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Abstrakt:

Pro blanokiidlé parazitoidy (Hymenoptera: Apocrita: Parasitoida) se parazitoidni zplsob
vyzivy larev povaZuje za primarni strategii. Mnoho druhii ovSem sekundarné pieslo
k fytofagii, konkrétn€ né&ktefi zastupci Ichneumonoidea, Cynipoidea a Chalcidoidea.
Bakalatska prace shrnuje poznatky o fytofagii u té€chto nadceledi a €leni je do Ctyt typl. Prace
dale zhodnocuje morfologické a behaviordlni adaptace souvisejici s timto zpisobem Zivota

a jiné aspekty jejich koevoluce s hostitelskymi rostlinami.

Klic¢ova slova: blanoktidli parazitoidi, fytofagie, evoluce potravnich strategii, specialista,

generalista

Abstract:

Parasitoidism is considered to be the primary larval feeding strategy of parasitic Hymenoptera
(Hymenoptera: Apocrita: Parasitoida). However, many species became secondarily
phytophagous, in particular some species of Ichneumonoidea, Cynipoidea and Chalcidoidea.
The bachelor thesis summarizes the knowledge about phytophagy in these superfamilies and
divides them into four categories. The thesis further evaluates morphological and behavioural
adaptations related to this way of life as well as other aspects of their coevolution with host

plants.

Key words: parasitic Hymenoptera, phytophagy, evolution of feeding strategies, specialist,

generalist
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1) Uvod

Rad blanokiidli (Hymenoptera) jsou jednim z nejpocetnéji druhové zastoupenych
hmyzich t4dt. Blanokiidli zacali diverzifikovat uz pted zhruba 329-239 miliony let,
v rozmezi mezi karbonem a triasem. Larvy spole¢ného ptredka vSech soucasnych skupin
tohoto fadu se Zivily pravdépodobné fytofagné (Peters et al. 2017).

Hymenoptera se tradicné déli na parafyletickd Symphyta (Siropasi) a monofyleticka
Apocrita (Stihlopasi) (Peters et al. 2017), viz obrazek 1. Larvy Siropasych byly primarné
fytofdgni (Infante et al. 1995). Jejich plvodni strategii byl Zir na povrchu rostlin (napf.
u Pamphilioidea, Xyeloidea a Tenthredinoidea), u odvozenéjSich linii pak Zir v dfevnatém
materidlu (Xiphydrioidea, Cephoidea, Siricoidea) a nakonec (u Orussoidea) nalézdme
parazitoidismus na xylofagnich larvach (Sharkey 2007, Whitfield 2003). Pravé Orussoidea
jsou sesterSti skupiné Apocrita a dohromady tvoii skupinu Vespina. Pfedpoklada se, Ze
parazitoidni zplsob vyzivy larev se vyvinul jiz u piredka Vespina (Heraty et al. 2011).
Parazitoidismus vedl k velké diverzifikaci a speciaci téchto skupin (Peters et al. 2017). Je to
dokonce nejcastéjsi strategie v rdmci fadu Hymenoptera (Klopfstein et al. 2013). Obrovské
mnozstvi téchto parazitoidil je vyuZitelnych v biologickém boji se Skiidci na zemédélskych

plodinach (Sharkey 2007).
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V ramci Apocrita pak u skupiny Aculeata nachdzime krom parazitoidi i predatory
(Whitfield 2003). U Aculeata doslo k dvojimu nezdvislému vzniku fytofagie ze zoofagnich
predkid (v podobé sbéru pylu ¢i nektaru). Jednou u Masarinae (medovosy) v rdmci Vespidae
a jednou u vcel (Anthophila) (Peters et al. 2017). Ve skupiné Parasitoida (sensu Peters et al.

Tato prace shrnuje poznatky o sekundarnim pifechodu k fytofagii u larev
parazitoidnich linii skupiny Parasitoida. Fytofigie je zde rozdélena do ctyf typi. Prace
zhodnocuje, zda v ramci urcitych skupin doSlo ke vzniku fytofagie jednou ¢i nékolikrat
nezavisle na sob¢ a zda je zde moZno vysledovat néjakou biogeografickou souvislost. Déle se
zabyvd morfologickymi a behaviordlnimi adaptacemi souvisejicimi s timto prechodem

a jinymi evolu¢nimi aspekty spojenymi s koevoluci s hostitelskymi rostlinami.
2) Predace semen

Predaci semen se v této praci mysli vyvoj larvy v semenech hostitelské rostliny.
Nekteré druhy v téchto ¢astech rostliny nékdy tvoii halky, takové piipady jsou vSak prevazné
diskutovany v ptisluSné kapitole (viz strany 7-18). Predaci semen neboli semenozZravost

nalézame u niZe uvedenych skupin.
a) Ichneumonoidea: Braconidae

V podceledi Doryctinae byl z Brazilie popsédn viibec prvni semenoZravy lumcik rodu
Allorhogas (zminén jako A. dyspistus —de Macedo et al. 1998) (seznam zminénych druht
Hymenoptera je uveden na konci prace). Parazituje na nezralych semenech Pithecellobium
tortum (Fabaceae — bobovité). Jeho larvy maji k tomu udcelu sklerotizované ¢asti na dstnim
otvoru. Diky jejich pfitomnosti se napadené semeno rozd€li na dvé ¢asti, v jedné z nich se pak
larva Zivi endospermem, ve druhé ziistiva embryo rostliny, které neni napadano, ani pokud je
larev v semeni vice. V takovém piipadé se endosperm semena rozd¢€li vicekrat. Po kukleni se
dospélec prokousd mandibulami ven (de Macedo & Monteiro 1989). Piisobenim larev na
semeno vznikd v podstaté¢ halka (mnoZi se buiiky parenchymu) a ta pak odd¢luje larvu od
rostlinného embrya. Embryo tedy neni samo pifimo napadeno lumcikem, ale diky Skodam
zpusobenym jeho uniknutim ven je ndchylné na rizné infekce a vétSinou neni plodné. Lumcik
tedy rostliné znacné Skodi. V tomto ptipad¢ bylo zjiSténo, Ze se nejednd Cisté o preditora

semen. Bylo by moZné tento druh zaradit do kapitoly o tvorbé hélek (de Macedo et al. 1998).



V podceledi Braconinae v rod¢ Bracon nachdzime dva semenoZravé druhy, oba se
zivici semeny rostlin Celedi Burseraceae (bfezulovité) a oba se vyskytujici v neotropické
oblasti (Flores et al. 2005, Perioto et al. 2011).

Plody Protium tovarense slouzi jako potrava druhu B. phytophagus. Diky silngji
sklerotizovanému kladélku (viz obrazek II.) maze klast i do starSich plodii, ac to neni typické.
V kazdém napadeném plodu byla nalezena pouze jedna larva, kterd v ném napadne pouze
jediné ze dvou embryi (zpravidla to vétsi), jehoZ obsahem se Zivi. K tomu ma specidlné
modifikované mandibuly (viz obrazek II.). Ve vicesemennych plodech byva napadeno
vétSinou pouze jedno semeno. Na reprodukeni tspéch P. tovarense to mé znacny vliv, jelikoz
semena vlivem tohoto semenoZravého predatora hynou a plodl neni mnoho. Bylo zjisténo, Ze
B. phytophagus napada 50-60% semen. Neni jasné, zda se tento druh vyvinul jako
specializovany monofag, nebo zda byl ptivodné (¢i stale je) alespon oligofagem. Oligofagii by
nasvédcoval i fakt, Ze P.tovarense je spiSe vzacnéji se vyskytujici a nepfili§ efektivné
rozmnoZujici se rostlinou. (Tato studie byla provadéna v horském lese severni Venezuely).
Uvazuje se, 7Ze vtéto linii lumciki se fytofagie pravdépodobné vyvinula z predki
napadajicich semenozravé brouky zrnokazy (Coleoptera: Bruchidae) (Flores et al. 2005).

Druhym predatorem semen tohoto rodu je B. zuleidae Zivici se na plodech Protium
datum, kde rovnéZ konzumuje endosperm. Ten byl popsan z brazilskych savan. V semeni se

vyviji pouze jedna larva (Perioto et al. 2011).

Obrazek II. Adaptace k fytofagnimu zptsobu Zivota u Bracon phytophagus. Silné sklerotizované

kladélko (vlevo) a mandibuly (vpravo) (upraveno podle Flores et al. 2005).



b) Chalcidoidea

Tato skupina je tvofena pfevazné parazitoidy napadajicimi rGzna Zivotni stadia takika
vSech hmyzich skupin, zejména vSak Holometabola a Hemiptera. Parazitoidismus je zde
velmi pravdépodobné ptivodni strategii, stejné jako u vétSiny jejich Celedi. Nicméné v mnoha

celedich se vyvinula nékterd z forem fytofagie (Munro et al. 2011).
i. Eurytomidae

Napiiklad v rod¢ Eurytoma (Eurytominae) nachazime Sirokou paletu potravnich
strategii — parazitoidismus, hyperparazitoidismus, predaci semen, entomofytofagii,
inkvilinismus i tvorbu hélek (Zerova & Fursov 1991, LaSalle 2005, Narendran et al. 2007,
Sharkey 2007).

Parazitoidni zplsob Zivota je presto pfevaZujici. Mnoho druhii parazituje na
halkotvornych druzich (LaSalle 2005), napiiklad na Zlabatkiach (Cynipidae) (Gémez et al.
2011). Larvy fytofagnich druhti rodu Eurytoma i druhli parazitickych na téchto fytofagnich
druzich typicky Ziji uvnitf rostlin (Gémez et al. 2011).

V palearktické oblasti Zije osm druht rodu Eurytoma Zivicich se semeny peckovic
velmi pocetného rodu Prunus (Rosaceae — ruzovité). Z toho jsou dva entomofytofagni (viz
strana 21) a Sest je Cist¢ predatory semen. E. amygdali je vyznamnym Sklidcem na raznych
druzich mandli, E. schreineri na mnoha duznatych plodech rodu Prunus, E. samsonovi téZ na
duznatych plodech a mandlich, E. maslovskii v peckach broskvi (P. persica), E. turkestanica
v mandlich P. turcomanica a E. padi v plodech sttemchy obecné (P. padus). S vyjimkou
posledniho zmifiovaného druhu spadaji (dle morfologie) vSechny ostatni druhy do jedné linie

(Zerova & Fursov 1991).
ii. Tanaostigmatidae

Tato skupina je rozSifena hlavné v tropech (LaSalle 1987), zejména v neotropické
oblasti (LaSalle 1987, 2005). Fytofagie je v této skupiné prevazujici nad parazitoidnim
zpusobem Zivota, zejména zde vSak nachazime héalkotvorné druhy ¢i inkviliny (LaSalle 1987,
2005).

Jako priklad 1ze uvést Tanaostigmodes cajaninae, ktery se vyskytuje na Cajanus cajan
(kajan indicky, Fabaceae) a dalSich druzich kajanu (nejvice na Cajanus scarabaeoides).
Napada semena a vnitini stranu lusku, kam se larva sama prokouse. Na této rostlin¢ pacha

znacné Skody, jelikoZ se mnoho luskti nevyvine (Lateef et al. 1985).



iii. Torymidae

Celed” Torymidae je tvofena pievazné parazitoidy, ale existuji i fytofagni druhy,
zejména predatofi semen a inkvilini, vyjime¢né vSak i tvlrci hdlek (Riek 1966). Mnoho
konzumenti semen nalezneme v podceledi Megastigminae, kde je ovSem i tak vétSina
parazitoida (LaSalle 2005), napt u Zlabatek (Cynipidae) (Boucek 1988).

Predatory semen jsou v této Celedi rody Megastigmus, Bootania, Bootanelleus ¢i
Torymus (Boucek 1988).

V rod€ Torymus (Toryminae) je vSak predace semen spiSe vyjimecny jev. Predéatory
semen jsou napt. 1. aucupariae — na rodé Sorbus (jetab), T. druparum — rovnéZ na rod¢
Sorbus a rodé Malus (jablon), nebo T. varians — na rod¢ Crataegus (hloh) (vSe Rosaceae).
Predpoklada se, Ze druhy rodu Torymus se vétSinou specializuji na jeden rostlinny druh
(Graham & Gijswijt 1998).

Fytofagni zastupci rodu Bootania (Megastigminae) parazituji v semenech rodu
Pandanus (pandan, Pandanaceae — pandanovité). Vyskytuji se v jizni a jihovychodni Asii
s presahem do Austrilie (Grissel & Desjardins 2002). Do podceledi Megastigminae je fazen
i rod Bootanelleus, ze kterého alespon né¢jaké druhy parazituji na semenech rodu Casuarina
(pteslicnik, Casuarinaceae — preslicnikovité) v Austrdlii a jihovychodni Asii. Jiné druhy rodu
jsou povazovany za zoofagni (Boucek 1988).

Rod Megastigmus obsahuje vibec nejvic druhii Zivicich se semeny rostlin. Je
kosmopolitni, nejbohatsi je vSak v holarktické a australské oblasti. SemenoZravé zastupce
nachizime napt. na Celedich Anacardiaceae (ledvinovnikovité), Aquifoliaceae (cesminovité),
Fabaceae, Hamamelidaceae (vilinovité), Malvaceae (slézovité), Rhamnaceae (feSetlakovité) ¢i
Rosaceae. Nejvice druhti vSak parazituje na jehlicnanech (Roques et al. 2016).

Druhy tohoto rodu asociované s jehlicnany tvoii monofyletickou skupinu a vyznacuji
se vysokou hostitelskou specializovanosti na jednotlivé rody ¢i dokonce druhy (tieba zastupci
na rodu Juniperus). Velkou diverzitu ma tato skupina v holarktické oblasti (Auger-Rozenberg
et al. 20006).

Druhy vyvijejici se na rostlinach celedi Cupressaceae (cypfiSovité) tvoii
monofyletickou skupinu. Vyjimkou je pouze Megastigmus thyoides, vyskytujici se
v nearktické oblasti a Zivici se na rodu Chamaecyparis. Je to jediny doloZeny nearkticky druh
vyvijejici se na této &eledi. Zadné druhy z monofyletické skupiny spjaté s Cupressaceae
nebyly z Nového svéta spolehlivé dolozeny. Zda se, Ze M. thyoides je sestersky skuping

vyuzivajici Celed’ Pinaceae (borovicovité), neni tedy piibuzny linii spjaté s Cupressaceae.



Skupina na Celedi Pinaceae je také monofylem a v rdmci ni nalézadme podskupiny vazané na
urcité rody ¢i skupiny rodi v dané oblasti (palearktickd/nearkticka oblast), napt. Abies (jedle),
Picea (smrk), Tsuga (jedlovec) ¢i Cedrus (cedr). Vliv biogeografie je zde tedy znalny.
Ptibuznost druhti se spiSe odviji od mista vyskytu neZ od vazby na konkrétni rod v ramci
Pinaceae. Napiiklad druhy vazané na Abies v palearktické oblasti, nejblize ptibuzné druhtim
na rodu Cedrus, netvoii jednu skupinu s druhy vadzanymi na Abies v nearktické oblasti.
Mnoho druhti se vSak dnes vyskytuje v neptivodnich oblastech na téch samych rodech jako
v misté¢ ptvodniho vyskytu. Zda se, ze druhy na Cupressaceae maji vyssi hostitelskou
specificitu nez ty na Pinaceae, které maji tim padem vyssi invazni potenciél, jelikoZ jim necini
takové problémy pfesouvat se i na jiné druhy. Napiiklad byly dokumentovany presuny
nearktickych druhti na evropské Abies. Bazalni postaveni mezi druhy na Pinaceae maji ty,
které se zivi na rodu Pseudotsuga (douglaska). Postaveni druht nalézanych na celedi
Taxodiaceae (tisovcovité) je zatim nejasné (Auger-Rozenberg et al. 2006).

Druh Megastigmus spermotrophus parazituje na semenech Pseudotsuga menziesii
(douglaska tisolistd) na zapadé Severni Ameriky, ale Zije 1 invazné napf. ve Francii (von
Aderkas et al. 2005). S rostlinou znacné¢ manipuluje ve sviij prospéch. Je mozné, zZe k tomu
vyuziva jedovaté sekrety zdédéné od zoofagnich predku, které se uplatiiuji pii kladeni vajicek
(Paulson et al. 2016). Tento druh se dokaZe vyvijet v oplozenych 1 neoplozenych zarodecnych
vacich semen. U téch neoplozenych dokaze zamezit jejich degeneraci, kterd pravé v disledku
neoplozeni nastava. Misto toho se zde akumuluji Ziviny (Skrob, lipidy a proteiny) stejn¢ jako
v ptipadé¢, Ze by doslo k oplozeni. V tomto je tedy zcela unikatni. V oplozenych zarodecnych
vacich se Zivi na embryich a poté na pfeménéném gametofytu, jenZ se tedy 1 v tomto piipad¢
proméni ve zdroj Zivin v podobé mnohojadernych zasobnich bunék (von Aderkas et al. 2005).

Semenozravé druhy rodu Megastigmus nachazime i v Africe (Roques et al. 2016).
Naptiklad Megastigmus transvaalensis se rozsitil na mnoho lokalit po celém svété spolu se
svymi hostitelskymi rostlinami, na kterych se Zivi semeny. Témi jsou africky rod Rhus
(Skumpa) a jihoamericky rod Schinus (pepfovec, oba Anacardiaceae). Rod Schinus byl
vysazen i v Africe. Rody Rhus i Schinus byly taktéZz introdukovéany na nékteré teplé lokality
do Severni Ameriky (Scheffer & Grissell 2003).

O pavodu M. transvaalensis se tedy vedlo mnoho debat, jelikoZ nebylo jasné, zda je
puvodné africky ¢i  jihoamericky. Spor byl nakonec rozieSen studiem sekvenci
mitochondridlni DNA, kdy zcela jednozna¢n¢ vychéazel piivod tohoto druhu jako africky.
V ramci Afriky nalézdme vétsi genetické rozdily (hypoteticky nasvédcujici vétSimu poctu

druhti v této linii) mezi jednotlivymi oblastmi sbéru. Americkd vétev se oddé€luje uprostied



fylogenetického stromu tohoto druhu a je geneticky velmi homogenni, at’ uz v Severni nebo
JiZzni Americe (Scheffer & Grissell 2003).

TéZ nebyly v Zadné oblasti nalezeny genetické rozdily mezi haplotypy ze zastupct
parazitujicich na rodu Rhus a na rodu Schinus. Tento druh tedy nevytvari Zadné poddruhy na
zéklad¢ potravni specializace na jeden z hostitelskych druhii. Na jihoamericky Schinus, ktery
byl introdukovan i do Afriky, se adaptovaly vSechny africké linie. K tomu muselo dojit
nekolikrat nezavisle na sob€. Neni to tedy tak, Ze by se adaptovala pouze linie, z niZ vychazi

jihoamericka vétev M. transvaalensis (Scheffer & Grissell 2003).
3) Tvorba halek

Morfologickd diverzita halek je nesmirnd a to samé plati o typech rostlinnych pletiv
uvnitt. V halkidch totiZz mimo jiné nachazime speciélni typy pletiv, kterd se nikde na tcle
nenapadenych rostlin nenachazi (Stone & Schonrogge 2003).

U nékterych skupin hmyzu se cecidogeneze (schopnost vytvaret halku) pravdépodobné
vyvinula skrze minovani, napt. u Tephritidae (Diptera) ¢i u n€kterych Lepidoptera. U jinych
skupin se tento pfechod nejspiSe odehral skrze piisedly Zir na povrchu rostlin, tieba u msic
(Sternorrhyncha:  Aphidoidea), merovitych (Sternorrhyncha: Psyllidae), tfdsnének
(Thysanoptera), Siropasych blanokiidlych a bejlomorek (Diptera: Cecidomyiidae) (Price et al.
1987). U samotné skupiny Chalcidoidea se uplatiiovaly i nckteré dal$i zptsoby tranzice
(LaSalle 2005) (viz strany 10-11).

Na adaptivni vyznam hélek a jejich rozli¢nych tvarti bylo vysloveno mnoho teorii. Ty,
které tvrdi, Ze z toho ve vétSin¢ piipadii maji prospéch rostliny nebo je prospéch vzijemny,
neziskaly velkou podporu (ovSem s vyjimkou napf. takzvanych fikovych vosic¢ek). Tvorba
halek je vazana na dané skupiny hmyzu ¢i dalSich bezobratlych a ne na ur€ité linie rostlin
(Price et al. 1987). Rostliny spiSe trpi v disledku kompetice o alokaci zivin a produkti
fotosyntézy, které putuji jinam, nezZ maji. Tvirci hdlek Casto napadaji pravé kvéty a semena
(Stone & Schonrogge 2003).

Halky vznikaji jako ,rozSifeny fenotyp* genu jejich tviirce, jemuz ma jejich tvorba
zvysit fitness. Mechanismy jejich indukce jsou vSak zatim jen obtiZzn¢ zkoumatelné a vesmes
nezndmé. TudiZ je moZné, Ze variabilita v jejich tvarech je déna spiSe rozdily ve zpisobu
jejich indukce neZ v rozdilu selek¢nich tlakidl na jejich tvorbu. Bylo prokazano, Ze podobné
struktury vznikaji u ptibuznych druhti ¢i v disledku konvergence (Stone & Schonrogge

2003).



Vv

Mezi (o poznani pravdépodobnéjsi) hypotézy na vyznam tvorby hélek, v tomto
piipadé ve prospéch jejich tvircli, patii napf. hypotéza mikroenvironmentalni (hilka jako
ochrana proti hygrotermélnimu stresu), nutriéni hypotéza (halka jako zdroj lep$i vyZivy nez
rostlina sama) a hypotéza nepfitele (halka jako ochrana proti predatorim). Zda se, zZe
jednotlivé vyhody halek se uplatiiovaly v rizné mife u riznych taxonti v zavislosti na mnoha
faktorech, vcetné jejich plivodni potravni strategie (Price et al. 1987).

Hypotéza nepfitele (The Enemy Hypothesis) se zda byt podpofena faktem, Ze praveé
skupiny napadané skrz télo halky vykazuji nejvétsi diverzitu v jejich morfologii. Jsou jimi
zlabatky (Cynipidae) a bejlomorky (Cecidomyiidae). Tkan¢ halky zde tedy slouzi ve vétSing
piipadl jako hlavni obrana (Stone & Schonrogge 2003).

a) Ichneumonoidea: Braconidae

U celedi Braconidae, kam patii prevazné parazitiCti zastupci, se tvorba halek vyvinula
nezavisle ve dvou liniich. Jednou jsou néktefi zastupci podceledi Doryctinae, kde halky tvoii
pouze druhy vyskytujici se v neotropické oblasti (Flores et al. 2005). Neotropickd vétev
podceledi Doryctinae je sesterskd druhiim australské oblasti. Jim obéma sesterskd linie
zahrnuje zejména druhy vSech oblasti Starého svéta. Celkovd fylogeneze podceledi
Doryctinae tedy odpovidd biogeografii a nikoli specializaci na konkrétni celedi rostlin
(Zaldivar-Riverén et al 2007).

Nejvice halkotvornych druhii nalezneme v rodech Allorhogas a Monitoriella (Flores et
al. 2005). Zde se cecidogeneze pravdépodobné vyvinula u zdstupcti pivodné napadajici jiny
hélkotvorny hmyz (Zaldivar-Riveron et al. 2014).

S n¢kolika desitkami popsanych druht je Allorhogas vibec nejpocetnéjSim
halkotvornym rodem této podceledi (Zaldivar-Riverdn et al. 2014). V tomto rodé vSak existuji
1 idiobiontni parazitoidi halkotvornych bejlomorek (Cecidomyiidae) (Flores et al. 2005). Je
pravdépodobné, Ze druhy tvoftici hdlky jsou vice hostitelsky specifické nez druhy je netvofici,
tudizZ je mozné, Ze vétSina zastupct rodu Allorhogas jsou fytofagové (Chavarria et al. 2009).
Rod Allorhogas nachdzime na mnoha druzich rostlin, ale pouze na celedich Fabaceae,
Melastomataceae (melastomovité) a Rubiaceae (mofenovité) byla zaznamenana tvorba hélek
na semenech (Chavarria et al. 2009, Zaldivar-Riverén et al. 2014). Schopnost napadat rizné
halkovorné skupiny na odliSnych Celedich rostlin zde teoreticky vyustila v nékolikanasobny
vznik cecidogeneze. Kolikrat se v tomto rod¢ schopnost tvofit halky vyvinula, vSak zlistava
neznamé. Pravdépodobné rod Allorhogas ani neni monofyletickym rodem (Zaldivar-Riverén

et al. 2014).



Ptikladem hélkotvorého druhu tohoto rodu je napi. A. conostegia formujici hialky na
plodech Conostegia xalapensis (Melastomataceae). Na jeden plod ptipadaji vétSinou 2-3
hélky. Plody, na kterych byly halky utvofeny, pak maji v disledku vzajemné kompetice
o zdroje mnohem mén¢ semen neZ plody nenapadené. Zda se tézZ, ze A. conostegia napada
mladé plody, kterym pak brani v dozravani. Na téZe rostlin¢ byl misty nalezen i dalsi druh
rodu Allorhogas (Chavarria et al. 2009). Na stejné Celedi, ale v plodech druhu Miconia
longifolia tvoii halky A. minimus (Centrella & Shaw 2010).

Oproti tomu rod Monitoriella je nejspiSe monofyleticky a zahrnuje pouze nékolik
druhti. Spjat je pouze s cCeledi Araceae (aronovité), kde produkuje hédlky na rodech
Philodendron (filodendron) a Anthurium (toulitka). Speciace u tohoto a dalSich mensich roda
hélkotvornych lum¢iki probihala pfechodem na jiné organy rostlin ¢i na jiné rostliny v rdmci
celedi, na néz jsou specializovany (Zaldivar-Riverén et al. 2014). V souvislosti s Zivotem
v mekkych halkach ztratil rod Monitoriella napt. silnou sklerotizaci na kladélku. Naopak
larvy mohou mit sklerotizované ¢asti ustniho otvoru (napt u M. elongata) pro lepsi zpracovani
rostlinné potravy (Infante et al. 1995).

Druhou linii tviirci hédlek v ramci celedi Braconidae je australsky rod Mesostoa
(Mesostoinae) spjaty s rodem Banksia (Proteaceae — proteovité). Prvnim dobie
prozkoumanym druhem byla Mesostoa kerri, kterd tvoii halky na stoncich Banksia
marginata. Tyto halky v sobé maji mnoho komirek, v kazdé po jedné larvé. Pozoruhodné

také je, ze samci jsou brachypterni (Austin & Dangerfield 1998).
b) Cynipoidea

Pivodni strategii Cynipoidea (u skupin Austrocynipidae, Ibaliidae a Liopteridae dle
Ronquist et al. 2015) je koinobiontni parazitoidismus larev ve dfevnatém materidlu. Larvy se
po dokonceni vyvoje vykouSou ven (Ronquist 1999). U odvozenéjSich linii nalézdme
parazitoidy (u Figitidae) a fytofagni druhy (u Cynipidae). Ti tvoii halky (¢i jsou inkviliny) na
Siroké paleté bylin i dfevin (Ronquist 1999). Cynipidae jsou vibec druhové nejpocetnéjsi
fytofagni skupinou v rdmci Parasitoida sensu Peters et al. 2017 (Flores et al 2005). Cynipidae
a Figitidae jsou pravdépodobné sesterskymi skupinami (Ronquist et al. 2015). Larvy
v poslednim instaru byloZravych Cynipidae jsou na rozdil od parazitickych skupin Cynipoidea
typické dvéma silnymi zuby na mandibulach. (Ronquist 1999). Nejvétsi diverzita Cynipidae
je vmirném pasu v holarktické oblasti, kde pravdépodobné zil jejich posledni spolecny
predek (nejspiSe v palearktické oblasti). DEli se na 8 tribd, z nichZ je minimdln¢ jeden tvofen

inkviliny (Synergini). Larvy ostatnich svym plsobenim zapfiCifiuji tvorbu hélek. Ta je



indukovéna po nakladeni vajicek (Ronquit et al. 2015). Héalkotvorné druhy jsou pifevazné
specialisti na konkrétni rod rostliny nebo nejvyse na konkrétni celed’ (Ronquist et al. 2015,
Ronquist & Liljeblad 2001). Pfibuzné druhy €asto napadaji vzajemné piibuzné rostliny, avSak
dochazi i k prechodim na zcela jiné hostitele. Naprosta vétSina se specializuje na dfeviny
nebo vytrvalé byliny, asociace s jednoletymi rostlinami jsou vyjimecné (Ronquist & Liljeblad
2001). Tato studie se ptiklani k ndzoru, Ze plivodni je u Cynipidae tvorba jednokomurkovych
halek na bylinidch. Studie pozdéj$i naopak tvrdi, Ze plivodni je asociace se dievinami
(Ronquist et al. 2015).

U Cynipidae nalezneme jednoduché, ale i velmi komplexni halky s ostny, vlaSenim,
nektariemi, pryskyinymi kanalky a jinymi strukturami (Narendran et al. 2007). Nalézame je
na vSech rostlinnych organech a mohou mit jednu nebo i ptes sto komurek pro larvy. Daji se
rozdélit do tii morfologickych typl: skryté komirky (uvnitt rostlin, zcela bez vné&jSich
modifikaci rostliny), zietelné zdufeniny (bez markantnich vné&jSich odlisSnosti od piivodniho
vzhledu orgidnu) a komplexni hdlky (velmi odlisné od plivodnich rostlinnych struktur)
(Ronquist & Liljeblad 2001).

Druhy z tribu Aylacini se specializuji na jednotlivé rody rostlin, zejména bylin, ale
jednd se o byliny z vice Celedi (Askew et al. 2006, Ronquist 1999). Zejména Apiaceae
(mifikovité), Asteraceae (hvézdnicovité), Lamiaceae (hluchavkovité), Papaveraceae
(mékovité) a Rosaceae (Askew et al. 2006, Ronquist et al. 2015). Nedavno vSak byla
zpochybnéna monofylie této skupiny. Aylacini vychazi v nékterych piipadech jako
parafyletické. To stejné plati i o uvazovaném monofylu (tzv. ,,woody rosid gallers*) tvofeném
triby Cynipini, Diplolepidini, Eschatocerini a Pediaspini (Ronquist 2015 et al.).

Jako monofyletické ale vychazi naptiklad triby Cynipini (specializované na rod
Quercus — dub a dalsi rostliny z ¢eledi Fagaceae — bukovité), Diplolepidini (na rodu Rosa) ¢i
Pediaspidini (na rodu Acer — javor, Sapindaceae — mydelnikovité) (Ronquist 2015 et al.).

Fytofagie se v ramci Cynipidae pravdépodobné vyvinula jen jednou, ale tranzic mezi
inkvilinismem a cecidogenezi mohlo byt mnoho. Tyto vztahy zatim nejsou dostate¢né

prozkoumané (Ronquist 2015 et al.).

¢) Chalcidoidea

V této skupin€, z vétSiny tvofené parazitoidy, je schopnost vytvafet halky
zdokumentovana u Sesti skupin (viz niZze) a i v ramci nich se tato strategie vyvinula vicekrat
nezavisle na sobé. Jedna z moZnosti vzniku, pravdépodobné pievazujici, je vyvojem

z entomofagnich parazitoidi halkotvornych druhii. MoZnym prostiednim krokem v tomto
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smefovani je inkvilinismus. Dal$i dvé moZnosti uvazuji vznik z fytofagnich predki. Jedna
z predéator semen ¢i zdrode¢ného vaku (napt. u Agaoninae). Druh4 ze ,,stemborers®™ (skupin

vrtajicich ve stoncich), napiiklad rod Tetramesa (Eurytomidae) (LaSalle 2005).
1. Agaonidae

V ramci Chalcidoidea existuje nékolik skupin urcitym zplisobem asociovanych
s rodem Ficus (Moraceae — morusovnikovité). Jako napt. zastupci podceledi Agaoninae, ktefi
jsou mutualisti¢ti opylovaci tohoto rodu. Jiné skupiny jsou inkvilini nebo parazitoidi téchto
halkotvornych opylovact, ¢i jsou to druhy tvofici halky i na riznych castech téla rostlin rodu
Ficus, které nejsou piimo urCeny k reprodukci. Mezi takové patii zejména podceledi
Otitesellinae, Sycoecinae, Sycoryctinae a Sycophaginae, které byly v minulosti fazeny do
Agaonidae (Cook & Rasplus 2003, Narendran et al. 2007, Whitfield 2003). Tyto neopylujici
druhy vyuzivaji mutualismus pravych fikovych vosicek ve sviij prospéch a ptfiZzivuji se na ném
(Rasplus et al. 1998). Do Agaonidae byla dfive fazena pouze podceled” Agaoninae (Rasplus
et al. 1998). Nicméné€ do Agaonidae dnes spada krom& Agaoninae i Sycophaginae (Heraty et
al. 2013). Ostatni podceledi spjaté s fiky byly nové&ji fazeny do Celedi Pteromalidae (Heraty et
al. 2013, Munro et al. 2011).

Asociaci dvou z téchto strategii mliZzeme uvést na tomto piikladu. Philotrypesis
caricae (Sycoryctinae) a Blastophaga psenes (Agaoninae) oba Ziji na Ficus carica, kde se Zivi
endospermem. B. psenes na této rostliné tvoii halky (Narendran et al. 2007) a opyluje ji
(Vovlas & Larizza 1996). Jeji larvy ovSem umiraji v disledku kompetice o potravu s larvami
P. caricae, které se krmi na stejném misté¢ (Narendran et al. 2007). P. caricae je tak vlastné
kleptoparazitem (Vovlas & Larizza 1996).

V podceledi Agaoninae se vyskytuji druhy tvofici hdlky a vyvijejici se v semeniku
,halkovych kvéta* (gallflowers) ve fikovém kvétenstvi — v sykoniu (Kjellberg et al. 1987,
Narendran et al. 2007). Zastupci této podceledi jsou totiz druhy, které jsou typickymi
opylujicimi ,,fikovymi vosiC¢kami* (Rasplus et al. 1998). Vyjimecné ovSem né&ktefi zastupci
tuto strategii opustili a stali se parazity (napt. druh Ceratosolen galili, viz strana 14-15) (Galil
& Eisikowitch 1969).

Hostitelské druhy fikd mivaji zpravidla své druhové specifické opylovace. Koevoluce
a kospeciace je zde typicka (Kjellberg et al. 2005). AvSak najdou se i vyjimky a pravidlo
jedna vosicka na jeden druh rostliny nemusi platit (Cook & Rasplus 2003). Existuji zde
i pfesuny na jiné hostitele (Kjellberg et al. 2005).
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U téchto tzv. fikovych vosicek se vyvinulo mnoho variant vzdjemné prospéSnych
mutualistickych interakei, rtizné napiiklad v zavislosti na jednodomosti ¢i dvoudomosti
hostitelské rostliny. Ty se projevuji v mnoha adaptacich na opylovacich i na rostlin€ a jejich
zivotni cykly jsou mezi sebou dobie synchronizované (Kjellberg et al. 2005). To dokonce do
takové miry, Ze jejich reprodukce je vzajemné podminénd a jeden bez druhého neni schopen
se rozmnoZit (Kjellberg et al. 1987b). Pokud by sykonia fikd byla pfili§ dlouho nezrala
a zelend, uvéznila by v sobé€ jiz dosp€lé vosicky. Stejné tak pokud by sykonia uzréla a spadla
prilis brzy, larvy by se nestihly viibec vyvinout v dospé€lce. Pfitomnost larev uvnitf vskutku
zabranuje dozrdvani plodu. Soudi se, Ze podstatnd je zde piitomnost samctu (Galil
& Eisikowitch 1971).

A¢ zde existuje ur€itd variabilita, Zivotni cyklus fikovych vosi¢ek vypadéd priblizné
takto: Po vstupu do fiku malym otviirkem samice opyluji a zaroven kladou vajicka do kvéti
s kratkou ¢nélkou z diivodii omezené délky kladélka (Kjellberg et al. 2005). V téchto kvétech
kladou vajicka mezi integument a nucellus. Kladélko neni dostate¢né dlouhé, aby u kvéti
s dlouhymi c¢nélkami dosdhlo na potfebné misto. Kvéty s dlouhymi ¢nélkami jsou tedy
opylovany a produkuji semena. Tato rozdilnost délek ¢nélek a dva typy kvéth v kvétenstvi
pak zajist'uji rovnovahu v tomto vztahu (Galil & Eisikowitch 1971). Je ovS§em moZné, Ze i jiné
faktory nez délka ¢nélky zamezuji ovipozici v druhém typu kvétl, jelikoZ neni diivod se
domnivat, Ze by zde byla zasadni evolu¢ni omezeni na délku kladélka (Kjellberg et al. 1987b).
Pfi prichodu otviirkem samice Casto ztraci rizné télesné piiveésky (kiidla, tykadla) a po
nakladeni hynou (Kjellberg et al. 2005). Piipadné oplozeni zarodecného vaku kvétu fiku
umozni jeho pfeménu v kvalitn€jsi zdroj vyZivy larev, nez by byl zarode¢ny vak neoplozeny
(Jousselin et al. 2003, Kjellberg et al. 2005). Neni to vSak nutné. Vosicky se uspésné vyvijeji
i v kvétech neoplozenych, avSak plodi méné potomstva (Jousselin et al. 2003). Napadené
semeniky jsou tedy pfeménény v halky a z kazdého se vyvine nova fikova vosicka (Kjellberg
et al. 2005). V potomstvu se pomér pohlavi 1i§i mezi druhy, ale samic je obecné produkovano
vic (Galil & Eisikowitch 1971). U fikovych vosicek je typicky pohlavni dimorfismus, kdy
jsou samice pIné okiidlené a samci jsou Casto brachypterni Ci zcela apterni (Boucek 1988).
Mladi samci pak halky opousti, aby se vramci jednoho sykonia spafili se samicemi
vyvijejicimi se v jinych héalkach. Do téch se za samicemi prokousou. Nékdy mezi sebou samci
zapasi (Kjellberg et al. 2005). Samicky se lihnou do dospé€losti v dob¢, kdy dozravaji samci
kvéty produkujici pyl (Kjellberg et al. 1987). Oplozené samicky, které na sob¢ také nesou pyl,
pak odleti hledat dal$i vhodné receptivni sykonium (Kjellberg et al. 2005). Samci jim

prokousavaji unikovy tunel ven ze sykonia, kudy mizou samice uniknout. Pokud se v sykoniu
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nevylihl Zadny samec, zlistane sykonium bez otvort a samice v ném ztstanou uvéznéné (Galil
& Eisikowitch 1971). Nova sykonia vosi¢ky ldkaji chemicky i1 na velkou vzdélenost
(Kjellberg et al. 1987) a musi byt vZdy o néco mladsi neZ ta, kde se samice vylihly (Boucek
1988).

Zda se, ze ptvodni bylo pasivni opylovani a jednodomost u fikii (Machado et al.
2001). V sykoniu se nachazi mnoho sami¢ich a méné samcich kvéti (Kjellberg et al. 1987b).
Kvétenstvi je protogynni, a proto miiZe byt opyleno jen pylem pfinesenym ze starSiho sykonia
(Kjellberg et al. 1987). Pfi pasivnim opyleni zlstane pyl na téle vosi¢ky a je zanesen do
plodného fiku. Vosicka sama zadné specidlni opylovaci chovani nevykazuje, ale rostlina ma
blizny specidlné vyvinuté k zachyceni pylu z té€la vosi¢ek (Kjellberg et al. 2005). Tento
zpiisob opyleni neni tolik efektivni, a tak musi rostlina tvofit vice praSnik a pylu (Galil
& Eisikowitch 1971). Opylené kvéty, do kterych vosicky nenakladly sva vajicka, vyprodukuji
semena. Jednodomé fiky maji uvnitf sykonia kvéty s riznymi délkami ¢nélek. Diky tomu se
z nich vyviji semena i vosicky zaroven (Kjellberg et al. 1987). K jednodomosti a mens$i mife
endemismu sméfovaly linie kvetouci ve vySSich vySkach a opylované vosiC¢kami z SirSitho
okoli (Kjellberg et al. 2005).

Toto se u rtznych linii zménilo na dvoudomost a aktivni opylovani, ovSem op¢t
s nékolikandsobnym ndvratem k ancestrdlnimu stavu. Pavodni stav je pro opylovace
vyhodngjsi, jelikoZ se mohou rozmnozit v jakémkoli sykoniu. Druhy vazané na dvoudomé
hostitelské rostliny se ovSem mohou mnoZit jen ve vhodnych kvétech na samcich rostlinach,
zatimco v samicich zpiisobi produkci semen diky pylu pfinesenému z fiku, kde se samy
vyvinuly (Machado et al. 2001). Dvoudomé druhy rodu Ficus totiZ maji na samcich rostlinach
dva typy kvétd. Prvnimi jsou samici kvéty s kratkymi ¢nélkami, které jsou parazitovany
a takika semena neplodi. Zbytek tvoii kvéty samci (Kjellberg et al. 1987). Navzdory
pritomnosti samcich i sami¢ich kvét na tomto typu rostliny je rostlina funkéné samci, jelikoz
neprodukuje Zadnd semena (Kjellberg et al. 1987b). Mohlo by se zdat, Ze bude existovat
evolucni tlak na to, aby vosi¢ky prilétaly pouze ke kvétim na samcich rostlinich. Kvéty na
samicich rostlinich maji totiz ¢nélky piiliS dlouhé na to, aby jimi proslo kladélko az
k semeniku. Na takovych se tedy zpravidla nerozmnozi. Jednim z mozZnych vysvétleni je, Ze
ty vosicky, které ptilétaji ke kvétim na samicich rostlinach, by nepteZily do doby, kdy budou
kvéty na samcich rostlinach receptivni. (Galil & Eisikowitch 1971, Kjellberg et al. 1987).
I kdyby se vosicce podarilo naklast do kvétu s dlouhou ¢nélkou v dobé€ opyleni, plod by diky
mnozstvi semen dozrdl diive, neZ je vhodné pro vyvoj larev (Kjellberg et al. 1987b).

K aktivnimu opyleni maji specidln¢ vyvinuté adaptace v podobé pylovych kosi¢kli na sternu
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a obou strandch mesothoraxu, s nimiz ptfed odletem z fiku, v némz se vyvinuly, z prasnik
naberou prednim parem koncetin pyl (Galil & Eisikowitch 1969, Kjellberg et al. 2005). Tento
pyl pak béhem ovipozice vylozi z kosickli v jiném receptivnim fiku. Na rozdil od systému
s pasivnim opylovanim nemusi prasniki byt mnoho a rostlina nemusi vytvaret tolik pylu
vzhledem k vysoké efektivité opylovani (Galil & Eisikowitch 1971). Procesy spojené
s nakladanim a vykladanim pylu jsou pro vosic¢ku energeticky narocné (Kjellberg et al. 2005).
Neni tedy jasné, jaké selekéni tlaky vedly k ,,vynalezu* aktivniho opylovéni jako vyhody pro
vosicky. Jednim z divodii mlze byt vySe zminény fakt, Ze oplozeni kvétu vede k tvorbé
vyzivného endospermu, na kterém se larvy Zivi (Galil & Eisikowitch 1971, Jousselin et al.
2003). To je dulezité zejména pro sami¢i larvy, jelikoZ jsou na vyZivu ndro¢néjsi. Pfi
neoplozeni by se tedy v diisledku mensi dostupnosti vyzivné potravy lihnuli zejména samci
(Galil & Eisikowitch 1971). Toto chovani je v ramci ZivociSné fiSe relativné vzacné. VétSina
opylovacu opyluje spiSe ,,omylem* pii vykondvani Cinnosti slouZzicich jejich pifimému
prospéchu (Galil & Eisikowitch 1969). K dvoudomosti (a vySsi mife endemismu) sméfovaly
linie, které nerostou pfili§ do vySky a lakaji tedy spiSe lokalni opylovacde (Kjellberg et al.

2005). (Rozdily mezi opylovanim u jednodomych a dvoudomych druhti viz obrazek III.)

(a) , (B (€)om-x,

Obrazek III. Vyvoj sykonii od nezralych receptivnich (malé) ke zralym (velkd) a schéma
vyvoje fikovych vosicek. Sykonia u jednodomych druhti (a) vSechna produkujici vosicky (Cerné)
i semena (svétle). Sykonia u dvoudomych druhii: b — sykonia na saméich rostlinich produkujici jen
vosicky, ¢ — sykonia na samicich rostlindch produkujici jen semena, bez prasnikli (upraveno podle

Cook & Rasplus 2003).

U druhu Ceratosolen galili (Agaoninae) bylo zjisténo, Ze navzdory piitomnosti
pylovych ko$ickli neni mutualistickym opylovacem svého hostitele Ficus sycomorus nybrz
jeho parazitem vykofistujicim symbidzu tohoto stromu s jeho opravdovym opylovac¢em. Tim

je Ceratosolen arabicus, ktery mé pylové koSicky normalné¢ funkéni. C. galili nevykazuje
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Vv

specialni opylovaci chovéni a v asi nefunk¢nich koSiccich pyl nebyl nikdy nalezen. Sykonia
napadend timto druhem nevytvéreji semena. Stejné tak na tomto stromé& netvofi semena
sykonia napadend druhem Sycophaga sycomori (Sycophaginae), ktery nema Zadné pylové
kosicky a ma tak dlouhé kladélko, Ze tispeésné pronika i do kvéti s dlouhou ¢nélkou. VSechny
tfti zminéné druhy jsou maélo ,,obrvené* a pyl na nich témét neulpiva (Galil & Eisikowitch
1969).

Opylyjici fikové vosi¢ky jsou rozSifeny zejména v tropech a subtropech (Boucek
1988). Zda se, Ze vznik téchto opylovacl kopiruje rozpad Gondwany na jednotlivé kontinenty
a jejich dalsi vyvoj a Ze tato mutualistickd asociace se objevila nékde v rozmezi pied 80-90
miliony let (Machado et al. 2001). Tato vzijemné prospé$na symbidza opylujicich vosi¢ek
a fiki se pravdépodobné vyvinula v historii pouze jednou. Zato asociace neopylujicich
vosicek (viz zacatek kapitoly) s fiky vznikla nékolikrat nezdvisle na sob¢ a stejné tak jejich
adaptace na prinik do sykonia za ucelem kladeni vajicek (prtinik malym otvorem jako

u Agaoninae €1 probodnuti fiku zvnéjsSku kladélkem) (Rasplus et al. 1998).
ii. Eulophidae

U této Celedi najdeme rizné formy fytofagie — predaci semen, inkvilinismus i tvorbu
halek (LaSalle 2005). Pouze dvé skupiny, Ophelmini a Tetrastichinae, obsahuji halkotvorné
druhy. U Tetrastichinae se tvorba halek vyvinula nékolikrat. Jednak u australskych druhii na
celedi Myrtaceae — myrtovité (hlavné na rodu Eucalyptus, blahovi¢nik) a jednak u prevazné
neotropickych druhti (LaSalle 2005). Nutno vSak podotknout, Ze u mnoha druhii z Celedi
Eulophidae asociovanych s hdlkami (napft. cely tribus Ophelmini) neni ¢asto jasné, zda nejsou
pouze parazitoidy ¢i inkviliny (LaSalle 2005, Narendran et al. 2007).

Zajimavym fenoménem jsou tzv. ,.,endogalls* (vnitini hdlky), coZ jsou v podstaté¢ malé
halky vytvorené uvniti halek jinych druhti. Toto nalezneme napf. u blize neuréeného druhu
celedi Eulophidae, kdy kazda larva vytvoii ,,vnitini halku* na vnitini sténé¢ hilky zptisobené
bejlomorkou Myrciamyia maricaensis (Cecidomyiidae). Jeji sténa pak ztloustne. Tim padem
se ovSem omezi prostor pro larvu M. maricaensis, coZ v naprosté vétSin¢ piipadt vede k jeji
smrti. Jiny druh (téZ blize neureny zastupce této Celedi) pouze modifikuje tvar hélky, stéle
vSak predstavuje pro bejlomorku kompetitora (Ferraz & Monteiro 2003). (Schéma viz

obrazek IV.)
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M. maricaensis P idae Eulophidae sp. 1 lophidae sp. 2 Apr sp.
(gall maker) (parasitoid) (modifier) (endogaller) (parasitoid)

Obrazek IV. Schéma zmén hélky \ / | \ /
Myrciamyia maricaensis pod vlivem bliZe _

neurenych  larev  zceledi  Eulophidae @ @ },‘f’l\\ {

(upraveno podle Ferraz & Monteiro 2003).

( Original Gall ) ( Modified Gall ) ( Endogall )

™ ! e

2% 13,7% 44,3%

Vnitini halky vytvari 1 rod

(Occurence points)

Paragaleopsomyia (Tetrastichinae). Jeden R

kalifornsky druh tohoto rodu (popsan v jiném rod¢ jako Tetrastichus cecidobroter — Gordh
& Hawkins 1982) napadd halky bejlomorky rodu Asphondylia (Cecidomyiidae) tvofené na
keti rodu Atriplex (lebeda, Chenopodiaceae — merlikovité), zejména na druhu A. canescens.
Nejhojnéji je nachdzen v nidorovitych halkach na stoncich. V téch se tvoii aZ 65 komdurek,
kazda pro jednu larvu bejlomorky. Tato vosicka naklade vajicka na vnitini sténu halky. Tkané
okolo téchto vajicek zprihledni a zbélaji. Po vylihnuti larev se zvétsi, v disledku cehoz
vznikaji ,,vnitfni halky* utlacujici larvu bejlomorky, kterd nakonec ve vétSin€ piipadd uhyne
(Hawkins & Goeden 1982).

Dal$im héalkotvornym zastupcem podceledi Tetrastichinae je Leptocybe invasa
napadajici napt. Eucalyptus camaldulensis (blahovi¢nik pobfezni, Myrtaceae). AC je
blahovi¢nik pivodni v Australii a pfilehlych oblastech, v této studii byl material sbirdn na
lokalitach v Italii. Mladé larvy L. invasa jsou svou kulovitosti adaptovany na Zivot v halce
v tésnych komirkach, které jsou zpocatku vyplnény tekutinou. Pravdépodobné v dusledku
toho jim chybi tracheje. StarSi a vétsi larvy pak zméni sviij tvar a zahnou se do tvaru U, ve
kterém zlstavaji i jako kukly, aby se dobfe vesly do malého prostoru, ve kterém Ziji. TéZ maji
siln€ sklerotizované mandibuly (Viggiani 2015). Na E. camaldulensis tvoii halky krom vyse
zminéné L. invasa také invazni Ophelimus maskelli (Ophelmini) (Caleca et al. 2011).

Aprostocetus monacoi (Tetrastichinae) tvoii halky na Melilotus indicus (Fabaceae)
a jeho mandibuly nejsou tak sklerotizované jako u L. invasa. Obecné je vSak morfologie
posledniho instaru fytofagnich larev Celedi Eulophidae zna¢né€ proménliva, zejména u té€ch

halkotvornych. V porovnani s nimi jsou larvy parazitoid uniformni (Viggiani 2015).
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iii. Eurytomidae

Vsechny hélkotvorné druhy se fadi do podc¢eledi Eurytominae. Cecidogeneze se zde
vyvinula nezdvisle v nékolika rodech, napt. u rodd: Tetramesa, Bruchophagus,
Austrodecatoma ¢i Aiolomorphus. (LaSalle 2005).

V rod¢ Tetramesa je znama napiiklad u té€chto druhti tvoficich héalky na ¢eledi Poaceae
(lipnicovité): T. calamagrostidis na Calamagrostis epigejos (titina kiovistni), T. airae na
Deschampsia cespitosa (metlice trsnatd), T. brevicollis na Festuca rubra (kostfava ¢ervend) Ci

T. hyalipennis a T. linearis, oba na Elymus farctus ¢i E. repens (pérovnik dunovy a pyr

plazivy) (Henneicke et al. 1992).
iv. Pteromalidae

Zastupci tribu Melanosomellini (Ormocerinae) zahrnuji vétSinu halkotvornych druhti
v ramci Pteromalidae (LaSalle 2005, Narendran et al. 2007). Jejich nejvétsi diverzita je
v australasijské oblasti. Tato strategie je zde velmi hojnd, ale neni vZdy znamo, zda druh je
tvircem halky ¢i pouhym inkvilinem (LaSalle 2005). Existuji zminky i o semenoZravych
zastupcich této skupiny (Sharkey 2007).

Larvy nékterych druhii podceledi Epichrysomallinae se vyvijeji na rodu Ficus
v samiCich kvétech s kratkou ¢nélkou (nazyvanych halkové kvéty). Urciti zastupci této
skupiny na nich totiZ tvoifi halky stimulaci zarode¢ného vaku/endospermu (Boucek 1988,
Narendran et al. 2007). Podobnou strategii v podob¢ tvorby hélek maji 1 z4stupci Sycoecinae,
Sycoryctinae ¢i Otitesellinae. Na rozdil od Agaoninae (Agaonidae) vSak nejsou jejich

opylovaci (Cook & Rasplus 2003, Rasplus et al. 1998).
v. Tanaostigmatidae

Ve vétsin¢ piipadi jsou povaZovéani za tvarce halek, ve kterych jsou nachazeni
(LaSalle 1987). Je ale znam i inkvilinismus (LaSalle 2005).

Typicky vytvafi halky na dfeviniach celedi Fabaceae, ale napadaji 1 celedi
Lecythidaceae (hrnecnikovité), Myrtaceae, Polygonaceae (rdesnovité), Rhamnaceae a dalsi
(LaSalle 2005, Penteado-Dias & de Carvalho 2008). Dokonce existuji druhy napadajici riizné
organy téhoZz druhu rostliny. Z Brazilie byly na druhu Calliandra brevipes (Fabaceae)
popsany dva druhy rodu Tanaostigmodes, T. ringueleti (z halky na stonku) a T. mecanga
(z halky na listech). Oba druhy jsou pravdépodobné tvirci téchto hilek (Penteado-Dias & de
Carvalho 2008).
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vi. Torymidae

Cecidogeneze se v této Celedi sice vyskytuje, ale celkem vyjimecné, jen u nékolika
zastupct (LaSalle 2005). Jedinym halkotvornym rodem z této skupiny je australsky rod
Bortesia (diive Xenostigmus, Megastigminae), kde se tato strategie vyskytuje u nckolika

druhil. VSechny tvoii hilky na pupenech rodu Hakea (Proteaceae) (Riek 1966).
4) Inkvilinismus

Inkvilinismus mazeme popsat jako vyvoj larvy v hdlce vytvoiené jinym druhem, jejiz
tkani se inkvilinni druh Zivi. Tim padem se stiava pro tvlrce halky konkurentem (Boucek
1988, Ronquist et al. 2015).

Jak jiz bylo nastinéno v uvodu, u druhii povazovanych za inkviliny neni vZdy jisté, zda
nemaji v halce strategii jinou (Goémez et al. 2017, Narendran et al. 2007). Zminky
o inkvilinismu nalézdme u mnoha skupin. Tato prace se vSak podrobné&ji zaméii pouze na
n¢kolik vybranych, u kterych lze povazovat inkvilinismus za vérohodny.

Nekteii zastupci rodu Psenobolus (Ichneumonoidea: Braconidae) jsou v neotropické
oblasti inkviliny v plodech rodu Ficus. V sykoniich se vyvijeji v halkich
v napadenych kvétech, které byly oplozeny pravymi fikovymi vosiCkami (Agaoninae), které
tam nakladly sva vajicka. U nékterych druhii nachdzime zna¢ny sexudlni dimorfismus.
Samice vypadaji jako béZni lumcici, ale samci jsou vysoce modifikovani a brachypterni (viz
obrazek V.). Tim pfipominaji brachypterni ¢i zcela apterni samce mnoha druhil opylujicich
i neopylujicich fikovych vosic¢ek. I rizné znaky v chovéani jsou podobné (napiiklad bojovnost,
kterd muiZe s bezkiidlosti souviset) (Ramirez & Marsh 1996). Znidmy jsou vSak i druhy
s nemodifikovanymi makropternimi samci (van Achterberg & Marsh 2002). V halkach
Agaoninae nachazime i fadu zastupcu Celedi Ormyridae z indoaustralské oblasti, z nichz

nektefi mohou byt inkviliny (Narendran et al. 2007).

Obrazek V.
Brachypterni samci
rodu Psenobolus
(ptevzato z van
Achterberg & Marsh
2002).
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Halky Zlabatek (Cynipidae) obsahuji mnoho inkvilind, napf. jiné Zlabatky (Askew et
al. 2006). Tato strategie se vyskytuje u tribu Synergini (Ronquist 1999). Synergini vSak
pravdépodobné nejsou monofyleti¢ti. Inkvilinismus se tedy mezi Zlabatkami vyvinul
nékolikrat nezéavisle na sob&. Inkvilini z rGznych linii sdileji ur¢ité morfologické znaky, ac
tézko usuzovat, jak adaptivné souvisi s jejich zptisobem zZivota. Nékteré linie mozna piesly
zpét k tvorbé hélek. Je ovSem také mozné (a€ vyrazné méné pravdépodobné), Ze inkvilinismus
byl u Cynipidae piivodni strategii, prechodem mezi parazitoidnim zplisobem Zivota a tvorbou
halek. Inkvilinni Zlabatky totiZ nachdzime i v hdlkach jinych skupin nez Cynipidae. Synergini
napadaji pouze héalky na dfevnatych rostlinach (Ronquist et al. 2015). VétSinou se specializuji
na konkrétni druh rostliny nebo nékolik druhii ptibuznych (Ronquist 1999).

Synergini halky sice sami netvoii, ale mohou modifikovat vzhled napadené halky
(Ronquist 1999). Napfiiklad inkvilinni druh Periclistus pirata, ktery obyva halky Diplolepis
polita na Rosa acicularis (rize jehlickovita, Rosaceae), zabiji larvy hostitelského druhu. Jeho
vajicka a larvy néasledné zpilisobuji zmény v utvareni halky, kterd byva napadena v ranych
stadiich vyvoje (naptiklad zvétSovani buné€k, odliSné nutritivni bunky ve vice vrstvach,

skladovani Skrobu, zména poctu komurek) (Shorthouse 1980).
5) Entomofytofagie

Unikatni mezi typy potravnich strategii parazitickych blanokiidlych je takzvana
entomofytofagie. MuZe se jednat o ukdzku evolu¢niho pfechodu od parazitoidismu
k fytofagii, kdy larvy parazitoida zprvu poZziraji hostitelskou larvu a po jejim zkonzumovani
se zivi fytofagné, vétSinou héilkou, ve které se larva hostitele vyviji (Ranjith et al. 2016).

Entomofytofagie byla piesvédc¢iveé prokazana pouze u jednotlivych skupin parazitoidd,
i kdyZ podezieni na tento zptsob vyZivy existuje u mnoha dalSich druhti. Naptiklad u lumcika
(Braconidae) je entomofytofiagie zndma pouze u Bracon garugaphagae (Braconinae),
vyskytujictho se v Indii. Samicky tohoto druhu kladou vajicka do larev mery Phacopteron
lentiginosum (Psylloidea), kterd vytvaii hédlky na listech Garuga pinnata (Burseraceae).
Vylihnuté larvy (v kazdé halce pouze jedna) se pak zivi larvami mer a po zkonzumovani
vSech se po zbytek vyvoje zivi fytofagné télem halky. Z morfologického hlediska je
pozoruhodné, Ze larvy nemaji tak siln€ zpevnéné a modifikované mandibuly jako neotropické
semenozravé druhy rodu Bracon, u nichZ u dospélcli nalezneme i silnéji sklerotizované

kladélko. Druh B. garugaphagae je blize ptibuzny druhu B. psyllivorus a nikoli fytofagnim
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neotropickym zastupciim tohoto rodu (Ranjith et al. 2016). B. psyllivorus také napada halky
mer, kde je parazitoidem (Li et al. 2000)

U lumki (Ichneumonidae) se ¢aste¢na fytofagie vyskytuje napt. u rodu Calliephialtes
(Pimplinae), kdy se larva Zivi ¢astecné i halkou vytvofenou motyli larvou, na které jinak
parazituje (Gauld et al. 2002).

V ramci lumk byla popsana i biologie druhu Grotea californica (Labeninae) Zijictho
na jihu USA. Jeji larvy se Zivi larvami vcel rodu Ceratina (Hymenoptera: Apidae). Po jejich
zkonzumovani se za¢nou krmit okolnimi pylovymi zasobami a mohou tak znicit i tfetinu
hnizda (Slobodchikoff 1967).

N&kolik pifpadti entomofytofigie je také popsano z nadéeledi Chalcidoidea. Céstednd
fytofagni zplisob vyZivy se piedpokladd u celedi Ormyridae, konkrétné u posledniho
larvalniho stadia Ormyrus papaveris a O. rufimanus. Druh O. papaveris je nalézan v hialkach
tvofenych zejména Aylax papaveris, A.minor a Barbotinia oraniensis, tedy druhy ze tribu
Aylacini (Cynipidae) na rodu Papaver (Papaveraceae). Druh O. rufimanus se nachazi pouze
v halkach vytvorenych Xestophanes potentillae (Cynipidae) na Potentilla reptans (mochna
plaziva, Rosaceae), ale podle jinych zdroji i v halkdch rodu Diastrophus (Cynipidae) na
rodech Potentilla a Rubus (ostruzinik, Rosaceae) (Askew et al. 2006, Gémez et al. 2017).
U obou druhti bylo pozorovéano chovéni, kdy se larvy dotykaly svymi mandibulami stén, coZ
vedlo k deformaci hélek. V této studii jsou tyto dva entomofytofagni druhy na zdklad¢
kombinace morfologickych a molekularnich dat fazeny do odliSnych linii, tudiz se toto
chovani vyvinulo nezavisle na sobé (Gémez et al. 2017).

Dalsi entomofytofdgni druhy nalézame i u Celedi Eurytomidae (Chalcidoidea), jejich
vzajemné vztahy vSak nejsou zcela jasné. Takovym druhem je napt. E. rosae, napadajici
mimo jiné i inkviliny a jejich komurky v hélce, ¢i E. brunniventris, ktera parazituje v halkach
vice druhiit Cynipidae a téz se ptiZivuje na tcle halky. Uvadi se, Ze se vSak mozna v piipad¢
E. brunniventris jedna o druhovy komplex (Goméz et al. 2011)

V halkach nalézdme téZ napi. druhy parazitujici u skupiny Aylacini (Cynipidae),
u druhil tvoticich halky na Celedi Asteraceae. Takovymi jsou napt. E. timaspidis, jejiz starsi
larvy poziraji tkan zlabat¢ich halek napi. na Lactuca viminea (locika prutnatd), ¢i E. cynipsea,
kterd se vyznacuje velkymi sklerotizovanymi mandibulami se dvéma zuby. Tyto znaky se
zdaji byt adaptivnimi pro alesponi Castecné fytofigni druhy (Gémez et al. 2011). Silna
sklerotizace mandibul u rodu Eurytoma je zminovana i u entomofytofigni E. flavimana

(Henneicke et al. 1992).
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V této Celedi jsou z palearktické oblasti entomofytofadgnimi také dalsi druhy. Eurytoma
paramygdali pravdépodobné parazituje na fytofagni E. turkestanica, vyvijejici se v mandlich
Prunus turcomanica (Rosaceae). E. armenica parazituje na E. amygdali v n¢kolika druzich
mandli. Po zkonzumovéani hostitele se E. armenica zZivi tkani pecek, u E. paramygdali neni
zpusob nasledné vyzivy piesné specifikovan, ale druh je uveden jako entomofytofagni. Tim se
oba druhy odliSuji od vySe zminénych zastupct této celedi, ktefi se misto na semenech
pfiZivuji na halkach. V této studii jsou tyto dva druhy na zakladé morfologie spolu fazeny do

jedné piibuzenské linie (Zerova & Fursov 1991).
6) Zavér

Fytofagni zplisob vyZivy se u larev skupiny Parasitoida (sensu Peters et al. 2017)
sekunddrné vyvinul z parazitoidnich pfedkli mnohokrat nezavisle na sob&. Fytofagii lze
rozdélit do ¢ty zakladnich typl (entomofytofagie, predace semen, tvorba hélek
a inkvilinismus). Rozdé€leni do c¢tyf typl fytofagie je ovSem u mnoha druhti ponckud
problematické a konkrétni zpiisob vyZivy je nutné ovéfit. Biologie daného druhu nemusi byt
vzdy dobfe prozkoumana. Casto neni zcela ziejmé, zda je druh pouze parazitoidem larev
v hélce druhu, ktery ji vytvofil (¢i larev inkvilinnich), ¢i zda se Castecné neZivi rostlinnou
stravou (t€lem hélky), zejména po zkonzumovéani hostitele. TotéZ plati o rozliSovani mezi tim,
zda dany druh tvoii halky, ¢i je v halce pouze inkvilinem.

Nejvétsi radiaci fytofagnich druhti nalezneme u Zlabatek (Cynipidae), které zaroven
predstavuji jedinou byloZzravou celed” v ramci Cynipoidea. Nejvetsi pocet prechodid od
parazitoidismu k sekundarni fytofagii se vSak uskuteCnil ve skupiné¢ Chalcidoidea, kde jsou
zejména diverzifikované tzv. ,.fikové vosicky* (Agaoninae). V ramci nadceledi Chalcidoidea
nalézame fytofagni druhy v Celedich: Agaonidae, Eulophidae, Eurytomidae, Ormyridae,
Pteromalidae, Tanaostigmatidae a Torymidae. Ve skupiné¢ Ichneumonoidea k tomu dochézelo
vzacnéji, nékolikrat v ¢eledi Braconidae. V celedi Ichneumonidae mame pouze n¢kolik mélo
zminek o enomofytofagnim zplisobu Zivota.

Co se biogeografického hlediska tyce, velmi mnoho skupin je zastoupeno predevSim
v neotropické a australské oblasti. V holarktické oblasti naopak nejvice speciovaly Cynipidae
a Megastigminae.

Koevoluce mezi rostlinou a vosickami je v mnoha piipadech ziejma a vétSina druht
jsou spiSe specialisty neZ generalisty. Napadené organy hostitelskych rostlin jsou svymi

Sktdci (Ci v piipadé Agaoninae naopak mutualisty) leckdy zna¢né¢ manipulovany. Téz se zda
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se, Ze u nekterych skupin cCasto vede alespoil ¢astecna fytofagie k silné sklerotizaci mandibul
¢i kladélka. Konvergentni vyvoj rozlicnych adaptivnich znakd miZeme sledovat i u riznych

skupin zijicich ve ficich (zastupci nékterych celedi Chalcidoidea ¢i rod Psenobolus —

Braconidae).

22



7) Abecedni seznam druht a rodu

V levém sloupci Tabulky I-III je vZdy uvedeno jméno druhu ¢i rodu, v prostfednim

sloupci autor a rok popisu a v pravém sloupci je uveden zdroj téchto informaci.

Tabulka I. Prehled roda a druht nad¢eledi Ichneumonoidea

Braconidae
Allorhogas Gahan, 1912 Belokobylskij et al. 2004
Allorhogas conostegia Marsh & Shaw, 2009 Chavarria et al. 2009
Allorhogas dyspistus Marsh, 1991 Infante et al. 1995

Allorhogas minimus

Centrella & Shaw, 2010

Centrella & Shaw 2010

Bracon

Fabricius, 1804

Li et al. 2000

Bracon garugaphagae

Ranjith & Quicke, 2015

Ranjith et al. 2016

Bracon phytophagus

Quicke, 2005

Flores et al. 2005

Bracon psyllivorus

van Achterberg, 2000

Li et al. 2000

Bracon zuleidae

Perioto & Lara, 2011

Perioto et al. 2011

Mesostoa

van Achterberg, 1975

Austin & Dangerfield 1998

Mesostoa kerri

Austin & Wharton, 1992

Austin & Dangerfield 1998

Monitoriella

Hedqvist, 1963

Infante et al. 1995

Monitoriella elongata

Hedqvist, 1963

Infante et al. 1995

Psenobolus Reinhard, 1885 Belokobylskij et al. 2004
Ichneumonidae
Calliephialtes Ashmead, 1900 http://www.biolib.cz/

Grotea californica

Cresson, 1879

Roskov et al. 2017

Tabulka II. Piehled rodi a druhti nadceledi Cynipoidea

Cynipidae

Aylax minor

Hartig, 1840

de Jong et al. 2017

Aylax papaveris

Perris, 1840

Roskov et al. 2017

Barbotinia oraniensis

Barbotin, 1964

Roskov et al. 2017

Diastrophus Hartig, 1840 de Jong et al. 2017
Diplolepis polita Ashmead, 1890 http://www.discoverlife.org/
Periclistus pirata Osten Sacken, 1863 http://www.discoverlife.org/

Xestophanes potentillae

Retzius v De Geer, 1773
Retzius v De Geer, 1783

de Jong et al. 2017
Roskov et al. 2017

Tabulka III. Pfehled rodt a druht nadceledi Chalcidoidea

Agaonidae
Blastophaga psenes Linnaeus, 1758 Noyes 2017
Ceratosolen arabicus Mayr, 1906 Noyes 2017
Ceratosolen galili Wiebes, 1964 Noyes 2017
Sycophaga sycomori Linnaeus, 1758 Noyes 2017
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Eulophidae

Aprostocetus monacoi Viggiani, 2014 Noyes 2017
Leptocybe invasa Fisher & LaSalle, 2004 Noyes 2017
Ophelimus maskelli Ashmead, 1900 Noyes 2017
Tetrastichus Haliday, 1844 Noyes 2017
Paragaleopsomyia cecidobroter | Gordh & Hawkins, 1982 Noyes 2017
Eurytomidae
Aiolomorphus Walker, 1871 Noyes 2017
Austrodecatoma Girault, 1925 Noyes 2017
Bruchophagus Ashmead, 1888 Noyes 2017
Eurytoma Mliger, 1807 Goméz et al. 2011
Eurytoma amygdali Enderlein, 1907 Noyes 2017
Eurytoma armenica Zerova & Fursov, 1991 Noyes 2017
Eurytoma brunniventris Ratzeburg, 1852 Noyes 2017
Eurytoma cynipsea Boheman, 1836 Noyes 2017

Eurytoma flavimana

Boheman, 1836

Henneicke et al. 1992

Eurytoma maslovskii Nikolskaya, 1945 Noyes 2017
Eurytoma padi Vereshchagin, 1953 Noyes 2017
Eurytoma paramygdali Zerova & Fursov, 1991 Noyes 2017
Eurytoma rosae Nees, 1834 Goméz et al. 2011
Eurytoma samsonovi Vassiliev, 1915 Noyes 2017
Eurytoma schreineri Schreiner, 1908 Noyes 2017
Eurytoma timaspidis Mayr, 1904 Noyes 2017
Eurytoma turkestanica Zerova & Fursov, 1991 Noyes 2017
Tetramesa Walker, 1848 Noyes 2017
Tetramesa airae Schlechtendal, 1891 Noyes 2017
Tetramesa brevicollis Walker, 1836 Noyes 2017
Tetramesa calamagrostidis Schlechtendal, 1891 Noyes 2017
Tetramesa hyalipennis Walker, 1832 Noyes 2017
Tetramesa linearis Walker, 1832 Noyes 2017
Ormyridae
Ormyrus papaveris Perris, 1840 Noyes 2017
Ormyrus rufimanus Mayr, 1904 Noyes 2017
Pteromalidae
Philotrypesis caricae Linnaeus, 1762 Noyes 2017
Tanaostigmatidae
Tanaostigmodes cajaninae LaSalle, 1985 Noyes 2017
Tanaostigmodes mecanga Penteado-Dias & Carvalho, 2008 Noyes 2017
Tanaostigmodes ringueleti Brethes, 1924 Noyes 2017
Torymidae
Bootanelleus Girault, 1915 Noyes 2017
Bootania Dalla Torre, 1897 Noyes 2017
T g, |Noves 201
Megastigmus Dalman, 1820 Noyes 2017
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Megastigmus thyoides Kamijo, 1997 Noyes 2017
Megastigmus spermotrophus | Wachtl, 1893 Noyes 2017
Megastigmus transvaalensis | Hussey, 1956 Noyes 2017
Torymus Dalman, 1820 Noyes 2017
Torymus aucupariae Rodzianko, 1908 Graham & Gijswijt 1998
Torymus druparum Boheman, 1834 Graham & Gijswijt 1998
Torymus varians Walker, 1833 Graham & Gijswijt 1998
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