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Abstrakt  

Kůrovci (Coleoptera; Scolytinae) jsou považováni za škůdce, protože napadají dřeviny 

na hospodářských, chráněných a rekreačních plochách. Larvy těchto brouků se vyvíjí pod kůrou 

stromů, kde narušují lýko a tím a i transport látek v rostlině. Ips typographus napadá smrk 

ztepilý (Picea abies), čímž působí velké hospodářské škody. Na životní cyklus I. typographus 

mají vliv jeho mikrobiální symbionti, kteří ho mohou ovlivňovat jak pozitivně, tak negativně. 

Většina symbiontů je fakultativních a tedy nejsou na hostiteli zcela závislí, kůrovec však ke 

svému přežití tyto symbionty potřebuje. Tyto houby a bakterie jsou rozšiřovány broukem, často 

se však mohou šířit i nezávisle na něm. Menší část symbiontů jsou tzv. obligátní symbionti, 

kteří jsou vázání čistě na kůrovce. Mikroby pomáhají kůrovci překonat obranu stromu a po 

úspěšném napadení stromu i s příjmem živin a trávením potravy. Protože přijímaná rostlinná 

hmota má vysoký poměr přijímaného uhlíku ku dusíku, dokáží některé houby snižovat tento 

poměr v okolí chodbiček vyvíjejících se larev a některé bakterie fixují vzdušný dusík, či 

využívají odpadní kyselinu močovou, čímž se výrazně podílejí na koloběhu dusíku. Diverzita 

intestinálního mikrobiomu kůrovců se během vývoje zvětšuje. To nám ukazuje, že někteří 

mikroby jsou přijímáni z okolí. Přítomnost a prevalenci intracelulárních symbiontů u kůrovců 

neznáme. Studium mikrobiálních symbiontů se provádí především za pomoci kultivace, 

v posledních letech se však přidávají i metody, při kterých kultivace není vyžadována.  

 

Klíčová slova: kůrovci, Ips typographus, holobiont, symbióza, bakterie, houby  



 

Abstract  

Bark beetles (Coleoptera;Scolytinae) are usually considered as pests, because they attack trees 

in the protected and recreational forests and in the forests with economic importance. Their 

larvae develop under the bark, where it disturb the conductive tissues and affect the nutrient 

transport. Ips typographus attack Norway spruce (Picea abies). P. abies is an economic 

important woody plant. The life cycle of bark beetle is affected by its microbial symbionts in 

both positive and negative manner. Most of these organisms are facultative symbionts and they 

aren’t completely depend on bark beetles. However, bark beetles are completely depend on its 

microbial symbionts. Symbiotic bacteria and fungus can be disseminated without bark beetles, 

but they are often spread by beetles. Microbial symbionts help overcome the defence 

mechanism of attacked trees, later they help with food digestion. Some fungi species can 

accumulate nitrogen in areas near the feeding chambers and improve ratio between carbon and 

nitrogen in plant tissue. Some bacteria are able to fix atmospheric nitrogen or use uric acid, 

helping with nitrogen recycling. Number of intestinal symbiont diversity increase in the course 

of host development. This symbionts are probably gained during feeding. The presence and 

prevalence of the intracellular symbionts is not known in bark beetles. A lot of studies use 

culture-dependent methods to examine microbial symbiont, but now days are this methods 

supplemented by culture-independent methods. 
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1. Úvod 

Kůrovci jsou diverzifikovaná skupina brouků patřící mezi nosatcovité (Curculionidae) do 

podčeledi Scolytinae. Podle potravní strategie je dělíme na herbivorní, mykofágní 

(tzv. ambrosiový brouci), popřípadě druhy se smíšenou potravní strategií (tzv. phloeo-

mykofágní druhy). Mnoho druhů kůrovců tráví většinu svého života pod kůrou stromů, kde se 

krmí, a toto útočiště opouštějí pouze jako dospělci po vylíhnutí z kukly, kdy hledají úkryt pro 

přezimování, či vhodné rostliny ke kolonizaci. V těchto nových stanovištích následně samičky 

nakladou svá vajíčka (Anderbrant 1990). Někteří kůrovci (tzv. primární či agresivní) napadají 

vizuálně živé a mírně chřadnoucí stromy, které následně usmrtí, či stromy čerstvě usmrcené. 

Další skupinou jsou tzv. sekundární kolonizátoři, kteří nenapadají a neusmrcují vitální stromy, 

ale žijí pouze v jedincích chřadnoucích či odumřelých. Mezi faktory oslabující hostitelskou 

dřevinu může patřit jak vnitrodruhová, tak i mezidruhová kompetice rostliny, ale i faktory 

abiotické, jako je sucho, přílišné zamokření, polomy a vývraty v důsledku silného větru či 

deficience živin v půdě (Lewis and Lindgren 2002). Mnoho kůrovců má také druhovou 

specifitu k rostlinám, které napadají (Pureswaran and Borden 2003), díky tomu je jejich 

rozšiřování v lesních monokulturách velmi usnadněno. Právě kvůli jejich výskytu 

v hospodářských a chráněných lesích jsou považováni za škůdce.  

   Tato práce se zaměřuje na mikrobiální symbionty lýkožrouta smrkového, Ips typographus, 

který napadá smrk ztepilý (Picea abies), popřípadě další taxony z čeledi Pinaceae 

(Pfeffer 1995). Smrk ztepilý je hospodářsky významný a vysazuje se tedy na velkých plochách 

řady evropských států. V posledních letech jsou tyto stromy oslabeny suchem a jejich odolnost 

proti tomuto druhu kůrovce klesla. Tyto faktory vedou ke zvýšenému hynutí smrků (Ditmarová 

et al. 2009; Huang et al. 2020). Ips typographus napadá přednostně oslabené stromy, avšak po 

přemnožení je schopný napadat i zdravé stromy, které následně oslabí a ty umírají (Mulock and 

Christiansen 1986; Biedermann et al. 2019). Tyto faktory vedou k rychlému šíření tohoto druhu.  

   Ips typographus žije v symbióze s řadou bakteriálních a houbových symbiontů, přičemž 

někteří nejspíše hrají v jeho životním cyklu klíčovou roli, jejich funkce jsou různé a vzájemně 

se doplňují (Zhao et al. 2019). Dle lokalizace lze symbionty rozdělit na vně žijící ektosymbionty 

a v něm žijící endosymbionty. V případě hmyzu jsou endosymbionti převážně lokalizování ve 

střevě, popřípadě gonádách a hemolymfě. Zatímco studiem ektosymbiontů se zabývá řada 

prací, tak studium intestinálního mikrobiomu hmyzu je teprve na svém začátku. Cílem mé práce 
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je shrnout poznatky o diverzitě, lokalizaci a ekologické roli mikrobiálních symbiontů 

lýkožrouta smrkového. Mnoho těchto symbiontů bylo zjištěno zkoumáním metagenomu 

požerků, střev larev a dospělců a některé druhy byly zjištěny z chodbiček brouka. Práce dále 

shrnuje moderní metody studování symbiontů a navrhuje jejich využití v dalším výzkumu.  

2. Symbióza kůrovců 

   Symbióza označuje jakékoliv úzké soužití dvou či více organismů, tj. symbiontů. Všichni 

symbionti ovlivňují ostatní členy symbiotického vztahu, a to buď pozitivně nebo negativně, což 

vede k velmi komplexním a proměnlivým interakcím (Paracer and Ahmadjian 2000). 

Symbionti kůrovců jsou ovlivňováni především kompeticí o zdroje uvolňovanými látkami, 

schopností metabolizovat látky z prostředí, které jsou pro jiné členy společenstva toxické a 

kůrovci také pozitivně ovlivňují asociované mikroorganizmy, některé členovce a hlístice tím, 

že je přenáší na nová stanoviště (Pernek et al. 2008). Někteří symbionti mohou kůrovce 

ovlivňovat v jeho určité vývojové fázi pozitivně, zatímco v jiné fázi negativně. (Cardoza et 

al. 2008). 

   Všichni kůrovci napadají již odumřelý rostlinný materiál nebo živé rostliny, přičemž 

napadané rostliny jsou většinou negativně ovlivněny (Grégoire et al. 2015). Některé druhy 

kůrovců napadají dřeviny ve více jedincích. Mezi tyto druhy patří i zástupci druhu 

Ips typographus a komunikace mezi jedinci probíhá pomocí feromonů (Christiansen 

et al. 1987). Ti se při rané fázi kolonizace stromu ovlivňují pozitivně, protože jim to umožní 

úspěšné napadení. V pozdějších fázích se při určité hustotě již neovlivňují. Je-li však v okolí 

málo zdrojů, jejich hustota se zvyšuje a ovlivňují se negativně, což především platí pro jejich 

krmící se larvy (Schlyter et al. 1987). Různé druhy kůrovců obývající navzájem stejný strom 

spolu také soupeří (Birch et al.1980).  

   K symbiontům kůrovců se řadí zástupci virů, bakterií, hub i živočichů, mezi které se nejčastěji 

řadí zástupci z kmenů členovců a hlístic. Zatímco roztoči, řadící se k členovcům, jsou 

ektosymbionti žijící na povrchu těla kůrovců, a proto se nazývají foretičtí, ostatní skupiny žijí 

jak ektosymbioticky, tak i endosymbioticky (Hofstetter et al. 2015). Dále je popsána pouze 

symbióza s houbami a bakteriemi. 

2.1. Symbióza s houbami 

   Jak už bylo zmíněno, kůrovci včetně Ips typographus žijí symbioticky s řadou druhů hub, 

která nacházíme jak mezi ekto-, tak mezi endosymbionty. Většina těchto houbových symbiontů 

patří mezi askomycety, v této skupině se jako symbionti uplatňují nejčastěji houby ze skupiny 
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tzv. ophiostomatálních hub. Houby asociované s kůrovci nacházíme i ve skupinách 

Mucoromycotina a Basidiomycota (Jankowiak and Hilszczański 2005). Patří sem jak 

fakultativní symbionti, kteří žijí i v okolním prostředí, tak obligátní symbionti, které 

nenacházíme mimo těla či požerky kůrovců. Pro specifický přenos mikroorganismů, mají 

někteří kůrovci vyvinutý zvláštní orgán nazývaný mycangium (či mycetangium) (Barras and 

Perry 1972; Whitney and Farris 1970). Ips typographus tento orgán vyvinutý nemá a spory 

proto přenáší na povrchu svého těla, nebo i pod krovkami (Furniss et al. 1990). Jiní kůrovci, 

včetně těch patřících k rodu Ips, mohou spory hub přenášet v ústní dutině (Francke-Grosmann 

1963). Spory se také mohou zachytávat na foretických roztočích žijících na těle brouka. Tito 

roztoči nemají žádný specializovaný orgán a stejně jako někteří kůrovci nesou spory na povrchu 

těla (Moser et al. 1989, 1997). Dalším mechanismem přenosu, který se jistě uplatňuje u střevní 

bioty, je přenos v zažívacím traktu. 

2.1.1. Ophiostomatální houby 

   Nejvíce prozkoumanou skupinou hub asociovaných s kůrovci jsou houby řadící se do skupiny 

tzv. hub ophiostomatálních, které patří mezi Ascomycota, do řádů Ophiostomatales a 

Microascales. Přes třicet let nejvíce zkoumanou ophiostomatální houbou je fytopatogenní druh 

Endoconidiophora polonica (syn. Ceratocystis polonica, Ophiostoma polonicum). 

V napadených stromech byla zjištěna jak v bělovém dřevě v okolí chodbiček brouků, kde se 

vyskytuje nejvíce, tak i v těchto chodbičkách a v okolním lýku. Ips typographus také s největší 

pravděpodobností preferuje stromy, které již jsou E. polonica kolonizovány. Po napadení 

stromu broukem ihned kolonizuje bělové dřevo a vyskytuje se ve výrazně větším počtu, pokud 

byl broukem napaden již mrtvý strom. Také její početnost výrazně narůstá v epidemické fázi 

šíření kůrovce (Jankowiak 2005). E. polonica je schopná rozkládat fenoly, které používají 

napadené stromy ke své obraně, avšak v menší míře než druhy Grosmannia penicillata a 

Grosmannia europhioides (Zhao et al. 2019). Uvolňuje některé těkavé látky, které může 

kůrovec rozeznávat a mohou tedy být používány ke komunikaci mezi těmito symbionty. 

Ips typographus je také podle uvolňovaných látek schopný od sebe jednotlivé symbiotické 

houby rozeznávat. E. polonica uvolňuje oproti G. penicillata a G. europhioides méně 3-methyl-

1-butanolu, 2-methyl-1-butanolu a 2-fenylethanolu, ale jako jediný zkoumaný druh produkuje 

acetát-estery těchto látek. (Kandasamy et al. 2019). 

   G. penicillata roste po napadení stromu kůrovcem v lýku i dřevě pomaleji než E. polonica 

(Solheim 1988). Krátce po napadení stromu roste pouze v lýku a do bělového dřeva prorůstá až 

později (Jankowiak 2005). Stejně jako symbiotický druh G. europhioides efektivně rozkládá 
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stilbeny a flavonoidy, ale lignany katabolizuje rychleji (Zhao et al. 2019) a do svého okolí 

vypouští bicyklické seskviterpeny, přesněji β-caryophyllen a caryophyllene-oxid (Kandasamy 

et al. 2019). G. penicillata produkuje 2-methyl-3-buten-2-ol, což je jedna z hlavních složek 

agregačních feromonů hmyzu, ale v menším množství než G. europhioides, která ho také 

dokáže vyrábět de novo z glukózy. Umožňuje tedy shlukování kůrovců při napadání 

hostitelského stromu (Zhao et al. 2015). Tato houba však může konkurovat E. polonica a výskyt 

jedné tak možná snižuje šanci na výskyt druhé (Jankowiak and Hilszczański 2005). 

   Hojně izolovanou houbou asociovanou s kůrovcem Ips typographus je Ophiostoma bicolor 

(Repe et al. 2015; Viiri and Lieutier 2004). Ta je spolu s E. polonica prvním kolonizátorem 

napadeného stromu, ale roste pomaleji. V raném stádiu napadení je nalézána v bělovém dřevě 

i v lýku, ve kterém je následně nahrazena Graphium sp., G. penicillata a O. ainoae 

(Jankowiak 2005; Solheim 1992). Jako většina symbiotických hub s kůrovci způsobuje 

modrání dřeva, ale méně než druhy O. piceaperdum, O. ainoae a O. tetropii. Spolu 

s E. polonica ale nejagresivněji napadá a znehodnocuje bělové dřevo (Sallé et al. 2005). Při 

kolonizaci stromu je schopná, stejně jako většina patogenních hub, rozkládat některé obranné 

látky, jako jsou taxifolin, katechin a proanthocyanidin, nekatabolizuje ale fenoly (Zhao et 

al. 2019). Žádné fenolické látky ani nevypouští do prostředí, kam ale dokáže vylučovat 2-

methyl-1-butanol. Látky, které vylučuje, kůrovce Ips typographus nepřitahují, některé jej 

dokonce odpuzují (Kandasamy et al. 2019). O. bicolor nejspíše není sama schopná zabít 

dospělý a zdravý smrk, a její výraznější virulence je prokázána jen u semenáčků mladších než 

dva roky (Repe et al. 2015). Ips typographus někdy ve své epidemiologické fázi napadá i jiné 

jehličnany než P. abies. Pokud je napadeným stromem Pinus sylvestris, je O. bicolor klíčovým 

faktorem k úspěšnému napadení tohoto stromu, protože E. polonica, která rychle kolonizuje a 

zabíjí smrky P. abies, neproniká obranou borovice (Jankowiak and Hilszczański 2005). 

   Nejlépe prostudovanou antagonistickou houbou žijící v symbióze s kůrovci je O. minus. Ta 

se patrně u I. typographus nevyskytuje (Kirisits 2004). Přesný mechanizmus, proč jsou některé 

houby antagonistické ke kůrovcům není znám. Předpokládá se ale, že to může být způsobeno 

tím, že nezvyšují koncentraci dusíku a fosforu v lýku v okolí chodbiček, kde se tito brouci živí 

(Ayres et al. 2000). Spory této houby nikdy nejsou roznášeny v mycangiích ani u druhů, u 

kterých je vyvinuté, ale vždy na povrchu těla nebo na těle foretických roztočů. Samice před 

ovipozicí je schopná rozeznat zónu, kde O. minus tvoří perithecia a těmto místům se vyhýbá. 

Larvy, které se vyvíjejí v zóně, kde O. minus tvoří plodnice, obvykle umírají. Na druhou stranu, 

pokud se vyvíjejí v místech, které O. minus kolonizovala, ale netvoří zde plodnice, tak její vývoj 

probíhá normálně (Barras 1970). V tkáních, které byly kolonizovány touto houbou, se snižuje 
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množství sacharidů a volných aminokyselin. V lýku jehličnanů se vyskytuje sacharóza, fruktóza 

a glukóza a většina hub, včetně O. minus, jako první využívá fruktózu. V místech prorostlých 

houbami se snižuje i množství aminokyselin využitelných mikroorganismy i hmyzem. 

Zajímavé je, že množství tyrosinu a fenylalaninu zůstává stejné jako ve sterilních zónách i v 

místech lýka, které kolonizovala O. minus. (Barras and Hodges 1969; Hodges et al. 1968).  

   Ophiostomatální symbiotické houby i některé bakterie mohou lákat parazitoidy a predátory 

kůrovců. Tento efekt byl prokázán pro O. Ips, kdy její přítomnost zvyšuje pravděpodobnost 

útoku na kůrovce I. pini od blanokřídlé Heydenia unica. Pro O. minus však podobný efekt 

potvrzen není (Boone et al. 2008; Sullivan and Berisford 2004). 

   Mezi další ophiostomatální houby často izolované jako symbionty kůrovce I. typographus 

patří druhy O. ainoae, O. araucariae, O. cainii, O. clavatum, O. cucullatum, O. flexuosum, 

O. olivaceum, O. piceae, O. piceaperdum, O. tetropii, Ceratocystiopsis minuta, Graphium 

fimriisporum, G. pycnocephalum, Leptographium euphyes, L. lundbergii, L. procerum, 

Pesotum sp., a v Japonsku také O. japonicum (Chang et al. 2018; Jankowiak 2005; Jankowiak 

and Hilszczański 2005; Solheim 1986, 1992; Viiri and von Weissenberg 1995, Viiri and 

Lieutier 2004; Yamaoka et al. 1997). Ophiostomatálních hub společně žijících a ovlivňujících 

kůrovce I. typographus je ale více (Kirisits 2004). 

2.1.2. Kvasinky a neophiostomatální houby 

   Symbiotické kvasinky, stejně jako vláknité houby, ovlivňují celé společenství symbiotických 

kůrovců. Většina symbiotických kvasinek se vykytuje v chodbičkách v malém množství při 

napadání hostitelského stromu, ale daleko častější jsou jako zástupci intestinální mikrobioty 

(Rivera et al. 2009). Po úspěšném napadení dřeviny se jejich četnost jako ektosymbiontů 

zvyšuje a v pozdních fázích kolonizace opět klesá. Nejlépe je tento vývoj pozorován u 

Hansenula holstii a Candida diddensii, které spolu s Candida nitratophila nejrychleji 

přeměňují cis-verbenol na verbenon (Leufvén and Nehls 1986). I některé jiné kvasinkové 

kmeny jsou schopné této přeměny na verbenon. Mezi tyto kmeny, symbiotické 

s Ips typographus, patří Candida molischiana, C. nitratophila a Pichia pinus (Hunt and 

Borden 1990; Leufvén et al. 1984). Cis-verbenol je významnou složkou agregačních feromonů 

kůrovce I. typographus (Krawielitzki and Mori 1977), zatímco verbenon funguje jako jeho 

inhibiční složka (Bakke 1981), takže změna těchto látek vyvolá významnou změnu chování 

brouka. Možná to je důvod, proč četnost kvasinkových kmenů po úspěšném napadení stromu 

roste a při dostatečném množství verbenonu se již přestanou brouci shlukovat (Leufvén and 

Birgersson 1987).  
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   Všechny symbiotické kvasinky umí tvořit z látek nacházejících se běžně v lýku kyslíkaté 

monoterpeny, jiné biologicky aktivní látky a ovlivňovat množství vyskytujících se rostlinných 

monoterpenů. Z  kvasinek asociovaných s Ips typographus tvoří největší množství těchto látek 

druhy C. molischiana a C. nitratophila. Nejčastěji produkované monoterpeny jsou α-terpineol, 

borneol, v menším množství i terpinen-4-ol, myrtenol, trans-pinocarveol a 2-phenyl-ethanol 

(Leufvén et al. 1988).  

   Kvasinka Ogatea pini, která žije symbioticky s americkými druhy kůrovců 

Dendroctonus ponderosae a D. brevicomis, paří mezi mutualistické symbionty a je přenášena 

v mycangiích. Také ovlivňuje produkcí biologicky aktivních látek růst symbiotických hub. 

Stimuluje růst mutualistické houby Entomocorticium sp., ale růstu entomopatogenní houby 

Beauvaria bassiana brání (Davis et al. 2011). Můžeme předpokládat, že podobný mechanizmus 

se uplatňuje i u evropských druhů kůrovců včetně I. typographus. O. pini také mění koncentraci 

některých monoterpenů v lýku, koncentrace látek, které její růst inhibují, snižuje, a koncentraci 

těch, které její růst stimulují, zvyšuje (Davis and Hofstetter 2011).  

   Přítomnost a ekologická role neophiostomatálních vláknitých askomycetů a mucoromycetů 

není příliš prozkoumána. Avšak víme, že mezi tyto symbionty patří několik entomopatogenních 

hub, jako jsou Beauveria bassiana, B. pseudobassiana a Isaria coleopterorum. Několik 

identifikovaných druhů jsou i běžní endofyté hostitelských stromů a není známo, jak tito 

endofyté interagují s kůrovci nebo jeho symbiotickými mikroorganismy (Giordano et al. 2013). 

Na druhou stranu, neophiostomatální houby se vyskytují ve větší míře v napadených, mrtvých 

stromech (Jankowiak 2005). Velký vliv na populace kůrovců mají entomopatogenní houby, 

které jsou schopné svého hostitele zabít. Růst většiny těchto hub může být potlačován pomocí 

mutualistických kvasinek, nacházejících se na stěnách chodbiček (Davis et al. 2011). 

B. pseudobassiana je agresivní patogen hmyzu, včetně kůrovců. Tento patogen způsobuje smrt 

téměř všech napadených jedinců a také se dokáže rychle šířit v rámci populace dospělců. To je 

důvod, proč se o této houbě uvažuje jako o důležitém agens v biologickém boji proti řadě 

kůrovců, včetně I. typographus (Kocaçevik et al. 2016; Kreutz et al. 2004). Houby z rodu 

Geosmithia žijí v symbióze s množstvím brouků, včetně některých kůrovců (Kolařík and 

Jankowiak 2013). S I. typographus žije ale v symbióze jen vzácně (Linnakoski et al. 2016). 

   Oproti předchozím skupinám, jsou basidiomycety asociovány s kůrovci podstatně méně. 

Větší význam mají pro hmyz, který se houbami živí. U kůrovců žijících v lýku se mykofágie 

vyskytuje poměrně málo, na rozdíl od některých jiných skupin hmyzu. Některé druhy kůrovců 

z rodů Dendroctonus a Ips mezi tento mykofágní hmyz patří také (Harrington 2005). V případě 

I. typografus není podíl hub na výživě znám, ale lze předpokládat, že není nijak zásadní. 
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Američtí mykofágní kůrovci se živí mnohem častěji basidiomycety než askomycety, v Evropě 

se v lýku žijící kůrovci živí spíše ambrosiovými houbami řadící se mezi ophiostomatální houby 

(Francke-grosmann 1952). Většina s kůrovci asociovaných druhů basidiomycetů jsou 

rozkladači dřeva a šíří se tedy nezávisle na hmyzu pomocí větru. Některé druhy se přizpůsobili 

částečně na šíření pomocí kůrovců. Druh Phlebiopsis gigantea tvoří konidie v komůrkách larev, 

které po přeměně v dospělce roznáší na další stanoviště. Zároveň však tvoří spory v plodnicích 

na vnější straně kmenu. Houby rodu Entomocorticium ztratily schopnost šířit se větrem a jejich 

rozšiřování je tak zcela závislé na hmyzu (Hsiau and Harrington 2003). Zvyšují ale množství 

živin v okolním lýku a samice, které se živí touto houbou kladou více vajec než jiné (Ayres et 

al. 2000; Whitney et al. 1987).  

   Při napadání mrtvého stromu soupeří mutualistické ophiostomatální houby s  rozkladači ze 

skupiny Basidiomycota. Mezi tyto konkurenční rozkladače patří nejčastěji 

Peniophora gigantea a Stereum sanguinolentum (Dowding 1973). Basidiomycety také 

způsobuji nemoci dřevin a tato onemocnění mohou být predisposicí ke kolonizaci kůrovci. 

Armillariella mellea způsobuje onemocnění kořenů a tím výrazně zvětšuje pravděpodobnost, 

že strom bude kolonizován kůrovci (Kulhavy et al. 1984). Vzácně je s I. typographus nalézána 

i Exidia saccharina (Kirschner 2010). 

2.2. Symbióza s bakteriemi 

   Role bakterií v životním cyklu I. typographus a jejich diverzita je o poznání méně poznána 

než u hub, předpokládá se ale, že u kůrovců se bakterie žijící ve střevě mezi druhy příliš neliší 

a to ani při porovnání s ostatními nosatcovitými brouky (Hansen and Moran 2013). Jako své 

střevní symbionty má veškerý hmyz bakterie z kmenů Proteobacteria a Firmicutes, další se 

poté liší podle taxonomického zařazení nebo podle typu potravy (Colman et al. 2012).  

2.2.1. Role bakterií při kolonizaci stromu 

   Některé bakterie, stejně jako houby, pomáhají broukovi pronikat obranou stromu a rozkládat 

nebo přeměňovat terpeny na jiné látky. Některé bakterie žijí jako endosymbionti stromu a po 

jeho napadení kůrovcem, strom obývají společně a je tedy možné, že jsou více asociované 

s rostlinou než s broukem. Mezi tyto bakterie patří zástupci rodů Pseudomonas, 

Stenotrophomonas, Erwinia a Serratia a napadení kůrovcem možná vyvolá rychlou proliferaci 

těchto bakterií, a protože jsou schopné rozkládat řadu terpenů, umožňují úspěšnou kolonizaci 

brouky (Adams et al. 2013). Rod Serratia umí degradovat velké množství terpenů, ne však α-

pinen, ten je ale schopná do určité míry rozkládat Rahnella sp., která ho přeměňuje na 3-
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isopropylbut-3-enovou kyselinu. Na druhou stranu, jiná studie schopnost Serratia sp. 

degradovat α-pinen, potvrzuje, a dokonce ukazuje i to, že mírně tato látka podporuje její růst 

(Xu et al. 2016). Řada bakterií je také schopná rozkládat látky jako terpeny téměř stoprocentně 

pouze do určité koncentrace, po překročení této koncentrace se už rychlost rozkladu nezvyšuje 

a část terpenů zůstává v prostředí. Bakterie Serratia sp. a Brevundimonas sp. rozkládají 

kyselinu abietovou, která brání v růstu ektosymbiotických hub O. montium a G. Clavigera 

(Adams et al. 2013; Boone et al. 2013). 

   V Číně invazivní druh kůrovce D. valens napadá místní dřeviny, které se brání vypouštěním 

naringeninu. Ten snižuje životaschopnost tohoto brouka a je degradován pomocí mutualistické 

bakterie rostoucí na stěnách chodbiček patřící do rodu Novosphingobium. Tuto schopnost má i 

Stenotrophomonas sp., ale v menší míře než Novosphingobium. Až na pár výjimek mezi 

kvasinkami, tato látka není degradována houbami, a tak téměř celé množství rozkládají 

Proteobacteria, jejichž četnost je největší v místech nejintenzivnějšího rozkladu (Cheng et 

al. 2018).  

   Mikrobiální symbionti kůrovce I. paraconfusus produkují z myrcenu, který rostliny používají 

jako obraný monoterpen, feromony ipsenol a ipsdienol (Hunt and Borden 1989). 

Bacillus cereus, další symbiont tohoto kůrovce, syntetizuje z α-pinenu verbenol (Brand et al. 

1975). B. cereus ale možná nepřispívá k celkové produkci verbenolu v kůrovci, nebo jen málo. 

Brouci krmeni antibiotiky obsahují menší množství ipsenolu a ipsdienolu, než jedinci, kteří 

antibiotiky krmeni nejsou. Množství verbenolu však zůstává stejné (Byers and Wood 1981). 

Dále nebyl zjištěn vztah mezi množstvím přijímaného myrcenu a α-pinenu a množstvím 

produkovaných feromonů. Jedinci, kteří se živí lýkem P. sabiniana, ve kterém se myrcen 

nenachází, měli v proktodeu stejné množství ipsenolu a ipsdienolu jako jedinci, kteří se živili 

lýkem s různými koncentracemi myrcenu (Byers and Birgersson 1990). Následně pak bylo 

zjištěno, že I. paraconfusus je schopný produkovat tyto agregační feromony de novo (Seybold 

et al. 1995). Kmeny Pantoea cedenensis izolované ze střeva I. typographus, rostou na myrcenu 

a také jej rozkládají, jestli ovšem produkují i ipsenol a ipsdienol, se nezjišťovalo (Skrodenytė-

Arbačiauskienė et al. 2006). Méně rezistentní bakterií vůči myrcenu je Erwinia typographi, 

izolovaná z trávicí trubice I. typographus (Skrodenytė-Arbačiauskienė et al. 2012). 

2.2.2. Role bakterií při trávení potravy a recyklaci živin 

   Nemykofágní kůrovci se živí po celý život nutričně nevyváženým lýkem, dřevem a částí kůry 

stromu. Ty obsahují velké množství celulózy a hemicelulóz a málo zdrojů dusíku 

(Mattson 1980; Morales-Jiménez et al. 2012). Málo živočichů je schopno bez prokaryotických 
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symbiontů vytvářet celulázy a tím celulózu štěpit a využívat jako zdroj uhlíku. Mezi Metazoa 

vytvářející si vlastní celulázy patří někteří pláštěnci, hlístice, měkkýši, šváby a termiti. 

Přítomnost genů, kódujících celulázy, se vysvětluje horizontálním přenosem z prokaryotických 

symbiontů (Matthysse et al. 2004; Ni and Tokuda 2013; Smant et al. 1998). Možná ale geny 

pro celulázy GHF9 získali živočichové od společného předka, a ty přetrvali jen u některých 

živočichů (Davison and Blaxter 2005). U kůrovce Hypothenemus hampei však horizontální 

přenos genu byl prokázán. Nejedná se však o gen kódující enzym štěpící celulózu, ale 

galaktomannan. Ten je hlavní zásobní látkou kávových zrn, na kterých se dokáže dospělec živit 

(Acuña et al. 2012). Mnoho druhů hmyzu využívá ke štěpení celulózy komplex enzymů C1-

celulázy, Cx-celulázy a celobiázy. C1-celulázu a celobiázu si hmyz obvykle syntetizuje sám. 

Toto však neplatí u čeledi brouků Scarabaeidae a u kůrovců toto schéma štěpení celulózy nikdo 

nezkoumal (Martin 1983). Po celé délce trávicí trubice kůrovce I. cembrae je zásadité prostředí 

a hodnota pH stoupá od stomodea k proktodeu, nikde však není silně alkalické prostředí. To 

však neplatí u všech zástupců hmyzu, kdy pH může být  jak kyselé, tak i zásadité. Největší 

schopnost štěpit většinu substrátů je stejná jako u většiny v mezenteronu, kde se štěpí většina 

látek přijatých z potravy, většina z nich se štěpí i v předním a zadním střevě hmyzu, ale 

v malém množství. V žádné části střeva kůrovce také nebyla zjištěna přítomnost hmyzí celulázy 

(Balogun 1969; Engel and Moran 2013). 

   Jak probíhá štěpení celulózy, xylanu a ligninu je u skupiny termitů poměrně dobře 

prozkoumáno, u kůrovců to však neplatí (Ni and Tokuda 2013). Téměř všechny informace, 

které máme o roli bakterií při trávení potravy kůrovci máme ze studia druhů z rodu 

Dendroctonus. Mezi symbiotické bakterie s nejvyšší četností ve střevě brouka patří Rahnella 

sp. a Sereatia sp. Protože kůrovci nejspíše nemají vlastní celulázy, jsou při jejím štěpení zcela 

závislí na symbiotických bakteriích. Bakterie schopné štěpit celulózu jsou Stenotrophomonas 

maltophilia, Ponticoccus gilvus, Paenibacillus sp., Pseudoxanthomonas sp., Methylobacterium 

sp., Sphingomonas sp., Brevundimonas kwangchunensis, Brevundimonas vesicularis, 

Methylobacterium populi, Pseudoxanthomonas sp., Janibacter sp., Leifsonia sp., 

Cellulomonas sp. a Cellulosimicrobium sp. Nejvíce se však uplatňuje Serratia sp., 

Pseudomonas sp. a Bacillus sp. (Briones-Roblero et al. 2016; Hu et al. 2014; Morales-Jiménez 

et al. 2009, Morales-Jiménez et al. 2012). Bakterie rodu Pseudomonas, která je schopná štěpit 

celulózu, umí štěpit i chitin, protože se může vyskytovat jako příležitostný patogen hmyzu 

(Sindhu and Dadarwal 2001). Mořský kmen Bacillus flexus rostoucí na zelených řasách tvoří 

halotolerantní celulázu a její aktivita je zmapovaná. Je otázkou, na kolik je její aktivita shodná 

s celulázami bakterií vyskytujících se v symbióze s kůrovci (Trivedi et al. 2011). Kůrovci na 
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rozdíl od brouků z čeledi Anobiidae, kteří také část svého životního cyklu tráví v lýku, ale i ve 

dřevě, neštěpí karboxymethylcelulózu. Tesaříkovi druhu Saperda vestita to umožňuje bakterie 

Sphingobium yanoikuyae. Tato schopnost může být vysvětlena tím, že larvy S. vestita žijí v lýku 

jen krátce a v pozdějších stádiích vývoje se přesouvají do dřeva, avšak kůrovci do dřeva 

nepronikají (Delalibera et al. 2005).  

   Další rozšířenou vlastností bakterií je schopnost štěpit lipidy. Bakterie schopné této reakce 

jsou Acinetobacter lwoffii, Arthrobacter sp., Pseudomonas putida, Pseudomonas azotoformans 

a Rahnella sp., u které je tato aktivita největší. Některé bakterie schopné štěpit celulózu a lipidy 

mají schopnost štěpit i jiné látky, například některé estery, škrob, xylan či lignin. V případě 

bakterií symbiotických s kůrovci nebyla schopnost štěpit pektin prokázána. Bakterie 

nacházející se ve střevě kůrovců také dokáží jako zdroj energie využívat velké množství látek 

(Briones-Roblero et al. 2016; Morales-Jiménez et al. 2012; Yilmaz et al. 2006). 

   Protože kůrovci se živí rostlinnými tkáněmi, ve kterých je malé množství dusíku, je pro ně 

tento prvek limitující (Ayres et al. 2000; Mattson 1980). Kůrovci řeší tento problém pomocí 

symbiózy s bakteriemi, které jsou schopné fixovat vzdušný dusík nebo využívat kyselinu 

močovou, jako zdroj dusíku. To, že I. typographus a I. chalcographus, nebo některý z jejich 

symbiontů, jsou schopní fixovat vzdušný dusík, je dlouho známo (Peklo and Satava 1949). 

Později byla tato schopnost potvrzena i u dalšího hmyzu ze Scolytinae a také bylo zjištěno, že 

dusík fixující organizmy jsou symbiotické bakterie nacházející se uvnitř hmyzu, nejspíše 

v trávicí trubici. Tyto bakterie byly určeny jako Enterobacter sp., E. agglomerans a 

E. aerogenes (Bridges 1981). Další bakterie schopné fixovat dusík jsou Rahnella aquatilis, 

Raoultella terrigena, Serratia sp. a Erwinia sp. Všechny tyto bakterie byly nakonec 

lokalizovány ve střevech hmyzu. Přítomnost některých cukrů, jako je fruktóza, glukóza, 

laktóza, mannitol nebo rafinóza, zvyšuje efektivitu fixace. R. aqualitis je nečastější dusík 

fixující bakterie nacházející se u kůrovců a vyskytuje se ve všech vývojových stádiích brouka. 

Také je možná běžnou endofytickou bakterií a do kůrovce se dostává při konzumaci lýka 

(Morales-Jiménez et al. 2009, 2012, 2013). Lokalizace fixace dusíku byla také určena pomocí 

genů nifD a nifH kódující nitrogenázu. nifD spolu s nifK kóduje jednu složku nitrogenázy 

(dinitrogenázu), což je tetramer α2β2. nifH kóduje druhou složku (dinitrogenázová reduktáza), 

která následně tvoří homodimer. Obě tyto složky jsou schopné nakonec štěpit molekulu N2 

(Fani et al. 2000). Tyto geny byly vždy lokalizovány v trávicí soustavě (Morales-Jiménez et al. 

2009, 2013).  

   Druhou možností, jak se hmyz vyrovnává s nízkým příjmem dusíku je recyklace kyseliny 

močové, která je hlavní odpadní látkou brouků (Bursell 1967). Pseudomonas fluorescens, 
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Serratia proteomaculans a R. aquatilis využívají kyselinu močovou jako zdroj dusíku, uhlíku i 

energie. V dospělcích se nachází větší množství kyseliny močové než v larvách. Větší 

schopnost nebo četnost těchto bakterií se nachází ve vyvíjejících se larvách. Produktem fixace 

vzdušného dusíku i využívání kyseliny močové jako zdroje dusíku je molekula amoniaku. Tato 

molekula může být využita přímo hmyzem, je ale pravděpodobnější, že bude využita 

v bakteriální buňce a do hmyzu se dostane až po jejím odumření a strávení (Morales-Jiménez 

et al. 2013).  

2.2.3. Interakce symbiotických bakterií s dalšími organizmy společenstva 

   Některé symbiotické bakterie, stejně jako kvasinky, mají vliv na růst a tvorbu konidií hub ve 

svém okolí. Mykofágní druh D. frontalis využívá tyto bakterie k ochraně Entomocorticium sp. 

před antagonistickou O. minus. Streptomyces thermosacchari patřící mezi Aktiniobakterie 

produkuje mucangimycin, který má antifungální účinky. Mucangimycin má silnější 

antifungální účinky než lidmi využívané antimykotikum amfotericin B, avšak mutualistické 

Entomocorticium sp. téměř neovlivňuje, zatímco růst O. minus silně inhibuje. Protože je mnoho 

kůrovců závislých na symbiotických houbách, bude tento děj nejspíše hojně rozšířený (Oh et 

al. 2008; Scott et al. 2008). Bakterie schopné rozkládat obrané látky napadeného stromu často 

mají větší vliv na symbiotické houby. Také přítomnost těchto látek, jako jsou terpeny ovlivňuje, 

jaký vliv bakterie na houby má. Bakterie také často ovlivňují množství produkovaných konidií, 

zatímco růst zůstává téměř nepozměněn (Adams et al. 2009). Kůrovec také dokáže selektovat 

přítomné houbové druhy, a to pomocí baktérií jako je Micrococcus luteus, Serratia grimesii a 

Staphylococcus hominis, rozšiřovaných ve svém orálním sekretu. Houby, které jsou takto 

inhibovány jsou Leptographium abietinum, Aspergillus fumigatus a Trichoderma harzianum, 

ale A. nomius je proti látkám těchto bakterií odolný. Avšak během působení těchto látek tvoří 

slabé, atypicky zbarvené kultury. Také je možné, že hmyz takto ovlivňuje symbiotické houby, 

které pro něj byly přínosné v předchozím vývojovém stádiu, ale nyní již nejsou (Cardoza et al. 

2006). Zatímco některé bakterie asociované s kůrovci většinou inhibují růst pouze 

antagonistických hub, endofytní bakterie vyskytující se v lýku nebo i xylému inhibují růst i 

mutualistických druhů hub (Adams et al. 2008; Schreiber et al. 1988). Zatímco se endofytních 

bakterií v lýku jak zdravých, tak i napadených stromů vyskytuje pouze malé množství, 

v chodbičkách kůrovců žije velké množství bakterií a ty jsou buď broukem roznášeny, nebo po 

napadení se koncentrují v těchto místech a poměrně rychle proliferují (Mason et al. 2016).  

     Bakterie mohou napadat také kůrovce, způsobovat mu nemoci, poškozovat ho či zabít 

(García-Fraile 2018). Takovéto patogenní bakterie se liší svým účinkem u různých druhů 
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kůrovců. Můžeme však říci, že vysokou mortalitu u řady kůrovců mají Pseudomonas 

fluorescenc a Serattia marescenc (Moore 1972; Sevim et al. 2012). Společenstvo bakterií ve 

střevě kobylky Schistocerca gragaria však snižuje pravděpodobnost, že daný jedinec bude 

S. marescenc napaden. Jestli podobný mechanizmus funguje i u kůrovců, nevíme (Dillon et al. 

2005). O řadě těchto bakterií se uvažuje jako o potencionálním agens využitelném 

v biologickém boji proti těmto škůdcům (Yaman et al. 2010). Pro I. typographus byla jako 

bakterie s nejvyšší patogenitou i mortalitou určena bakterie S. liquefaciens (Muratoǧlu et al. 

2009). 

2.2.4. Intracelulární symbióza 

   Nejznámější bakterií tvořící intracelulární symbiózu s hmyzem je Wolbachia. Tato bakterie 

se dědí po mateřské linii a u hmyzu spouští partenogenezi (Stouthamer et al. 1993), způsobuje 

cytoplasmatickou inkompabilitu (O’Neill et al. 1992), způsobuje feminizaci samců (Rousset et 

al. 1992) a zabíjí samce (Hurst et al. 1999). Byla prokázána u hmyzu v řádech Diptera (Dobson 

and Rattanadechakul 2001; Kittayapong et al. 2000), Lepidoptera (Sweby et al. 2010; Tagami 

and Miura 2004), Hemiptera (Espino et al. 2009; Nakamura et al. 2012), Hymenoptera 

(Dedeine et al. 2001; Plantard et al. 1999) a i Coleoptera (Kolasa et al. 2018). V rámci řádu 

Coleoptera tvoří Wolbachia symbiózu s ambróziovými častěji než s lýkožravými kůrovci. 

Může to být způsobeno tím, že ambróziový brouci mají často haplo-diploidní určení pohlaví, 

ale kůrovci diploidní. Existuje zde hypotéza, že přítomnost wolbachie souvisí s haplo-

diploidním určením pohlaví u hmyzu (Kawasaki et al. 2016). Studie potvrzují wolbachie u 

jiných kůrovců, např. Hypothenemus hampei (Vega et al. 2002), Coccotrypes dactyliperda, kde 

ovlivňuje množství kladených vajec (Zchori-Fein et al. 2006), a Pityogenes chalcographus 

(Arthofer et al. 2010; Wolfgang et al. 2009), ale prozatím nebyla potvrzena v symbióze s Ips 

typographus (Kolasa et al. 2018; Michalková et al. 2012). Existují však odhady, že 20 % 

(Werren and Windsor 2000) až 66 % (Hilgenboecker et al. 2008) všech druhů členovců může 

být wolbachií nakaženo. Je tedy také možné, že se vyskytuje jen u malého množství jedinců 

druhu, a proto nebyla nalezena (Weinert et al. 2007). Avšak v rámci Evropy jsou si populace 

Ips typographus geneticky velmi blízké (Sallé et al. 2007) a nabízí se tedy možnost, že by bylo 

nakaženo spíše větší procento jedinců.  

   Další hojně studovanou bakterií tvořící intracelulární symbiózu s hmyzem je Rickettsia. Tato 

bakterie je známá jako patogen obratlovců včetně člověka, ale část životního cyklu se odehrává 

ve členovcích (Azad and Beard 1998). Ta také dokáže manipulovat s reprodukcí svého hostitele 

a ovlivňovat partenogenezi (Hagimori et al. 2006), stejně tak jako zabíjet samce hostitelského 
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druhu, pokud je napaden (Lawson et al. 2001). V těle hostitele se může nacházet pouze v jedné 

určité tkáni nebo místě, stejně tak jako v celém těle (Gottlieb et al. 2008). Protože se vyvinula 

jako primární symbiont členovců, je v hmyzu hojně nalézána (Weinert et al. 2009). Byla 

potvrzena v řádech hmyzu jako je Psocoptera (Yusuf and Turner 2004), Siphonaptera (Azad 

et al. 1992), Sternorhyncha (Sakurai et al. 2005), Hymenoptera (Hagimori et al. 2006), 

Lepidoptera, Diptera a Coleoptera (Weinert et al. 2009). Jako symbiont I. typographus 

nalezena nebyla. Rickettsia byla ale potvrzena u 16 % zkoumaných druhů čeledi Curculinoidae, 

ale žádný z těchto infikovaných brouků nepatří mezi kůrovce (Kolasa et al. 2018). Na 

přítomnost Rickettsia a jiných intracelulárních symbiotických bakterií byl testován kůrovec 

I. acuminatus, avšak přítomnost žádné takovéto bakterie nebyla potvrzena (Schebeck et al. 

2019). I zde platí stejně jako u wolbachie, že prevalence nákazy v jednotlivých druzích se může 

pohybovat od nízkých po vysoké hodnoty, a možná proto nebyla nalezena.  

   Mezi bakterie tvořící intracelulární symbiózu s hmyzem patří i bakterie Cardinium a 

Spiroplasma, které jsou však podstatně méně studované. Obě tyto bakterie jsou také schopné 

ovlivňovat rozmnožování svých hostitelů (Schebeck et al. 2018) a mají u brouků rozmezí 

infikovaných jedinců v rámci populace mezi 1 % a 89 %. (Weinert et al. 2007). Cardinium bylo 

prozatím potvrzeno v řádech Hemiptera, Hymenoptera (Zchori-Fein et al. 2004) a Coleoptera. 

Mezi brouky symbiotickými s Cardinium jsou i tři druhy patřící k čeledi Curculinoidae, ani 

jeden z nich však nepatří do podčeledi Scolytinae. Cardinium nebylo nalezeno ani u 

dřevokazného Oryzophilus surinamensis, který žije pod kůrou stromů, avšak nepatří mezi 

kůrovce (Kolasa et al. 2018; Zchori-Fein and Perlman 2004). Máme potvrzené případy infekce 

spiroplasmou u hmyzu z řádu Lepidoptera (Jiggins et al. 2000), Hymenoptera (Whitcomb et al. 

1993), Diptera (Williamson et al. 1999) a Coleoptera, kde se studie nejčastěji zaměřují na druhy 

z čeledi Coccinellidae (Hurst et al. 1996; Weinert et al. 2007). Byla také nalezena v čeledích 

brouků jako Scarabaeidae, Staphylinidae a Curculionidae, avšak v druhu Ips typographus 

nebyla nalezena žádná bakterie tvořící intracelulární symbiózu (Kolasa et al. 2018). 

Spiroplasma byla nalezena u kůrovce Pityogenes chalcographus, avšak pouze u jednoho 

jedince, a tato studie také nepotvrdila výskyt Cardinia. Zdá se tedy, že Spiroplasma i Cardinium 

mají u kůrovců velmi nízkou prevalenci (Schebeck et al. 2018). 

   Sodalis je dědičná symbiotická bakterie tvořící intracelulární symbiózu s celou řadou hmyzu. 

Jako první byla nalezena v mouše tse-tse (Glossina morsitans) (Dale and Maudlin 1999). 

Většina studií hledala Sodalis v hmyzu z řádu Diptera (Nováková and Hypša 2007) a 

Hemiptera (Kaiwa et al. 2010; Matsuura et al. 2014). Existují však studie prokazující její 

přítomnost i u bazálnějších řádů hmyzu (Fukatsu et al. 2007). Jako endosymbiont byla 
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potvrzena také u nosatce rodu Curculio, kde žije v bakteriocytech, které mají redukovanou 

buněčnou stěnu, jsou lokalizovány na rozmezí stomodea a mezenteronu a bakterie se vyskytují 

v jejich cytoplasmě bez obalové membrány hostitelské buňky (Toju et al. 2010). Přestože častý 

výskyt v polokřídlém hmyzu ukazuje, že tato bakterie je pravděpodobně mnohem běžnější než 

se předpokládalo, stále je dávána do ústraní a její vliv je upozaďován (Hosokawa et al. 2015). 

2.3. Změny mikrobiálních symbiontů v rámci životního cyklu kůrovce 

   Někteří symbionti kůrovců se vyskytují v asociaci pouze s určitým vývojovým stádiem těchto 

brouků. Houby a některé bakterie žijící ektosymbioticky spolu s kůrovci se mohou vyskytovat 

v rámci celého jeho životního cyklu, nebo mohou být v určité vývojové fázi potlačeny jinými 

mikroby (Cardoza et al. 2006). Tato skutečnost však není příliš zkoumána a spíše se 

předpokládá, že nejvíce se během různých vývojových stádií kůrovců mění jejich bakteriální 

mikrobiota nacházející se ve střevě. Tyto změny mohou být závislé na typu přijímané potravy 

nebo na vlastnostech těchto bakterií (Delalibera et al. 2007). Avšak tyto bakterie se liší i mezi 

jedinci stejného druhu nejen v různých vývojových stádiích a různých lokalitách, ale i 

v závislosti na zdravotním stavu a fyziologii daného jedince i hostitelského stromu (Morales-

Jiménez et al. 2012). Největší diverzita střevních bakterií se vyskytuje u dospělců, kteří již 

opustili hostitelský strom, ve kterém proběhl jejich vývoj včetně metamorfózy, naopak nejnižší 

diverzitu těchto bakterií mají larvy. To může naznačovat, že vertikálním přenosem od předchozí 

generace se přenáší jen malé množství těchto bakterií a většina je získána během života 

(Briones-Roblero et al. 2017). To může být také důvodem, proč v některých studiích všechny 

bakterie nalezené v larvách a kuklách byly nalezeny i v dospělcích (Morales-Jiménez et al. 

2012). Také celková diverzita střevní mikrobioty kůrovců je poměrně malá oproti jiným 

skupinám hmyzu (Delalibera et al. 2007).  

   Mezi bakterie nalezené v larvách kůrovce Dendroctonus rhizophagus patří Rahnella sp, 

Pseudomonas sp., Acinetobacter lwoffii, Serratia sp., Propionibacterium sp. a 

Stenotrophomonas maltophilia, přičemž řada z nich patří mezi endofyty běžně se vyskytující i 

v nekolonizovaných stromech. Některé z těchto bakterií také fixují dusík, štěpí ligniny, lipidy, 

terpeny či jiné látky a mají tak nejspíše velký vliv na růst a vývoj larev D. rhizophagus, a možná 

i dospělců, jelikož všechny tyto bakterie byly poté nalezeny v jejich trávicí soustavě (Briones-

Roblero et al. 2017; Briones-Roblero et al. 2016; Morales-Jiménez et al. 2012). Jedinou 

zjištěnou kvasinkou symbiotickou s larvou D. rhizophagus je Cyberlinderina americana štěpící 

škrob a lipidy. Ta také přetrvává ve stádiu kukly i dospělce. Ve střevech dospělců se však již 

vyskytují i další kvasinky, mezi které patří Candida piceae a Zygoascus sp. (Briones-Roblero 
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et al. 2016). Na druhou stranu, u jiného druhu rodu Dendroctonus byly nalezeny bakterie 

Bacillus sp. a Leuconostoc sp., které se již ve stádiu dospělce nevyskytují a mohou tedy hrát 

důležitou roli při vývoji a růstu pouze larvy (Vasanthakumar et al. 2006). Čínský druh D. 

armandi má ve svých střevech Citrobacter sp. a Pantoea sp. Tyto bakterie jsou dominantní 

během stádia larvy a dospělce, avšak během stádia kukly převládá Methylobacterium sp., která 

může hrát důležitou roli z hlediska energie při metamorfóze (Hu et al. 2013). 

   Kůrovec Ips pini hostí Pantoea sp. a Stenotrophomonas sp. v rámci celého životního cyklu. 

V larvách a dospělcích se vyskytují ve velkém množství, zatímco v kuklách se vyskytují 

s nízkou četností. Jelikož však byl jejich výskyt potvrzen i během této vývojové fáze, nejspíše 

přetrvávají i během metamorfózy. Také ale možná jejich množství během fáze kukly klesá až 

úplně vymizí a dospělci je po vylíhnutí získají znovu z okolí (Delalibera et al. 2007). 

   Z larev kůrovce I. typographus byly izolovány bakterie Rahnella variigena, Rahnella 

woolbedingensis a Pseudomonas trivialis. Ty jsou schopné štěpit škrob a bakterie rodu 

Rahnella i karboxymethylcelulózu. Střevní mikrobiota dospělců však zjištěna nebyla. Také je 

ale možné, že je podobná jako mikrobiota druhu Pityophthorus pityographus, jehož vzorky byly 

získány na stejné lokalitě. Tento druh však napadá jedli bělokorou (Abies alba). Střevními 

symbionty P. pityographus je Erwinia billingiae, Curtobacterium plantarum, Yersinia ruckeri, 

Pantoea agglomerans, Pseudomonas arsenicoxydans, Staphylococcus epidermidis a 

Staphylococcus hominis. Většina kmenů těchto druhů bakterií jsou také schopny štěpit 

karboxymethylcelulózu, škrob a xylan (Fabryová et al. 2018). 

3. Moderní metody studia 

   Prvním a stále častým způsobem studia symbiontů kůrovců zůstávají metody, při kterých je 

nutný mikroorganizmus nejdříve izolovat a kultivovat (Klepzig 1998), ty jsou však v moderních 

studiích doplňovány o metody, které nejsou závislé na kultivaci (Vasanthakumar et al. 2006). 

Velký vliv na kultivaci bakterií i hub má vybrané médium, na kterém tyto organizmy rostou. 

Tyto média se liší pro různé skupiny organizmů, takže se někdy využívají různá média ke 

kultivaci bakterií a hub. Pro kultivaci bakterií i hub se nejčastěji využívá malt extrakt agar 

(MEA) (Cardoza et al. 2006; Davis and Hofstetter 2011; Jankowiak and Hilszczański 2005). 

Následně můžeme u těchto izolátů sledovat jejich morfologii, produkci různých metabolitů či 

schopnost využívat určité látky jako zdroj energie (Bridges 1983; Briones-Roblero et al. 2016). 

Nejčastěji se tyto kultivované mikroorganizmy určují po izolaci DNA a jejím zmnožení pomocí 

PCR Sangerovou metodou sekvenace (Nováková et al. 2015; Wolfgang et al. 2009). 

Nedokážeme však kultivovat všechny mikroorganizmy a tyto nekultivovatelné organizmy 
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nejsme následně schopní nalézt. Tento fakt, že řadu mikroorganizmů nejsme schopní 

kultivovat, má za důsledek podhodnocení nejenom množství symbiontů kůrovců (Briones-

Roblero et al. 2017; Sanzani et al. 2014). Například pouze 73,5 % mikroorganizmů 

nacházejících se ve střevě člověka lze kultivovat. Jak to je s procentuální schopností kultivovat 

střevní mikrobiom kůrovců, není známo (Browne et al. 2016). Z tohoto důvodu se čím dál 

častěji při studiu mikroorganizmů asociovanými s kůrovci využívají metody, při kterých není 

nutné je kultivovat.  

   Mezi metody, které nejsou závislé na kultivaci patří metagenomika. Pomocí této metody jsme 

schopni určit počet a četnost genomů nacházejících se v metagenomu vzorku (Handelsman et 

al. 1998). Nejvyužívanější verzí metagenomiky je metabarcoding, který nicméně vnáší chybu 

díky nutnosti použití PCR. Metabarcoding nám umožňuje podle krátkého a poměrně 

konzervovaného úseku DNA , tzv. barcode, taxonomicky zařadit organizmus (Abdelfattah et 

al. 2018; Taberlet et al. 2012). Pro bakterie se jako barcode využívá část 16S rDNA (Dollive et 

al. 2012) a pro houby úsek jaderné rDNA nazvaný ITS (internal transcribed spacer), který 

obsahuje přepisované mezerníky ITS1 a ITS2 a kódující oblast 5.8S rDNA (Schoch et al. 2012). 

Protože je však stále problém studovat celý barcode, a to i pomocí technik sekvenování další 

generace (next-generation sequencing), jsou v rámci daného barcdoe studovanány jen menší 

úseky (Yang et al. 2016). V rámci úseku ITS je nejčastěji studován jen úsek ITS1 či ITS2. Při 

porovnání výsledků těchto sekvencí bylo zjištěno, že jejich výsledky se mírně liší, ne však příliš 

a jsou tedy srovnatelné. Výběr mezi nimi celkový výsledek nijak výrazně neovlivní (Blaalid et 

al. 2013). Úsek 16S využívaný jako barcode pro bakterie byl rozdělen na subregiony V1 až V9. 

Zde ale výběr subregionu může již výsledky výrazně ovlivnit a proto byly jako využívané úseky 

barcodu určeny části V4 až V6, jejichž výsledky totiž nejvíce odpovídají i výsledkům celé 

sekvence 16S rRNA (Yang et al. 2016). Houby jsou velkou skupinou organizmů a nejspíše 

nelze využít pouze jeden úsek DNA jako barcode, ale je třeba jich využívat více a nalézt nové 

pro nižší taxonomické jednotky (Chakraborty et al. 2014). Limitací úseku ITS je i to, že někdy 

sdružuje nepříbuzné druhy do jednoho clusteru a blízce příbuzné druhy rozdělí do několika 

clusterů (Blaalid et al. 2013; Schena and Cooke 2006). 

   Stejně jako při taxonomickém zařazování organizmů se i při zjišťování jejich ekologické role 

ve společenstvu využívala kultivace a tato metoda je stále velmi častou. Odebíráním či 

přidáváním jednotlivých látek, které se mohou vyskytovat i v jejich přirozeném prostředí, se 

poté určovala jejich role ve společenstvu (Leufvén et al. 1984; Xu et al. 2016). Stejně se 

kultivovaly různé mikroorganizmy v jedné, společné kultuře a sledovalo se, jak spolu tyto 

organizmy interagují (Klepzig and Wilkens 1997). S rozvojem metod, které nejsou závislé na 
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kultivaci, lze určit s velkou přesností lokalizaci daného děje, avšak s obtížemi se poté určuje 

jeho původce (Maron et al. 2007; Schneider and Riedel 2010). Mezi tyto metody patří 

proteomika, metaproteomika a metabolomika. Zatímco metabolomika poskytuje informaci 

podle zjištěných metabolitů, proteomika a metaproteomika podle přítomných či právě 

syntetizovaných bílkovin (Gotelli et al. 2012; Turnbaugh and Gordon 2008). Pomocí 

proteomiky můžeme zjistit, jaké množství jednotlivých proteinů se ve vzorku nachází, z toho 

můžeme vyvodit, jaká bude celková aktivita tohoto děje. Přítomné proteiny mají větší 

propojenost s aktuální ekologickou rolí daného mikroorganismu než DNA (Biron et al. 2006). 

Oproti studování metaproteomu získaného z půdního či vodního prostředí, je studování střevní 

mikrobioty stále velmi limitované technickými možnostmi, a právě proto se i dnes hojně 

využívají kultivační metody (Shi et al. 2010). Přesto ale můžeme určit funkci, metabolismus či 

ekologii i bez nutnosti kultivace mikroorganizmu, a to pomocí transkriptomiky. Ta nám 

umožňuje určit funkci i taxonomické zařazení organizmu pomocí mRNA, která se následně 

pomocí reverzní transkriptázy přepisuje do cDNA. Při použití vhodných metod, nemusíme 

zkoumaný organizmus předem znát (Johansson et al. 2013; Lowe et al. 2017). 

   Ekologickou roli mikroorganizmů můžeme určovat i podle operačních taxonomických 

jednotek (OTU, operation taxonomic unit) získaných pomocí metagenomiky a to použitím 

nástrojů FUNGuild a PICRUSt. FUNGuild je určený pro houby a PICRUSt pro bakterie a oba 

fungují podle ekologické role dané taxonomické skupiny (Langille et al. 2013; Nguyen et al. 

2016).  

3.1. Hlavní mezery v poznání 

   Důležité, ale chybějící informace, které by poskytly významný pokrok v pochopení ekologie 

a vlivu jednotlivých symbiontů, nazýváme „knowledge gap“. Tyto mezery lze vyplnit dalšími 

výzkumy, které by nám tyto informace poskytly. Hlavní mezery ve vědění o interakcích a vlivu 

mikrobů na kůrovce jsou: 

1.) Většinou není jasné, jestli se bakterie a houby přenášejí vertikálně (z rodičů  na potomstvo) 

či horizontálně (zisk z prostředí). Je jasné, že se uplatňují oba způsoby, ale konkrétní studie 

chybí. K pochopení přenosu jsou nutné studie, ve kterých by se studovali vajíčka, brouci před 

vylétnutím a před zavrtáním do hostitelské dřeviny. 

2.) Jestli je lignocelulóza štěpena broukem, mikroby či oběma organizmy. Tato informace by 

měla být získána studiem transkriptomu. 

3.) Fyziologie a interakce mikroorganizmů jsou studovány stále in vitro na běžných médiích za 

běžných koncentrací kyslíku. Přitom můžeme předpokládat, že antiherbivorní látky (terpenoidy 
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a třísloviny) výrazně ovlivňují metabolismus a jejich aktivita se výrazně liší in vivo. Je nutné 

provést studium genomů těchto mikroorganismů a predikci jejich metabolických funkcí 

in silico. 

4.) Absence manipulativních experimentů u většiny druhů kůrovců (tj. případ, kdy využívá 

sterilní larva a studuje se v definovaném prostředí, s danými mikrobem). Zde je ale problém, 

že axenické  kultury brouka je těžké udržovat. 

5.) Víme, že během vývoje brouka se zvyšuje diverzita intestinálních mikroorganizmů, jestli se 

však zvyšuje i jejich četnost, není známo. Je také možné, že celková četnost zůstává stejná, ale 

se zvyšující se diverzitou klesá abundance jednotlivých druhů mikroorganizmů. Ke zjištění, 

jestli a jak se abundance mění během vývoje je nutné ji určit a porovnat ve více vývojových 

stádiích.  

6.) O přítomnosti, prevalenci a vlivu intracelulárních symbiontů nemáme u kůrovců téměř 

žádné informace, ačkoliv jsou u hmyzu tito symbionti rozšířeni. Ke zjištění přítomnosti lze 

využít genomické metody či PCR za použití specifických primerů.  

3.2. Zaměření dalšího výzkumu  

   V současné době máme jen omezené množství informací o mikrobiálních symbiontech Ips 

typographus a to především těch bakteriálních. Ani u hub si však nejsme zcela jisti, jak velký 

vliv mají na životaschopnost a rozmnožování brouka. Další výzkumy by se měly zaměřit na 

roli intestinálních bakterií při trávení těžko rozložitelných složek potravy a na identifikaci látek, 

které tyto bakterie syntetizují. Dále by se studie mohly zaměřit na intracelulární symbionty, 

jejich prevalenci a vliv při krmení, rozmnožování a hledání nových hostitelů. Některé esenciální 

látky mohou být uvolňované jedním nebo více symbiontů a pro ostatní členy společenstva může 

být tento zdroj jediným nebo hlavním zdrojem této látky. To by ukazovalo na důležitost tohoto 

symbionta a metabolickou provázanost mezi jednotlivými členy společenstva.  

   Při budoucím studiu s kůrovci asociovaných mikrobů a jejich role by bylo zajímavé testovat 

jednu z následujících hypotéz: (I.) Intestinální mikrobiom hraje klíčovou roli při trávení potravy 

larvami i dospělci Ips typographus; (II.) Intestinální mikrosymbionti Ips typographus se 

nepřenáší mezi generacemi, ale jsou nově získáváni s potravou; (III.) Bakterie pomáhají kůrovci 

Ips typographus kolonizovat nové hostitele díky rozkladu či přeměně obraných rostlinných 

látek; (IV.) Houboví ektosymbionti pomáhají kůrovci Ips typographus kolonizovat nové 

hostitele díky jejich růstu tkáněmi rostliny, čímž je nucena k rozložení obrany; (V.) Odpadní 

látky Ips typographus jsou využívány mikrobiálními symbionty, dusík z těchto látek je následně 
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uvolněn a znovu vstřebán broukem; (VI.) Ips typographus hostí intracelulární symbionty, kteří 

vedou ke zvýšení počtu potomků u napadených jedinců. 

   Protože technické možnosti pro studium střevních mikroorganizmů jsou stále velmi limitující, 

je vhodné testovat hypotézu (I.) pomocí kultivace izolovaných mikroorganizmů na médiích 

obohacená o hlavní složky potravy kůrovce, a to jak smíšené v podobě lýka, tak jako jednotlivé 

molekuly, které se v nich běžně nachází a sledovat schopnost je rozkládat či využívat jako zdroj 

živin a energie. Také by bylo nutné sledovat schopnost brouka krmeného antibiotiky a 

antimykotiky trávit potravu. Ke zjištění původu různých enzymů by bylo vhodné použít 

transkriptomiku. Ostatní moderní metody nezávislé na kultivaci by poté mohly nést pouze 

doplňující informace. Podobně lze testovat i hypotézu (III.). Při testování (II.) hypotézy lze 

využít metabarcoding, který není závislý na kultivaci mikroorganizmů. Při tomto pokusu by 

bylo nutné sesbírat a omýt vajíčka, která by byla následné inkubována ve sterilních podmínkách 

a po vylíhnutí by jsme zjišťovali přítomnost intestinálních mikroorganizmů. Při testování vlivu 

hub při napadání stromu (IV.) lze využít semenáčky či mladé stromky. Někteří brouci by se 

zbavily svých houbových symbiontů pomocí antimykotik a následně by se sledovala schopnost 

kolonizace mezi oběma skupina kůrovců. K testování druhé části teorie lze využít 

metabolomické metody, kdy budeme sledovat přítomnost obraných látek stromu v různých 

místech napadené dřeviny. Testování schopnosti mikrobů využívat kyselinu močovou (V.) 

in situ je značně omezeno, a to jak limitací množstvím vázaných atomů izotopů dusíku (15N) 

v těle brouka, tak nutností tyto izotopy sledovat. Proto je vhodné i zde přikročit k využití 

kultivace. Hlavní informaci by jsme ale mohli získat pomocí transkriptomiky, pomocí které 

bychom dokázali tyto organizmy identifikovat. Přítomnost intracelulárních symbiontů (VI.) lze 

testovat metabarcodingem jednotlivých tkání kůrovce I. typographus. Pokud by v některém 

typu tkáně byly tito symbionti potvrzeni, sledovala by se tato tkáň a následně by jsme 

porovnávali množství potomků napadených a nenapadených jedinců. 
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4. Závěr 

   Bakteriální a houbový symbionti velmi ovlivňují životaschopnost, rozšiřování a 

rozmnožování kůrovců. Přestože kůrovci patří mezi největší škůdce ovlivňující lesnictví i 

kvalitu získávaného dřeva, nejsou vztahy mezi jednotlivými členy společenstva známy. 

Pochopení vztahů mezi jednotlivými symbionty můžeme využít k následné eliminaci klíčových 

členů společenstva, a tím snížit jeho schopnost rozmnožovat se či napadat nové hostitele.  

   Dnes již víme, že někteří mikroby produkují látky, které Ips typographus používá jako 

feromony, čímž výrazně ovlivňují jejich chování. Také víme, že řada symbiotických bakterií a 

hub dokáže potlačovat mikroby, kteří na I. typographus parazitují nebo snižují jeho fitness. Jak 

významní jsou symbionti při napadání nových hostitelů, rozkladu obraných terpenů dřevin, 

trávení potravy, recyklaci z potravy málo dostupných atomů dusíku a fosforu či syntéze 

esenciálních aminokyselin a vitamínů, však není známo. Existují ale předpoklady, že při těchto 

dějích mají mikroby rozhodující roli nutnou k přežití brouka.  

   Celé společenstvo však může být silně ovlivněno i mikrobiomem foretických roztočů. Na 

povrchu těchto roztočů se mohou stejně jako na povrchu hmyzu zachytávat spory hub, a to jak 

mutualistických, tak antagonistických (Levieux et al. 1989). Tyto roztoči se však velmi liší mezi 

jednotlivými stanovišti i četností svého výskytu (Gwiazdowicz et al. 2012; Takov et al. 2009) 

K pochopení vztahů mezi členy společenstva a jejich role při rozmnožování a šíření Ips 

typographus je zapotřebí provést další studie. 
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