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Abstrakt

Parazitoidi z fadu blanoktidlého hmyzu (Hymenoptera: ,,Parasitica‘) jsou velmi
pocetnou skupinou hmyzu. Jejich diverzita je také obrovska na Grovni rovni
morfologickych adaptaci a typu specializaci vzhledem k jejich hostiteliim. Bakalaiska
prace shrnuje jednotlivé typy hostitelskych specializaci se zaméfenim na porovnani
rozdili mezi generalisty a specialisty z pohledu taxonomie, ekologie, evoluce,
geografie. Prace obsahuje rovnéZ souhrn moznych teorii tykajicich se adaptaci hostitelt

vici parazitoidiim (tj. morfologické adaptace hostiteld, Casoprostorova obrana apod.).

Kli¢ovéa slova: Apocrita, specialisti, generalisti, obranné mechanismy, evoluce

Abstract

Parasitoids (Hymonoptera: ,,Parasitica) are very large group of insects. Their diversity
is also enormous in various morphological adaptations and hosts specialisations. The
bachelor thesis summarize particular types of host specialisations and compare
generalits and specialists from taxonomical, ecological, evolutionary and geographical
point of view. The thesis include summary of theories concerning host-defence
adaptations against parasitoids (i.e. morphological adaptations, space-time adaptations)

as well.
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1 Uvod

Na pocatku 20. stoleti Thompson a Parker (1927) deklarovali, Ze procesy probihajici
mezi hostitelem a parazitodem nelze popsat védeckymi terminy a nelze objevit pomoci
védeckych metod. Od této doby vsak védecké metody pokrocily a spousta poznatkli o vztazich
parazitoidu a hostitelti se zna¢n¢ rozsifila. Pocinaje behavioralnimi studiemi o prub&hu vybéru
hostitele (Salt 1935), které byly provadény v minulosti, az po aktualni studie zaloZené na
molekularnich fylogenezich parazitickych blanokiidlych. Piesto ucelenéjsi studie shrnujici a
porovnavajici jednotlivé typy hostitelské specializace blanok#idlych parazitoidi a vliv na jejich
ekologii a evoluci nebyla publikovana.

Rad blanoktidli (Hymenoptera) ¢ita piiblizné 146 000 popsanych druhti (Klopfstein et
v mezozoiku (Grissell 1999). Parazitiéti blanokiidli (Hymenoptera: ,,Parasitica“) se déli do
celkem 10 nad¢eledi, pficemz nejpocetnéjsi skupinou jsou lumci a luméici (nadceled’:
Ichneumonoidea). Celed” lumci (Ichneumonidae) &ita 24 000 popsanych druht (Yu et al.
2005) a lumc¢ika (Braconidae) je popsanych pies 18 500 druhti (Yu et al. 2012). V pocetnosti
je nasleduji chalcidky (Chalcidoidea) s 23 000 zastupci (Munro et al. 2011). Ke vzniku
parazitismu v ramci blanokiidlého hmyzu doslo v evoluci pravdépodobné jen jednou, a to v
kladu Vespina (Orussidae+Apocrita) (Heraty et al. 2011). Nicmén¢ u mnoha taxond se
sekundarné kromé¢ parazitické strategie vyskytuji i zastupci z fad opylovaci (fikové vosicky)
(Cruaud et al. 2012), halkotvornych (Narendran et al. 2007), fytofagnich (Noyes 2016) a také
Z ¢asti parazitickych a z ¢asti fytofagnich (Quicke et al. 1999).

Tato prace shrnuje poznatky o hostitelské specializaci blanoktidlych parazitoidi, o
evoluci téchto vztahii a 0 moznych obrannych mechanismech hostiteld. Kromé blanokiidlych
parazitoidl se v praci pro zobecnéni a lepsi propojeni dané problematiky do souvislosti
vyskytuje srovnani s jinymi skupinami hmyzich parazitoidd. Dale z divodu, ze obecné
hypotézy a fenomény, které jsou spjaty s evoluci hostitelskych spekter parazitoida, byly
testovany také u fytofagniho hmyzu, uvadim pro srovnani a zobecnéni hojné mnozstvi

ptikladt pravé z téchto skupin hmyzu.



2 Specializace

Hostitelska specializace neboli specificita je determinovana mnoha faktory (Desneux
et al. 2009). V ptipadé, Ze jak parazitoid, tak hostitel, jsou nejpocetnéjsi v systému, vyplati se
podle matematického modelu specializovat obéma aktérim interakce. Podrobngéji fe¢eno
hostitel specializuje své obranné mechanismy na nejpocetnéjsiho parazitoida a parazitoid by
se m¢l specializovat na nejpocetnéjsiho hostitele a neinvestovat do adaptaci na dalsiho
hostitele (Lapchin 2002).

Naptiklad u zastupct rodu Eupelmus (Hymenoptera: Eupelmidae) byla dle autora (Al
khatib et al. 2016) mira specializace definovana tiemi stupni. Striktni specialisté napadaji
pouze jeden hostitelsky druh. Zastupce napadajici rizné druhy Zlabatkovitych (Hymenoptera:
Cynipidae) nazvali pfechodnymi specialisty. Nakonec ti, ktefi napadaji hostitele napfti¢
hmyzimi fady, byli oznacovani jako generalisté.

Generalista se od specialisty lisi nejen §ifi hostitelského spektra, ale 1 S ni spojenymi
adaptacemi. Chapman (1982) konstatoval, ze specialisté maji vétsi tykadla a pocet
senzorickych receptortl. V' rozporu s timto tvrzenim je ale analyza (Symonds and Elgar 2013)
mapujici evoluci velikosti tykadel, téla a hostitelského spektra napti¢ chalcidkami
(Hymenoptera: Chalcidoidea), ktera tvrzeni Chapmana nepotvrdila. Specialisté pouze
vykazovali trend k vétsi velikosti téla. Dale se v konkrétnich ptipadech specialisté a
generalisté odliSuji ve zptsobu hledani hostitele. Zatimco specialista Nasonia vitripennis
(Hymenoptera: Pteromalidae) vyrazné reaguje na olfaktorické podnéty od hostitele,
generalista ze stejné ¢eledi Dibrachys microgastri (Hymenoptera: Pteromalidae) na

olfaktorické signaly nereaguje a vykazuje vice pohybu pii hledani (Peters 2011).

3 Kryptické druhy

Fenomén, ktery by se nem¢l opominat a izce souvisi s hostitelskou specializaci, jsou
kryptické druhy. Ty jsou bézné nalézany nejen v tropech, kde je dosud velké procento tzv.
neodkryté diversity (Smith et al. 2008), ale i v severnéjsich oblastech (Hansson et al. 2013).
Krypticka diverzita, jak dokazuji nasledné zminéné studie, skryva v jednom druhu druhti
nékolik, které maji ve vétsiné piipadu uzsi hostitelské spektrum (,,host-range*). Z toho

explicitné plyne, Ze s pfibyvajicim odkryvanim kryptické diversity se méni pohled na cetnost



generalist a specialisti v ptirodé (Bickford et al. 2007). S rozvojem modernich metod se

Vv poslednich letech objevuje cela fada studii, ve kterych se autofi vénuji taxonomické revizi
za uziti molekularnich metod, revizi morfologickych znaki a dal§ich metod. Samoziejmé je to
obsahlé téma. V nasledujicich odstavcich je zminéno nékolik piikladu, jak Ize odhalit
kryptickou diverzitu, jaké jsou k tomu uzivany metody studia a jaké to ma dopady na pohled
Vv zastoupeni generalistl a specialistil.

Druh Asecodes lucens Nees, 1834 (Hymenoptera: Eulophidae) byl povazovan za
generalistu na larvach mandelinek rodu Galerucella Crotch, 1873 (Coleoptera:
Chrysomelidae). Pozd¢ji bylo zjisténo, ze tento druh se sklada z komplexu tii druhi a tyto
jednotlivé druhy maji ve skute¢nosti mnohem uzsi host-range nebo jsou dokonce
specializovani pouze na jeden druh ze zminéného rodu Galerucella (Hansson et al. 2013;
Hambick et al. 2013).

U podceledi Aphidiinae (Hymenoptera: Braconidae) se zase doslo nejen k zavéru, ze
se v podceledi nachazeji specializovanéjsi druhy parazitoida msic (Hemiptera: Aphididae),
nez se diive myslelo, ale také analyza objevila parafyletické vztahy uvniti rodu Aphidius
Nees, 1818 (Hymenoptera: Braconidae) (Derocles et al. 2015).

K vymezeni kryptickych druhi (,,species delimitation) a jejich srovnani jsou ¢asto
Sperling (2015) piiklonili ke dvéma z nich, a to ,,Poisson tree processes* a ,,Generalized

Mixed Yule Coalescent analyze, které ptikladaji vahu k fylogenetickému signalu.

4 Vliv strategie

4.1 Koinobionti vs. idiobionti

Tak jako se daji parazitoidi rozdélit na generalisty a specialisty, 1ze je délit podle
strategie, jak vyuZivaji hostitele na koinobionty a idiobinty. Zatimco koinobionti ponechavaji
hostitele se dale vyvijet i po jeho napadeni, idiobionti hostitele po napadeni usmrti a za¢nou
ho konzumovat (Askew and Shaw 1986). Kone¢na velikost idiobiontniho pararazitoida je
proto determinovana velikosti hostitele (Otto and Mackauer 1998).

Koinobionti jsou povazovani za specializovangjsi nez idiobionti (Hawkins et al. 1992).

Koinobionti a idiobionti také v jiném poméru prevazuji dle hostitelské niky. Koinobionti se
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vyskytuji vice na exponovanych hostitelich, kdezto idiobionti napadaji spiSe skryté hostitele,
napiiklad pfevazuji u halkotvorného a minujiciho hmyzu (Hawkins 1990; Hawkins et al.
1992).

5 Hypotézy o evoluci hostitelského spektra

Byla vyslovena spoustu hypotéz, které se zabyvaji evoluci Sife hostitelského spektra.
Mnohé hypotézy byly ptivodné postulovany pro jiné ekologické skupiny zivocichtl a nasledné
aplikované také na parazitoidy.

Jedna z nejobecnéjsich je hypotéza ,,Jack of all trades is master of none®, ktera
popisuje znevyhodnéni generalistd ve smyslu poiekadla devét povolani a desata bida (Hertz
1984). Kdyz tuto hypotézu testovali u fytofagnich broukd rodu Cephaloleia spp. (Coleoptera:
Chrysomelidae), nedosli k zavéru, Ze by pro tyto zastupce byla hypotéza platna (Garcia-
Robledo and Horvitz 2012). Nicméné studie provedené na parazitoidech msic (Hymenoptera:
Braconidae) dokazovali, Ze generalisté byli méné G€inni ve vyuzivani hostitell a autofi se tak
k hypotéze priklonili (Stilmant et al. 2008; Straub et al. 2011).

Dalsi obecna hypotézase se zabyva okolnostmi spojenymi s vybérem hostitele, tzv.
host selection hypothesis neboli ,,Mother knows best* ¢i ,,preference-performance*
(Thompson 1988). Tato hypotéza, ktera pivodné byla vztahovana k fytofagnimu hmyzu,
predpoklada, Ze o nakladeni rozhoduje kvalita rostliny, na niz je hostitel, a zajiStuje
potomkim lepsi vyvoj. Studie se specializovanymi parazitoidy Diadegma semiclausum
(Hymenoptera: Ichneumonidae) a Cotesia glomerata (Hymenoptera: Braconidae) prokazala
vliv zivnych rostlin hostiteld na preferenci ke kladeni na vhodné&jsi rostliny pro vyvoj
potomkd (Gols et al. 2009). Naproti tomu u generalisty Aphidius matricariae (Hymenoptera:
Braconidae) se tato preference neobjevila, tj. samice vybiraly ty nejméné vhodné rostliny pro
vyvoj (Chesnais et al. 2015).

Dalsi dvé hypotézy uz se tykaji Cist€ evoluce hostitelského spektra. ,,Oscillation
hypothesis“ popisuje proces, kdy diverzifikace je pohanéna tim, ze se z generalisti (¢i méné
specializovanych druhit) stavaji druhy specializovanéjsi (Janz and Nylin 2008).Naproti tomu
stoji ,,Hypothesis of musical chairs®. Ta vychazi z détské hry o zabirani zidli a byla popsana
na fenoménu koloniza¢ni hry u ptaki, ktery koreloval s touto détskou hrou, pfi niz dochazelo
ke zménam obyvanych ostrovi. (Diamond 1982) Lze ji shrnout tak, ze k diverzifikaci a

specializaci dochazi u specialistt zménou hostitele. Rozdil mezi nimi tedy je v tom, ze u



,»Oscillation hypothesis® je pohonem evolu¢nich zmén hostitelské spektrum a u ,,Hypothesis
of musical chairs* jsou timto pohonem ,,host switches* a na zaklad¢ této hypotézy by se
nem¢élo hostitelské spektrum ménit.

Pti srovnani téchto hypotéz u fytofagniho hmyzu, konkrétné u hostitelského spektra
motylt (Lepidoptera: Papilionoidea, Lepidoptera: Heliconiini), se autofi studie (Hardy and
Otto 2014) ptiklonili k ,,musical chairs hypothesis®. Tedy diverzifikace probihala diky zméné
hostitelské rostliny, pficemz v evoluci byl podle studie pozitivni vztah mezi zménou
hostitelské rostliny a diverzifikaci a béhem evoluce byly zmény v §ifi hostitelského spektra
vzacné. Podle Grisella (1999) jsou parazitoidé schopni adaptovat se vS§em podminkam
vyhovujicim hostiteli, coz stoji proti ,,Hypothesis of musical chairs* hypotéze u parazitoidu.
K podobnému zavéru dosli i (Al khatib et al. 2016). Ti publikovali jednu z mala studii, ktera
testuje hypotézy spojené s evoluci hostitelského spektra u blanokiidlych parazitoidi. Na
ptikladu ,,Eupelmus urozonus species group* (Hymenoptera: Eupelmidae), kde se objevuji
pouze 3 striktni specialisté z celkem 13 druht, se ptiklonili k hypotéze oscila¢ni (,,oscillation
hypothesis®), protoze v ramci fylogeneze druhové skupiny jsou generalisté a specialisté
zastoupeni rizné a nebyl zmapovan zadny evidentni preskok na nového hostitele.

Posledni hypotéza se tyka spise hostitelskych druhd. ,,Escape and radiate hypothesis*
(Ehrlich and Raven 1964), fika, ze uniknuti hostitele pfed predatory nasledné vede k rychlému
radiovani hostitele. Platnost této hypotézy pro blanok#idlé parazitoidy vSak zatim nebyla
potvrzena. Jedina studie, ktera se touto problematikou zabyva, ukazuje se, ze pro tak slozité
trofické sité jako se nachazi u paraziotidi je hypotéza ,,Escape and radiate hypothesis* piilis

zjednodusujici. (Nyman et al. 2007)

6 Smér evoluce

Dulezita otdzka, kterou si miizeme polozit, je, zda evoluce probihala od specialistii ke
generalistim nebo naopak. Ktery stav je odvozenéjsi?

Smér piechodi neboli tranzic od generalisti ke specialistum, tj. specializace, byl
potvrzen celkem u 15 skupin fytofagniho hmyzu (Singer and Stireman 2005). Je ale znama i
opacna situace. U vcel rodu Anthidium (Hymenoptera: Megachilidae) sméfovaly tranzice od
oligolektickych zastupcu k polylektickym (Miiller 1996). (pozn. terminologie analogicka
s terminy specialista — oligoletkticky druh a generalista — polylekticky druh). V tomto

konkrétnim ptipadé byla s tranzici ke generalizmu spojena redukce velikosti téla.



Podobny pritbéh evoluce byl popsan i u parazitické ¢eledi Tachinidae (Diptera:
Tachinidae), kde se generalisté objevovali v odvozenéjsich vétvich (Viz. Obrazek 1)

(Stireman 2005).

(a)

Obrazek 1: Hypoteticky scénaf, kdy generalisté (¢ern¢) davaji vzniknout
specializovangjs$im (Sed¢€) a pozorovany scénat fylogeneze hostitelského spektra ¢eledi

Tachinidae (Diptera) (podle (Stireman 2005)).

U blanoktidlych parazitoidii se tato problematika studovala podrobnéji. U mravencich
parazitoidu z ¢eledi Eucharitidae (Hymenoptera) parazituje nejodvozenéjsi skupina na tfech
riznych mravencich podceledich, kdezto méné odvozené skupiny na jedné podceledi (Murray
2013). Nebo se v ramci fylogenze druhové skupiny “Eupelmus urozonus species group”
(Hymenoptera: Eupelmidae) vyskytovali specialisté a generalisté namichané (Al khatib et al.
2016). Také je mozné se podivat na evoluci koinobionti strategie. Dne$ni Heliconinae
(Hymenoptera: Ichneumonidae) jsou koinobionti a jejich ancestralni stav byl idiobiontni.
Tudiz se predpoklada, Ze evoluce probéhla smérem k specializovanéj$im (Belshaw and
Quicke 2002).

7 ,,Dead ends*

Cope (1896) poprvé vyslovil hypotézu, ze specializace znamena pro konkrétni druh
slepou uli¢ku (tzv. ,,dead end*). Tedy ze specializovani Zivo¢ichové jsou nachylné;si
k vyhynuti (Futuyma and Moreno 1988). Za nachylnost k vyhynuti mize byt odpovédny
naptiklad specificky behavioralni znak. U kolonii socialnich pavoukut rozhodovalo o ptezivani

kolonii to, zda zakladatelé byli agresivni nebo krotci. Pokud zakladatelé jsou z krotkych linii,



a tak u nich hrozi vétsi risk extinkce (Pruitt 2013).

Zda vede potravni specializace u fytofagniho hmyzu k nachylnosti k vyhynuti,
potvrdili u broukd rodu Dendroctonus (Coleoptera: Scotylidae), u né¢hoz se specialisté
z generalistd vyvinuli minimaln¢ Sestkrat, ale zpatky uz vyvoj nikdy neprob¢hl (Kelley and
Farrell 1998). Zatimco Janz and Nylin (2008) to u fytofagniho hmyzu vyvratili na zakladé
oscilaéni hypotézy.

Stejné tak u kukacc¢ich veel rodu Sphecodes (Hymenoptera: Apoidea) nebylo
potvrzeno, Ze by specializace byla pro zastupce slepou ulickou, protoze studované véely vzdy
méli néjakého alternativniho hostitele (Habermannova et al. 2013)

Studie, ktera uz se tykala také parazitoidi, a byla zaméfena na veskery paraziticky
hmyz, pak shrnuje, ze specializace zcela jisté zpomaluje naslednou diverzifikaci (Wiegmann
et al. 1993).

8 Evoluc¢ni podnéty K tranzicim

Jaké jsou znamé podnéty k evolué¢nim zménam V hostitelskych spektrech parazitoida?
Krom¢ vlivti prostredi respektive rostliny, které budou popsany nize, to mtize byt
parazitoidova vlastni schopnost u¢eni novych podnéti spojenych s hostiteli. Naptiklad
vosicky druhu Microplitis croceipes (Hymenoptera: Braconidae), které se s chemickym
podnétem hostitele setkaly 2-4 dny po vylihnuti, nasledné pti dal$im setkani s podnétem na
néj reagovaly hledanim (Olson et al. 2003). Ackoliv studie dokazuji, Ze asociativni uéeni, tedy
osvojovani si podnéti spojenych s hostitelem (Lewis and Takasu 1990), ovliviiuje vyhledani
hostitelt parazitoidem, byla publikovana studie (McGregor and Henderson 1998), ktera to
vyvraci. Parazitoida Trichogramma sibericum (Hymenoptera: Trichogrammatidae) nijak
neovliviiovalo ptedchozi setkani s feromony hostitele a nevyvolavalo na né reakci. Kromé
uceni a asociaci s chemickymi signaly si vosicky dovedou asociovat entity (potravu, hostitele)
i na zaklad¢ vizualnich signalti jako v pripadé Nasonia vitripennis (Hymenoptera:
Pteromalidae). Ty tuto schopnost prokazaly pfi laboratornim experimentu, kdy s preferenci
1étaly k barvé, u které byly pfedtim odménény hostitelem a medem (Oliai and King 2000).
Nekteti parazitoidi reaguji na oba typy stimulil a pfi oddéleni vizualniho stimulu od
pachového reaguji samicky méné, nez jsou-li vystaveny vizualnimu podnétu spole¢né
s pachem. Toto bylo testovano u druhu Torymus sinensis (Hymenoptera: Torymidae), ktery

zacal iniciovat kladeni, kdyZ byl vystaven obéma stimuliim spole¢né (Graziosi and Rieske



2013).

Na zakladé poznatki o uceni vznikla Hypotéza brzkého uceni, ktera byla poprvé
testovana u druhu Lariophagus distinguendus (Hymenoptra: Pteromalidae). Tento druh se
sklada ze dvou dobte oddélenych linii. Prvni pravdépodobné ancestralni linie schopnost u¢eni
nema a ta dava piednost hostiteli Stegobium paniceum (Coleoptera: Ptinidae), druha na
zaklad¢ vlivu brzkého uceni preference méni a parazituje spise na jiném hostiteli z rodu
Sitophilus (Coleoptera: Dryophthoridae), ktery autofi pouzili jako alternativniho hostitele
Vv této studii (Konig et al. 2014).

Dalsi, co ovliviiuje parazitoidy, je ,,bottom-up* vliv rostliny. Ten muze mit dokonce i
vliv na vyvoj a piezivani hyperparazitoida (Harvey et al. 2003), jak bylo ukazano na ptikladu
hyperparazitoida Lysibia nana (Hymenoptera: Ichneumonidae). Oproti hyperparazitoiovi vSak
na primarniho parazitoida a hostitele rostlina neméla signifikantni vliv. Bezesporu tak rostlina
ovliviiyje riizné trofické urovné a kromé ptezivani hyperparazitoidii mize u parazitoida
indukovat evolu¢ni novinky. Kdyz minujici hostitelé (Leppinen et al. 2012) a halkotvorni
hostitelé (Nyman et al. 2007) v evoluci zménili svou hostitelskou rostlinu, ovlivnilo to
parazitoidy. Zména hostitelské rostliny vedla u parazitoidt ke speciaci a diverzifikaci. Ne
vzdy vedla takova zména hostitelské rostliny k evolu¢ni odpovédi ze strany parazitoida a
pfifazeni nové hostitelské rostliny parazitoida nijak neovlivnilo (Cronin and Abrahamson
2001).

Podnét pro zatazeni hostitele do svého hostitelského spektra je 1 skutecnost, ze se
potencialni novy hostitel vyskytne v prostiedi parazitoida. Takovym ptikladem jsou invadujici
druhy, jako napiiklad zlabatka Dryocosmus kuriphilus (Hymenoptera: Cynipidae), ktera
pochézi z Ciny (Kamijo 1982) a v Evropé se vyskytuje od roku 2002, kdy byla poprvé
zaznamenana v Italii (Brussino et al. 2002). Tato zlabatka vytvaii halky na kvétech a listech
kastanovniku setého (Castanea sativa), ktery napada v takové mite, Ze je povazovana za
sktdce (Ferracini et al. 2015; Cooper and Rieske 2011). Jakmile se v novém prostiedi
objevila a zacala se §ifit, polyfagni parazitoidé na ni provedli postupem ¢asu shift. Napiiklad
v Chorvatsku zacali parazitoidi kolonizovat nového hostitele do dvou let od introdukce
hostitele (Matosevic et al. 2010; Matosevic and Melika 2013). S plynoucim ¢asem se skladba
parazitoidl rozsifovala. Na studované lokalite, kterou osidlily Zlabatky o dva roky dfiv nez
ostatni lokality, se objevovala druhové nejbohatsi skladba parazitoidi (Matosevic and Melika
2013).

V Japonsku se tento invazni druh vyskytoval ve velkém mnoZstvi a to mélo vliv na

parazitoida Torymus sinensis, ktery je v Ciné generalista a parazitoid riznych halkotvornych
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hostitelt, zatimco po nasazeni v biologickém boji v Japonsku byl ¢isté specialista na
Dryocosmus kuriphilus. Pravdépodobné tuto specializaci zptsobila velka pocetnost invazniho
hostitele (Stone 2002, Otake et al. 1984).

Také mohou ptiklady invaznich druhti a jejich hostitelt ukazat, jak ovliviiuje spole¢na
evolu¢ni historie s nativnimi parazitoidy, kolik parazituje na hostiteli specializovanych druht.
U hostitele v nativnim prostiedi je jiny pomér specialistii a generalistli nez v misté introdukce.
Hostitelé, ktefi jsou invazni, jsou parazitovani vice generalisty nez specialisty. Bylo zminéno,
7e postupem ¢asu po introdukci se sice méni abundance parazitoidd, ale pomér specialisti a
generalisti zustava neménny. (Cornell and Hawkins 1993). Tyto piiklady nam umoziuji

pozorovat kolonizaci nového hostitele a priibéh preskokli v redlném case.

9 Taxonomicky podminéna specializace

Koevoluci dochazi k synchronizovanym evolu¢nim zménam mezi dvéma druhy, kdy
prvni druh reaguje na evoluéni zmény v druhého druhu a dochazi k recipro¢nim genetickym
zménam (Futuyma and Slatkin 1983). Diky koevoluci by méli specialisté na obranu jejich
hostitele odpovidat rychleji nez generalisté, ktefi musi odpovidat na obranu vice hostiteld, a
proto by méla byt specializace uptednostiiovana (Kawecki 1998).

V koevoluci opylovaci miiZzeme narazit na extrémni pfipady, kdy se hovoii o
mutualistickych vztazich. Ukazkovou interakci jsou dvojice zastupct kaktusi (napf.
Lophocereus schottii) a noéniho motyla Upiga virescens (Lepidoptera: Pyralidae), jehoz cely
zivotni cyklus probiha na kaktusu (Holland and Fleming 2002). Extrémnim piikladem je
koevoluce (zde 1ze dokonce oznacit koevoluci za kodiverzifikaci) mezi opylujicimi vosi¢kami
fikovnicemi (Chalcidoidea: Agaonidae) a fikovniky (Ficus spp.), respektive jejich plodenstvim
zvanym syconium (Cruaud et al. 2012). K fikovym spoleéenstviim se vazi i parazitoidi
opylujicich vosicek (fikovnic) a vosicek tvoticich halky uvnitt syconii. Pravé parazitoidé
spjati s fikovym spolecenstvem maji patrné $irsi ,,host range* neZ halkotvorné vosicky a
opylovaci (McLeish et al. 2012) a uroven jejich kospeciace je v rozmezi pouze 50-64%
(Lopez-Vaamonde et al. 2001).

Vzhledem k tomu, Ze tento systém je intenzivné zkouman, poskytuje mnoho
zajimavych evoluc¢nich a biogeografickych poznatkl o vSech trofickych trovnich. Naptiklad o
kolonizaci, ktera u halkotvornych Sycophaginae (Chalcidoidea: Agaonidae) probihala

synchronné s fiky a opylovaci z Australie (Cruaud et al. 2011). U této skupiny se také



objevuje, Ze blizce ptibuzné druhy sdileji podobné habitaty halek (Cruaud et al. 2011). Z toho
explicitné plyne otdzka, zda bliZe pfibuzni parazitoidé parazituji na blizce ptibuznych
hostitelich? Ukazuje se, Ze blize ptibuzni parazitoidi ale nemusi mit podobné hostitelské
spektrum a nemusi sdilet stejné hostitele. U argentinskych parazitoidii minujiciho hmyzu byla
zmapovana $ife a slozeni hostitelského spektra. Celed” Braconidae (Hymenoptera:
Ichneumonidae) méla podobnou §ifi a sloZeni hostitelského spektra s ¢eledi Pteromalidae
(Hymenoptera: Chalcidoidea), ale rozdilné hostitelské spektrum bylo mezi Pteromalidae a
blize ptibuznou ¢eledi Eulophidae (Hymenoptera: Chalcidoidea) (Salvo et al. 2011). Stejné
jako u té piedchozi Stireman and Singer (2003) porovnavali parazitoidy z riznych skupin. U
dvouktidlych parazitoidii z celedi Tachinidae (Diptera) nebyla objevena zadna fylogeneticka
S hostiteli jsou vice taxonomicky ovlivnény. Prave studie, které zahrnuji parazitoidy z vice
taxonomickych skupin, pfinaseji moznost porovnat odlisnosti téchto skupin.

Vyse bylo zminéno nékolik studii o koevoluci dvou druhti, nicméné se dd mluviti o
potencialu k budouci koevoluci. Mezi studovanymi parazitoidy msic a jejich hostiteli se
takovy potencial objevuje (Henter 1995). To potvrzuje i novéjsi studie (Nyabuga et al. 2012),

podle té parazitoid v genetické diferenciaci nasledoval hostitele.

10 Specializace na ekologii hostitele

Jednou z hypotéz spjatych se specializaci je ,,host-ecology hypothesis®, ktera byla
vyslovena a testovana v souvislosti s parazitoidy. Jedna se o asociaci podminénou ekologii
hostitelského druhu jako naptiklad u rodu Ichneumon (Hymenoptera: Ichneumonidae), u
né¢hoz na zaklad€ molekularni fylogeneze bylo potvrzeno, ze sesterské druhy vétSinou
napadaji hostitele z riznych celedi. Specializuji se na to, zda je kukla hostitele umisténa pod
nebo nad zemi, naceZ se neprokazal zadny konzervatismus, Ze by blizce ptibuzné druhy
parazitovali bud’ na kuklach pod zemi nebo nad zemi (Tschopp et al. 2013). Jako adaptaci na
specializaci na kukly hostitele pod zemi maji parazitoidé tlustsi a neprodlouzena tykadla.

Zmapovana byla také specializace na ekologii hostitele u zastupci podceledi
Rogadinae (Hymenoptera: Braconidae), kteti rovnéZz parazituji na zastupcich motyla
(Lepidoptera) a ,,mumifikuji* jejich kukly. Nicméné u této skupiny blizce ptibuzné druhy
parazitovali na hostitelich se stejnou ekologii (Zaldivar-Riverén et al. 2008). Napiic¢
blanoktidlymi se tato asociace ovlivnéna ekologii hostitele objevuje i u hrabalek

(Hymenoptera: Pompilinae) (Rodriguez et al. 2016). Hrabalky v nékterych ptipadech
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parazituji 1 na vice Celedich, ale objevuje se u nich specificita pro prostiedi, kde mohou svou
pavouci kofist nalézt.

U rodu Achrysocharoides (Hymenoptera: Eulophidae) se po porovnani fylogenezi
pravé parazitoidd, hostitelt a hostitelskych rostlin jejich hostitelt prokazalo, ze specificita
parazitoidu je spjata s hostitelskou rostlinou na trovni fadu. (Lopez-Vaamonde et al. 2005)
Pti¢emz specializace na hostitelskou rostlinu miize mit vliv na potravni specializace hostitele
a tvofit na jinych rostlinach ,,enemy-reduced space* (prostor s mén¢ parazitoidy) (Lill et al.
2002).

Otazkou je, co maji parazitoidé specializovani na ekologii hostitele spolecného. Ve
tiech piipadech se jedna o parazitoidy s idiobiontni strategii, vyjimkou jsou koinobiontni
zastupci podceledi Rogadinae (Shaw and Huddleston 1991). K nazoru, Ze hostitelské
spektrum parazitoida je ovlivnéno praveé tim, jestli je parazitoid koinobiont nebo idiobiont,
dosli Tschopp et al. (2013). Argumentovali tim, Ze idiobionti nejsou s hostitelem v tak tizkém
spojeni a nemusi se adaptovat na fyziologii hostitele jako koinobionti, a tak mohlo dochézet

k Castym zménam hostitelt, jak tomu bylo u rodu Ichneumon.

11 Vliv geografické polohy

Pro herbivorni hmyz plati, ze vyssi pocet herbivornich druht v tropech neni zpisoben
vétsi hostitelskou specializaci, ale velkou diverzitou rostlin (Novotny 2006; Novotny et al.
2002). Tam kde je velka diverzita hostitelti, by méla byt i velka diverzita parazitoida.
Nicméné studie (Janzen 1981) tika, Ze se snizujici se latitudou diverzita Icheumonidae
(Hymenoptera) klesa a nadceled’ je druhové nejpocetnéjsi v centralni ¢asti Severni Ameriky.

Zemépisna poloha mize kromé diverzity ovlivnit i velikost parazitoidd. S vyssi
zemé&pisnou Sifkou se zmensuje rostlina, na které tvoti halky hostitel parazitoida Torymus
umbilicatus (Hymenoptera: Torymidae). Se zménou velikosti rostliny, se méni velikost halek
a to ovliviyje i velikost parazitoida (Brown and Rossi 2013).

Latituda tedy mutize ovliviiovat parazitoidy rizné. Ovliviiuje také jejich hostitelské
spektrum?

V hypotézach se objevuje specializace na lokalni Grovni (Fox and Morrow 1981) ¢i
specializace ovlivnénd zplisobem ziskavani potravy dle ptikladu herbivorniho hmyzu.
(Novotny et al. 2010) Lokalni specializace se napiiklad vyskytuje v Nizozemské populaci,

kde Cotesia glomerata (Hymenoptera: Braconidae) vykazovala vétsi specializaci na jeden
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druh, nez je standardné znamo (Geervliet et al. 2000).

Vliv geografického regionu nemusi znamenat, ze hostitelé maji jiné parazitoidy.
Hostitelé mohou mit stejnou skladbu parazitoidd, ale na riznych mistech se mohou
vyskytovat v jiné abundanci. Abundanci stejné tak ovliviigje i altituda. S prevahou (nad 90%)
byli ziskani z hostiteli ve vysoké nadmoiské vySce Ichneumoniae a Tachinidae naopak
Z nizin se z téch samych hostitelt lihli (ve vice nez 80%) Braconidae (Connahs et al. 2009).
Nov¢jsi studie ukazuje, ze altituda ma opravdu vliv na vazby parazitoida s hostitelem.
Dokonce udava, ze s rostouci nadmoiskou vyskou (vyssi nez 900 m.n.m.) se s pfevahou

vyskytuji specialisté na jednoho hostitele (Maunsell et al. 2015).
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12 Obranné mechanismy hostitelt

Gross (1993) shrnul morfologické a behavioralni obranné mechanismy hostitelt do
péti podskupin — morfologicka obrana, vyhnuti se parazitoidovi (,,evasive behavior®),
agresivni chovani, ochrana poskytovana mravenci a rodi¢ovska péce. Nize jsou rozvedeny i
dalsi mechanismy, které mohou fungovat jako ochrana proti parazitaci v prostoru i v ¢ase.
Vv otevieném prostoru nebo skryté. Podle grafu (viz. Obrazek 2) je vidét, Ze nejvice
parazitovany je minujici hmyz. To potvrzuje i novéjsi studie, ktera také udava, ze vyssi
uroven parazitace byla u minujiciho hmyzu a hmyzu tvoticiho rourky nez u exponovanych

hostitelt (Hréek et al. 2013).
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Obrazek 2: Zavislost poctu druhti parazitoidii podle zplisobu Zivota hostitele.
A — exponovani, B —napil kryti, C — minujici hmyz, D — halkotvorny hmyz, E — kryti,
F — hmyz zivici se koteny. Upraveno podle (Hawkins 1988).
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12.1 Morfologické a behavioralni adaptace

Tato kapitola se bude tykat hlavné exponovanych hostitelii. Uginnou obranou miize
byt pro herbivorni hostitele vybér rostliny, coz plati pro herbivory specialisty i generalisty
(Singer and Stireman 2003). Tim Ze se larvy tribu Troidini (Lepidoptera: Papilionidae) zivi na
rostlinach z ¢eledi Aristolochiaceae, odrazuji parazitoidy pfedem aristolochiovou kyselinou
(Sime 2002).

Mohlo by se zdat, Zze z povrchovych struktur budou branit pted parazitaci rizné dlouhé
séty. Nicméné kupiikladu séty u housenek ziejmé nejsou adaptaci proti parazitoidim. Praveé
,.chlupaté* housenky jsou vice parazitované (Stireman and Singer 2003). Pokryv téla
housenek sétami v§ak mtize mit obrannou funkci spise proti predatoram (Sugiura and
Yamazaki 2014). Ze studie chemické obrany vzeslo, ze housenky, které jsou s preferenci
parazitované, jsou ty, které investuji do obrany pted predatory (Gentry and Dryer 2002), coz
by mohl byt také piipad obrany pomoci chlupt.

Jako fyzikalni bariéra proti parazitaci by mohla slouzit také oothéka kudlanek a $vaba,
na povrchu pénovita (v piipadé kudlanek), ale uvniti velmi pevna a tvrda struktura. Ale i na
vajicka chranéna oothékou existuji specializovani parazitoidé (Cuignet et al. 2007; Deans et
al. 2006). Dalsi fyzikalni strukturou, jez by mohla byt neprostupna pro kladélko, je kukla.
Kdyz byly kukly Thyridopterix ephemeraeformis (Lepidoptera: Psychidae) vétsich velikosti,
tj. mély siln&jsi kutikulu, znemoznovaly parazitoidovi Itoplectis conquisitor (Hymenoptera:
Ichneumonidae) nakladeni (Cronin and Gill 1989).

Proti parazitaci slouzi u¢inné riizné behavioralni projevy. Konkrétné larva Plutella
xylostella (Lepidoptera: Plutellidae) se brani pied parazitoidem utékem ¢i opusténim rostliny
Vv piitomnosti parazitoida. Jeji specializovany parazitoid Diadegma semiclasum
(Hymenoptera: Ichneumonidae) vykazuje na behavioralni reakci vys$si adaptaci nez parazitoid
oligofagni (Wang and Keller 2002). Dale reflexnimi pohyby zadeckem a odchodem se brani
vinatky (Hemiptera: Pseudococcidae) (Bugila and Franco 2014). Aktivnim vyméSovani
tekutin z Gstni dutiny, tzv. regurgitation, se efektivné brani exponované housenky rtiznych
druhtt motyla (Gentry and Dryer 2002). Nejen housenky, ale také kukly se mohou pohybem
branit pied parazitoidy (Bate 1973). Reakce na pfitomnost parazitoida se riizni dle stupné
vyvoje, kdy prvni az tfeti larvalni instary volily obranné reakce, kdezto pozdé;si larvalni

instary zvolily uték (Cornell et al. 1987).
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12.2 Halkotvorny hmyz

Zastupci halkotvorného hmyzu jsou vice specializovani na svoji hostitelskou rostlinu
nez ostatni fytofagové (Hardy and Cook 2010). Halky larvam poskytuji ochranu a jsou
idealnim prostorem pro vyvoj, a proto indukovani tvorby halek bezpochyby piinasi takto
specializovanym organismiim benefity. Ty jsou zahrnuty ve tfech hypotézach o adaptivni

funkci halek (Stone and Schonrogge 2003).

Hypotézy
1. ,» The nutrition hypothesis*
2. ,,Microenvironment hypothesis*
3. ,,Enemy hypothesis*

Do kontextu s obrannymi mechanismy hostiteli pfimo zapada hypotéza treti v potadi,
pricemz jsou zndma experimentalni data, kterd podporuji adaptivni vyznam vSech tii hypotéz.

Nutri¢ni hypotézu potvrzuje ptiklad dvou zlabatek Neuroterus quercus-baccarum a
Andricus lignicola (Hymenoptera: Cynipidae), kterym pletiva halek zajistuji vice zivin
(Hartley 1992). Pfi podrobngj$im zaméfeni se na slozeni halek Zlabatek a po srovnani s jinymi
rostlinnymi pletivy, se ukazalo, ze indukuji expresi proteind lokalizovanych bézné
v semenech hostitelské rostliny (Schonrogge et al. 2000)

U Zlabatek (Hymenoptera: Cynipidae) byla nalezena podpora i pro ,,Microenvironment
hypothesis®. Halky larvé halkotvorného hmyzu poskytuji unikatni prostiedi, stabilizuji a
zvySuji vihkost. Ta se uvniti halky pohybovala okolo 95% procent oproti vné&jsimu prostiedi,
kde se pohybovala kolem 54% (Miller et al. 2009).

Podle ,,Enemy hypothesis* zajist'uji halky obranu pied neptateli. Béhem evoluce
zména fenotypu/tvaru halky u zastupcti Euura spp. a Pontania spp. (Hymenoptera:
Tenthredinidae) vedla k tzv. ,,enemy-free morphospace* tedy prostoru bez nepiatel (Nyman et
al. 2007). Také u zlabatek bylo pozdéji dokazano (Hymenoptera: Cynipidae), ze skladba
parazitoidu je ovlivnéna strukturou halky. Tedy v halkach se stejnou tlousStkou
stény/chlupatosti a podobné se nachazeli specificti parazitoidé pro dany znak (Bailey et al.
2009). Jak morfologie halky, tak i jeji velikost rozhoduje o parazitaci. Stejn¢ tak jako se u
halek, které indukovala Asphondylia flocossa (Diptera: Cecidomyiidae), lisila velikost a délka
trichomt u jarnich a u podzimnich, tak se odliSovali i parazitoidé na t€chto morfotypech
(Dixon et al. 1998).

Kromeé tloustky stény ovliviiuje parazitoidy i1 velikost samotné halky. Velikost halky
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zlabatky Andricus quercuscalicis (Hymenoptera: Cynipidae) je rozhodujici minimalné u dvou
parazitoidt. U prvniho druhu Megastigmus stigmatizans (Hymenoptera: Torymidae), ktery si
vybira vétsi halky, je délka kladélka moznou adaptaci na kladeni do vétSich halek, mensi si
vybira Ormyrus spp. (Hymenoptera: Ormyridae) s mensim kladélkem (Schonrogge et al.
1996). Stejn¢ tak je tomu u halek na kastanech Castanea spp. zptsobenych invazni
Dryocosmus. kuriphilus (Hymenoptera: Cynipidae). Jeji ptirozeny parazitoid Torymus
sinensis (Hymenoptera: Torymidae) si vybira vétsi halky, oproti parazitoidovi Ormyrus
labotus (Hymenoptera: Ormyridae), ten si vybira mensi halky. (Cooper and Rieske 2011).
Velikost halek Erosta solidaginsis (Diptera: Tenthredinidae) ovliviiuje i specializovaného
parazitoida Eurytoma gigantea (Hymenoptera: Eurytomidae) v 80% kladouciho do malych
halek (Weis et al. 1985).

O tom zda bude halkotvorny hostitel parazitovan nebo ne, miiZze rozhodovat kromé
morfologie, velikosti a tloustky stény i tvrdost halky. Tvrdosti se tidi parazitoid Lathrostizus
euurae (Hymenoptera: Ichneumonidae). Halky hostitele Euura lasiolepis (Hymenoptera:
Tenthredinidae) indukované na vrbé (Salix lasiolepis) si nevybira dle velikosti, nelimituje ho
tedy délka kladélka, ale je pro néj rozhodujicim faktorem tvrdost. Do tvrdsich halek
parazitoidé nenakladli (Craig 1990).

Nicmén¢ byly objeveny i vyjimky. Naptiklad mira parazitovanosti halek bejlomorky
Asphondylia sp. (Diptera: Cecydomiidae) se nelisila podle tloustky stény halek, chlupatosti ¢i
lokalizaci na rostling, a proto podle autort tlak parazitoidi nemél vliv na evoluci halek

(Waring and Price 1989).
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12.3 Minujici hmyz a hmyz tvorici ,,rourky*

Dalsi skupina, jejiz larvy se vyvijeji skryté, je minujici hmyz. Minujici hmyz
prokazuje také zna¢nou specializaci na svou hostitelskou rostlinu (Memmott et al. 1994).
Mezi jejich parazitoidy ve znamych p¥ipadech pievazovali idiobionti (Sato 1995; Kato 1996)
a méli 2,3x vice hostiteli nez koinobionti (Sato 1990). Kdyz se vratim k Obrazku 2, je ziejmé,
ze minujici hmyz ma na jednoho jedince nejvice parazitoidii. PoCet parazitoidii se zvySuje,
kdyz se snizuje pohyblivost hostitele (od exponovanych k minujicim) (Hawkins 1988).

U nékterych, kuptikladu u minujici larvy Tildenia inconspicuella (Lepidoptera:
Gelechiidae) minujici na Solanum carolinense (Solanaceae), vybér této niky miize znamenat
prechod do prostiedi na parazitoidy bohaté a nezajist'ujici ochranu (Gross and Price 1988).

Také mezi minujici hostiteli probiha tzv. ,,aparent competition* (Strauss 1991), tedy ze
se mezi dvéma minujicimi druhy tvoii negativni vztah zprostiedkovany pies parazitoida obou
druhti. Kdyz se zvysi velikost populace prvniho hostitele, zvysi se i velikosti parazitoida, ale
ten redukuje populaci druhého hostitele, coz bylo dokdzano na zaklad¢ studie z tropického
lesa (Morris et al. 2004) a opadavého lesa v Japonsku (Hirao and Murakami 2008). Ze strany
parazitoidl se adaptace na dosazeni hostitele vyvinula u Eulophidae, zastupci parazitujici na
larvach minujicich se specifickym vyklenutim epidermis maji delsi kladélko k parazitaci
poslednich instarti (Brandl 1987).

Kromé minujiciho hmyzu Ize mezi hmyz manipulujici rostlinou ku prospéchu
jeho vyvoje ptifadit hmyz tvotici rourky. Na Obrazku 3 jsou vyobrazeny manipulace a
interakce s rostlinou zastupct zobonoskovitych (Coleoptera: Attelabidae). Mezi nimi a
parazitoidy dochazi k tzv. ,,arms race* (zavody ve zbrojeni) a autofi specifické tpravy listi

povazuji za adaptace proti parazitoidim (Kobayashi et al. 2015).
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Trichogrammatidae ﬁa - ,z/\: ;
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Obrazek 3. Asociace parazitoidd s hostitelem a Siie hostitelského spektra dle

&

manipulace hostitele. A — hostitel tvofici tunely, B — minujici hostitel s nakousnutym
listem, C — minujici hostitel bez manipulace, D — hostitel tvofici oteviené rourky, E —

hostitel tvofici uzaviené rourky, F — hostitel tvofici zabalené rourky. Podle

Hmyz tvoftici rourky plisobi zna¢né $kody na hospodatskych plodinach. Na Novém
Z¢élandu fesili problémy s témito Sklidci pouzivanim insekticidlim, to v§ak vedlo u zastupct
z tadu Lepidoptera (Lepidoptera: Torticidae) k rezistenci proti insekticidim (Lo et al. 1997).
Aby se podatilo potlacit Skidce, probéhly studie s parazitoidy a manipulaci s prostfedim.
Studie ukazaly, Ze je-li do systému ptidana kvetouci rostlina napt. pohanka (Fagopyrum
esculentum) zvysuje se abundance parazitoidi a umrtnost skiadct (Irvin et al. 2006; Berndt et
al. 2006). Vliv pfidavané kvetouci rostliny ukazuje, ze parazitaci neptimo ovliviuji dalsi

¢lenové z trofické sité.

12.4 Fenologie

Muze spravna fenologie slouzit jako ochrana hostitell v ¢ase? Vzhledem k tomu, ze
vétsina hostiteli ma tzv. okno zranitelnosti, béhem néhoz musi parazitoid naklast vajicka, tak
hraje fenologie v interakcich parazitoid hostitel zna¢nou roli. Pro ilustraci hostitelé Anagrus

obscurus (Hymenoptera: Mymaridae) maji okno zranitelnosti pét dni, kdy by parazitoid mé¢l
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hostitelovy vajicka vyhledat a naklast do nich sva vajicka (Santolamazza et al. 2011). Navic
studie také naznacuji, ze larvalni parazitoidé napadaji pouze 1-2 instary (Vindstad et al.
2011). Z toho plyne dilezitost nacasovani vyvoje. Kromé tspésného nakladeni spravna
fenologie parazitoidim také pfinasi (podle matematického modelu) moznost koexistence vice
druhti na jenom hostiteli (Hackett-Jones et al. 2009).

Jakmile mezi parazitoida a hostitele vstoupi dalsi faktory, mize se situace
komplikovat. Tieba pokud jsou na jafe nevyhovujici teploty, ovliviiuji interakci
specializovaného parazitoida Cotesia melitaearum (Hymenoptera: Braconidae) a hostitele
Melitaea cinxia Li (Lepidoptera: Nymphalidae). Nevyhovujici teploty znemoziiuji
synchronizovany vyvoj parazitoida s hostitelem (Godfray et al. 1994), coz ovliviiuje
metapopulacni dynamiku parazitoida (Nouhuys 2004). Dalsi faktor v systému je zivna rostlina
hostitele a v jaké fazi vyvoje se rostlina nachazi. To bylo ukazano u trofické interakce
hostitelské rostliny pchace bahenniho (Cirsium paluste), larvy Tephritis conura
(Diptera:Tephritida) a parazitoida Pteromalus elevatus (Hymenoptera: Pteromalidae). Faze
vyvoje rostliny ovliviiovala abundanci obou hmyzich zastupct (Vanbergen et al. 2007).

Kromé¢ nacasovani generaci je také dulezité zohlednit, kolik generaci se béhem roku
vylihne. Minujici larva Cameria ohridella (Lepidoptera: Gracillariidae) ma 3 generace.
Urovei parazitace (,,parasitism rate) b&hem roku je u prvni generace 11%, 21,5% u druhé a u
podzimni 7%. Tudiz zZadna z generaci neunikla pted parazitoidy (Grabenweger and
Lethmayer 1999)

Krasny priklad komplexnosti je systém spojeny s hostitelem Taxomyia taxi (Diptera:
Cecidomyiidae) a jeho parazitoid Mesopolobus diffinis (Hymenoptera: Pteromalidae) a
Torymus nigritarsus (Hymenoptera: Torymidae) studovany po dobu 35 let. Ukazalo, ze mezi
hostitelem a Torymus nigritarsus je negativni zavislost. Torymus nigritarsus tedy ovliviiuje
pocetnost hemivoltini generace, ktera se vyviji dva roky. Druhy parazitoid Mesopolobus
diffinis, jenz je parazitoidem generace univoltini, nijak hustotu populace neovliviuje,
ponévadz tato generace je ovlivnéna rodi¢ovskou hemivoltini generaci. Ta produkuje vétSinu
univoltni generace. Navic cely tento systém osciluje v n€¢kolikaletych
cyklech (Redfern and Hunter 2005).

Strategii, ktera je Gspésna v uniku pred parazitoidy, si vyvinula Pseudospondylia
neolitsea (Diptera: Cecidomyidae). Ta se bézné vyviji béhem jednoho roku, ale v krajnim
piipadé dokaze protahnout vyvoj do dvou let. Na jedné rostliné se objevuje jak s halkami
jednoletymi tak dvouletymi, a tak timto prodlouzenim vyvoje uniké pied parazitaci od

endoparazitoidd, protoze béhem prodlouzené diapauzy hrozi endoparazitoidiim, ze budou
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vystaveni vEtsi fyziologické obrané ze strany hostitelt (Takasu and Yukawa 1984). Tyto
komplexni vztahy jsou samoziejmé dilezité i v biologickém boji, aby byl boj proti skiidctiim
uspésny, jsou fenologie hostitelll a parazitoidi testovany. U druhu Sirex noctilio
(Hymenoptera: Syricidae), ktery ma také prodlouzenou diapauzu, byli testovani (Corley and

Bruzzone 2009) rizni parazitoidé a jejich vliv na potlaceni skudce.
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13 Zavér

V tvodu bylo feceno, ze vztahy parazitoida s hostitelem nelze popsat védeckymi
terminy a jejich podstatu nelze objevit pomoci védeckych metod. Ale od chvile, kdy byla tato
mySlenka vyslovena, doslo k velkému posunu poznatkl o vztazich parazitoida s hostiteli.
Modernim metody védciim oteviraji nové moznosti studia a moderni metody také pfinasi
novy pohled nejen na hostitelskou specializaci. Diky nim byla objevena fada kryptickych
druh, které jsou specializovanéjsi, a také umoznuji testovat hypotézy o evoluci hostitelského
spektra.

O hostitelském spektru parazitoidi rozhoduje fada faktord, at’ uz schopnost ucent,
ekologie hostitele, rostlina, geografie nebo spole¢na koevoluce s hostitelem. Evoluce
hostitelského spektra mohla probihat riizn€. Zajimava hypotéza o evoluci hostitelského
spektra je ,,Oscillation hypothesis®, ta byla u jedné skupiny parazitickych blanokiidlych
podlozena. Podle mého soudu by testovani podobnych hypotéz méla byt vénovana veétsi
pozornost.

Z obrannych mechanismu jsou u¢inné v obrang proti parazitim behavioralni projevy a
schopnost hostitell vytvaret halky. Zatimco minujici strategie nefunguje jako adaptivni
ochranny mechanismus proti parazitoidiim, ale o tvoteni rourek 1ze mluvit jako o obranném
mechanismu mluvit.

Vztahtim parazitoidi s hostiteli bych se rada vénovala i v navazujicim magisterském
studiu. Svou praci o fylogenezi rodu Torymus (Hymenoptera: Torymidae) a vztazich s jeho

hostiteli, bych rada rozsifila poznatky nejen o hostitelském spektru parazitoidu.
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14 Abecedni seznam druhu a rodu

Tabulka 1. Pokud nebyl autor a rok popisu zminény ptimo v citovaném ¢lanku byly tyto
informace doplnény z jinych zdrojt, které jsou zde uvedeny.

Achrysocharoides Girault, 1913 (Hymenoptera:
Eulophidae)

(Noyes 2016)

Anagrus obscurus Forster, 1861(Hymenoptera:
Mymariade)

(Santolamazza et al.
2011)

Andricus lignicola Hartig, 1840 (Hymenoptera:
Cynipidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Andricus quercuscalicis Burgsdorff, 1783
(Hymenoptera: Cynipidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Anthidium Fabricius, 1804 (Hymenoptera:
Megachilidae)

(de Jong Y. etal.
2016)

Aphidius Nees, 1818 (Hymenoptera: Braconidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Aphidius matricariae Haliday, 1834
(Hymenoptera: Braconidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Asecodes lucens Nees, 1834 (Hymenoptera:
Eulophidae)

(Hansson 2013)

Asphondylia spp. Loew, 1850 (Diptera:
Cecydomiidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Asphondylia flocossa Cagne, 1986 (Diptera:
Cecidomyiidae)

(de Jong Y. etal.
2016)

Cameria ohridella Deschka et Dimic, 1986
(Lepidoptera: Gracillariidae)

(Grabenweger 1999)

Cephaloleia spp. Chevrolat, 1836 (Coleoptera:
Chrysomelidae)

(Roskow et al. 2016)

Cotesia glomerata Linnaeus, 1758 (Hymenoptera:

Braconidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Cotesia melitaesarum Wilkinsos, 1937
(Hymenoptera: Braconidae)

(Yuetal. 2016)

Dendroctonus Erichson, 1836 (Coleoptera:
Scotylidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Diadegma semiclausum Hellen, 1949
(Hymenoptera: Ichneumonidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Dibrachys microgastri Bouché, 1834
(Hymenoptera: Pteromalidae)

(de Jong Y. et al.
2016)
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Dryocosmus kuriphilus Yatsumatsu, 1951
(Hymenoptera: Cynipidae)

(Roskow et al. 2016)

Eupelmus Dalman, 1820 (Hymenoptera:
Eupelmidae)

(Noyes 2016)

Eurosta solidaginsis Fitch, 1855 (Diptera:
Tenthredinidae)

(Abrahamson et al.
1989)

Eurytoma gigantea Walsh, 1870 (Hymenoptera:
Eurytomidae)

(Noyes 2016)

Euura Newman, 1837 (Hymenoptera:
Tenthredinidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Euura lasiolepis Smith, 1968 (Hymenoptera:
Tenthredinidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Galerucella Crotch, 1873 (Coleoptera:
Chrysomelidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Ichneumon Linnaeus, 1758 (Hymenoptera)

(de Jong Y. etal.
2016)

Itoplectis conquisitor Say, 1835 (Hymenoptera:
Ichneumonidae)

(Roskow et al. 2016)

Lariophagus distinguendus Forster, 1841
(Hymenoptra: Pteromalidae)

(Noyes 2016)

Lathrostizus euurae Ashmed, 1890(Hymenoptera:
Ichneumonidae)

(Roskow et al. 2016)

Lysibia nana Gravenhorst, 1829 (Hymenoptera:
Ichneumonidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Megastigmus stigmatizans Fabricius, 1798
(Hymenoptera: Torymidae)

(Noyes 2016)

Melitaea cinxia Linnaeis, 1757 (Lepidoptera:
Nymphalidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Mesopolobus diffinis Walker, 1834 (Hymenoptera:

Pteromalidae)

(Noyes 2016)

Microplitis croceipes Cresson, 1872
(Hymenoptera: Braconidae)

(Yuetal. 2016)

Nasonia vitripennis Walker, 1836 (Hymenoptera:
Pteromalidae)

(Noyes 2016)

Neuroterus quercus-baccarum Linnaeus, 1758
(Hymenoptera: Cynipidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Ormyrus spp. Westwood 1832 (Hymenoptera: (Noyes 2016)
Ormyridae)
Ormyrus labotus Walker, 1843 (Hymenoptera: (Noyes 2016)

Ormyridae)
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Plutella xylostella Linnaeus, 1767 (Lepidoptera:
Plutellidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Pontania Costa, 1852 (Hymenoptera:
Tenthredinidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Pseudospondylia neolitsea Yukawa, 1974 (Diptera:
Cecidomyidae)

(Takasu and Yukawa
1984)

Pteromalus elevatus Walker, 1839 (Hymenoptera:
Pteromalidae)

(Noyes 2016)

Sirex noctilio Fabricius, 1733(Hymenoptera:
Syricidae)

(de Jong Y. etal.
2016)

Sitophilus Schoenherr, 1838 (Coleoptera:
Dryophthoridae)

(de Jong Y. etal.
2016)

Sphecodes Latreille, 1805 (Hymenoptera: Apoidea)

(de Jong Y. etal.
2016)

Stegobium paniceum Linnaeus, 1761(Coleoptera:
Ptinidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Taxomyia taxi Inchbald, 1861 (Diptera:
Cecidomyiidae)

(de Jong Y. et al.
2016)

Tephritis conura Loew, 1844 (Diptera: Tephritida)

(de Jong Y. etal.
2016)

Thyridopterix ephemeraeformis Haworth, 1803
(Lepidoptera: Psychidae)

(Cronin and Gill
1989)

Tildenia inconspicuella Murtfeldt, 1883
(Lepidoptera: Gelechiidae)

(Gross and Price
1988)

Torymus nigritarsus Walker, 1833 (Hymenoptera:
Torymidae)

(Noyes 2016)

Torymus sinensis Kamijo, 1982 (Hymenoptera:
Torymidae)

(Otake and Moriya
1984)

Torymus umbilicatus Gahan, 1919 (Hymenoptera: (Noyes 2016)
Torymidae)
Trichogramma sibericum Sorokina, 1980 (Noyes 2016)

(Hymenoptera: Trichogrammatidae)

Upiga virescens Hulst, 1900 (Lepidoptera:
Pyralidae)

(Roskow et al. 2016)
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