouhé a Gzké
. - . " - . " . bez frenélni ryhy, delSi ostruha zadni holené, delsi neZ polovina
Torymus flavipes group Graham & Gijswijt, 1998 2 Torymus Cecidomyiidae gen. spp., Cynipidae gen. spp. Cecidomyiidae, Cynipidae |Quercus spp. bazalniho chodidlového &lanku
[ Torymus pulchellus group Graham & Gijswijt, 1998 3 Torymus Cecidomyiidae gen. spp. Cecidomyiidae Salix_spp. bez frenélni ryhy, ostruha zadni holené velmi kratka
Torymus arundinis species sola  |Graham & Gijswijt, 1998 1 Torymus Cecidomyiidae gen. spp. Cecidomyiidae Phragmites excelsior :Eéig?:ia;;;yhy' predni Kfidio se dvéma aZ tfemi fadami set na
Torymus favardi species sola Graham & Gijswijt, 1998 1 Torymus Cecidomyiidae gen. spp., Cynipidae gen. spp. Cecidomyiidae, Cynipidae |Quercus ilex bez frenélni ryhy, stigma obkrouzeno velkou tmavou skvrnou
[Torymus cingulatus group Graham & Gijswijt, 1998 7 Torymus gﬁzkf;nalnl yhy, zadni kyGel velmi diouha (2,5 - 3 krat delsi nez
Torymus apiomyiae species sola |Graham & Gijswijt, 1998 1 Torymus Apiomyia bergenstammi Cecidomyiidae Pirus communis bez frena!nl yhy, telo husté ochlupeno, véetné kfidel, cemné nohy
a pyskova makadla
[Torymus bedeguaris group Graham & Gijswijt, 1998 103  |bedeguaris group |Torymus Cecidomyiidae gen. spp., Cynipidae gen. spp. Cecidomyiidae, Cynipidae sbérna skupina, bez frenaini ryhy, dalSi morfologické znaky

nejednotné
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Tabulka 2: Seznam analyzovanych drujejich lokalit a zfisobu ziskani. Vijpact vychovani druhu z hostitelské héalky je uvedenamaxicka pisluSnost hostitele a
rostlina, z které byla halka sebrana.

Cislo Taxonomicka
vzorku/ | Rodové a druhové . o . M Druh hositelské
. " Lokalita P avod Druh hostitele prislusSnost .
kod jmeno . rostliny
. hostitele
nazvu
13 Torymus thymi Ruschka, AU, Niederosterr., Ascher env., 3.vii.2008, leg. P. Jansta nasmykéano
1921
14 Torymus sp. n. HU, Orkény, 128m, N47906.218’, E01923.434’, 4.-5.v ii.2008, ex Bayeria vychovano | Bayeria capitigena Bremi, | Cecidomyiidae Euphorbia sp.
capitigena??? on Euphorbia sp., leg. P. JansSta, 17/08 1847
15 Torymus ruschkai SK SW, Velké Levare — ABROD , N4832.135’, E017900. 180, 6.vii.2008, nasmykano
Hoffmeyer, 1929 [flooded meadow, individually], sweeping
16 Torymus sp. n. HU, Kunbaracs, 99m, N 46%59.501’, E019?23.492’, 4.v ii.2008, ex Bayeria vychovano | Bayeria capitigena Bremi, | Cecidomyiidae Euphorbia
capitigena on Euphorbia cyparissias, leg. P. JanSta, 16/08 1847 cyparissias Linnaeus
17 Torymus cupreus Spinola, | SK SW, Velké Levare — ABROD, N4832.135', E017900.1 80’, 6.vii.2008, nasmykéano
1808 [flooded meadow, individually], sweeping
18 Torymus ventralis SK SW, Velké Levare — ABROD, N4832.135’, E01700.1 80, 6.vii.2008, nasmykano
Fonscolombe, 1832 [flooded meadow, individually], sweeping
19 Torymus bedeguaris GR, Lake Limni Mikro Prespa, Achillios env., 5.-10.v.2008, leg. Z. Musilova, O. | vychovano | Diplolepis rosae Linnaeus, | Cynipidae Rosa sp.
Linnaeus, 1758 Gahura 1758
20 Torymus impar Rondani, HU, Orkény, 128m, N4706.218’, E01923.434’, 4.-5.v ii.2008, ex vychovano | Rabdophaga sp. Cecidomyiidae Salix sp.
1877 Cecidomyiidae on Salix sp., leg. P. JanSta, 26/08
23 Torymus geranii Walker, CZ, Bohemia centr., Praha-Suchdol, CZU area, 3.xi.2007, ex Chilaspis nitida vychovéano | Chilaspis nitida Giraud, Cynipidae Quercus cerris
1833 on Q. cerris 1859 Linnaeus
24 Torymus wachtliellae CZ, Mor. mer., Klentnice env., 4850715.77'N, 163 8°35.91E, 23.viii.2007, ex | vychovano | Wachtliella rosarum Cecidomyiidae Rosa canina
Graham & Gijswijt, 1998 Wachtliella rosarum, Petr Jansta leg. Hardy, 1850 Linnaeus
25 Torymus wachtliellae CZ, Mor. mer., Klentnice env.,4850°15.77’'N, 1638 "35.91"'E, 23.viii.2007, ex | vychovano | Wachtliella rosarum Cecidomyiidae Rosa canina
Graham & Gijswijt, 1998 Wachtliella rosarum, Petr Jansta leg. Hardy, 1850 Linnaeus
26 Torymus auratus Mdiller, CZ, Boh. mer., Frahelz env., 15.viii.2007, ex Cynips longiventris on Q. robur, vychovano | Cynips longiventris Hartig, | Cynipidae Quercus robur
1764 Petr Jansta leg. 1840 Linnaeus
27 Torymus auratus Mdiller, CZ, Boh. mer., FrahelZ env., 15.viii.2007, ex Andricus kollari on Q. robur, Petr | vychovano | Andricus kollari Hartig, Cynipidae Quercus robur
1764 Jansta leg. 1843 Linnaeus
29 Torymus socius Mayr, CZ, Mor. mer. or., Zdanice env., 4904°40.67'N, 17 01°'55.44"'E, 24.viii.2007 vychovano | Lasioptera carophila F. Cecidomyiidae Pimpinella saxifraga
1874 (reared 14.ix.2007), ex Lasioptera carophila??? on Pimpinella saxifraga, Petr Low, 1874 Linnaeus
Jansta leg.
30 Torymus socius Mayr, CZ, Mor. mer. or., Zdanice env., 4904°40.67'N, 17 01°'55.44"'E, 24.viii.2007 vychovano | Lasioptera carophila F. Cecidomyiidae Pimpinella saxifraga
1874 (reared 14.ix.2007), ex Lasioptera carophila??? on Pimpinella saxifraga, Petr Low, 1874 Linnaeus
Jansta leg.
31 Torymus impar Rondani, HU, Orkény,128m, N47906.218'E01923.434’, 4.-5.vii .2008, ex Cecidomyiidae | vychovano | Rabdophaga sp. Cecidomyiidae Salix sp.
1877 on Salix sp., leg. P. JanSta
32 Torymus hylesini Graham, | CZ, Boh. or., Jilemnice - Divéina, 1.-3.vii.2005, ex Hylesinus fraxini on Fraxinus | vychovano | Hylesinus fraxini Panzer, Scolytidae Fraxinus excelsior
1994 excelsior, leg. P. Sramek 1779 Linnaeus
33 Torymus rubi Schrank, CZ, Boh. bor., Doksy, 1.v.2005, leg. P. JanSta vychovéano | Lasioptera rubi Schrank, Cecidomyiidae Rubus sp.

1781

1803
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34 Torymus caudatus CZ, Boh. mer. or., Humpolec env., 20.iv.2005, leg. P. Jansta vychovano | Kaltenbachiola strobi Cecidomyiidae Picea abies
Boheman, 1834 Winnertz, 1853 (Linnaeus) Karsten
35 Torymus varians Walker, CZ, Mor. mer., Mikulov NPR Tabulov4, 7.vii.2007, on Crataegus sp., Petr nasmykéano Crataegus sp.
1833 Jansta leg.
36 Torymus flavipes Walker, CZ, Boh. mer., Vlkov env. - Rozemberk pond dam, ex galls of Neuroterus sp., | vychovano | Neuroterus Cynipidae Quercus robur
1833 21.xi.2004, Petr Jansta leg. quercusbaccarum Linnaeus
Linnaeus, 1758
38 Torymus socius Mayr, HR S., 23km SE from Dubrovnik, Radov¢ici env., 26.vii.2005, sweeping of nasmykéano
1874 vegetation, leg. P. Jansta
39 Torymus baudysi Bou¢ek, | CZ, CHKO Palava, Dévin res., 8.vii.2004, leg. P. Jansta nasmykano
1954
40 Torymus lythri Boucek, CZ, CHKO Pélava, Dévin res., 8.vii.2004, leg. P. Jansta nasmykano
1994
41 Torymus auratus Mdiller, CZ, Praha - Kunraticky les, 219m, grid 5952, N 500 1,433, E 1428, 321", vychovano | Cynips quercusfolii Quercus robur
1764 30.v.2004, leg. P. Jansta Linnaeus, 1758 Linnaeus
42 Torymus ventralis CZ, Mor. mer., Kurdéjov env., 5.vi.2005, leg. J. Bezdek nasmykéano
Fonscolombe, 1832
43 Torymus auratus Mdiller, CZ, Bohemia, Mokrovlaty - Pousté, 6.xii.2004, leg. M. Weiser, ex C. quercus vychovano | Cynips quercusfolii Cynipidae Quercus robur
1764 folii? Linnaeus, 1758 Linnaeus
44 Torymus auratus Mdiller, CZ, Bohemia, Mokrovlaty - Pousté, 6.xii.2004, leg. M. Weiser, ex C. quercus vychovano | Cynips quercusfolii Cynipidae Quercus robur
1764 folii? Linnaeus, 1758 Linnaeus
45 Torymus auratus Miiller, CZ, Praha - Suchdol, x.2003, leg. Fikagek & Sipek, ex. C. quercus-calicis vychovano | Andricus gquercuscalicis Cynipidae Quercus robur
1764 Burgsdorf, 1783 Linnaeus
46 Torymus auratus Miiller, CZ, Praha - Suchdol, x.2003, leg. Fikagek & Sipek, ex. C. quercus-calicis vychovano | Andricus gquercuscalicis Cynipidae Quercus robur
1764 Burgsdorf, 1783 Linnaeus
59 Torymus veronicae HU, Kdszeg, Irotkd summit, 19.v.2001, leg. L. Masner, s.s. nasmykano
Ruschka, 1921
60 Torymus veronicae HU, Koszeg, Irotkd range, 900m, 19.v.2001, leg. L. Masner, s.s. nasmykano
Ruschka, 1921
61 Torymus veronicae HU, Kdszeg, Irotkd summit, 19.v.2001, leg. L. Masner, s.s. nasmykéano
Ruschka, 1921
63 Torymus igniceps Mayr, CZ, Orlické hory PLA, OSerov, 5019'28.895"N, 1620 '26.43"E, 9.vii.2008, MT | Malaise
1874 J. Hajek trap (MP)
64 Torymus sp. n. HU, Orkény, ex Bayeria capitigena on Euphorbia, 4.-5.7.2008, leg. Petr JanSta | vychovano | Bayeria capitigena Bremi, | Cecidomyiidae Euphorbia sp.
1847
65 Torymus auratus Mdller, CZ, Drnholec, ex Cynips longiventris on Quercus robur, 23.vii.2007, leg. P. vychovano | Cynips longiventris Hartig, | Cynipidae Quercus robur
1764 Jansta 1840 Linnaeus
66 Torymus confinis Walker, CZ, Velky Viestov, ex Dasineura urtica on Urtica dioica, 17.vii.2008, leg. P. vychovano | Dasineura urticae Perris, Cecidomyiidae Urtica dioica
1833 Jansta 1840 Linnaeus
67 Torymus sp. n. HU, Orkény, ex Bayeria capitigena on Euphorbia, 4.-5.7.2008, leg. Petr JanSta | vychovano | Bayeria capitigena Bremi, | Cecidomyiidae Euphorbia sp.
1847
68 Torymus impar Rondani, HU, Orkény, ex Rabdophaga sp. on Salix, 4.-5.7.2008, leg. Petr Jansta vychovano | Rabdophaga sp. Cecidomyiidae Salix sp.
1877
69 Torymus sp. n. AU, Weidling, ex Bayeria capitigena on Euphorbia sp. 2.vii.2008, leg. P. Jansta | vychovano | Bayeria capitigena Bremi, | Cecidomyiidae Euphorbia sp.
1847
70 Torymus ventralis CZ, Bilé Karpaty PLA, Huté NR, MT, 48%59'28.001"N, 1754'30.193"E, MT

Fonscolombe, 1832

19.vi.2007, J. Macek Igt.
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71 Torymus fischeri Ruschka, | CZ, Bilé Karpaty PLA, Huté NR, MT, 4859'28.001"N, 1754'30.193"E, MT
1921 19.vi.2007, J. Macek Igt.
72 Torymus igniceps Mayr, CZ, Orlické hory PLA, OSerov, 5019'28.895"N, 1620 '26.43"E, 9.vii.2008, MT | MT
1874 J. Hajek Igt.
74 Torymus roboris Walker, CZ, Zelezné hory PLA, Doubrava riv., Svatomarianské udoli NR, MT, MT
1833 49%4'49.04"N, 15%40'55.959"E, 10.viii.2006, F. Bér ta Igt.
76 Torymus armatus CZ, Cesky kras PLA, Koda NR, 49%55'55.318"N, 14%'59.332 "E, 22.vi..2007, J. | MT
Boheman, 1834 Macek Igt.
78 Torymus caudatus CZ, Kralicky Snéznik Mts., Mokfiny, tdoli Prudkého potoka, 509'50.2"N, MT
Boheman, 1834 1651'23.36"E, 26.ix.2005, J. Jezek Igt.
79 Torymus austriacus CZ, Ceské Svycarsko NP, Rizak NR, MT., 16.v.2007, 5050'0.492"N, MT
Graham, 1994 14°19'49.508"E, 16.v.2007, J. Macek Igt
81 Torymus notatus Walker, ES, Jabalcon, THS, 5.iv.2010 vychovano | Cynipidae gen. sp. Cynipidae Quercus sp.
1833
82 Torymus bedeguaris RS, Divl Jana, 2.viii.2009, Stahlavsky vychovano | Diplolepis rosae Linnaeus, | Cynipidae Rosa sp.
Linnaeus, 1758 1758
83 Torymus bedeguaris GB, Faversham, 25.iii.2010 vychovano | Diplolepis rosae Linnaeus, | Cynipidae Rosa canina
Linnaeus, 1758 1758 Linnaeus
84 Torymus auratus Miller, GB, Faversham, 27.x.2009 vychovéano | Diplolepis rosae Linnaeus, | Cynipidae Rosa canina
1764 1758 Linnaeus
85 Torymus phillyreae FR, 96, 'Gard' Dourbies, 'Montagne Lingas, sentier de découverte PN, nasmykéano
Ruschka, 1921 29.vi.2007, Delvare G.,
86 Torymus ruschkai HU, Koszeg, 47.364302N, 16.52591€, 30.vi.2010 nas mykéano
Hoffmeyer, 1929
87 Torymus varians Walker, HU, Koszeg, 47.364302N, 16.52591€, 30.vi.2010 nas mykano
1833
88 Torymus nobilis Boheman, | HU, Készeg, 47.364302N, 16.52591€, 30.vi.2010 nas mykano
1834
89 Torymus verbasci HU, Kdszeg, 30.vi.2010 nasmykano
Ruschka, 1921
90 Torymus verbasci CZ, CHKO Pélava, NPR Dévin-Kotel-Soutéska, 1.vii.2010 nasmykano
Ruschka, 1921
91 Torymus ruschkai HU, Nagavéaszony, 47.01925N, 17.71442°€, 27.vi.2010 nasmykéano
Hoffmeyer, 1929
92 Torymus grahami Boucek, | HU, Hegyesd, 46.92691N, 17.51883E, 27.vi.2010 nas mykéano
1994
93 Torymus orobi Mayr, 1874 | CZ, Perna, 4851'49.57"N, 1638'0.126"E, 1.vii.2010 nasmykano
94 Torymus stenus Graham, | CZ, Perng, 4851'49.57"N, 1638'0.126"E, 1.vii.2010 nasmykéano
1994
95 Torymus orobi Mayr, 1874 | CZ, Pavlov, 4851'57.842"N, 16°39'10.717"E, 3.vii.2 010 nasmykano
96 Torymus ventralis CZ, Pavlov, 4851'57.842"N, 1639'10.717"E, 3.vii.2 010 nasmykéano
Fonscolombe, 1832
97 Torymus arundinis Walker, | CZ, Velky VieStov, 5021'59.059"N, 1544'11.993"E, 5.vii.2010 nasm ykano
1833
98 Torymus arundinis Walker, | CZ, Velky VieStov, 5022'0.763"N, 15%44'11.234"E, 5.vii.2010 nasmy kano

1833
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101 Torymus geranii Walker, IR, Lorestan, Ghelaei, Lor 351, ex galls of Andricus multiplicatus, G. Melika vychovano | Andricus multiplicatus Cynipidae Quercus sp.
1833 Giraud, 1859
102 Torymus notatus Walker, IR, KO, Bane, Lor 321, ex Aphelonyx persica/kordestanica, G. Melika vychovano | Aphelonix persica Stone, | Cynipidae Quercus sp.
1833 Sadeghi & Pujade-Villar,
2004/kordestanica Melika
2010
103 Torymus geranii Walker, IR, Lorestan, Ghelaei, 2005, Lor 316, ex Neuroterus saliens on Quercus vychovano | Neuroterus saliens Kollar, | Cynipidae Quercus brantii
1833 brandti, G. Melika 1857 Lindl.
104 Torymus geranii Walker, IR, Lorestan, Ghelaei, 2005, Lor 316, ex Neuroterus saliens on Quercus vychovano | Neuroterus saliens Kollar, | Cynipidae Quercus brantii
1833 brandti, G. Melika 1857 Lindl.
105 Torymus sp.1 HU, Veszprém distr., Nagavaszony, 4,5 km NNE of vill., 300 m, 47.01925%N, nasmykéano
17.71442%€, 27.vi.2010, steppe, scrub, oak forest, H. Baur, G. Delvare, G.
Gibson, P. Jansta
106 Torymus sp.1 HU, Veszprém distr., Nagavaszony, 4,5 km NNE of vill., 300 m, 47.01925%N, nasmykéano
17.71442%€, 27.vi.2010, steppe, scrub, oak forest, H. Baur, G. Delvare, G.
Gibson, P. Jansta
107 Torymus sp.1 HU, Veszprém distr., Nagavaszony, 4,5 km NNE of vill., 300 m, 47.01925%N, nasmykéano
17.71442%€, 27.vi.2010, steppe, scrub, oak forest, H. Baur, G. Delvare, G.
Gibson, P. Jansta
108 Torymus sp.1 HU, Veszprém distr., Nagavaszony, 4,5 km NNE of vill., 300 m, 47.01925N, nasmykéano
17.71442%€, 27.vi.2010, steppe, scrub, oak forest, H. Baur, G. Delvare, G.
Gibson, P. Jansta
109 Torymus sp.2 HU, Fert6-Hansag NP, 118 m, 4740.70N, 16%50.89E, 2 4.vi.2010, sweeping nasmykano
roadside, G. Gibson, P. JanSta
110 Torymus varians Walker, HU, Szombathely distr., Kdszeg, 1,5 km NE of Cék vill., 47.364302N, nasmykéano
1833 16.52591€, 30.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare , G. Gibson, P. JanSta
111 Torymus sp. HU, Szombathely distr., Készeg, 1,5 km NE of Céak vill., 47.364302N, nasmykano
16.52591€, 30.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare , G. Gibson, P. JanSta
112 Torymus sp. HU, Szombathely distr., Készeg, 1,5 km NE of Céak vill., 47.364302N, nasmykano
16.52591€, 30.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
113 Torymus sp. HU, Szombathely distr., Kdszeg, 1,5 km NE of Cék vill., 47.364302N, nasmykéano
16.52591€, 30.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare , G. Gibson, P. Jansta
114 Torymus sp. HU, Szombathely distr., Készeg, 1,5 km NE of Céak vill., 47.364302N, nasmykano
16.52591€, 30.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare , G. Gibson, P. Jansta
115 Torymus sp. HU, Szombathely distr., Készeg, 1,5 km NE of Céak vill., 47.364302N, nasmykano
16.52591, 30.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
116 Torymus sp. HU, Szombathely distr., Kdszeg, 1,5 km NE of Cék vill., 47.364302N, nasmykéano
16.52591€, 30.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare , G. Gibson, P. Jansta
117 Torymus sp. HU, Szombathely distr., Készeg, 1,5 km NE of Céak vill., 47.364302N, nasmykano

16.52591°E, 30.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. Jansta
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118 Torymus sp. HU, Szombathely distr., Készeg, 1,5 km NE of Céak vill., 47.364302N, nasmykano
16.52591€, 30.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare , G. Gibson, P. Jansta
119 Torymus sp. HU, Szombathely distr., Készeg, 1,5 km NE of Céak vill., 47.364302N, nasmykano
16.52591€, 30.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
120 Torymus confinis? Walker, | HU, Kiskunsagi NP, Kecskemét distr., Bocsa, 10 km NNE of vill., 46.69669N, nasmykano
1833 19.53034%E, 29.vi.2010, sandy dunes with scrub (Sal ix, Pinus, Juniperus,
Populus) and grassy places, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. Jansta
121 Torymus confinis? Walker, | HU, Kiskunsagi NP, Kecskemét distr., Bocsa, 10 km NNE of vill., 46.69669N, nasmykano
1833 19.53034%E, 29.vi.2010, sandy dunes with scrub (Sal ix, Pinus, Juniperus,
Populus) and grassy places, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. Jansta
122 Torymus sp. HU, Veszprém distr., Varpalota, 2 km SSE of vill., 47.18453N, 18.15362E, nasmykéano
28.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. Jansta
123 Torymus sp. HU, Veszprém distr., Varpalota, 2 km SSE of vill., 47.18453N, 18.15362E, nasmykano
28.vi.2010, meadow, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
124 Torymus sp. HU, Balatonfeldvidek NP, Veszprém distr., Mindszentkalla, env., 410 m, nasmykéano
46.88390N, 17.54229E, 26.vi.2010, meadow and scru b with Rosa,
Crataegus, edge of oak forest, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
125 Torymus sp. HU, Balatonfeldvidek NP, Veszprém distr., Mindszentkalla, env., 410 m, nasmykéano
46.88390N, 17.54229E, 26.vi.2010, meadow and scru b with Rosa,
Crataegus, edge of oak forest, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
126 Torymus sp. HU, Balatonfeldvidek NP, Veszprém distr., Mindszentkalla, env., 410 m, nasmykéano
46.88390N, 17.54229€E, 26.vi.2010, meadow and scru b with Rosa,
Crataegus, edge of oak forest, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
127 Torymus varians Walker, HU, Balatonfeldvidek NP, Veszprém distr., Mindszentkalla, env., 410 m, nasmykano Crataegus sp.
1833 46.88390N, 17.54229€E, 26.vi.2010, meadow and scru b with Rosa,
Crataegus, edge of oak forest, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
128 Torymus sp. HU, Veszprém distr., Hegyesd, env., 175 m, 46.92691N, 17.51883E, nasmykano
27.vi.2010, steppe, scrub, oaks, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. Jansta
129 Torymus sp. HU, Veszprém distr., Hegyesd, env., 175 m, 46.92691N, 17.51883E, nasmykano
27.vi.2010, steppe, scrub, oaks, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
130 Torymus sp. HU, Veszprém distr., Hegyesd, env., 175 m, 46.92691N, 17.51883E, nasmykano
27.vi.2010, steppe, scrub, oaks, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
131 Torymus sp. HU, Veszprém distr., Hegyesd, env., 175 m, 46.92691N, 17.51883E, nasmykano
27.vi.2010, steppe, scrub, oaks, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. Jansta
132 Torymus sp. HU, Veszprém distr., Hegyesd, env., 175 m, 46.92691N, 17.51883E, nasmykano
27.vi.2010, steppe, scrub, oaks, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
133 Torymus sp. HU, Veszprém distr., Hegyesd, env., 175 m, 46.92691N, 17.51883E, nasmykano

27.vi.2010, steppe, scrub, oaks, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta

1




134 Torymus geranii Walker, HU, Balatonfeldvidek NP, Veszprém distr., Mindszentkalla, env., 410 m, nasmykano
1833 46.88390N ,17.54229€ ,27.vi.2010, meadow and scru b with Rosa,
Crataegus, edge of oak forest, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. JanSta
135 Torymus ventralis HU, Veszprém distr., Hegyesd, env., 175 m, 46.92691N, 17.51883E, nasmykano
Fonscolombe, 1832 28.vi.2010, steppe, scrub, oaks, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. Jansta
136 Torymus ventralis HU, Veszprém distr., Hegyesd, env., 175 m, 46.92691N, 17.51883E, nasmykano
Fonscolombe, 1832 28.vi.2010, steppe, scrub, oaks, H. Baur, G. Delvare, G. Gibson, P. Jansta
137 Torymus ruschkai HU, Kdszegi Tajvédelmi Korzet, Szombathely distr., Kdszeg, 4 km W of vill., nasmykéano
Hoffmeyer, 1929 4721.249°N, 1627.939E, 30.vi.2010, edge of fores t, H. Baur, G. Delvare, G.
Gibson, P. Jansta
138 Torymus verbasci? HU, Kdszegi Tajvédelmi Korzet, Szombathely distr., Kdszeg, 4 km W of vill., nasmykéano Verbascum sp.
Ruschka, 1921 4721.249°N, 1627.939°E, 30.vi.2010, Verbascum sp. , P. Jansta
139 Torymus igniceps Mayr, HU, Szombathely distr., Kdszeg, 1,5 km NE of Cak vill., 47.36417N, nasmykano
1874 16.52813E, 30.vi.2010, Salix, Filipendula, Lythrum , Carex, P. Jansta
140 Torymus tanaceticola? HU, Szombathely distr., Kdszeg, 1,5 km NE of Cak vill., 47.36417N, nasmykéano
Ruschka, 1921 16.52813E, 30.vi.2010, Salix, Filipendula, Lythrum , Carex, P. Jansta
141 Torymus fischeri Ruschka, | HU, Szombathely distr., Készeg, 1,5 km NE of Cék vill., 47.36417N, nasmykéano
1921 16.52813E, 30.vi.2010, Salix, Filipendula, Lythrum , Carex, P. Jansta
142 Torymus ventralis HU, Szombathely distr., Kdszeg, 1,5 km NE of Cak vill., 47.36417N, nasmykano
Fonscolombe, 1832 16.52813E, 30.vi.2010, Salix, Filipendula, Lythrum , Carex, P. Jansta
143 Torymus ventralis HU, Szombathely distr., Kdszeg, 1,5 km NE of Cak vill., 47.36417N, nasmykéano
Fonscolombe, 1832 16.52813E, 30.vi.2010, Salix, Filipendula, Lythrum , Carex, P. Jansta
144 Torymus ventralis HU, Szombathely distr., Kdszeg, 1,5 km NE of Cak vill., 47.36417N, nasmykéano
Fonscolombe, 1832 16.52813E, 30.vi.2010, Salix, Filipendula, Lythrum , Carex, P. Jansta
145 Torymus ruschkai CZ, Moravia, Znojmo distr, Dyjakovi¢ky - Je¢menisté, 5,5 km SE of vill., nasmykano
Hoffmeyer, 1929 4844'47.033"N, 168'48.473"E, 3.vii.2010, steppe, H. Baur, G. Delvare, P.
Jansta
146 Torymus auratus? Miller, | CZ, Bohemia, Trutnov distr., Velky VfeStov, U Rybnika, 1,4 km NW of vill., nasmykano
1764 5022'0.763"N, 15%44'11.234"E, 5.vii.2010, enbankme nt of pond, shrub
covered by sweet solution of aphids, H. Baur, G. Delvare, P. Jansta
151 Torymus rubi Schrank, CZ, Bohemia, Trutnov distr., Vilantice, 1 km E of vill., 5021'48.108"N, nasmykano
1781 15%8'8.046"E, 5.vii.2010, meadow, edge of scrub, H. Baur, G. Delvare, P.
Jansta
152 Torymus geranii Walker, IR, KO, Marivan, 377, ex n. lanuginosus on Quercus brandtii, G.Melika vychovano | Neuroterus lanuginosus Cynipidae Quercus brantii
1833 Giraud, 1859 Lindl.
159 Torymus auratus? Miiller, IR, Lo, Chegeni, 353, ex Dr. israeli, sexual galls (galls are yellow), 2006 on Q. | vychovano | Chilaspis israeli Sternlicht, | Cynipidae Quercus brantii
1764 brandtii, G.Melika 1968. Lindl.
162 Torymus auratus Mdiller, IR, 179, ex A.insana on Q. insana, G.Melika vychovano | Andricus guercustozae Cynipidae Quercus infectoria
1764 Bosc, 1792 Olivier
163 Torymus auratus Mdiller, IR, 179, ex A.insana on Q. insana, G.Melika vychovano | Andricus guercustozae Cynipidae Quercus infectoria

1764

Bosc, 1792

Olivier
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164 Torymus auratus Mdller, IR, 179, ex A.insana on Q. insana, G.Melika vychovano | Andricus quercustozae Cynipidae Quercus infectoria
1764 Bosc, 1792 Olivier
174 Torymus affinis RO, Botosani distr., Leorda, 15.iv.2009, leg. O. Popovici vychovano | Biorhiza pallida Olivier, Cynipidae Quercus sp.
Fonscolombe, 1832 1791
175 Torymus affinis RO, Botosani distr., Leorda, 15.iv.2009, leg. O. Popovici vychovano | Biorhiza pallida Olivier, Cynipidae Quercus sp.
Fonscolombe, 1832 1791
181 Torymus cyaneus Walker, | CZ, Moravia, Bfeclav distr., Valtice, Lednicko-Valticky areal u statni hranice, nasmykano
1847 4.x.2006, K. holy
184 Torymus cyaneus Walker, | CZ, Bohemia, Rakovnik distr., Skryje, ex C. longiventris, 4.x.2005, K. Holy vychovano | Cynips longiventris Hartig, | Cynipidae Quercus sp.
1847 1840
190 Torymus bedeguaris CZ, Bohemia, Litoméfice distr., CHKO C. stfedohofi, Trnobrany, louka na kopci | vychovano | Diplolepis rosae Linnaeus, | Cynipidae Rosa canina
Linnaeus, 1758 Sedlo, ex. D.rosae, 5.x.2009, K. Holy 1758 Linnaeus
193 Torymus affinis FR, Rhone-Alpes, Drome district, Portes-les-Valence, Highway A7, near train vychovano | Biorhiza pallida Olivier, Cynipidae Quercus sp.
Fonscolombe, 1832 station, 1 km SE from the town, 107 m, 4451'55.649 "N, 451'59.972"E, 1791
8.ii.2011, edge of Quercus-Fagus forest, S. Kfizek
195 Torymus chloromerus AU, Niederosterreich distr., Rosenburg, 339 m, N48 38 15.3, E15 37 40.3, vychovano | Aulacidea hieracii Cynipidae Hieracium sp.
Walker, 1833 24.vii.2010, M. KubeSova Linnaeus, 1758
208 Torymus geranii Walker, IR, LO, Ghalaei, 316, ex First year acorn (collected inspring), N. saliens, sex. vychovano | Neuroterus saliens Kollar, | Cynipidae Quercus brantii
1833 Gen. on Q. brandtii, G.Melika 1857 Lindl.
PJ15 Torymus varians Walker, CZ, Moravia mer., Mikulov env., Svaty kopec¢ek ,reservation®, 7.vii.2004, leg. et | nasmykano
1833 det. P. Jansta
PJ17 Torymus flavipes Walker, CZ, Bohemia mer., VIkov nad Luznici env. (1 km W of village), reared from vychovano | Neuroterus Cynipidae Quercus robur
1833 galls of Neuroterus quercusbaccarum (Linnaeus, 1758), 22.xi.2004, leg. et det. quercusbaccarum Linnaeus
P. Jansta Linnaeus, 1758
PJ18 Torymus calcaratus Nees, | CZ, Moravia mer. occ., Moravsky Krumlov env., along the road Moravsky vychovano | Sphecidae gen. sp. v Sphecidae Quercus petraea
1834 Krumlov — Rokytn4, 7.-20.iv. 2004, reared from galls of Andricus kollari (Hartig, héalkach Andricus kollari (Mattuschka) Liebl
1843), leg. et det. P. JansSta
PJ19 Torymus auratus Mdiller, CZ, Bohemia centr., Pousté env. (3 km E of DobfiS), reared from galls of vychovano | Cynips quercusfolii Cynipidae Quercus robur
1764 Cynips quercusfolii Linnaeus, 1758, 6.xii.2004, leg. M. Weiser, det. P. Jansta Linnaeus, 1758 Linnaeus
PJ23 Torymus affinis CZ, Moravia mer. occ., Moravsky Krumlov env., along the road Moravsky vychovano | Biorhiza pallida Olivier, Cynipidae Quercus petraea
Fonscolombe, 1832 Krumlov — Rokytnd, 7.-20.iv. 2004, reared from galls of Biorhiza pallida (Olivier, 1791 (Mattuschka) Liebl
1791), leg. et det. P. JansSta
PJ24 Torymus bedeguaris CZ, Bohemia centr., Praha-Kunratice, Kunraticky les, reared from galls of vychovano | Diplolepis rosae Linnaeus, | Cynipidae Rosa canina
Linnaeus, 1758 Diplolepis rosae (Linnaeus, 1758), iv.2004, leg. et det. P. Jansta 1758 Linnaeus
PJ25 Torymus laetus Walker, CZ, Bohemia bor., Bfehyné u Doks (3 km E of Doksy), 25.vii.2004, leg. et det. | nasmykéano
1833 P. Jansta
PJ32 Torymus fuscicornis CZ, Moravia mer. occ., NP Podyji, Havraniky env., Havranické viesovisté, nasmykano Betula pendula Roth
Walker, 1833 10.v.2005, swept from Betula pendula Roth, 1788, leg. et det. P. Jansta
PJ35 Torymus cupreus Spinola, | CZ, Bohemia centr., Praha — Klanovice, Klanovicky les, 28.vii.2005, leg. J. nasmykéano
1808 Straka, det. P. Jansta
PJ41 Torymus austriacus CZ, Moravia mer., Jaroslavice env., swept on Dactylis glomerata L., 28.iv.2006, | nasmykano Dactylis glomerata
Graham, 1994 leg. P. Jansta & J. Straka, det. P. JanSta Linnaeus
Tflav Torymus flavipes Walker, GenBank
1833
Tgera Torymus geranii Walker, GenBank
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1833

Tazur Torymus azureus GenBank
Boheman, 1834

Taura Torymus auratus Mdiller, GenBank
1764

Tger97 Torymus geranii Walker, GenBank
1833

Tger74 Torymus geranii Walker, GenBank
1833

Tger80 Torymus geranii Walker, GenBank
1833

Tfla5 Torymus flavipes Walker, GenBank
1833

Tfla 134 | Torymus flavipes Walker, GenBank
1833

Tfla96 Torymus flavipes Walker, GenBank
1833

Tfla91 Torymus flavipes Walker, GenBank
1833

Taur395 | Torymus auratus Miiller, GenBank
1764

Taurl30 | Torymus auratus Miiller, GenBank
1764

Tcya8 Torymus cyaneus Walker, GenBank
1847

Tcya5 Torymus cyaneus Walker, GenBank
1847

Tcya7? Torymus cyaneus Walker, GenBank
1847

Tcya23 Torymus cyaneus Walker, GenBank
1847

Taff14 Torymus affinis GenBank
Fonscolombe, 1832

Taff13 Torymus affinis GenBank
Fonscolombe, 1832

Thene3 Torymus beneficus GenBank
Yasumatsu & Kamijo, 1979

Thene4 Torymus beneficus GenBank
Yasumatsu & Kamijo, 1979

TsineO Torymus sinensis Kamijo, GenBank
1982

Tsine2 Torymus sinensis Kamijo, GenBank

1982
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Tabulka 3: Seznam analyzovanych drujejich pohlavi a gei které byly pro dany taxon pouzity do anal§erny obdélnik znamena jednozna citelnou sekvenci, Sedivy
obdélnik znamena sekvenci s regpE citelnymi Useky. Bily obdélnik zré Ze sekvence daného taxonu pro dany gen nebgl@rd. Otaznik ve sloupci Druhova
skupna/pip. podskupina znamena, Ze jedinci byli geni natolik, Ze je nebylo moznéiadit do druhové skupiny. Polila ve stejném sloupci zéiadruhy, které dosud
nebyli z&azeni do Zzadné z druhovych skupin.

Cislo vzorku/

Kod vzorku v

CytB | COI

FII 1

k6d nazvu datasetech Rodové a druhové jméno Yohlavi
13 13thymAU Torymus thymi Ruschka, 1921 F
14 14sp.n.HU Torymus sp. n. F -
15 15ruscSK Torymus ruschkai Hoffmeyer, 1929 F -
16 16sp.n.HU Torymus sp. n. F
17 17cuprSK Torymus cupreus Spinola, 1808 F
18 18ventSK Torymus ventralis Fonscolombe, 1832 F
19 19bedeGR Torymus bedeguaris Linnaeus, 1758 F
20 20impaHU Torymus impar Rondani, 1877 F
23 23geraCZ Torymus geranii Walker, 1833 F
Torymus wachtliellae Graham & Gijswijt,
24 24wachCZ 1068 IS c
Torymus wachtliellae Graham & Gijswijt,
25 25wachCZ 1068 IS c
26 26auraCZ Torymus auratus Miller, 1764 F
27 27auraCZ Torymus auratus Miller, 1764 F
29 29s0ciCZ Torymus socius Mayr, 1874 F
30 30sociCZ Torymus socius Mayr, 1874 F
31 3limpaHU Torymus impar Rondani, 1877 F
32 32hyleCz Torymus hylesini Graham, 1994 F
33 33rubiCz Torymus rubi Schrank, 1781 F
34 34caudCz Torymus caudatus Boheman, 1834 F
35 35variCz Torymus varians Walker, 1833 F
36 36flavCZ Torymus flavipes Walker, 1833 F
38 38sociHR Torymus socius Mayr, 1874 F
39 39baudCZ Torymus baudysi Boucek, 1954 F
40 40lythCZ Torymus lythri Bou€ek, 1994 F

SSU 28D2
rDNA

GenBank Dr_uhovaw
. skupinal/p Fip.
kod .
podskupina
bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

cupreus

laetus

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/chloromerus

varians

flavipes

bedeguaris/chloromerus

baudysi

bedeguaris/chloromerus
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bedeguaris/bedeguaris

laetus

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

laetus

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

laetus

laetus

laetus

erucarum

species sola

bedeguaris/chloromerus

austriacus

cyaneus

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/bedeguaris

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus

varians

erucarum

bedeguaris/chloromerus

41 4lauraCZ Torymus auratus Miller, 1764 F
42 42ventCZ Torymus ventralis Fonscolombe, 1832 F
43 43auraCZ Torymus auratus Miller, 1764 F
44 44auraCZ Torymus auratus Miller, 1764 F
45 45auraCZz Torymus auratus Miller, 1764 F
46 46auraCZ Torymus auratus Miller, 1764 F
59 59veroHU Torymus veronicae Ruschka, 1921 F
60 60veroHU Torymus veronicae Ruschka, 1921 F
61 61lveroHU Torymus veronicae Ruschka, 1921 F
63 63igniCZ Torymus igniceps Mayr, 1874 F
64 64sp.n.HU Torymus sp. n. F
65 65auraCZ Torymus auratus Miller, 1764 F
66 66confCZ Torymus confinis Walker, 1833 F
67 67sp.n.HU Torymus sp. n. F
68 68impaHU Torymus impar Rondani, 1877 F
69 69sp.n.AU Torymus sp. n. F
70 70ventCZ Torymus ventralis Fonscolombe, 1832 F
71 71fischCz Torymus fischeri Ruschka, 1921 F
72 72igniCZz Torymus igniceps Mayr, 1874 F
74 74roboCZ Torymus roboris Walker, 1833 F
76 76armaCZ Torymus armatus Boheman, 1834 F
78 78caudCZ Torymus caudatus Boheman, 1834 F
79 79austCZ Torymus austriacus Graham, 1994 F
81 81lnotaES Torymus notatus Walker, 1833 F
82 82bedeRS Torymus bedeguaris Linnaeus, 1758 F
83 83bedeGB Torymus bedeguaris Linnaeus, 1758 F
84 84auraGB Torymus auratus Miller, 1764 F
85 85philFR Torymus phillyreae F
86 86ruscHU Torymus ruschkai Hoffmeyer, 1929 F
87 87variHU Torymus varians Walker, 1833 F
88 88nobiHU Torymus nobilis Boheman, 1834 F
89 89verbHU Torymus verbasci Ruschka, 1921 F
90 90verbCZ Torymus verbasci Ruschka, 1921 F
91 91ruscHU Torymus ruschkai Hoffmeyer, 1929 F

bedeguaris/chloromerus

bedeguaris/chloromerus
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92 92grahHU Torymus grahami Boucek, 1994 F laetus

93 930robCZ Torymus orobi Mayr, 1874 F bedeguaris/chloromerus
94 94stenCZ Torymus stenus Graham, 1994 F bedeguaris/chloromerus
95 950robCZ Torymus orobi Mayr, 1874 F bedeguaris/chloromerus
96 96ventCZ Torymus ventralis Fonscolombe, 1832 F laetus

97 97arunCZ Torymus arundinis Walker, 1833 F species sola

98 98arunCZ Torymus arundinis Walker, 1833 F species sola

101 101geralR Torymus geranii Walker, 1833 F bedeguaris/bedeguaris
102 102notalR Torymus notatus Walker, 1833 F cyaneus

103 103geralR Torymus geranii Walker, 1833 F bedeguaris/bedeguaris
104 104geralR Torymus geranii Walker, 1833 F bedeguaris/bedeguaris
105 105splHU Torymus sp.1 F bedeguaris/chloromerus
106 106splHU Torymus sp.1 F bedeguaris/chloromerus
107 107splHU Torymus sp.1 F bedeguaris/chloromerus
108 108splHU Torymus sp.1 F bedeguaris/chloromerus
109 109sp2HU Torymus sp.2 F bedeguaris/chloromerus
110 110variHU Torymus varians Walker, 1833 F varians

111 111spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
112 112spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
113 113spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
114 114spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
115 115spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
116 116spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
117 117spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
118 118spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
119 119spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
120 120conf HU Torymus confinis? Walker, 1833 F bedeguaris/chloromerus
121 121conf HU Torymus confinis? Walker, 1833 F bedeguaris/chloromerus
122 122spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
123 123spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
124 124spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
125 125spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
126 126spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
127 127variHU Torymus varians Walker, 1833 F varians
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128 128spHU Torymus sp. F - laetus

129 129spHU Torymus sp. F q 2

130 130spHU Torymus sp. F ?

131 131spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
132 132spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
133 133spHU Torymus sp. F bedeguaris/chloromerus
134 134geraHU Torymus geranii Walker, 1833 F bedeguaris/bedeguaris
135 135ventHU Torymus ventralis Fonscolombe, 1832 F - laetus

136 136ventHU Torymus ventralis Fonscolombe, 1832 M -- laetus

137 137ruscHU Torymus ruschkai Hoffmeyer, 1929 F -- bedeguaris/chloromerus
138 138verb_HU Torymus verbasci? Ruschka, 1921 F -- bedeguaris/chloromerus
139 139igniHU Torymus igniceps Mayr, 1874 F -- laetus

140 140tana_HU Torymus tanaceticola? Ruschka, 1921 F -- bedeguaris/chloromerus
141 141fiscHU Torymus fischeri Ruschka, 1921 F B laetus

142 142ventHU Torymus ventralis Fonscolombe, 1832 F - laetus

143 143ventHU Torymus ventralis Fonscolombe, 1832 M - laetus

144 144ventHU Torymus ventralis Fonscolombe, 1832 M -= laetus

145 145ruscCZ Torymus ruschkai Hoffmeyer, 1929 F bedeguaris/chloromerus
146 1l46aur_CZ Torymus auratus? Mdller, 1764 M - bedeguaris/bedeguaris
151 151rubiCZz Torymus rubi Schrank, 1781 F bedeguaris/bedeguaris
152 152geralR Torymus geranii Walker, 1833 F bedeguaris/bedeguaris
159 159aur_IR Torymus auratus? Mdller, 1764 F bedeguaris/bedeguaris
162 162auralR Torymus auratus Miller, 1764 F bedeguaris/bedeguaris
163 163auralR Torymus auratus Muller, 1764 F - bedeguaris/bedeguaris
164 164auralR Torymus auratus Muller, 1764 M bedeguaris/bedeguaris
174 174affiRO Torymus affinis Fonscolombe, 1832 F cyaneus

175 175affiRO Torymus affinis Fonscolombe, 1832 F cyaneus

181 181cyanCZ Torymus cyaneus Walker, 1847 F cyaneus

184 184cyanCZ Torymus cyaneus Walker, 1847 F cyaneus

190 190bedeCZ Torymus bedeguaris Linnaeus, 1758 F bedeguaris/bedeguaris
193 193affiFR Torymus affinis Fonscolombe, 1832 F - cyaneus

195 195chloAU Torymus chloromerus Walker, 1833 F -- bedeguaris/chloromerus
208 208geralR Torymus geranii Walker, 1833 F H bedeguaris/bedeguaris
PJ15 PJvari Torymus varians Walker, 1833 F varians
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PJ17 PJflav Torymus flavipes Walker, 1833 F flavipes

PJ18 PJcalc Torymus calcaratus Nees, 1834 F cupreus

PJ19 PJaura Torymus auratus Muller, 1764 F bedeguaris/bedeguaris
PJ23 PJaffi Torymus affinis Fonscolombe, 1832 F cyaneus

PJ24 PJbede Torymus bedeguaris Linnaeus, 1758 F bedeguaris/bedeguaris
PJ25 PJlaet Torymus laetus Walker, 1833 F laetus

PJ32 PJfusc Torymus fuscicornis Walker, 1833 F nitidulus

PJ35 PJcupr Torymus cupreus Spinola, 1808 F cupreus

PJ41 PJaust Torymus austriacus Graham, 1994 F austriacus

Tflav Tflav Torymus flavipes Walker, 1833 F GU123596 | flavipes

Tgera Tgera Torymus geranii Walker, 1833 F GU123595 | bedeguaris/bedeguaris
Tazur Tazur Torymus azureus Boheman, 1834 F AYB98704 | species sola

Taura Taura Torymus auratus Miller, 1764 F GU123594 | bedeguaris/bedeguaris
Tger97 Tger97 Torymus geranii Walker, 1833 F HM574309 | bedeguaris/bedeguaris
Tger74 Tger74 Torymus geranii Walker, 1833 F HM574303 | bedeguaris/bedeguaris
Tger80 Tger80 Torymus geranii Walker, 1833 F HM574307 | bedeguaris/bedeguaris
Tfla5 Tfla5 Torymus flavipes Walker, 1833 F HM574313 | flavipes

Tfla 134 Tfla 134 Torymus flavipes Walker, 1833 F HM574287 | flavipes

Tfla96 Tfla96 Torymus flavipes Walker, 1833 F HM574259 | flavipes

Tfla91 Tfla91 Torymus flavipes Walker, 1833 F HM574254 | flavipes

Taur395 Taur395 Torymus auratus Muller, 1764 F HM574337 | bedeguaris/bedeguaris
Taurl30 Taurl30 Torymus auratus Miller, 1764 F HM574340 |bedeguaris/bedeguaris
Tcya8 Tcya8 Torymus cyaneus Walker, 1847 F HM574325 | cyaneus

Tcyab Tcya5 Torymus cyaneus Walker, 1847 F HM574328 | cyaneus

Tcya7 Tcya7 Torymus cyaneus Walker, 1847 F HM574326 |cyaneus

Tcya23 Tcya23 Torymus cyaneus Walker, 1847 F HM574246 | cyaneus

Taff14 Taffl4 Torymus affinis Fonscolombe, 1832 F HM574341 |cyaneus

Taff13 Taff13 Torymus affinis Fonscolombe, 1832 F HM574342 | bedeguaris/bedeguaris
Thene3 Thene3 Ig%mus beneficus Yasumatsu & Kamijo, . AB070503 |

Theneda Tbened Ig%mus beneficus Yasumatsu & Kamijo, . ABO70504 |

Tsine0 Tsine0 Torymus sinensis Kamijo, 1982 F ABO070490 | -

Tsine2 Tsine2 Torymus sinensis Kamijo, 1982 F AB070492 | -
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