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ABSTRAKT

Cytogenetika St nic (Cimicidae) jako modelovych plostic (Insecta: ldteroptera)

V préci je uveden recentni nazor na fylogenezii§t ele Cimicidae a jeji
klasifikaci v ramci adu Heteroptera, stro jsou shrnuty cytogenetické poznatkyaolu
Heteroptera, znamé karyotypy zastupednotlivych podeledi v ramci eledi Cimicidae a
uvod do cytogenetické problematiky druBimex lectulariud.innaeus, 1758.

Chromosomy zastupcadu Heteroptera se liSi odtginy ostatnich organismsvoji
holokineticku povahou, kde se relativrasto odehrava fragmentadd ze chromosom U
n kolika eledi se zde vyskytuje mensi par m chromosddtery se chova pmeiose jinak
ne ostatni chromosomy. Diploidni pet chromosom je vyrazn variabilni, v rozsahu od

ty ( ele Belostomatidae) do 80€le Miridae). Zvl&stni je chovani chromosomejména
u zastupc eledi Cimicidae, kde se ipachiasmatické postreduki meiose gonosomalni
univalenty spojuji jen novitymi ,collochory* a tvoi takzvané pseudobivalenty. U druhu
Cimexlectulariusse vyskytuje vzacny polymorfismus v @ X chromosom. Diploidni
karyotyp je tvoen v dy 26 autosomy, minimalrdv mi, ale a 15 X chromosomy a jednim Y
chromosomem. Variabilita v ptu zmno enych X chromosomse m e vyskytovat i v ramci
jedince u jeho rznych zarodenych bunk.

Planované cytogenetické studium co n&jiho potu populaciC. lectulariusby
jednak mlo objasnit obecrjsi mechanismus zmno ovani pohlavnich chromosgetnak
doplnit probihajici molekularngeneticka studia tohoto druhu.

Kli ova slova:
Heteroptera, Cimicida&;imex lectulariushematofag, karyotyp, zmno ené X chromosomy,
achiasmaticka meiosa, polymorfismus



ABSTRACT

Cytogenetics of bed bugs (Cimicidae) as a model &#Wugs (Insecta: Heteroptera)

The thesis provides current opinions about a geny of bed bugs, family Cimicidae,
and their classification within the order Heteraptel' here are briefly summarized cytological
data about the order Heteroptera, known karyotgpése cimicid subfamilies and
introduction to cytogenetics of speciésnex lectulariud.innaeus, 1758.

Heteroptera species differ from other organismhbddgkinetic chromosomes, a
character, in which quite frequently take placeoammsomal fragmentation and fusion.
Several families posses smaller pair of m chrom@spmwhich behave during meiosis
differently from the other chromosomes. Diploid@mosomal number is extremely variable,
it ranges from four (family Belostomatidae) to 80amosomes (family Miridae). The
behavior of chromosomes in the family Cimicidageasy specific. Sex-chromosomes
univalents are connected by thread-like collocharesform so-called pseudobivalents
during achiasmatic post-reductional meiosis. Rafgmporphism in a number of X
chromosomes occurs @imexlectulariuspopulations. The diploid karyotype always consists
of 26 autosomal chromosomes and at least two btd @p X chromosomes and one Y
chromosome. The number of X chromosomes can bablareven within one specimen in its
germinal cells.

The cytogenetics research of wide rang€ ofectulariuspopulations from different
hosts is planned for a master thesis. The parti@ita should be to clear a general
mechanism of development of multiple sex-chromosoribe research is related to

molecular genetic studies of this species.

Key words:
Heteroptera, Cimicida&;imex lectulariushaematophagous, karyotype, multiple X
chromosomes, achiasmatic meiosis, polymorphism
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Cimex lectulariusLinnaeus, 1758 Cimicoidea: Cimicidae: Cimicinae)
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1. UVOD

Studium hmyzu nam poskytuje mnoho novych poznatjeho evoluci, fylogenezi,
srovnavaci morfologii, biologii i etologii. Sirokée ejnost oviem nejvice uvita praktické
aplikace vyzkumu, najklad potlaeni hmyzich Skdc biologickou, ekologicky Setrnou
cestou, eliminace obujicich parazit i zabranni p enosu nebezpaych onemocmi na

lov ka hmyzimi vektory.

Zejmeéna parazitace ndov ku je jednim z nejostji sledovanych jev, proto e se nas
p imo dotyka a m e mit i medicinsky aspekt. Zastup@ledi Cimicidae (Heteroptera:
Cimicomorpha), Shice, tento aspekt jishapl uji vice ne dostaten a dostavaji se dnes do
pop edi zajmu badatel Ten podporuje zejména zvySena rychlogriiektoparaziticke
plosticeCimex lectulariud.innaeus, 1758 (Shice domaci, human bed bug). i8te byla v
domacnostech vysfych zemi v 40. a 50. letech 20. stol. téraradikovana diky DDT.
Recentn se vSak rychle §idiky zvySené mobilitosob, rezistenci vi chemikaliim a
ignoranci lidi (Usinger 1966, souhrn viz Balvin 3)0

A koli teoreticky maji Stnice Cimex lectulariussSechny pedpoklady byt vektorem
n kterych patogennich organispmebyl nikdy zaznamenanipad naka enilov ka timto
parazitem. V laboratornich podminkéach bylo zji§t, e kolem 27 patogendoka e njakou
dobu pe ivat v za ivacim Ustroji i v sacim aparatu, ale nepoitiase dany patogen
experimentaln p enést na dalSiho lidského hostitele (Burton 1968wkt al. 2001,
Reinhardt & Siva-Jothy 2007).

Vzhledem k mo nému fungovad. lectulariusjako vektoru lidskych patogera také
vyraznym zmnam v chovani a &ni populaci tohoto druhu serdice stavd modelovym
druhem rzn zam enych studii, ze kterych vyplyvaji i obecné zgmykajici se populani
genetiky, vztahu hostitele a parazita a dalSi (Raidt & Siva-Jothy 2007, Bartorkia 2008).

Cimex lectulariuge tak v souasnosti cilem zakladniho vyzkumady aspekt, nap.
studie populani struktury a ekologie, molekulargenetické studie, fylogenetické studie,
cytogenetické studie a dalSi (souhrn viz Balvin®0®ysledky zakladniho vyzkumu se dale
vyu ivaji p i tvorb plan kontroly tohoto ektoparazitdov ka, ktery p sobi Skody vadu
milion dolar jak v domacnostech tak v komefch zaizenich (Reinhardt & Siva-Jothy
2007).

Zakladnim zdrojem informaci o $iicich je monografie Usinger (1966). V poslednim
obdobi je asto studovana modernimigpa n molekularn genetickymi metodami hlavn

St niceC. lectularius Katedra zoologie F UK je zapojena do neformalni skupiny badatel



sousted né na komplexni vyzkum populaCi lectularius Populace tohoto druhu zanych
hostitel , krom lov ka i znetopyr, byly studovany na Uzemieské republiky z hlediska
genu pro cytochrom oxidazu | (Balvin 2008) a totlekularn genetické zameni vyzkumu
dale pokrauje. Planovana diplomova prace, navazujici ealdadanou bakalskou praci, si
klade za cil rozSit znalosti o populacich drul@. lectulariusi o informace o karyotypech
zjist né souasnymi cytogenetickymi metodami, hlavé ohledem na vysokou variabilitu
po tu pohlavnich chromosom

2. TAXONOMIE A FYLOGENEZE STNIC

Pro uplnost a snazSi orientaci jsougevnim pou iti latinského nazvu taxonu nebo
odborného terminu uvedenyeaské nazvy a terminy, kdy jsou obegirpou ivané. Pokud

neni k dispozici adekvéatnesky ekvivalent terminu, je pou it origindlni ndzewvozovkach.

2.1. Heteroptera

ad Heteroptera (plostice, true bugs) pspolu s ady Auchenorrhyncha (isi),
Sternorrhyncha a Coleorrhyncha do taxonu Hemigtereemipteroidni komplex).
Synapomorfii Hemiptera je bodasavé Ustni Ustroji specifické stavby, ®é parem
styletovitych maxil, parem styletovitych mandibul&bkovitym labiem (Schuh & Slater
1995, Grimaldi & Engel 2005).ad Heteroptera a jeho sesterska skupina Coleornaytvo i
nejodvozenjsi taxony Paraneoptera, skupiny, ve které je sfatdina tendence k modifikaci
ustniho ustroji od kousaciho k bodaavému. Diky této adaptaci umaijici p ijem
mikropartikularni a tekuté potravy dokazaly pla&iosidlit vSechny typy suchozemskych a
sladkovodnich biotop Dokonce jako jedini zastupci hmyzu pronikly illadiny otevenych
ocedn (Schuh & Slater 1995). Recentje popsano zhruba 40.000 dryblostic
klasifikovanych v 85 eledich. NejvyrazrjSimi morfologickymi synapomorfiemi
charakterizujicimiad Heteroptera jsou: modifikaceggniho paru Kdel v krytky a
polokrovky u odvozenych zastupcspecificka detailni stavba Ustniho Ustroji ars gpojena
stavba hlavové kapsule,etn vyvoje guly, unikatni kombinace larvalnich a intanich
pachovych laz (Schuh & Slater 1995, Grimaldi & Eh@005, Forero 2008).

Fakt, e pijem potravy v tekutém stavugsten natravené) byl evolun velmi
vyhodnou novinkou je obecruznavan (Grimaldi & Engel 2005).as potebny k pijmu
potravy sanim, a tedy expozice predatoy se oproti kousani vyrazakratil a navic doslo
k rozSieni spektra potravnich zdrojV ramci adu Heteroptera se tak vyskytujzné



potravni strategie, mycetofagie, fytofagie, predatematofagie. Z pohlediov ka
rozliSujeme i druhy vyraznSkodlivé, které poskozuiji rostlinna pletivaepaseji virézy (nap
zastupci eledi Miridae, Lygaeidae, Pentatomidaelaopak druhy u itené, predata

u ivani v biologickém boji (nap zastupci eledi Anthocoridae, dravi Miridae) (Hori 2000,
Schaefer & Panizzi 2000, Grozeva & Simov 2008a30\u asné dobje vicemén
konsenzudlnp ijata hypotéza, e pvodni ivotni strategii plostic byla predace (nap
Schaefer 2003). Podle Schuh & Slater (1995) sddgte vyvinula v ramci Heteroptera

n kolikrat konvergentn.

NejodvozenjSi ivotni strategie spojena sipnem tekuté potravy je hematofagie
parazitickych druh. Krev je vysoce energeticky zdroj potravy. Hematpfi ploStice se
vyskytuji a saji na svych hostitelich jen v dggjich spanku nebo obdobi klidu.

S ektoparazitickym zpsobem ivota je spojenada morfologickych adaptaci. Z nich
nejnapadnjSi je dorsoventralnzplost lé t 1o, mikropterie a apterie, redukce ocelli a

slo enych oi a dalSi redulkni znaky (nap Usinger 1966, Schuh & Slater 1995). Nutfi
zisk z homogenni potravy zvySuji symbionti koncewani v mycetomech, u zastupeledi
Cimicidae asto rikettsie (Grimaldi & Engel 2005, ReinhardS&va-Jothy 2007).

Klasifikace adu HeteropteraHistoricky prvni klasifikace plostic vypracoviili C.
Linneaus, P. A. Latreille, J. Ch. Fabricius a LMJ.Dufour v 18. a 19. stoleti (Schuh & Stys
1991, Schuh & Slater 1995, Forero 2008). Zakladgmén akceptované klasifikace stoji na
studiich Leston et al. (1954), Stys & Kerzhner @0& Cobben (1968, 1978). Wheeler et al.
(1993) navazali na studii Schuh (1979) a na zakikdatlistické analyzy morfologickych i
molekularn genetickych znakrozpracovali klasifikaciadu do nasleduijici, v scasnosti
vSeobecn akceptované podoby.ad tvoi sedm monofyletickych infrad (= podad
v nasledujicim textu) (obr. 1): Enicocephalomordbigsocoromorpha, Gerromorpha,
Nepomorpha, Leptopodomorpha, Cimicomorpha a Pentatwrpha (nap Schuh & Slater
1995, Grimaldi & Engel 2005, Forero 2008).1dte, ele Cimicidae, jsou klasifikovany
v pod adu Cimicomorpha.

2.2. Cimicidae

ele Cimicidae Latreille, 1802 (Snicoviti) pati do monofyletického poddu
Cimicomorpha, ktery je s 19.400 druhy nejetm jSim taxonem Heteroptera (Ying Tian et al.
2008). Dv nejpo etn jSi eledi podadu i celéhoadu jsou Miridae (klopuSkoviti) a
Reduviidae (zakaicoviti) (nap. Schuh & Slater 1995, Schuh et al. 2009).



Psocoptera

Sternarrhyncha

Hemiptera Auchenorrhyncha

Euhemiptera Coleorrhyncha

Heteropterodea Enicocephalomorpha

Heteroptera Dipsocoromorpha

Euheteroptera Gerromorpha

Neoheteroptera Nepomorpha

Panheteroptera Leptopodomorpha

Cimicomorpha

Pentatomomorpha

b —

Obrazek 1Kladogram infra &d Heteroptera v ramci Hemiptera.P evzato z: Schuh
(1979) a Wheeler et al.(1993)

Kladistickou analyzu eledi podadu Cimicomorpha publikovali Schuh & Stys (1991)
za pou iti morfologickych, behavioralnich a ekolokych znak. ele Cimicidae byla
zahrnuta do na@ledi Cimicoidea spolu ®led mi Lasiochilidae, Plokiophilidae,
Lyctocoridae, Anthocoridae a Polyctenidae.

Ying Tian et al. (2008) prezentovali prvni kompiékylogenetickou studii
Cimicomorpha zalo enou na molekularnich znaciceadth genech, nuklearnich i
mitochondrialnich). eledi Miridae a Tingidae jsou ve vysledném kladogaumistny
bazaln, monofylum Anthocoridae + Lyctocoridae + Cimicida®lokiophilidae tva
nejodvozenjSi skupinu podadu.

Recentn publikovali Schuh et al. (2009) fylogenetickoudsitypod adu
Cimicomorpha zalo enou na ,total-evidence analysi& které bylo pou ito maximum
morfologickych i molekularngenetickych znak(obr. 2) s nasledujicimi vysledky: Naae
Reduvioidea je bazalnim taxonem, taxon MiroideaaapzenjSim. Sesterskou skupinou
Miroidea je taxon Cimiciformes (obsahujici develedi), ve kterem jeele Cimicidae

azena do naeledi Cimicoidea spolu ®led mi Microphysidae, Lyctocoridae, Polyctenidae
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Schuh et al. (2009)
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a Curaliidae. Posledni taxon je novaledi recentnpopsanou z jihovychodu USA (Schuh et
al. 2008).

ele Polyctenidae je nejfbuzn jSi eledi Cimicidae. Jeji zastupci jako trvali
ektoparazité sajici na netopyrech v jihovychodrii. Xastupci Polyctenidae jsou
k parazitickému zpsobu ivota nejdokonaleji morfologicky adaptovésiou apterni, maji
zcela redukované slo enéia ocelli, maji hebinkovité ktenidie a jsou viviparni s vyvinutou
pseudoplacentalni vy ivou larev (Schuh & Stys 199&huh & Slater 1995).

V ramci podadu Cimicomorpha nalezneme vSechny zakladnéapy pijmu potravy
vyskytujici se u plostic. Plesiomorfni predacegehovana u \Siny taxon, odvozena
fytofagie se vyskytuje hlavrv ramci nadeledi Miroidea a odvozena hematofagie u zastupc
nad eledi Cimicoidea. Je spojena s parazitismem, vygmikl evoluci nadeledi pouze jednou
(Schuh & Slater 1995, Schaefer 2003, Reinhardt\&a-Siothy 2007).

ele Cimicidae, Stnice, jedna z odvozejsich eledi plostic, zahrnuje striktn
parazity a hematofagny (Usinger 1966, Reinhardiv&-Sothy 2007). Shice jsou obasni
parazité savg p evan netopyr a lov ka, a ptak. Proto e se zdr uji v hnizdech a mistech
pobytu hostitel, jejich vyskyt nejast ji koreluje s vyskytem jejich specifickych hostitel
(Usinger 1966, Balvin 2008). Zastupeiledi Cimicidae jsou kosmopolitmozSieni po celém
sv t , nejpoetn ji jsou zastoupeni v tropech a subtropech, aletdagen z ptirod se
vyskytuje b n i v palearktické oblasti (Usinger 1966, Péric&9@, Balvin nepublikovano).

U vSech zastupc eledi Cimicidae dochazi k @nosu spermii traumatickou
inseminaci, unikatnv ramci hmyzu. Samice maji vyvinuty tzv. paragéimit systém (obr.3)
vyu ivany i k determinaci a ve fylogenezi. Samec vgainutou pouze levou parameru,
kterou pou iva jako paci organ. Perforuje externast paragenitalniho systému samice,
~ectospermalege”, lokalizovanou lateralma abdominu, a injikuje spermie do interasti,
~,mesospermalege”.Odtud spermie migruji hemocoeletio @avarii, kde dojde k oplodmi
vaji ek. U nkterych Stnic dochazi i k homosexualni kopulaci (Carayon 1&thuh &

Slater 1995, Volf & Votypka 2007).

Samice klade jednotliva vakia, a ptdenn aa 500 za ivot. Vajika se lihnou za
deset dni, vyvoj probiha v p larvalnich instarech a larva musi v ka dém zmjicijmout
potravu. Vyvoj do imaga trva ptydn (Davis 1966, Reinhardt & Siva-Jothy 2007, Volf &
Votypka 2007). Zastupcieledi Cimicidae maji zvlastni chovani pro kladesiji k. B n
hmyzi druhy kladou sterilni vaja bez pé&ni, ale v tétoeledi samice bez péni adna
vaji ka nekladou (Ueshima 1964).
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Obrazek 3Fotografie samiceCimex lectulariusze skenovaciho elektronového
mikroskopu, ventralni pohled. Autor: O. Balvin

Usinger (1966), v zatim negkonané monografiieledi Cimicidae, di ele do Sesti
pod eledi: Afrocimicinae a Cacodminae (hostitelé netofjarého svta), Cimicinae,
Haematosiphoninae (hostitelé ptaci Novéhda)y Latrocimicinae a Primicimicinae (hostitelé
netopyi Nového svta). Tato klasifikace je dodnes akceptovana (ndpshima 1979, Schuh
& Stys 1991, Schuh & Salter 1995, Reinhardt & Shethy 2007). Nejstarobylejsim taxonem
je rodPrimicimexz pod eledi Primicimicinae a za nejodvozsi se pova uje rocCimex
z pod eledi Cimicinae (nap Reinhardt & Siva-Jothy 2007). Yodnimi hostiteli vSech &tic
byli s nejv tSi pravdpodobnosti netopy pozd ji se n které druhy specializovaly ndov ka
a nejrecentrji na holuby (Sailer 1952, Usinger 1966, Panagiopaktu & Buckland 1999,
Bartoni ka 2007, Balvin nepublikovano).

ele Cimicidae obsahuje 80 drulzaazenych do 22 rod Nejvice studovanym, pro
lov ka vyznamnym rodem jeimex(5t nice). Pouze zastupci tohoto rodu parazituji na
netopyrech, lov ku a dalSich savcich a ptacich, zastupci ostatoithpouze na ptacich
nebo netopyrech (souhrn viz Usinger 1966, Périt@®6, Balvin 2008). Druhy roddimex
rozd lil Usinger (1966) podle morfologickych znaklo ty skupin: 1) Skupin&imex
pilosellus(Horvéath, 1910) z netopyrst edni a Severni Ameriky, 2) Skupi@amex pipistrelli
Jenyns, 1839 (obr. 4) vyhradm netopyr Evropy a Asie, 3) Skupin@imex lectulariuse
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stejnojmennym druhem zov ka, netopyr, domacich a synantropnich at daleCimex
columbariusJenyns, 1839 z holuka dr be e aCimex emarginatuSimov, 2008 z netopyr
4) SkupinaCimex hemipteruBabricius, 1803 (Shice tropickd), pouze s jednim druhem z
lov ka, netopyr a dr be e. Zastupci tchto skupin se navzajem liSi zejména tvarem a
umist nim paragenitalniho sinu a tvarem Igtronota (Usinger 1966, Balvin 2008). Na
zéklad molekularnich znakje recentn prokdzané, e druhy tradi klasifikovany v rodu
OeciacusStal 1873 jsou vnihi skupinou rodiCimex(Balvin nepublikovano).

Obrazek 4Fotografie samceCimex pipistrellize skenovaciho elektronového mikroskopu,

dorsalni pohled.Autor: O. Balvin

2.3.Cimex lectularius

Z roduCimexjsou pova ovany za nejodvozgai druhyCimex lectulariusa Cimex
columbarius(nap. Reinhardt & Siva-Jothy 2007). Prvni druh, s kopolibnim rozSienim, je
z ejm nejzndmjSim zastupcem &tic, i vzhledem k tomu, e je vyznamnym parazitem

lov ka v mirném péasu. Jeho uzkou interakdioy kem dokladaji ji nalezy z egyptskych
vykopavek (Panagiotakopulu & Buckland 1999). Nadidl parazituje také tropicky druh
Cimex hemipterus zdpadoafricky drubeptocimex boueBrumpt,1910. Hle itostn mohou
lov ka jako hostitele vyu it i dalSi druhy, nagCimexhirundinis Lamarck, 1816 (dve

Oeciacus hirundinisst nice ptai) po odletu ptaich hostitel (Usinger 1966). Je akceptovana
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hypotéza, e pedek druhtC. lectulariusp vodn parazitoval jen na netopyrech, ale

s prav kym osidlenim jeskyni Stdniho vychodulov kem se pile itostn ivil i sanim
lidské krve. Timto dlouhodobym sou itim sekte i jedinci vy lenili a specializovali na
existenci v pozdSich lidskych obydlich. Dnes proto neme rozliSit populac€. lectularius
parazitujici nalov ku a jiné izolované populace parazitujictgevsim na rkolika malo
druzich netopyr. (Usinger 1966). Tuto hypotézu podporuji recentvysledky sekvenace
DNA (Balvin 2008).

Simov et al. (2006) potvrdili, e dru@imex lectulariuse na netopyrech nachazi jen
ve stedni a severni Evropnikoli v ji ni, tj. na Balkan, Apeninském a Pyrenejském
poloostrov. Proto navrhli nasledujicesoveé upesn ni vzniku specializac€. lectularius
jako lidského parazita. K pchodu Stnice z netopyr na lov ka doSlo a bhem holocénu,
kdy na jihu Evropy bylo v jeskynich aridni klimat Sice zaala osidlovat lidska obydli, kde
existovalo vihi prostedi. Ve stedni a severni Evrogt niceC. lectulariusparazituji i na
netopyrech, proto e tiasto obyvali humidrsi lidska obydli.

Stru n& morfologické charakteristika druhuvyrazn dorsoventralnzplostlé, siln
sklerotizované 1o elipsovitého obrysu; mikropterni,gani kidla Supinkovita, zadni zcela
redukovand; na celém povrchiatvyvinuty napadné sety. Malé slo ené e redukovanym
po tem omatidii, ocelli nevyvinuty. Dosfei dosahuji velikosti la 4-5 mm. Morfologické
znaky Stnice domaci vykazuji znaou variabilitu, kterd me souviset s aktualnim
hostitelem (Usinger 1966, Bartoka 2007, Balvin 2008).

Délka ivota Stnice je variabilni, od 6-9 nsic p i dostatku potravy, a po dobu delSi
ne rok (a 18 msic ), kdy delSi dobu hladovi. Dosfec je schopny se plmasat za 5-10
minut diky vasodilatanim a antikoagulanim latkdm a zpindsobit svoji hmotnost. Novy
kontakt s hostitelem hledaji pn rn v tydennich intervalech. Stice jsou fotofobni, s
den jsou v Ukrytu, v noci aktivuji. Hostitele najddetekci zvySené hladiny oxidu uliého a
vyzaovaného tlesného tepla. Stejné faktorygmbi jako repelentni v {pad, e je St nice
pln nasata (Usinger 1966, Schaefer 2000, Reinhardtv& ®thy 2007, Balvin
nepublikovano). Optimalni teplota hostitele proigar87°C (Bartonika 2008).

Cimex lectulariusa dalSi druhy Shic jako vektory onemocmi. | kdy se v pipad
St nic jedn& asto o masovse vyskytujici ektoparazity, nebyladlg asto prokazana jejich
U ast v penosu choroblov ka i dalSich obratlovc

V laboratornich podminkach bylo prokdzane fvani viru hepatitidy B 35 dni
v organismuCimex lectulariugpo nasati na infikovaném jedingi21 dni inokulaci viru

injek n . Virus ve Stnici p e iva i po ekdyzi do dalSiho instaru, ale nebylk@&man vertikalni
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p enos na vajka. Infek ni virové astice byly nalezeny i ve vykalechsic, tudi by mohlo
dojit k infekci pi regurgitaci bhem sani, mechanickygs vykaly deponované na k i
zabitim a rozm&kanim jedince p sani (Blow et al. 2001).

Burton (1963) zdokumentoval délkuigomnosti 25 rznych patogenve vykalech po
infekci Gimex lectulariusa Cimex hemipteruBacillus anthracig4 dny),Franciscella
tularensis(250 dni),Salmonella paratyph21 dni),Coxiella burnettii(285 dni), virus luté
zimnice (15 dni), virus lymfocytarni choriomenindit (85 dni) aBorrelia recurrentis(28
dni). Je zejmé, e prostedi steva s natravenou krvi je vhodné pro delgiii t chto
patogennich organisns mo nosti dalSi disperze ve vykalechrit. Byly zaznamenany
p ipady sbru St nic z pirody naka enychNuchereria bancroftiBrugia malayj
Trypanosoma cruzBrucella melitensisCoxiella burnetij Yersinia pestisriketsiemi a
dalSimi, ale vyznam v pnosu nalov ka je nepravdpodobny, proto e v jedincich druhu
Cimex lectulariushedojde k vyvoji parazit

Vzhledem k mo nému potencialu kgnosu chorob a k misty sympatrickému raasi
druh C. lectulariusaC. hemipteruy subtropech a tropech, byly provad/ pokusy s jejich
hybridizaci (souhrn viz Usinger 1966, Schaefer 200§sledkem byla redukce petnostiC.
lectularius proto e samice nep ily samotnou kopulaci a sterilita potomstva saic
hemipterus

Byl testovan i potenciélni biologicky mechanicky penos viru HIV Stnici Cimex
hemipterusale virus pe ival jen velice kratkou dobu a nebyl schopen iigde, nebyl
prokazan ani gnos pi p erusovaném sani (Webb et al. 1989).

Jako vektory funguji hlavnn které druhyCimexklasifikované dosud v rodOeciacus
parazitujici ptéky, které pnasi napklad Fort Morgan virus na své pfanostitele, obdobn
funguji zastupci amerického rotaematosiphoi€hampion, 1900 (Burton 1963, Schuh &
Slater 1995, Schaefer 2000).

SpiSe ne zdravotni poti e u mé lidské populace infestacgimex lectulariugp inasi
psychické problémy (entomofdbie), alekte i alergi ti jedinci mohou na nasledky parazitace
dokonce zenit. U zviat m e tento parazit sni it fitness a o0 50% oproti reepzitovanym
stanovistim. U silnzamoenych hnizd bylo pozorovano i vyskakovani ndéz hnizda
s fatalnimi nasledky (Usinger 1966, Reinhardt &=dothy 2007). Vyskyt Shic ma vliv na
st idani ukryt netopyr, proto e po opusni Ukrytu b hem letni sezény abundancenit
rychle klesa, zvlaStnedospla stadia rychle hynou. Mno stvi parazie také dano mirou
groomingu, allogrooming ma hygienicky i spaasky vyznam (Bartonka 2007, 2008;
Bartoni ka & Gaisler 2007; Balvin 2008).
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3. CYTOGENETIKA

U rostlin a ivo ich jsou poty chromosom v rozsahu dvou a rkolik set, vySSi
po ty se vyskytuji pedevsim u rostlin diky polyploidii. U k&terych taxon jsou poty
relativn stabilni (z hmyzu napu a&d Diptera - dvoukidli, Coleoptera - brouci, Orthoptera -
rovnok idli), ale nkde jsou naopak zna prom nlivé (Lepidoptera - motyli, Trichoptera -
chrostici). U organisms jednou centromerou se @b chromosomm ni hlavn f zi,
fragmentaci i polyploidizaci. Pravdoodobnost fixace thto zmn je vSak relativn mala,
proto e chromosomy jsou limitované tim, e musi hésntromeru. Tento limit vSak neplati
pro organismy s holocentrickymi chromosomy, kdetrmanery nejsou jasna pevn
umist ny a poet chromosom mohou zvysit u jejich fragmenty (Ueshima 1979).

Po ty chromosom v ramci nkterych rod organism (n kdy i vySSiho taxonu) jsou

asto stélé a mohou byt pou ity v diagnostice ikfasifikaci, asto poméhaji rozpoznat
podobné i kryptické druhy, které se morfologicky rozpozngayen velmi obti n (Nuamah
1982). Poty chromosom jednotlivych druh jsou asto konstantni pro SirSi oblasti jejich
rozSieni (Jacobs 1986).

Molekularni cytologické metody slibuji odhaleni mechanismidicich organizaci
chromatinu holocentrickych chromosorn hem mitosy a meiosy. Mohou vysiit
chromosomalni zrmy v rdmci speciace zastupkleteroptera. Fze a fragmentace spolu
S mno stvim a umisnhim heterochromatinu jsou hlavnimi principy evollkegyotypu tohoto

adu (Papeschi & Bressa 2006).

3.1. &d Heteroptera

Cytologicka data se v taxonomii Heteropteraata pou ivat od poatku 20. stoleti
(Manna 1962). VSichni zastupci hemipteroidniho ktewp maji holocentrické
(holokinetické) chromosomy - Utvary plnici funkentromery jsou difzni, roztrouSené po
celé délce chromosomu, a proto zde neni primammstkiéce. Tento typ se vyskytuje vzacn
nap. u hlisticeCaenorhabditis elegan®aupas, 1899) (Ueshima 1963, Manna 1984).
Holocentrickd povaha chromosomedla k hypotéze, e mechanismugé a fragmentace,
ktery probiha mnohenmast ji, hraje velkou roli v evoluci karyotypu. Ee po et chromosom
sni i. Fragmentace jednoduse zvySi glochromosom, které dale v genomu persistuji diky
postredukni meiose, ktera zabrani tvorbhiasmatu (Manna 1984, Jacobs 2004). Mg u
zastupc roduThyantaStal, 1860 (Pentatomidae) je zakladni skladbanchsom 12A+XY
(A= autosomy, XY = pohlavni chromosomy = gonosoray@,Thyanta calceatdSay, 1832)
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ma karyotyp 24A+XX,Y. Navzdory navysenému pi chromosom obsah DNA odpovida
organismu se 14 chromosomy (Ueshima 1966, 197%dgtiel et al. 2003; Papeschi &
Bressa 2006).
DalSi odliSnosti jsou zna chovani autosona gonosom p i meiose a u rkterych

eledi pitomnost m chromosom Chromosomy jsou zde obecmalé a vzajemnpodobné
velikosti. U zastupc adu Heteroptera je zcela po#a ,crossing-over* a parovani mezi X a
Y chromosomy, parovani probiha jen u sarage jen kratkodobé, typu ,touch and go*
(Darlington 1939). Diploidni sady obsahuji dg¢ ( ele Belostomatidae) do 80dle
Miridae) chromosom. Nejv tSi variabilitu vykazuji paty chromosom u zastupc pod adu
Nepomorpha, kde se vyskytuji druhy s nejni SimejuySSimi poty. Po ty u zastupc
Pentatomomorpha jsou v rozpod 12 do 18 chromosomra u zbylych vySSich taxonich je
nej ast ji 20 a vice (Ueshima 1979, Jacobs 1986, SchuhageBIl1995, Papeschi & Bressa
2006). U druh taxon Triatominae (Reduviidae) (20A+XY) a Corixidae (22AY) je po et
chromosom nevariabilni (Cobben 1968). Thomas (1996)lure p edek Heteroptera rh
velmi pravd podobn karyotyp 20A+gonosomy, tento typ karyotypu se wysje dodnes i u
n kterych zastupcvsech recentnich paad .

U n kolika malo druh Heteroptera byla popsana polyploidie autospbu ky
obsahuji vice ne dvsady chromosom Podle dosavadnich poznatke zda, e polyploidie
je u bezobratlych ivoich velice vzacna, relativn asto se vyskytuje u partenogenetickych
organism. Mnohdy je vysvtlenim pro velké rozdily pau chromosom u blizkych taxon.
Zdvojenim zygoty vznika tetraploid (autopolyploiggdnou diploidni gametou vznikne
triploid, zastupci Heteroptera jsoutsinou i v tomto stavu dale plodni. Proto e se il
hojn agreguji, dochazi relativnasto i k inbreedingu. Obsah DNA se polyploidizadii${
nezvysi kv li vysSi kondenzacii rediploidizaci (Thomas 1996). Leledi Nabidae je
napiklad dvoji modalni paet chromosom 16A+XY a 32A+XY (Kuznetsova et al. 2004).

Systém pohlavnich chromosomopsany u Heteroptera mékolik variant (tabulka
1). Systém XY/XX (71,4% z kolem 1600 analyzovangchh ) zejména u Cimicomorpha a
Pentatomomorpha, systém X0/XX (14,7%) u Dipsocongina, Gerromorpha, Rolika
zastupc Nepomorpha, rkolika Lygaeidae a rkolika Leptopodomorpha. Jiné taxony se
vyzna uji zmno enymi systémy (XnY/XnXn, Xn0/XnXn, XYn/XX}13,5%), kde jsou X
chromosomy obvykle menSi a bli e u sebe ne u systé jednim X chromosomem
(Papeschi 1996, Grozeva 1997). Systémy s neo-paintdechromosomy jsou velmi vzacné
(0,5%) (nap. Dysdercus albofasciatuBerg 1878, Cimicomorpha: Pyrrhocoroidae) (Bresgsa e

al. 1999), vznikaji hlavnf zi chromosom X a Y s autosomy a naslednou inverzi (Jacobs
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Tabulka 1.Typy karyotyp cytogeneticky analyzovanycheledi adu Heteroptera.
P evzato z Papeschi & Bressa 2006
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2004). U druhwiHebrus pusillugFallén, 1807) (Gerromorpha: Hebridae) je karyotyp
22A+neoX/neaY, kde neoX vznikl £i p vodniho X s autosomem a neoY je zpdniho
autosomu (Nokkala & Nokkala 1999). X chromosomyinexjdenci v systémech,X splyvat
do jednoho elementu (Manna 1984).

Existuji dv teorie evoluce systénpohlavnich chromosomu plostic. Podle Ueshima
(1979) a Schuh & Slater (1995) je systém XY odvgzep vodniho X0, ktery je bny u
bazalnich taxonHeteroptera a vyskytuje se hojru &d Auchenorrhyncha, Sternorrhyncha,
Odonata, Orthoptera a Psocoptera (pisivky). XYé&ysie pitomen u vtSiny cytogeneticky
zkoumanych druhHeteroptera. Naproti tomu Cobben (1968), Nokkalsl@kkala (1983,
1984, 1999) a Grozeva & Nokkala (1996) jsoagv d eni, e X0 systém je odvozen
z p vodniho XY systému ztratou Y v evoluci, Nokkala &Rkkala (1984) poukazuji na
existenci Y chromosomu u nejplesiomoiich zastupcroduSaldulaVan Duzee, 1914
(Leptopodomorpha: Saldidae).

Systémy se zmno enymi Xi Y chromosomy s nej\Si pravdpodobnosti vychazi
z fragmentace vodnich chromosomX a Y, d kazy pro tuto hypotézu poskytlo studium
populaceBelostoma orbiculaturgstévez & Polhemus, 2001.iBom eni X chromosomu
XY a X1X2Y p ibuznych druh z Argentiny se sowet rozmr Xj;a X, p ilis nelisil od
velikosti X. X chromosom se velmi prayagbdobn rozpadl na dva nestejwelké
chromosomy, kde jeden byl jen oco v tSi ne Y chromosom. Bpady fragmentace Y jsou
extrémn vzacné (Grozeva & Nokkala 1996). Ke zmno eni Xashosom m e vzacnji
dojit také amplifikaci gen(Manna 1984). X0 systémy u zastug@oreoidea a rkterych
Lygaeidae jsou sekundarni, vzniklé ztratou Y chreamou bhem evoluce (Ueshima 1979,
Schuh & Slater 1995, Papeschi 1996, Thomas 19%&sBret al. 1999, Papeschi & Bressa
2006). X0 systém me byt translokaci gonosomu a autosomutdgnvertovan na XY
(Cobben 1968). Ztrata Y chromosomu je relativasta a nkteré taxony se skladaji
z populaci kde se Y vyskytuje a z populaci, kdeyihizel (Ueshima 1979; Nokkala &
Nokkala 1984, 1999).

Termin m chromosomy zaved| Wilson (1905, podlegBabi & Bressa 2006) pro
nejmensi par chromosonu dvou druh Coreidae, ktery se hem meiosy u samce choval
jinak ne autosomy i gonosomy. Od té doby jsou zéanzastupc mnoha dalSicheledi
Heteroptera (tabulka 1). V evoluci vznikly patrmpéaru autosom u mnoha eledi se ji
ztratily, ale stéle persistuji u kterych druh a jsou cytotaxonomicky velmi ¢ ité (Manna
1984). Znakem m chromosorkrom mensi velikosti, je hlavnjejich odliSné chovani

v meiose. Obvykle jsou nesparované, tudi achiaskét hem asné meiosy a ibli uji se
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a b hem pozdni diakineze. V prvni anafazi v dy tvpseudobivalent, ktery se reduk

rozd li. Ve druhém meiotickém d¢eni se rozdi rovnocenn (Manna 1984, Bressa et al.
2001). Byla popsana vyjimka@oreus marginatugLinnaeus,1758) (vroubenka smrdutd),
kde byly m chromosomy v Rterych bukach jako bivalenty (Nokkala 1986). M
chromosomy asto vykazuji alocyklus (= asynchronni rozshi bivalent v prvni anafazi),
ktery je odrazem rozdilve sbalovani chromatinu, a to ve vztahu ke gemraypéesi. Pokud
jsou pitomny C prou ky (podrobnji viz ni e), jsou umistny na koncich m chromosom
(Bressa et al. 2005). Stale nemame dostatek infdrongenetickém obsahu m chromosem
jejich specifické funkci ani nezname mechanismtexykzajis uje jejich spravné rozdeni,
kdy netvo i bivalenty (Ueshima 1979, Bressa et al. 2005, s@dpe Bressa 2006).

Meiosa je proces s dwma d lenimi, jedno je redulni a druhé rovnocenné (Nokkala &
Nokkala 1997). U vSiny zastupc adu Heteroptera (i jinych organism holocentrickymi
chromosomy) se negst ji vyskytuje preredukni typ meiotického deni autosom, kdy se
bivalenty v prvnim dleni d li reduk n , zatimco sani gonosomy se rozt postreduknim
typem (redukn se dli a ve druhém meiotickém deni), nap. z plostic zastupci
Pentatomidae, Odonata — va ky, z rostlin Juncaeedinovité (Slack 1939a; Manna 1958;
Ueshima 1979; Mittal & Joseph 1984; Papeschi 189éssa et al. 1999, 2005; Kuznetsova et
al. 2004; Grozeva et al. 2006; Papeschi & Bres§&R®reredukni meiosa pohlavnich
chromosom byla popséana u kolika druh eledi Notonectidae, Reduviidae, Coreidae,
Miridae a u vSech 29 drulse znamym karyotypem eledi Tingidae, zda se byt odvozena a
nevyskytuje se u druhs X,Y systtmem (Manna 1982, Nokkala & Nokkala 1983,26va et
al. 2006, Grozeva & Simov 2008a).

Sami pohlavni chromosomy nemaji chiasmataiareiose se chovaiji jako
univalenty. V prvni anafazi se lirovnocenn a pi druhém meiotickém deni se paruji
»=touch and go“ zpsobem, utvd pseudobivalenty a rozll se redukn (Parshad 1957,
Thomas 1996, Nokkala & Nokkala 1999, Papeschi &Bas2006, Grozeva & Simov 2008b).
Achiasmatickd meiosa se vyskytuje vyhradrheterogametického pohlavi a to nap
r znymi hmyzimi ady (Mecoptera, Orthoptera, Trichoptera, LepidaptBiptera,
Coleoptera) (Nokkala & Nokkala 1983, Grozeva & Nalk2002).

U zastupc pod eledi Nabinae (Nabidae) byla popsana unikatni naegasiosom
typu ,distance pairing“ misto u Heteropterari&ho ,touch and go“, co znamena, e se
gonosomy @ druhém meiotickém deni v bec nestykaji a rovnou se orientuji k pal
(Kuznetsova et al. 2004).
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U Iphita limbataStal, 1870 (Pyrrhocoridae) bylo popsano spontaanyseni a
sni eni potu X chromosom. U samc byl prokazan stav 9X0 a u samic XX0.H&m
prvniho meiotického deni se vSech det X pohlavnich chromosonrozd lilo rovnocenn,
ale ve druhém deni jich osm degenerovalo. Zbyl jen jediny X (ptgrodobn ten p vodni),
ktery se redukn rozd lil (Manna 1982, 1984).

U v tSiny zastupc Heteroptera tvé autosomy [ metafazi duté \eténko, kde se
uprosted nachéazeji pohlavni chromosomy gpadn i m chromosomy. Jsou mo n&tné
variace umisini t chto chromosomna okraji prstencei uprosted (Darlington 1939; Slack
1939a; Ueshima 1963, 1967, 1979)hBm dleni se mikrotubuly \eténka pipojuji po celé
délce sesterskych chromatid a v anafazi jsou chsomg ta eny kolmo na osu eténka
k p6l m. Destiky kinetochor, na které jsouipojené mikrotubuly veténka, pokryvaji pély
d licich se chromosom Proto je kineticka aktivita lnem meiosy omezena na oblasti telomer
a chromosomy mohou byt pova ovany za telocentrit&tdkinetické) (Jacobs 2004). Oba
telomerické konce se aktivuji a ipdruhém meiotickém deni, proto Piza (1958,
podle Ueshima 1979) navrhoval, aby tytéd chromosomy byly spiSe nazyvany dicentrické
ne holocentrické (Cobben 1968, Ueshima 1979).

Nelokalizovana kineticka aktivita neni omezenajakorganism s monocentrickymi
chromosomy (Papeschi & Bressa 2006). U zastupdu Heteroptera se meiosa
autosomalnich bivalent, pohlavnich chromos@amm chromosomlisi. Autosomalni
bivalenty jsou nejast ji s jednim chiasmatem, zatimco pohlavni a m chsony jsou
achiasmatickeé (Bressa et al. 2001, 2005; Grozeah 2006, Papeschi & Bressa 2006).

B hem metafaze se autosomalni bivalenty s jedniminéimim chiasmatem orientu;ji

v ekvatorialni rovin svoji podélnou osou paralels polarni osou (Nokkala & Nokkala
1997). Bivalenty se dwna chiasmaty se orientuji v ekvatorialni rovikolmo k ose weténka,
v jednom mist se m e spojeni perusit, chromosom se ofica orientuje se jako s jednim
chiasmatem. Nebo spojeni obou chiasmetrpa a chromosomy gtanou v kolmé pozici,
tento pipad byl popsan Rachylis argentinu8erg, 1878 (Coreidae)Mezara viridula
(Linnaeus, 1758) (Pentatomidae), kdy oba druhy pejichromosomse sekundarni
konstrikci (Jacobs 2004, Papeschi & Bressa 2006).

Opakujici se sekvence DNA jsou u hmyzu uggany rznym zp sobem, mohou byt
ve shlucich roztrouSené po celém genomu, neboligoresekvencich reprezentujicich
satelity DNA. Souasné znalosti ohledjednoduchych a zmno enych sekvenci pochazi
zejména ze studii druhroduDrosophila(Diptera) a zastupc adu Lepidoptera, u plostic

p ilis znameé nejsou (Bressa et al. 2005, Papeschie&da 2006).
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Konstitutivni heterochromatin je obsa en v centesach a telomerachasto je slo en
z velmi kondenzovanych repetitivnich sekvenci tigaskripn neaktivni. Akoli se nikdy
netransformuje zp na euchromatin me zastavat dle ité funkce b hem parovani, deni a
dokonce m e obsahovat geny a dalSi funmk sekvence DNA. Tyto sekvence DNA jsou pro
vSechny buky daného druhu stejné (Papeschi & Bressa 2006).

C prou kovani je nejroz&n jSi metoda mikroskopické vizualizace konstitutivinih
heterochromatinu, dochazi k odstraheuchromatinu a nasleduje obarveni konstitutionih
heterochromatinu (Zima 2004). C pozitivni heteroohatin tvoi C prou ky a u plostic je
v tSinou umistn na koncich chromosomnebo m e byt vmezeen do oblasti, které
odpovidaji organizatoru jadérka a vyskytuji se maocgomech (Grozeva et al. 2006, Grozeva
& Simov 2008a). C prou ky také napomahaji mzliSeni pibuznych druh (nap. Angus
2006, druhy rodiNotonectaLinnaeus,1758, znakoplavka). Heterochromatinenbyt aktivni
komponentou chromosonplostic a jeho akumulace v karyotypech neni ndhodn
V autosomech se ndklad nejast ji barvi technikou DAPI sutle a technikou CMAtmav .
Pohlavni chromosomy se barvi ote fluorochromy swle, kv li rozdilné kondenzaci
heterochromatinu (Papeschi & Bressa 2006).

Jak ji bylo uvedeno, u plostic je pet samich diploidnich chromosomv rozsahu od

ty ( ele Belostomatidae) do 80€le Miridae). Nejpoetn ji jsou zastoupeny tyto pty
chromosom: 14 chromosomu 460 druh (z celkem kolem 1600 studovanych drjhL6
chromosom u 186 druh, 34 chromosomu 92 druh a 12 chromosomu 89 druh. Ostatni
mo né po ty chromosom se vyskytuji u relativnmalého potu druh plostic. Diskuze o
evoluci karyotypu Heteroptera vyu ivaji konceptu aainiho potu chromosom, tj. relativn
nejb n jSiho potu chromosom v daném taxonu (kdy je pova ovan za vychozi pet
chromosom vysSiho taxonu). Olais se tento koncept aplikuje na Uroveliedi, astji vSak
se vztahuje k ni Sim kategoriim (Ueshima 1979, @razet al. 2006, Papeschi & Bressa
2006, Grozeva & Simov 2008b, Poggio et al. 2009).

Co se tyk& pdu druh plostic se znamym karyotypem, jsou nejstudojsmi

eled mi Miridae (200 druh) a Reduviidae (125) z paau Cimicomorpha aeledi
Lygaeidae (402), Pentatomidae (303) a Coreidae) Ap8dadu Pentatomomorpha. V ramci
druhého zmimého podadu, ktery je konsenzualipova ovan za nejodvozejsi, se bhem
evoluce poet chromosomsni oval, ale pozdji se zaal op t navySovat (Leston 1958,
Cobben 1968, Grozeva et al. 2006).

ele Pentatomidae (nadle Pentatomoidea), je jednim z nejodvoZzéith taxon

plostic v bec. Je napadrhomogenni, zrmy karyotypu velmi malo ovlivnily speciaci jejich
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zastupc (Leston 1958; Manna 1958, 1962; Nuamah 1982; Riiegt al. 2003; Papeschi &
Bressa 2006). U kterych druh Pentatomidae byla zjita velmi zajimavéa a zatim unikatni
situace. Tyto druhy produkuji v patém laloku vaftalkem sedm laloR abnormaln malé
aneuploidni (= nesou vicemén chromosom) spermatocyty. Tento lalok byl nazvan
»harlequin lobe" a probiha zde I abnormalni meiosa s lehkymi a rozsahlymi zrami.
Vysledkem jsou rkdy ty i typy spermatid, nap 12A+X, 12A+Y a abnormalni spermatidy
obsahuijici jen X nebo Y, ke kterym ra byt p idan jeden nebo dva autosomy. Tyto
abnormalni spermatidy vznikaji, kdy vSechny autogautvoi shluk b hem diakineze a ten
p i prvnim d leni spolu s pohlavnimi chromosomy obsadi jederam@motna druha sada
gonosom bez autosomje na po6lu druhém. U kterych druh je meiosa tak nepravidelna
(amitotické dleni), e mohou spermatocyty v prvni metafazi olwsatt od dvou do 200
chromosom. Spermie typu ,harlequin® jsou sterilni a jen pgsii aditivni vy ivu embryu

ve vaji ku (Manna 1962, 1984; Ueshima 1979; Thomas 1996).

Naopak velka diverzita ptu a typ systém gonosom u zastupc eledi Aradidae,
taxonu nejpibuzn jSiho nadeledi Pentatomoidea, ukazuji na intenzivni proeggdtypove
evoluce. Poet chromosom se pohybuje mezi sedmi a 48 se tha modalnimi pay, 27 a
14 (Grozeva 1997, Papeschi & Bressa 2006)e dé je, e bylo zjist no n kolik systém
gonosom (XY, X1X2Y, X1X2X3Y, X1 X2X3X4Y, XY 1Y, a neo-chromosomové systémy) bez
m chromosom (Jacobs 2004). Tato situace je podobna situaniluCimex lectularius

ktery byl vybran jako modelovy zastupcerst, viz dale.

3.2. ele Cimicidae

V pod &du Cimicomorpha byli zjishi morfologicky i cytologicky heterogenni
zastupci s velmi variabilnim ptem chromosom deset a 50 (Ueshima 1979, Thomas
1996). U zastupcjeho pti eledi, Anthocoridae, Cimicidae, Microphysidae, Magé a
Nabidae, stejnjako u zastupcNepomorpha a Saldidae (Leptopodomorpha), probiha
achiasmaticka meiosa, ktera je evoluvelmi stara a vyvinula se praygbdobn
konvergentn vicenasobn V eledich Miridae a Cimicidae se navic objevujimeiose
,collochory”, co jsou ni ovité Gtvary fyzicky spojujici homologni chromosoii@rozeva &
Nokkala 2002, Grozeva et al. 2008, Grozeva & Si2@08b, Poggio et al. 2009).

eledi Cimicidae, Reduviidae a Nepidae obsahujtivelav tSi po et druh se

zmno enym potem X chromosom mo néa proto, e jsou zde X chromosomy fragii ne

autosomy a snadji se fragmentuji (Manna 1982).
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po tem chromosomod deseti do 44, s modalnim pem chromosom31. Systém

Z eledi Cimicidae je cytologicky analyzovano 46 dritabulka 2) s diploidnim

zmno enych X chromosomu Cimicidae vychazi z XY konceptu, proto e se xdeipad

jednoho X chromosomu vyskytuje chromosom velky aweo enych systémech jsou X

chromosomy mensi (Poggio et al. 2009). Ypad zmno enych pohlavnich chromosom
p evladaji typy XX,Y/ X1X1X2X, (Ueshima 1966)Cimex adjunctuarber, 1939 €imex
brevisUsinger & Ueshima, 1965 majiy i malé X chromosomyCimex pilosellusna dva X

Tabulka 2P ehled znamych karyotyp zastupc eledi Cimicidae a jeji sesterské
skupiny, eledi Polyctenidae
Modifikovano podle Ueshima (1979) a dopho recentnimi Udaji. Zkratky: U = Ueshima,
S = Slack, D = Darlington, R&U = Ryckman & Ueshins,= Simov et al., P = Poggio et al.
Karyotypy u samic nejsou uvedeny, samice maji prawdobn stejny poet autosom jako
samci doplnny o dv sady adekvatniho ptu X chromosom

Po et
ele Pod ele Druh chromosom | Karyotyp Literarni zdroj
Cimicidae Primicimicinae Bucimex chilensis 28 26A+XY U 1966
28
Primicimex cavernis 30 28A+XY U 1968a
30
Cimicinae Cimex adjunctus 33 28A+X1XaXaXaY | U 1966
36
C. antennatus 24 22A+XY U 1963, 1966
24
C. brevis 33 28A+X1X2X3XaY U 1966
36
C. columbarius 29 26A+X1X.Y D 1939, U 1966
30
C. dissimilis 33 28A+X1X2XsXsY | Si 2006
C. emarginatus 33 28A+XX2XsXaY | Si 2006
C. hemipterus
(jako C. rotundatus) 31 28A+X:1X2Y D 1939
C. hemipterus 31 28A+X1X.Y S 19394, b; U 1966
32
C. incrassatus 22 20A+XY U 1963, 1966
22
C. insuetus 31 28A+X1X.Y U 1979
32
C. japonicus 31 28A+X1X2Y U 1966
32
C. latipennis 30 28A+XY U 1966
30
S 1938; 19394, b;
C. lectularius 30-34 26A+X:1X2Y+2-5X | D 1939
29-36 26A+X:X2Y+0-7X | U 1966, 1967
33-41
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C. pilosellus 31 28A+X: XY U 1966
32
C. pipistrelli 31 28A+XX2Y U 1966
32
C. stadleri 31 28A+X1X2Y D 1939, U 1966
32
Oeciacus hirundinis 31 28A+X1X2Y U 1966
32
O. vicarius 31 28A+X: XY U 1966
32
Paracimex borneensis 44-47 36A+7-9XY U 1966
P. caledoniae 39 36A+X1 XY U 1966, 1968b
P. capitatus 39 36A+X XY U 1966
41-42 36A+4-6XY U 1968b
P. gerdheinrichi 39 36A+X1X2Y U 1968b
P. inflatus 40 36A+X:1 XaXsY U 1968b
P. philippinensis 40 36A+X1X2XsY U 1968b
P. setosus 39 36A+XiXoY U 1968b
Cacodminae Aphrania vishnou 10 8A+XY U 1966
Cacodmus sumatrensis 12 10A+XY U 1979
C. vicinus 10 8A+XY U 1966
Crassicimex pilosus 39 36A+X XY U 1966
40
Leptocimex duplicatus 24 22A+XY U 1966
L. inordinatus 24 22A+XY U 1979
Loxaspis malayensis 10 8A+XY U 1966
Stricticimex antennatus 24 22A+XY U 1966
S. parvus 39 36A+XiXoY U 1979
Afrocomicinae Afrocimex leleupi 25 22A+X1X2Y U 1966
26
Latrocimicinae Latrocimex spectans 24 22A+XY U 1966
Acanthocrios furnarii
Haematosiphoninae | (jako Caminicimex furnarii) 34 32A+XY U 1966
Acanthocrios furnarii 12 10A+XY P 2009
12
Haematosiphon inodorus 31 28A+X.X2Y U 1966
32
Hesperocimex cochimiensis 40 38A+XY R&U 1964
40
H. coloradensis 42 38A+X1X2XsY R&U 1964
44
H. sonorensis 42 40A+XY R&U 1964
42
Ornithocoris pallidus 10 8A+XY U 1966
0. toledoi 10 8A+XY U 1966
10
Psitticimex uritui 31 28A+X1X2Y U 1966
Synxenoderus comosus 31 28A+X:1X2Y U 1966
32
Polyctenidae Eotenes intermedius 8 B6A+XY U 1979
Hesperoctenes fumarius 6 4A+XY U 1979
H. setosus 12 10A+XY U 1979
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chromosomy &imex latipennidJsinger & Ueshima, 1965 ma jeden X chromosom. P
soutu rozmr zmno enych X chromosomodpovidal vysledek délce samostatnéhoX u
latipennis(Ueshima 1966).

Diploidni (2n) poet chromosomu samc eledi Cimicidae je hodnvariabilni, deset
a 47. A koliv jsou v adu Heteroptera pty chromosom v ramci rod asto konstantni, liSi
se nkdy po tem chromosomi velice pibuzné druhy (Ueshima 1966).

U zastupc eledi Cimicidae probiha postreduk meiosa gonosoma ,touch and go“
parovani p druhém dleni, obdobn jako u v tSiny zastupc Heteroptera, stejnprobiha
meiosa i uCimex lectulariugSlack 1939a, b; Ueshima 1966; Grozeva & Nokkaid23.

U n kterych zastupcCimicidae se vyskytuje postredud X,Y typ meiosy. VSechny
gonosomy nejprve Zuji do nerozliSitelné masy, dale sali spolu s autosomy do kruhu a
v prvnim dleni se stejnocenrrozd li. Ve druhém dleni utvoi pseudomultivalenty a tf se
reduk n (Manna 1982).

U zastupc roduCimexje charakteristicky vySSi pet autosom a zmno eny poet
gonosom, kterych m e byt a 15. Vysoky poet zmno enych gonosonzaznamenanych u
populaci druh roduCimexodebranych v frozeném prosedi vysvtluje zejm pouze
existence nakého posilujiciho mechanismu fragmentace (Mar9t&8)L Systémy, ve kterych
jsou vice ne ti X chromosomy se vyskytuji u zastupmd Cimex ParacimexKiritshenko,
1913 aHesperocimexist, 1925.

Druh Primicimex caverni®arber, 1941 je pova ovan v ramci Cimicidae zarptivni
kv li absenci spermaledge,tgi velikosti a nkolikanasobn delSi délce ivota ne u ostatnich
druh eledi. Vyskytuje se jen v jeskynich s netopyry va@male, Mexiku a Texasu.
Vyzna uje se karyotypem 28A+XY, ktery se zda byvpdnim pro celouele Cimicidae
(Ueshima 1968a).

Novy balkansky druhCimex emarginatuSimov, 2006, byl primarnrozliSen prav
na zaklad cytogenetické analyzy karyotypu 2n=2834¢X3X,4Y jako novy druh a a pozdi
byl popsén i na zakladnorfologické studieCimex emarginatuse liSi od nejpbuzn jSiho
druhuCimex lectulariuskterému je morfologicky podobny, gem autosom, kterych maC.
emarginatu28 aCimex lectulariugen 26 (Grozeva a Nokkala 2002, Simov et al. 2006,
Balvin 2008).

Druhy roduCimextvo i ty i druhové komplexy (viz vySe), u kterych se vyskiytu
nejslo it jSi karyotypy z celéeledi Cimicidae: 1imex pilosellukomplex: od 20A+XY do
28A+X1X,X3X,4Y chromosom, variabilita vznikla f zi autosom a fragmentaci X gonosom

z p vodniho 28A+XY karyotypu, komplexy Zimex pipistrelli(obr. 5) a 3)Cimex
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hemipteruskaryotyp 28A+ XX,Y a 4)Cimex lectulariuskomplex: v dy 26 nebo 28gimex
emarginatuy autosom, ale velmi variabilni paet gonosom. Tento komplex se od
zékladniho stavu XY liSi zmno enim X chromosoma na sedm (Ueshima 1979, Simov
et al. 2006).

Obrazek 5SamecCimex pipistrelli dorsalni pohled.Autor: O. Balvin

3.3.Cimex lectularius

Cytologie chromosombyla u zastupc eledi Cimicidae poprvé popsanag vice
ne padesati lety (Slack 1938), nasleqrak Darlington (1939) publikoval data o unikatnim
chovani chromosomu Cimex lectulariusa Cimex columbariugUeshima 1966).

Cimex lectulariusna v obou pohlavich stabilni pet 26 autosom(13 par) a velice
variabilni po et pohlavnich X chromoson{dva a 15) (Ueshima 1966, 1979; Grozeva &
Nokkala 2002). K variabilitv po tu zmno enych X chromosomm e dochazet i v ramci
jedince u jeho rznych zarodenych bunk (polymorfismus) (Slack 1939a; Ueshima 1964,
1967).

P i prvnim meiotickém deni (pro gonosomy postredukm) se univalenty
gonosom, tyia 16, nahodn smichaji s autosomalnimi bivalentyi gruhém dleni
autosomy utvd prstenec s gonosomy ve svenedt, kde se vSechny X chromosomy
orientuji k jednomu pélu a Y chromosom ke druhéiirento pravidelny rozchod kolika X

chromosom a Y chromosomu je patrrzajiSt n pevnou centromerou na Y chromosomu
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(Slack 1939a; Ueshima 1966, 1967; Manna 1984).attiklstav gonosome X3 X2Y, v tSi
po et zmno enych X je ovlivin nepravidelnym rozdenim nebo nespojenim univalentnich
chromatid. U nkolika odd lenych populaci byly pozorovany zmeé rozdily v potu X
chromosom, ale v ramci jednotlivych populaci byly g stabilni a nevyvinula se adna
reprodukni bariéra (Usinger 1966). Nadminé zmno ené X chromosomy nemajtsi vliv
na fenotyp, proto e se zdaji byt geneticky ineanbzhodujici roli hraji jen ¥,. Zmno ené
chromosomy vznikaji z malych fragmerg i strukturalnim peskupeni a z\Si se
n kolikanasobnou duplikaci (Slack 1938, Ueshima 196 Qrvnim meiotickém deni byly
pozorovany opo dné chromosomy, které mohly zgwbit nerovnonrné rozdleni
chromosom (Ueshima 1966, 1967). Nadminé chromosomy jsou ve druhém meiotickém
d leni odstranny z v eténka do cytoplasmy (Slack 1939a).

Zmno eny po et gonosom u Cimex lectulariusna relativn nedavny pvod, proto e
se u adnych dalSich blizceipuznych druh roduCimexnevyskytuje. Velké zmno eni a
variabilita potu X gonosom bylo popsano u jen u druhParacimex borneensidsinger,
1959 (36A+7-9XY) &Paracimex capitatus)singer, 1959 (36A+4-6XY), kde je zakladni typ
36A+X1X2Y (Ueshima 1966, 1979; Usinger 1966; Mail&4). Zastupci rodRaracimex
iji v Tichomo i a jihovychodni Asii okolo hnizd roryqgdruhy roduChaeturg a salang
(druhy roduCollocalia) (Ueshima 1968b).

ZastupciCimex lectulariug Kalifornie maji diploidni poet chromosomu samc 29
a u samic 30, gonosomy u sammaji skladbu XX,Y, u samic XX X>X,. Vysledkem
meiosy jsou dva typy spermatid, 13A®% a 13A+Y (Ueshima 1966, 1967). U jedinC.

lectulariusz Egypta (obr.6) a Moravy uvadi Ueshima (1966¢B®mosom u samc a 38 u

Obrazek 6Fotografie karyotypu Cimex lectulariusz Egypta.P evzato zUeshima 1966
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samic, navyseni se odra i jen ve vysSimutp@onosom. Samci maji XX2X3X4XsXgY a u
samic se vyskytuji dvsady, XX,X3X4Xs5Xe. Probih& zde meiosa na stejném principu a
vysledkem jsou spermatidy 13A+6X a 13A+Y. Zastupclectulariusz Ohia jsou v pdu
gonosom jesSt variabiln jSi. Poty chromosom jsou u samcv rozp ti 34-36 a u samic 39-
42, u samc 7-9X +Y chromosom (Ueshima 1966).

Pik i eni Cimex lectulariugz Kalifornie (XpX1X2X2) aC. lectulariusz Egypta
(X1 X2X3X4Xs5X6Y) se ve skladbnasledné reciprm k i ené populace ukazalo, e @nos
zmno enych X chromosomje hlavn maternalni. U 150 analyzovanych sarse
vyskytovaly nasledujici karyotypy (Ueshima 1964):

Deset samc- 26A+XX2X3Y,

deset samc- 26 A+X3X2X3X4Y,

osmdesatty i samc - 26A+X1X2X3X4XsY a

dvacet dva samc 26A+X;X2X3X4X5XeY.

Druh& generace byla ziskana interbreedingem nalmdarenych deseti sama@ samic. Paet
chromosom se relativn ustalil v Sesté generaci na 26AD%Y pro k i eni samice

z Kalifornie a samce z Egypta a 26 A6X3X4XsY pro ki eni samice z Egypta a samce
z Kalifornie (McKean 1966; Ueshima 1966, 1967).

Stejn byly k i eny samiceC. lectulariusz Kalifornie (obr. 7) se sam€imex
columbarius kde ob skupiny maji shodné karyotypy 26 AXoY/ X1X1X2X5. V prvni
generaci hybrid se u 107 jedincvyskytovaly tyto karyotypy:

Padesat sedm same26A+X3X,Y,

t icet sedm samc- 26 A+X;X2X3Y,

p t samc - 26A+X;XoX3X4Y,

osm samc - 26 A+X; X2X3XaX5Y,

ale ve tvrté generaci mo 119 ki enc (ze 135) opt karyotyp 26A+X%X,Y a 16 ki enc
karyotyp 26A+XX,X3Y. V desaté generaci se karyotypy ustalily na vy¢hmostavu
26A+X1X,Y. Pik i eni samceC. lectulariusz Kalifornie se samidC. columbariusoyl
karyotyp 26A+XX,Y konstantni ji od prvni generace (Ueshima 19&&EmiceC.
columbariusoplodn né samciC. lectulariuskladly procentualnmén vaji ek, co zp sobilo
zabijeni spermii reakci antiséra,ry jev u mezidruhového keni (Ueshima 1964).

Stejnym postupem byly keny samiceC. lectulariusz Egypta se sam(l.
columbarius kdy tato formeC. lectulariusma Sest X chromosomV prvni generaci hybrid

se u 105 jedincvyskytovaly tyto karyotypy:
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Obrazek 7Fotografie karyotypu Cimex lectulariusz Kalifornie. P evzato z.Ueshima 1966

Dvanact samc- 26A+X;X-X3Y,

jedenact samc- 26A+X3 XoX3X4Y,

sedmdesatitsamc - 26A+X;X2X3X4XsY a

dev t samc - 26 A+X;X2X3X4X5XgY.

Ve tvrté generaci of vyrazn p eva oval karyotyp 26A+XX,X3X4XsY (75 jedinc

ze 135), ale v desaté generaci se karyotyp usI6A+XX,X3X4XsY. Pi k i eni samceC.
lectulariusz Egypta se sami€f. columbaris byly karyotypy opt velmi stabilni, v prvni
generaci byl karyotyp 26A+X,Y u 64 jedinc z 68, u ty zbyvajicich karyotyp
26A+X1X,X3Y. V desaté generaci byl stabilni stav 26 AXXY (Ueshima 1966).

Je zajimavé, e keni p tidruh v rdmci komplexiCimex pilosellusykazalo sni eni
fertility k i enc prvni generace a dokonce uplnou sterilitu genedagleé (Ueshima 1966,
1967; Manna 1984).

PopulaceC. lectulariusz r znych &sti Pacifiku a Ameriky nemaji zmno ené X
chromosomy a jejich karyotyp je z&kladniho stavA£6:X,Y, ale druhy ze Starého $a
zmno ené X chromosomy maji. Kdy vyjdeme z koncepaniku druhuCimex lectulariusha
St ednim vychod a jeho introdukce do Ameriky spolu s lidmi, dojdeinzavru, e

zmno ené chromosomy jsou podni a jejich ztrata je odvozena (Ueshima 196W}x.c@
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p ibuzny ptai druhCimex columbariusktery se vyvinul z lidského druhu, se vyzog
zakladnim stavem karyotypu 26A+tX,Y bez zmno eného pdu X chromosom (Darlington
1939; Ueshima 1964, 1967; Usinger 1966).

4. ZAV RY

Z vySe uvedenych publikovanych dat o cytogenetastupc eledi Cimicidae
vyplyva n kolik rozpor i zatim nezodpowzenych otazek. Poggio et al. (2009), kte
vychazeji z idajManna (1984) se rozchazeji s vysledky studii Uaah{1966) v rozsahu
po tu chromosom u analyzovanych zastupceledi Cimicidae. Poggio et al. (2009) tvrdi, e
rozsah je od deseti do 42, naproti tomu Ueshim@g)L@vadi rozpti od deseti do 47.
Vzhledem k pitomnosti 44 chromosonu samicHesperocimex coloradendisst, 1925
(Ryckman & Ueshima 1964) a variabilnimu pochromosom u samc Paracimex
borneensis44-47 (Ueshima 1966) je prayzbdobn|Si rozp ti po tu chromosom uvad né
Ueshima (1966).

Acanthocrios furnariiCordero & Vogelsang, 1928 (Haematosiphoninae) otep
prace Ueshima (1966) 34 chromosqrale vysledky v praci Poggio et al. (2009) se zgra
liSi po tem 12 chromosom Dale pak Poggio et al. (2009) uvadi hypotézurmjde o novy
druh, liSici se pravpo tem chromosom StarSi cytogenetické studie Ueshimy (nd963,
1964, 1966) jsou po vSech strankach dokonalé, alg gn m e byt modernimi metodami
dosa eno rozdilnych vysledk Vzhledem k tomu, e rozdil je opravdu velky, ra se
opravdu jednat o novy druh, pokud ne, aute mohou i sami mylit nebo naopak vyrazn
zp esnili informace o karyotypu studovaného druhu.

Dale si protie i i sam Ueshima v pracich z roku 1966 versus 19@shima (1966)
popisujeCimex lectulariugz Ohia (obr.8) s karyotypem se zmno enymi chronmag@-9X u
samc, ale v dalSi praci (Ueshima 1967) zohge, e populace v Americe a Pacifiku
zmno ené X chromosomy nemaji. Je mo né, e tatoydape mohla vzniknout lokaln(sb r
pochazi pouze z rsta Columbus) introdukci nahodre Starého sva a Ueshima (1967) ji
dale do své teorie nezahrnul.

Z tabulky 2 je zejmé, e se druhy rodGimexvzgjemn vyrazn liSi v po tu autosom
i gonosom, ale zastupci rod@eciacusmaji karyotypy stabilni a stejné 28A£X:Y.

Nejv tSi variabilita v potech gonosoma autosom se vyskytuje u jednotlivych zastupc
v pod eledi Haematosiphoninae (Manna 1984). Karyotypyuatih roduOeciacus
odpovidaji karyotypCimex pipistrellj co souhlasi s molekularrgenetickymi vysledky
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Obrazek 8Fotografie karyotypu Cimex lectulariusz Ohia. P evzato zUeshima 1966

Balvina (2008, nepublikovano), druhyymdn azeny do rodu Oeciacus jsou vnit
skupinou rodiCimex nejbli e komplexuC. pipistrell..

Zastupci plesiomorfni poéledi Primicimicinae maji, podobmako zastupci
odvozené pockledi Cimicinae, relativnvyssi poet chromosom (28, 30), ale liSi se
skladbou pohlavnich chromosonu zastupc pod eledi Primicimicinae se vyskytuje pouze
jednoducha varianta XY.

Zastupci z eledi Polyctenidae, taxonu nejjpuzn jSiho eledi Cimicidae, se
cytologicky vyznamn liSi diploidnim karyotypem s nizkym pigm chromosomyv rozsahu
4A+XY a 10A+XY (Ueshima 1979). V ramci Polyctenidae systém gonosomem ni, ale
po et autosom je pravd podobn vysledkem nkolika fargmentaci. Obdobny nizky pet
chromosom a fixni systém XY pohlavnich chromosorse vyskytuje uty druh St nic z
pod eledi Cacodminae.Hypoteticky by tato petk mohla byt sesterskou skupinoeledi
Polyctenidae (Manna 1984). Ji jejich spaly p edek tedy mohl mit nizky pet
chromosom, tento plesiomorfni stav by pakstal zachovan u zastupPolyctenidae aty
druh Cacodminae, zatimco u ostatnich zastupto podeledi se poet chromosom
v evoluci zvysil.

Obecn byla evoluce pau chromosom u zastupcr znych eledi plostic ovlivhna

zejména fragmentaci, i, zm nami uvnit chromosom, n kdy nedokonalym rozdenim sad
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chromosom i polyploidizaci (Manna 1984). | cytogenetické zpgbou v posledni dob
vyu ivany v ramci adu Heteroptera jako diagnostické. Jaki&lpd Ize uvést odliSeni nového
druhu Stnice Cimex emarginatused Cimex lectulariugSimov et al. 2006).

U r znych druh z roduCimexbyly studovany karyotypy z enych aspekt, nap.
vyskyt zmno enych pohlavnich chromosonthovani chromosomp i k i eni p ibuznych
druh (Ueshima 1979), ale o saimmeiose mame stale malo informaci (Grozeva & N&kka
2002). Obdobnstale neni Uplnjasny systém zmno enych X chromosomr znych
izolovanych populadCimexlectularius

Z mo nych okruh studia cytogenetiky Stic bylo pro zpracovani v planované
diplomové praci vybrano za cil dopim cytogenetickych znalosti o karyotypech recentn
expandované populacimexlectularius Rad bych dale navazal na studia molekularni
genetiky zastupc eledi Cimicidae v diplomové praci Orgje Balvina (2008). Mimo
metodik v tSinou pou ivanych v cytogenetice plostic (napuro & Nokkala 1977; Grozeva
& Nokkala 1996, 2002; Nokkala & Nokkala 1999), bugekouSena i optimalizovana
metodika pou fvana p cytogenetickém studidenovc na PF UK, nap. F. S &hlavskym
pro studium chromosomstirk (Chelicerata: Arachnida: Pseudoscorpionidajtavsky &
Kral 2004).

5. P EHLED POU ITE LITERATURY
* prace nestudovany v originéle

ANGUSR.B. 2006: Chromosomal confirmation of the specad ofNotonecta meridionalis
Poisson, 1926 (Heteroptera: Notonectid&ej)ssian Entomological Journab:
137-140.

BALVIN O. 2008:Revize druh rodu Cimex (Heteroptera: Cimicidae) veeini Evrop.

Diplomova préce, Katedra zoologiejiedov decka fakulta, Univerzita Karlova,
Praha, 94 pp.

BARTONI KA T. 2007: Bat bugs@imex pipistrellj Heteroptera) and roost switching in bats.
Berichte der Naturforschenden Gesellschaft der @lositz Supplemenl5: 29-36.

BARTONI KA T. 2008:Cimex pipistrelli(Heteroptera, Cimicidae) and the dispersal prapens
of bats: an experimental studarasitology Research04 163-168.

34



BARTONI KA T.& GAISLER J. 2007: Seasonal dynamics in the numbers of piarbsigs
(Heteroptera, Cimicidae): a possible cause oftreagiching in bats (Chiroptera,
Vespertilionidae)Parasitology ResearchO0 1323-1330.

BLow A.J., TURELL J.M.,SILVERMAN L.A. & WALKER D.E.2001:Stercorarial shedding and
transtadial transmission of hepatitis B virus bynenon bed bugs
(Hemiptera: Cimicidae)ournal of Medical Entomolog8: 694-700.

BRESSAM.J.,LARRAMENDY M.L. & PAPESCHIA.G. 2005. Heterochromatin characterization
in five species of Heteropter@enetical24: 307-317.

BRESSAM.J.,PAPESCHIA.G.,MOLA L.M. & LARRAMENDY M.L. 1999: Meiotic studies in
DysdercusGuérin Méneville 1831 (Heteroptera: PyrrhocoridaeNeo-XY in
DysdercusalbofasciatuBerg 1878, a new sex chromosome determining system
HeteropteraChromosome ResearZh503-508.

BRESSAM.J.,PAPESCHIA.G.,MOLA L. & LARRAMENDY M.L. 2001: Autosomal univalents as
a common meiotic feature adera haematolom@errich-Schaeffer, 1847) and
JaderasanguinolentgFabricius, 1775) (Heteroptera: Rhopalidae: Séninae).
European Journal of Entomolo®a: 151-157.

BURTONG.J. 1963: Bedbugs in relation to transmissionurh&in disease®ublic Health
Reports/8: 513-524.

CARAYON J. 1966: Traumatic insemination and the paragesystem, pp.81-166. In:
USINGERR.B.: Monograph of Cimicidae (Hemiptera — Heteroptera)
Entomological Society of America, Maryland, Cokegark, XI+585 pp.

CoBBENR.H. 1968:Evolutionary trends in Heteroptera. Part |. Eggsclatecture of the
shell, gross embryology and eclosidfededlingen Landbouwhogeschool 151. Center
for Agricultural Publications & Documents, Wagesig Netherlands, 475 pp.

CoBBENR.H. 1978:Evolutionary trends in Heteroptera. Part 2. Mouthipstructures and
feeding strategiesMededlingen Landbouwhogeschool 78-5. Veeman H.,
Wageningen, Netherlands, 407 pp.

DARLINGTON C.D. 1939: The genetical and mechanical propedii¢se sex chromosomes. V.
Cimexand the Heteropterdournal of Genetic89: 100-137.

DAvis N.T. 1966: Reproductive physiology, pp.167-178.USINGERR.B.: Monograph of
Cimicidae (Hemiptera — Heteropterd&gntomological Society of America, Maryland,
College Park, XI1+585 pp.

FOREROD. 2008: The systematics of the Hemiptd&tavista Colombiana de Entomoloié
1-21.

GROZEVAS. 1997: Cytogenetic analysis of some aradid spdEleteroptera: Aradidae).
European Journal of Entomolo@¢: 421-424.

35



GROZEVA S.& NOKKALA S. 1996: Chromosomes and their meiotic behaviovanfamilies
of the primitive infraorder Dipsocoromorpha (Hetetera) Hereditas125 31-36.

GROZEVA S.& NOKKALA S. 2002: Achiasmatic male meiosisGimexsp. (Heteroptera,
Cimicidae).Caryologia55: 189-192.

GROZEVA S.,NOKKALA S.& SIMoV N. 2006: First evidence of sex chromosome
pre-reduction in male meiosis in the Miridae b(idsteroptera)Folia Biologica54:
9-12.

GROZEVA S.& SIMoVv N. 2008a: Cytogenetic studies of Bryocorinae Bagpaimg, 1860
true bugs (Heteroptera: Miridaé)cta Zoologica Bulgaric&: 61-70.

GROZEVA S.& Simov N. 2008b:Cytotaxonomy of two Cremnocephalus species (Hetenap
Miridae), pp. 171-179. In: @0zEVAS.& SIMOV N. (eds): Advances in Heteroptera
research. Festschrift in Honour of 80th AnniveysarMichail Josifov.

GROZEVAS.,SIMOV N. & NOKKALA S. 2008: Achiasmatic male meiosis in thkdieronecta
species (Heteroptera: Nepomorpha: Micronectidaeparative Cytogeneti&
73-78.

GRIMALDI D. & ENGEL S.M. 2005Evolution of the insect€ambridge University Press,
Cambridge, New York, Melbourne, Madrid, Cape To®mgapore, Sao Paulo,
XV+755 pp.

HoRrIK. 2000: Possible causes of disease symptomsiregstibm the feeding of
phytophagous Heteroptera, pp.11-35. loH&FERC.W. & PaNIzzI A.R. (eds):
Heteroptera of economic importand@RC Press, Boca Raton, London, New York,
Washington, D.C., 828 pp.

JacoBsD.H. 1986: Morphology and taxonomy of sub-Saharaeukus species with notes on
their phylogeny, biology and cytogenetics (Hetéeogr Aradidae: Aneurinae).
Entomology Memoir Department of Agriculture and 8/&upply Republic of South
Africa 64: 1-45.

JacoBsD.H. 2004: The evolution of a neo-XY, sex chromosome system by autosome-sex
chromosome fusion iBundocoris nodulicarinugacobs (Heteroptera: Aradidae:
Caventinae)Chromosome Resear@2: 175-191.

KUzNETSOVAV.G., GROZEVA S.& NOKKALA S. 2004: New cytogenetic data on Nabidae
(Heteroptera: Cimicomorpha), with a discussiokarfyotype variation and meiotic
patterns, and their taxonomic significanEaropean Journal of Entomolod¥1
205-210.

LESTOND. 1958: Chromosome number and the systematicertBEbmomorpha
(Hemiptera) Proceedings of the Tenth International CongresSribmology2:
911-918.

LESTOND., PENDERGRASTJ].G.& SOUTHWOODT.R.E. 1954: Classification of the terrestrial
Heteroptera (Geocorisa®&ature174 91.

36



MANNA G.K. 1958: Cytology and inter-relationships betwganous groups of Heteroptera.
Proceedings of the Tenth International Congressrabmology2: 919-934.

MANNA G.K. 1962: A further evaluation of the cytology antkerrelationships between
various groups of HeteropterBhe Nucleu®: 7-28.

MANNA G.K. 1982: Evolution of the sex chromosome numiner lzehaviour in Heteroptera.
Journal of Advanced Zoolo@y 20-32.

MANNA G.K. 1984: Chromosomes in evolution in Heteroptpm189-225. In: SARMA A.K.
& SHARMA A. (eds):Chromosomes in evolution of eukaryotic graUpRC Press,
Boca Raton, Florida.

McKEAN H.E. 1966: Inheritance of X chromosomes, pp.238-243JSINGERR.B.:
Monograph of Cimicidae (Hemiptera — Heteropterfahtomological Society of
America, Maryland, College Park, XI+585 pp.

MITTAL O.P.& JosePHL. 1984: Morphometric analysis of the chromosonmethiee
species of male plataspidid bugs (Plataspididatetdptera)Caryologia37:
393-399.

NOKKALA S. 1986: The mechanism behind the regular segoegatithe m-chromosomes in
Coreus marginatuk. (Coreidae, HemipteralfHereditas105 73-85.

NOKKALA S.& NOKKALA CH. 1983: Achiasmatic male meiosis in two specieSaitiula
(Saldidae, HemipteralHereditas99: 131-134.

NOKKALA S.& NOKKALA CH. 1984: The occurrence of the X0 sex chromosomigisysn
Dictyonota tricornis(Schr.) (Tingidae: Hemiptera) and its significaf@econcepts of
sex chromosome system evolution in Heteroptéeseditas100 299-301.

NOKKALA S.& NOKKALA CH. 1997: The absence of chiasma terminalizationiawetted
meiosis in males and femalesMyrmus miriformisFn. (Corizidae, Heteroptera).
Heredity78: 561-566.

NOKKALA S.& NOKKALA CH. 1999:Chromosomes in two bug species of Hebrus (Hebridae,
Heteroptera). The occurence of neo-XY sex chromessystem in Heteroptera.
Caryologia52: 27-30.

NUAMAH K.A. 1982: Karyotypes of some Ghanaian shield-bags the higher systematics of
the Pentatomoidea (Hemiptera: Heteroptdreect Science and its Applicati8n
9-28.

PANAGIOTAKOPULU E. & BuckLAND P.C. 1999: Cimex lectularius L., the common bed bug
from Pharaonic EgypAntiquity 73: 908-911.

PAPESCHIA.G. 1996: Sex chromosome polymorphism in a spetfi@glostoma
(Belostomatidae, Heteropter&ereditasl24 269-274.

37



PAPESCHIA.G. & BRESSAM.J. 2006: Evolutionary cytogenetics in Heteroptdoarnal of
Biological Research: 3-21.

PARSHAD R. 1957: A comparative study of the chromosomdhaemmale germ-cells of
eleven species of the sub-family PentatomiRasearch Bulletin of the Panjab
University122 401-420.

PERICARTJ. 1996: Family Cimicidae Latreille, 1802 - bed-bugp. 141-144. In: BKEMA B.
& RIEGERC. (eds)Catalogue of the Heteroptera of the Palearctic cegiVol. 2

Netherlands Entomological Society, WageningenhBiand, XI1V+361pp.

* Piza S.DET. 1958: Normally dicentric insect chromosomiesoceedings of the Tenth
International Congress of Entomology945-951 (podle Ueshima 1979).

POGGIOM.G.,BRESSAM.J.,PAPESCHIA.G., DI IOoRIOO. & TURIENZOP. 2009: Insects found
in birds” nests from Argentina: cytogenetic stedieCimicidae (Hemiptera) and its
taxonomical and phylogenetic implicatio@fotaxa2315 39-46.

PUROJ.& NOKKALA S. 1977: Meiotic segregation of chromosomeBriasophila
melanogastepocytes. A cytological approacBhromosom#&3; 273-286.

REBAGLIATI P.J.,PAPESCHIA.G. & MoOLA L.M. 2003: Meiosis and fluorescent banding in
Edessa meditabundandE. rufomarginata(Heteroptera: Pentatomidae: Edessinae).
European Journal of Entomolod@(0 11-18.

REINHARDT K. & SIVA-JOTHY M.T. 2007: Biology of the bed bugs (Cimicidaghnual
Review of Entomolody2: 351-374.

RyckmMAN R.E.& UESHIMA N. 1964: Biosystematics of thiéesperocimexomplex
(Hemiptera: Cimicidae) and avian hosts (Piciforniisidae; Passeriformes:
Hirundinidae) Annals of the Entomological Society of AmebGa624-638.

SaILER R.I. 1952: The bedbug. An old bedfellow thatd stith us.Pest ControR0: 22, 24,
70, 72.

SCcHAEFERC.W. 2000: Bed bugs (Cimicidae), pp. 519-538 STHAEFERC.W. & PANIZZI
A.R. (eds)Heteroptera of economic importandeRC Press, Boca Raton, London,
New York, Washington, D.C., 828 pp.

ScHAEFERC.W. 2003: Heteropteran adventitious biters (Heergit Primitively
predaceous’Entomological New$14: 211-216.

SCHAEFERC.W. & PaNIzzI A.R. 2000:Heteroptera of economic importance: A general view,
pp. 3-7. INSCHAEFERC.W. & PANIzzI A.R. (eds):Heteroptera of economic
importance CRC Press, Boca Raton, London, New York, WasbmdD.C., 828 pp.

ScHUHR.T. 1979: Evolutionary trends in Heteroptera. Raitlouthpart-structures and

feeding strategies. Cobben R.H. 1978. Mededlingembouwhogeschool
Wageningen, 78-5. 407 pPystematic Zoolog38: 653-656.

38



SCHUHR.T.& SLATER J.A. 1995True bugs of the world (Hemiptera: Heteropter@prnell
University Press, Ithaca, XI1+336 pp.

SCHUHR.T.& StysP. 1991: Phylogenetic analysis of cimicomorphaniffarelationships
(Heteroptera)Journal of the New York Entomological Soci@é®y298-350.

SCHUH R.T.,WEIRAUCH CH., HENRY. T.J.& HALBERT S.E. 2008: Curaliidae, a new family
of Heteroptera (Insecta: Hemiptera) from the Eastiited StatesAnnals of the
Entomological Society of Ameri@®1: 20-29.

SCHUH R.T.,WEIRAUCH CH. & WHEELERW.C.2009: Phylogenetic relationships within the
Cimicomorpha (Hemiptera: Heteroptera): a totaldewice analysisSystematic
Entomology34:15-48.

Simov N., IVANOVA T. & SCHUNGERI. 2006: Bat-parasitic Cimex species (Hemiptera:
Cimicidae) on the Balkan Peninsula, with zoogeplgieal remarks oCimex
lectulariusLinnaeusZootaxal19Q 59-68.

StAck H.D. 1938: Chromosome numbersGimex Nature142 358.

SLack H.D. 1939a: Structural hybridity i@imex |.Zeitschrift fur Zellforschung und
Mikroskopische Anatomie. Abteilung B, Chromosdam04-118.

SLACK H.D. 1939b: Chromosomes 6imex Nature143 78.

Srys P.& KERzHNERI.M. 1975: The rank and nomenclature of higher taxacent
HeteropteraActa Entomologica Bohemoslovacz 64-79.

S AHLAVSKY F.& KRAL J. 2004: Karyotype analysis and achiasmatic meinsis
pseudoscorpions of the family Chthoniidae (AradanPseudoscorpionesjereditas
140 49-60.

THOMAS D.B 1996: Role of polyploidy in the evolution ofetliHeteroptera, pp.159-178. In:
ScHAEFERC.W. (ed.):Studies of hemipteran phylogeintomological Society of
America, Lanhem, 111+244 pp.

UESHIMA N. 1963: Chromosome behavior of tenex piloselluxomplex (Cimicidae:
Hemiptera) ChromosomdBerlin) 14: 511-521.

UESHIMA N. 1964: Experiments on reproductive isolatiolCimex lectulariusandCimex
columbarius(Hemiptera: Cimicidae)l'he Pan-Pacific Entomologid0: 47-53.

UEsSHIMA N. 1966: Cytology and cytogenesis, pp.183-237UBINGERR.B.: Monograph of
Cimicidae (Hemiptera — Heteropterddntomological Society of America, Maryland,
College Park, X1+585 pp.

UESHIMA N. 1967: Supernumerary chromosomes in the humatbg@imex lectularius
Linn. (Cimicidae: HemipteralChromosomgBerlin) 20: 311-331.

39



UEsHIMA N. 1968a: Cytology and bionomics Bfimicimex caverniBarber (Cimicidae:
Hemiptera) The Pan-Pacific Entomologigé: 145-152.

UEesHIMA N. 1968b: Distribution, host relationships and sagon of the genuBaracimex
(Cimicidae: HemipteraMushi42: 15-27.

UESHIMA N. 1979:Hemiptera Il: Heteropterapp. V+117. John B. (ed.): Animal
Cytogenetics. Vol. 3: Insecta 6. Gebruder BormeaeBerlin-Stuttgart.

USINGERR.B. 1966:Monograph of Cimicidae (Hemiptera — Heteroptefahtomological
Society of America, Maryland, College Park, XI+58%

VOLFP.& VOTYPKA J.2007:Parazititi lenovci (Iekaskd entomologie), pp.232-299. In:
VOLF P.,HORAK P.A KOLEKKTIV : Paraziti a jejich biologie Triton, Praha/Kromi ,
318 pp.

WEeBB P.A.,HAPPCH.M., MAUPIN G.O.,JOHNSONB.J.B.,CHIN-YIH OU & MONATH T.P.1989:
Potential for insect transmission of HIV: Experimed exposure o€imex hemipterus
andToxorhynchites amboinendis human immunodeficiency viruShe Journal of
Infectious DiseaseBs0 970-977.

WHEELERW.C.,SCHUH R.T.& BANG R. 1993: Cladistic relationships among higher geoop
Heteroptera: Congruence between morphologicahasidcular data sets.
Entomologica Scandinavic4:121-137.

* WILsON E.B. 1905: Studies on chromosomes. Il. The pairetlaohromosomes,
idiochromosomes and heterotropic chromosomes miptera.Journal of
Experimental Zoolog®: 507-545 (podle Papeschi & Bressa 2006).

Y ING TIAN, WEIBING ZHU, MIN LI, QIANG XIE & WENJUNBU 2008 Influence of data conflict
and molecular phylogeny of major clades in cimiogpman true bugs (Insecta:
Hemiptera: Heteropteraylolecular Phylogenetics and Evolutidi: 581-597.

ZIMA J.2004: Cytogenetika, pp.51-86. ImviA J.,MACHOLAN M., MUNCLINGERP.&
PALEK J.: Genetické metody v zoolaghNakladatelstvi Karolinum, Praha, 239 pp.

40



