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1. Abstrakt

Ovliviiovani hostitele parazitem ¢i parazitoidem je v posledni dobé& stile vice
sttedem zajmu mnohych védci. Rada z nich se uz neomezuje pouze na popsini zmén
v chovéani hostitele, ale zkouma i jejich fyziologické pozadi. Mnoho praci se zabyva
manipulaci hostitelskym prostfedim parazitoidy ze skupiny parazitickych blanokiidlych
(Hymenoptera: Parasitica). Jedna se pfedevSim o koinobionty, ktefi jsou na své hostitele ¢asto
siln¢ adaptovani a hostitelsky specificti, tudiz se u nich vyvinuly velice sofistikované
zpusoby, jak svého hostitele ovladat ku svému prospéchu. Tyto vosi¢ky jsou nejen velice
diverzifikovana skupina, ale disponuji 1 stejn€ rozlicnymi mechanismy manipulace hostitelem
a jeho fyziologii. Nékdy parazitoid svého hostitele ovlada témét jako ,,vozidlo* se zdsobami
potravy, jindy pouze ovliviluje poméry metabolitl v téle nebo potlacuje imunitni reakce
hostitele. Pii uspésném zivotnim cyklu téchto vosicek se vSak hostitel nerozmnozi a vétSinou
je parazitoidem uplné zkonzumovan. Ma bakalaiska prace je souhrnem informaci o této

problematice.

Klicova slova: Hymenoptera, parazitoid, manipulace hostitelem, behavioralni

manipulace, Braconidae, Ichneumonidae

Abstract

Recently, many scientists have been focused on parasite or parasitoid host's
manipulation. They don't describe only the changes in host behavior, but they even search
for physiological background. Lots of papers dealing with hymenopteran parasitoids
(Hymenoptera: Parasitica) host's manipulation have been published. The most studied are
strongly adapted and host specific parasitoids, koinobionts. They developed very
sophisticated mechanisms to manipulate their hosts for their own benefit. These parasitic
wasps are not only very diverse group of the insect, but they even developed various ways to
manipulate the hosts and their physiology. Sometimes the parasitoids use their hosts like
a ,,food's vehicle®, sometimes they manipulate just rates of some metabolites or suppress
host's immune reaction. If the wasp's life-cycle is successful, the host does not develope to the

adult’s stage and is often consumed by the parasitoid larve.

Key words: Hymenoptera, parasitoid, host manipulation, behavioral manipulation,

Braconidae, Icheumonidae



2. Uvod

2.1. Rad blanok¥idli (Hymenoptera)

Za druhové nejbohatsi skupinu Zivocicht je povazovan kmen ¢lenovct, respektive
tiida hmyzu (Arthropoda: Insecta). Rad blanok¥idlych je povazovan za jeden z druhové
nejbohatSich hmyzich fada (Ronquist 1999) a je ¢lenén na dva podiady, a to na Siropasé
(Hymenoptera: Symphyta) a §tihlopasé (Hymenoptera: Apocrita). Stihlopasi jsou pak tradiéné
dale déleni na Zahadlové blanokiidlé (Hymenoptera: Aculeata) a parazitické blanokiidlé

(Hymenoptera: Parasitica) (Ronquist 1999).

Zatimco difive bylo mnoho druhli parazitickych blanoktidlych povaZovano
za generalisty, dnes se stdle vice ukazuje, Ze nckteré morfologicky urcené druhy
parazitoidnich vosicek lze pomoci modernich metod rozdélit na nékolik vysoce
specializovanych druhd. Naptiklad diky bar-kodové analyze morfologicky uréené¢ho druhu
Apanteles leucostigmus (Ashmead, 1900) (Hymenoptera: Parasitica: Braconidae), parazitoida
housenek motyll, se zjistilo, Ze se nejedna o jeden druh napadajici n€kolik druht hostitelq,

ale Ze jde o 36 riznych hostitelsky vysoce specifickych druhti (Smith et al. 2008).

Pravé skupiné parazitickych blanokiidlych (Hymenoptera: Parasitica) a jejich

specifickym zivotnim cykliim a mechanismiim je tato prace vénovéana.

2.2. Cizopasnictvi a vztah cizopasnik — hostitel

Nejbézn€jsi zivotni strategii je u vSech organizmll cizopasnictvi, neboli
parazitismus. Témét kazdy Zivo¢ich ma svého specifického parazita nebo parazitoida a zmény
v chovani hostitele po napadeni parazitem jsou naprosto bézné (Poulin 1995). Pro parazitoidy
je velmi dulezité, aby jejich hostitel ptezil do doby, nez oni sami projdou urcitym stupném

vyvinu. Pokud hostitel zemfie dfive, parazitoid umira také (Fritz 1982).

Dobfe prozkoumanymi piipady téchto interakci jsou naptiklad houba rodu
Ophiocordyceps (Ascomycota: Hypocreales) (Petch) a mravenec Camponotus leonardi
(Emery, 1889) (Hymenoptera: Formicidae) . Houbou nakazeny mravenec se nakonci zivota
pevné zakousne mandibulami do listu na exponovaném miste, houba mu pak proroste hlavou
a zarovei je na dobrém misté pro Sifeni svych spor (Andersen et al. 2009). Velice podobnym
ptipadem je pak Entomophthora muscae (Zygomycota: Entomophthorales) (Cohn, 1856)
a moucha Scathophaga stercoraria (Diptera: Scathophagidae) (Linnaeus, 1758) (Maitland
1994). Dale pak vSeobecné¢ znamé Dicrocoelium  dendriticum  (Rudolphi, 1819)



(Platyhelminthes: Trematoda) a mezihostitelsky mravenec rodu Formica (Linnaeus, 1758)
(Hymenoptera: Formicidae), ktery se nakazi pozfenim cerkariemi infikovaného slizu
suchozemského plze a je pfimo z centrdlnich ganglii manipulovan ku zvySeni
pravdépodobnosti ptenosu D. dendriticum na konecného hostitele (Hohorst & Grafee 1961,
Manga-Gonzéalez et al. 2001). Na Florid¢ je pak k biologickému boji proti obtiznému
Solenopsis invicta (Buren, 1972) (Hymenoptera: Formicidae) pouzivana moucha Pseudacteon
tricuspis (Borgmeier, 1925) (Diptera: Phoridae). Mravenec je napaden mimo mravenisté
a jsou do n¢j nakladena vajicka. Poté se zdrZzuje pouze v utrobach mravenisté, kde mu hrozi
minimalni nebezpeci. Nakonec Ukryt opousi a po n¢kolika hodinach je zabit parazitoidem
(Henne & Johnson 2007). Ptikladem nejblizSim parazitickym blanokiidlym je Ampulex
compressa (Fabricius, 1781) (Hymenoptera: Ampulicidae) vyuzivajici jako zdsobu cCerstvé
potravy pro své potomstvo Svaba Periplaneta americana (Linnaeus, 1758) (Blattaria:
Blattidae). Hostitel je samickou nejprve paralyzovan a druhym bodnutim do uréené oblasti
hlavovych gaglii dochazi nejprve k intenzivnimu samociSténi a nasledné néckolikatydenni
hypokinezi, béhem které je Svab zkozumovan zevnitt (Gal et al. 2010; Gal & Libersat 2005;
Weisel-Eichler et al. 1999).

Imaga parazitickych blanoktidlich (Hymenoptera: Parasitica) jsou volné zijici,
ale jejich larvy jsou parazitické, a to endo- nebo ektoparazitoidni (Kaeslin et al. 2005¢c).
Protoze svého hostitele béhem svého Zivotniho cyklu vzdy zabiji, daji se vyuzit pfi biologické
ochrané plodin a zasob. Za pozornost vSak rozhodné stoji zplsoby, jakymi jsou tito
zivocichové schopni nakladat se svym hostitelem. V zdjmu vlastniho pieziti a zvyseni fitness
ovliviiuji chovani ¢i fyziologické pochody hostitele. Jde naptiklad o pozorovatelné netypické
chovani hostitele, kterym tak prokazateln¢ zvysuje fitness svého parazitoida nikoli sebe sama
(Eberhard 2000a; Fincke et al. 1990; Grosman et al. 2008; Matsumoto 2009). Déle pak zmény
metabolismu vedouci napiiklad k vétsi agregaci zasobnich latek, nebo naopak jejich rozkladu
na rychle vyuZitelné metabolity, kterymi se pak cizopasnik Zivi (Kaeslin et al. 2005c).
V neposledni fadé¢ zmény ve fiziologii imunitnich reakci, které pak neohrozuji vajicka nebo
larvy parazitoida (Rizki et al. 1990). Zmény mohou byt navozeny piimo vyvijejicimi se
larvami ¢i samici kladouci vajicka do hostitele. Nepiimo pak mohou byt vyvolany rznymi

symbiotickymi viry parazitoida.

To se souhrnné oznacuje jako behavioralni manipulace a pravé timto fenoménem

Zivotnich strategii parazitoidi se ve své bakalaiské praci zabyvam.



3. Pojmy a jejich definice

3.1. Parazit nebo parazitoid?

Definice pojmil parazit a parazitoid je rOznymi autory chéapana rizné
(Eggleton & Gaston 1990; Zelmer 1998). V druhé poloving 19. stoleti definoval némecky
zoolog Karl Georg Friedrich Rudolf Leuckart parazitismus jako vzah vyuZivani jednoho
organizmu (hostitele) jakozto habitat a zdroj potravy druhym organizmem (parazitem). Podle
Poulina (2007, p.5-6) je dnes parazit v§eobecné chapan jako organizmus Zijici uvniti nebo vné
hostitele, zivici se hostitelem, vykazujici urcity stupen adaptace na hostitele a pulsobici
hostiteli Skodu. Pokud Skoda vede ke smrti hostitele, je pak takovy organizmus vétSinou
oznacovan jako parazitoid. Kuris (1974) poklada za parazitoidy i kastratory. Podle n¢j jde
o reprodukéni smrt a pro ptenos genil do dalSi generace tak nevidi zddny rozdil mezi smrti
a kastraci. Mezi parazitoidy by pak patiili naptiklad i korysi rodu Sacculina (Thompson,
1836). Podle jinych se vSak parazitoidi nevyskytuji v jinych skupinach nez ve tfidé hmyzu
(Gauld & Bolton 1988; Price 1984). Gauld & Bolton (1988) tvrdi, ze hostitel¢ parazitoidii
jsou omezeni pouze na kmen ¢lenovct (Arthropoda). Problémem piesné definice parazitoida
je, ze vztahy s hostiteli jsou rozlicné a komplikované. Piesnd a striktni definice nezahrne
vSechny relevantni vztahy. Naopak pfili§ obecna definice mize pojmout i vztahy irelevantni
(Eggleton & Gaston 1990). Sam bych pro ucel této prace definoval parazitoida jako
organizmus, jehoz juvenilni stddium se vyviji na nebo uvnitf hostitele, jimZ se Zivi, a hostitele

nakonec pfimo ¢i nepiimo usmrti.

3.2. Behavioralni manipulace

Parazitoidi Casto ovliviiuji chovani hostitele, ve smyslu behavioralni manipulace.
Neéktefi si mysli, Ze hlavnim cilem behaviordlni manipulace je snizeni preda¢niho tlaku
na parazitoida (Tanaka & Ohsaki 2006), ovSem cilem muize byt i zména vnitiniho prostiedi
hostitele, naptiklad snizenim piijmu potravy (Kaeslin et al. 2005c). Ne kazdou zménu
chovani zplisobenou parazitaci lze vSak povazovat za behavioralni manipulaci. Behavioralni
manipulace hostitelem je adaptaci parazitoida na hostitele. Aby se zména v chovani hostitele
mohla povazovat za adaptaci parazita, musi zvySovat fitness nebo pravdépodobnost pienosu
parazita ¢i parazitoida, nikoli hostitele (Poulin 2007, p.115-120). Zda se jedna o behavioralni
manipulaci nebo pouze o reakci hostitele na parazitaci neni vzdy snadné urcit. Také neni vzdy
jasné, zdali je parazitace pii¢inou nebo nasledkem odlisného chovani (Grosman et al. 2008;

Poulin 1995).



3.3. Koinobionti a idiobionti

Parazitoidi vyuzivaji hostitele dvéma zpiisoby. Podle toho se d¢€li na koinobionty
a idiobionty. Idiobionti svého hostitele usmrcuji nedlouho po napadeni a ihned ho konzumuji.
Koinobionti se vyvijeji uvnitf nebo na hostiteli, ktery zije a stale se krmi a vyviji (Kaeslin
et al. 2005c). Podle Rotta a Godfraye (2000) jsou idiobionti ¢asto ektoparazitoidi. Vybiraji si
hostitele pfimétené velkého, poskytujiciho dostatek potravy pro vyvin potomstva. Koinobionti
jsou naprotitomu casto endoparazitoidi. Zustavaji v téle hostitele, zatimco hostitel se dale
krmi a vyviji. Parazitoid je pak limitovan zdroji v hemolymf¢ hostitele (Schopf & Steinberger
1996). Larvy koinobiontniho endoparazitoida se pak musi vypotadat s bunéénou imunitni
odpovédi hostitele. Koinobionti tak byvaji ¢asto hostitelsky specificti, naprotitomu idiobionti
jsou vétsinou generalist¢ (Rott & Godfray 2000). Béhem koevoluce koinobiontnich
parazitoidi a jejich hostitelti, b&hem jejich ,zavodi ve zbrojeni (Arm races,
Dawkins & Krebs 1979), se tak wvyselektovaly 1 zajimavé a komplexni mechanismy

ovliviiovani hostitele parazitoidem, které prokazateln¢ zvysuji fitness parazitoida.



4. Literarni prehled

4.1. Primé ovlivnéni hostitele

Do této kategorie jsou zafazeny piipady, kdy je hostitelsky organizmus ovlivnén
vajicka, jeji potomstvo béhem svého vyvinu nebo miize nastat kombinace obojiho. Jde

piredevsim o manipulaci nervovym systémem (Libersat et al. 2009).

4.1.1. Skupina rodi Polysphincta

Skupina rodG Polysphincta je sloZena ze vSech rodi tribu Polysphinctini
a jednoho rodu z tribu Ephialtini (Hymenoptera: Icheumonidae: Pimplinae). VSichni zastupci
této parafyletické skupiny vyuzivaji jako hostitele pro své larvy volné Zzijici pavouky (Gauld

& Dubois 2006).

4.1.1.1 . Hymenoepimecis argyraphaga

Mezi nejlépe prostudovany piipad behaviordlni manipulace patii vztah lumka
Hymenoepimecis argyraphaga (Gauld, 2000) (Hymenoptera: Ephialtini) a jeho hostitele,
pavouka Leucauge argyra (Walckenaer, 1842) (Araneae: Tetragnathidae). Timto vztahem
se ve svém vyzkumu velice podrobné zabyva Eberhard (2000a,b; 2001). Cely rod
Hymenoepimecis (Viereck, 1912) mé velice podobny zivotni cyklus, ale pouze
H. argyraphaga ovlivituje svého hostitele tak pifimo, ndhle a piesné¢ (Eberhard 2000a).

Nad ostatnimi ptipady z rodu Hymenoepimecis se pozastavim na konci této casti.

H. argyraphaga je koinobiontni ektoparazitoid. Larva se vyviji na dorzélni strané
abdomenu pavouka a zivi se jeho hemolymfou vytékajici ze zranéni, kterd mu mandibulami
zpusobi jiz prvni instar. K ovlivnéni chovani hostitele zde dochazi uz pti setkdni oplodnéné
samicky a budouciho hostitele L. argyra (Araneae: Tetragnathidae). Pavouk je napaden z letu
a kladélkem je mu do ptfedni ¢asti hlavohrudi, ¢asto ptfimo do Ustniho otvoru, vpraven jed,
ktery ho paralyzuje na 5-10 minut. Béhem této doby samicka ,,pfilepi* vajicko na dorzalni
stranu anteriorni C€asti abdomenu. Larva lumka se vylihne 48 -72 hodin po nakladeni
(Eberhard 2000b). Pavouk se chova normalné po dalSich 7-14 dni. Stavi si denné ,lapaci®
pavucinu a lovi kofist (Eberhard 2001). Behem této doby se larva zivi a dospiva do dalSich
instard. Zajimavé je, ze kromé ekdyze larvy mlize béhem doby parazitace dojit i ke svlékani
pavouka. Nicméné¢ ekdyze neprobéhne pravé na dorzélni strané¢ abdomenu, kde se larva Zivi.
Je pravdépodobné, ze tomu velmi pfispivaji jizvy a srazena hemolymfa v misté parazitace

(Eberhard 2000b). Larva je schopna manipulovat i krvacenim hemolymfy. Pfi pfechodu

9



z prvniho do druhého instaru si larva vybuduje ze srazené hemolymfy, zbytki vaje¢ného
obalu a z ptredchozich svlecek takzvané ,sedlo* (Nielsen 1923; Eberhard 2000b), diky
kterému se pak dale udrzi na abdomenu pavouka. K tomu je potfeba rozsahlejSiho krvaceni
a hemolymfa se musi srazet pomaleji, nez je bézné. D4 se tedy pfedpokladat, Ze larva ptida

do pavoukovy hemolymfy latku zpomalujici koagulaci (Eberhard 2000b).

Posledni den svého Zivota postavi pavouk z réna jesté jednu normalni ,,lapaci®
pavucinu (Eberhard 2000b). Naopak Casné z vecera zaCne snovat pavucinu na prvni pohled
zcela nepodobnou pavucindm uréenym k lovu. Nicméné pravé tato pavucina, uréend
pro kokon parazitoida, je vytvofena mnohonasobnym opakovanim nékolika prvnich tkont
pii stavbé normalni pavuciny (Eberhard 2000a). Na stavbé ,kokonové™ pavuciny stravi
pavouk zbytek svého zivota, tedy do Casného rana dalSiho dne. Cely dal$i den se larva krmi
vysavanim mrtvého pavouka, kterého nakonec z pavuciny shodi, aby se nasledné dalSiho
vecera mohla vykrmend zavésit na ,,kokonovou™ pavucinu a usnovat si vlastni kokon,
po ¢tyfech dnech se v ném zakuklit a po dalSich sedmi dnech se vylihnout jako dospélec.

(Eberhard 2000a,b; 2001).

Jaky je ovSem mechanismus behavioralnich zmén u pavouka a jaky ma vibec
»kokonova“ pavucina smysl? Eberhard (2000a,b; 2001) se domniva, ze k ovlivnéni chovani
pavouka dochazi infazi latek produkovanych larvou H. argyraphaga béhem posledniho dne
zivota hostitele. Pavouk je s nejvétsi pravdépodobnosti zabit infuzi latek od larvy parazitoida
po dokonceni ,.kokonové*“ pavu€iny. Napovidaji to pokusy pii nichZ byly béhem posledniho
vecera experimentalné odstranény larvy H. argyraphaga. Pavouci prezili (Eberhard 2000a,b).
Tyto pokusy vSak také prokazaly, ze latky aplikované larvou H. argyraphaga hostiteli maji
rychle pusobici a dlouhotrvajici uc¢inek. Pokud byly larvy odstranény béhem dne, pavouci
si nadale budovali normalni ,,lapaci® pavuciny (Obr. 1). Pokud vSak byly larvy odstranény
vecer pred stavbou ,.kokonové®“ pavuciny nebo béhem stavby, pavouci prezili, ve vétSing
ptipadi dostavéli typickou ,,kokonovou* pavuc¢inu (Obr. 2) a nasledujiciho dne nebyli schopni
postavit normalni ,,lapaci“ pavucinu . Nékteii dokonce postavili opét ,,kokonovou* pavucinu.
VétsSinou vsak byla néasledujici pavucina pouze hodné degenerovanou verzi normalni

pavuciny (Eberhard 2001).

Diivodt pro takovouto manipulaci chovanim hostitele L. argyra béhem Zivotniho
cyklu parazitoida H. argyraphaga muze byt nékolik. Ochrana proti hyperparazitismu se zda
nepravdépodobna, protoze vrstva kokonu je natolik tenkd, Ze je pod ni kuklici se larva vidét

(Eberhard 2001). Hodnoty naméfené v terénnich testech navic ukdzaly, Ze mira
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hyperparazitismu je pomérné nizka (Eberhard 2000b). Modifikované pavuiny ovSem
vykazuji vét$i odolnost proti fyzikalnim jevim, naptiklad proti desti a vétru. Je tak mozné,

ze larva ke svému vyvoji potiebuje urcité podminky. Fincke et al. (1990) zaznamenali,

ze u piibuzného  druhu Hymenoepimecis  robertsae
(Gauld, 1991) (Hymenoptera: Ephialtini) nedoglo |
k vylihnuti dospé€lce z kukly pokud byl kokon i s pavucinou
pavouka Nephila clavipes (Linnaeus, 1767) (Araneae:
Tetragnathidae) srazen silnym destém. O presnych pfic¢inach

se vSak nezmifiuji. Seyahooei et al. (2009) tvrdi, Ze vybér |}

a parazitismu piipadné hyperparazitismu. Optimalizace ¢asu

a mista je tedy pro kuklici se hmyz zasadni.

Obr.1 A Lapaci pavucina neparazitovaného
pavouka Leucauge argyra (Eberhard 2001)
<« Obr. 2 Modifikovana kokonova pavuéina
pavouka Leucauge argyra se zaveéSenym
kokonem  Hymenoepimecis argyraphaga
(Eberhard 2001)

4.1.1.2 . Hymenoepimecis robertsae a H. bicolor

Gonzaga et al. (2010) sledovali zmény chovani a stavby siti pavouka Nephila
clavipes zplusobené parazitoidy Hymenoepimecis robertsae (Gauld, 1991) a H. bicolor
(Brulle, 1846) (Hymenoptera: Ephialtini). Déle pak porovnali odolnosti ,kokonovych*
pavucin s normalnimi. ,,Kokonové* pavuciny obsahuji méné spirdlnich vldken a jsou o néco
mensi. Tim sniZuji riziko poSkozeni leticim hmyzem nebo padajicimi organickymi zbytky
(listim). Zéaroven je tak zmenSen i povrch na ktery muze pasobit vitr nebo na kterém se muze
naptiklad kondenzovat vodni para. Gonzaga et al. (2010) tak potvrdili, ze zmény ve stavbé

pavuciny indukované parazitoidem zvySuji jejich odolnost vici témto vliviim.

Testem s hladovéjicimi pavouky pak Gonzaga et al. (2010) pfinesli argumenty
proti alternativni teorii, Ze zmeény ve stavbé siti jsou pouze nasledkem oslabeni napadeného
hostitele (Gonzaga & Sobczak 2007). Dale byla nastinéna teorie mozné obrany hostitele proti

parazitoidni larvé. Zaznamenan byl pfipad, kdy mladd samicka N. clavipes s ptilepenym
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vajickem parazitoida prosla ekdyzi, ackoli to podle hubeného zdecku jesté neméla zapotiebi

(Gonzaga et al. 2010).

Stejné¢ jako uvadi Eberhard (2000a), ze ,,kokonova‘“ pavucina pro H. argyraphaga
je sloZzena z mnohonésobnych repetic poc¢atku stavby ,lapaci® pavuciny, tak i Gonzaga et al.
(2010) poukazuji, ze ,kokonovd™ pavuCina je az napadné podobnd pavuling, kterou
N. clavipes pouziva pii svlékani. Bylo také zaznamenano, ze indukované zmény u N. clavipes
se objevuji postupn¢ dva az tii dny pfed smrti hostitele, na rozdil od L. argyra (Araneae:

Tetragnathidae), kde ke zménadm dochazi ndhle (Eberhard 2000a,b; Gonzaga et al. 2010 ).

4.1.1.3 . Hymenoepimecis japi

Pii popisovani novych druhli rodu Hymenoepimecis pozorovali Sobczak et al.
(2009) pavouka Leucauge roseosignata (Araneae: Tetragnathidae) parazitovaného
parazitoidni vosiCkou Hymenoepimecis japi (Sobczak, Loffredo, Penteado-Dias & Gonzaga,
2009) (Hymenoptera: Ephialtini). Kromé& popisu morfologického vymezeni druhu uvadi také
zivotni cyklus a dopady na chovédni pavouka. Ten je velice dobfe srovnatelny s vyse
uvedenym ptipadem H. argyraphaga. Larva je ptichycena k dorzalni stran¢ abdomenu a saje
hemolymfu. Nez dospéje do posledniho larvalniho instaru, vykazuje hostitel normalni chovani
vcetné budovani ,lapaci® pavuciny. Pozorovan byl posledni instar larvy sajici hemolymfu
mrtvému pavoukovi na specidlni ,.kokonové pavucing. Ta se na rozdil od ,,Japaci® pavuciny
skladala pouze ze tii velice pevnych vldknech sbihajicich se v jednom misté a pravdépodobné
byla, stejn¢ jako u L. argyraphaga, postavena n¢kolikanasobnym opakovanim pocatecni faze
budovani pavuciny. Larva si pak kokon zavésila pod timto mistem pavuciny (Sobczak et al.

2009).

4.1.1.4 . Hymenoepimecis veranii

Druh  Hymenoepimecis  veranii  (Loffredo and Penteado-Dias, 2009)
(Hymenoptera: Ephialtini) (Sobczak etal. 2011) byl pozorovan na hostiteli Araneus
omnicolor (Keyserling, 1893) (Araneae: Araneidae) (Gonzaga & Sobczak 2007).
A. omnicolor si kromé ,lapaci® pavuciny ze svych vldken buduje v blizkosti také ukryt
pod ohnutym listem. Po napadeni parazitoidem vSak byla popsana pouze defektni nebo zcela
chybéjici ,,lapaci® pavucina. Tento fakt vS§ak Gonzaga & Sobczak (2007) pfisuzuji spiSe
vycerpani hostitele nésledkem parazitace nez cilené manipulaci hostitelskym organizmem.
Sami vSak pozdéji prichazeji s argumenty proti této teorii (Gonzaga et al. 2010). Larva
H. veranii si svlij kokon utkd v pavuciné ukrytu mrtvého hostitele, kde je kryta ohnutym

listem.
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4.1.1.5. Zatypota petronae

Podobné vypada i vztah lumka Zatypota petronae (Gauld, 1991) (Hymenoptera:
Polysphinctini) a hostitele Theridion evexum (Keyserling, 1884) (Araneae: Theridiidae).
Pavouk také buduje v blizkosti ,lapaci pavuiny ukryt umistény pod ohnutym listem.
Vajicko je hostiteli ,,pfilepeno na anteriorni ¢ast abdomenu potom, co je hostitel napaden
pfed svym ukrytem a paralyzovan. Larva po vylihnuti saje hemolymfu a bylo popsano
i budovani ,,sedla” pti pfechodu do druhého instaru a jeho odstranéni po usmrceni pavouka
(Weng & Barrantes 2007). Pavouk ptestava lovit kofist, ktera se zachyti na lepkavych
vldknech ,lapaci® pavuciny, kdyz larva dospéje k zavéru predposledniho instaru. Lepkavost
novych vlaken siln¢ poklesne. Posledni instar larvy se na mrtvém pavoukovi zZivi asi osm
hodin a pak si v jeho ukrytu utka kokon (Weng & Barrantes 2007). Bylo pozorovano tvofeni
nadpocetnych nelepivych vldken ve vchodu do tkrytu i uvnitt tkrytu. Evidentné branila
potenciondlnim predatorim v pfistupu ke kokonu, ktery si larva uvnitf usnovala

(Weng & Barrantes 2007).

4.1.1.6 . Brachyzapus nikkoensis

Hostitelem vosicky Brachyzapus nikkoensis (Uchida, 1928) (Hymenoptera:
Polysphinctini) je pavouk Agelena limbata (Thorell, 1897) (Araneae: Agelenidae), ktery si
stavi trychtyfové tunelové tkryty. Nepouziva lepiva vldkna, ale hbité utoc¢i na kofist, ktera se
mu nachvili zamota do vldken u Usti jeho pfibytku. Na stropni ¢ast tunelu pouziva ponc¢kud
jind, pevnéjsi vlakna, ktera brani zhrouceni ukrytu ndporem napadanych organickych zbytki.
Sviyj ptibytek neustale udrzuje a opravuje. Staci jen né€kolik dni bez udrzby a tunel se zhrouti

(Matsumoto 2009).

Pavouk je zpravidla napaden u vchodu do svého piibytku, kam je vylakén
parazitoidem B. nikkoensis v domnéni, ze se jedna o neopatrnou kofist. Stejné jako
v pfedchozich piipadech je pavouk napaden a paralyzovan bodnutim. Vaji¢ko je nakladeno
na zadni ¢ast dorzalni strany hlavohrudi (Matsumoto 2009). Larva se vylihne a postupné se
vyviji na pavoukovi, sajic jeho hemolymfu. Pavouk vykazuje normdlni chovani véetné lovu
a udrzby svého piibytku az do doby, kdy se larva parazitoida vyvine do piedposledniho
instaru (Matsumoto 2009). Tehdy pavouk pod vlivem larvy piehradi vychody z ukrytu
odolnymi vlakny, ktera bézné¢ pouziva k vystuzeni ,stropu” svého piibytku. Poté zlstava
ve své vlastni hrobce nehybny, dokud ho neobycejné rychle rostouci larva posledniho instaru
béhem dvou dni Gpln€ nevysaje a neutka si vlastni kokon, ve kterém se zakukli (Matsumoto

2009). Pavuciny blokujici vychody oznacuje Matsumoto (2009) jako ,,zavoje*. Doba kukleni
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B. nikkoensis je dostatecné¢ dlouhd na to, aby se béhem ni strop neudrzovaného ukrytu

prolomil a dospély jedinec jej mohl po vykukleni bez problému opustit (Matsumoto 2009).

Jak velky vyznam pro vyvin larvy v dospélce ma tato manipulace hostitelskym
chvanim studoval Matsumoto (2009) ve svém experimentu, kdy odstraiioval pinzetou
»zavoje utkané pavoukem ve vchodu do svého ukrytu. Vysledky nasledné porovnal
s kontrolnimi Ukryty napadenych pavouktli, kde se ,,zavoji*“ nebylo manipulovano. Zjistil,
ze vyznam je znacny. Z 29 hnizd obsahujicich larvu parazitoida, pavouka a ,,zavoje*
ptehrazujici vychody byly z devatenacti ,,zdvoje* odstranény. Ve ctyfech z devatenacti
manipulovanych hnizd se larvé podafilo dokoncit vyvoj v dospé€lce. Ve tfinacti ptipadech
nebyly nalezeny zaddné stopy po kokonu, larvé nebo pavoukovi. V jednom ptipadé byl nalezen
kokon se zbytky larvy a s mravencem Leptothorax congruous (Smith, 1874) (Hymenoptera:
Formicidae) uvnitf. Ve zbyvajicim piipadé byl nalezen kokon probodany malymi
nepravidelnymi dirkami se zbytky po kukle, larvé nebo mozna dospélém jedinci uvnitf.
V deviti z deseti kontrolnich hnizd doslo k uspé€Snému vyvinu z larvy v dospélce. Z toho je
patrné, ze donuceni pavouka ke stavb¢ ,,zavoji“ ve vchodech do jeho piibytku je pro uspésny

zivotni cyklus B. nikkoensis zdsadni (Matsumoto 2009).

4.1.1.7 . Reclinervellus spp.

Reclinervellus  tuberculatus (Uchida, 1932) aR. masumotoi (Matsumoto
& Konishi, 2007) (Hymenoptera: Polysphinctini) jsou parazitoidi atakujici stejny druh
pavouka Cyclosa octotuberculata (Karsch, 1879) (Araneae: Araneidae). C. octotuberculata je
pavouk budujici dvourozmérné ,lapaci“ pavuciny s jednogeneracnim cyklem rocné,
pfezimujici jako nedospély jedinec. R. tuberculatus klade vajicka a dorzo-laterdlni stranu
anteriorni ¢asti abdomenu hostitele, R. masumotoi klade vajicka na dorzalni stranu posteriorni
casti zadeCku. Ke kladeni dochézi stejné jako u ostatnich Polysphincta. Pavouk je paralyzovan
vpravenim toxini kladélkem do hlavohrudi a vajicko je ,,pfilepeno na hostitele z konce
abdomenu samicky (Matsumoto & Konishi 2007). Zivotni cyklus je detailn&ji prozkouman
pouze u R. tuberculatus. Jedna generace prezimuje ve stddiu larvy na hostiteli. Na jaie
predposledni instar larvy indukuje stavbu ,kokonové™ pavuciny a posledni instar pavouka
zabije a vysaje. Tento cyklus je R. tuberculatus schopen opakovat jest¢ dvakrat béhem
sezOny, ovSsem mnohem rychleji. ,,Kokonova® pavucina je modifikovana s redukci spiralnich

vlaken a repeticemi vlaken radialnich, vykazuje tak vyssi odolnost proti okolnim vlivim.
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4.1.1.8 . Polysphincta gutfreundi

Polysphincta gutfreundi (Gauld, 1991) (Hymenoptera: Polysphinctini) vyuziva
jako hostitele pavouka Allocyclosa bifurca (McCook, 1887) (Araneae: Araneidae). Pavouk je
paralyzovan vpravenim jedu do hlavohrudi a vajicko je pfilepeno na dorzalni sténu
abdomenu. Jeho vyvin pokraCuje v podstaté stejné jako u ostatnich zastupct tribu
Polysphinctini. Béhem vyvinu prvnich larvalnich stadii nejevi pavouk Zzadné zmény
v chovéni. Nékolik dni pfed smrti pavouk za¢ina stavét modifikované sit€. Vicekrat opakuje
radialni spoje a vynechava spiralni lepiva vlakna. Cast&ji do modifikované pavudiny
zabudovava stabilimentum. Pfedposledni instar larvy nakonec pavouka usmrti a vysaje.
Posledni instar larvy si pak na modifikované ,,kokonové* pavuciné zavési kokon a zakukli se
v ném (Eberhard 2010). Mozn¢ ucely stavby stabiliment, nékdy oznacovanych jako dekorace,
u neparazitovanych pavouki shrnuje Herberstein et al. (2000). Casté&jsi budovani stabilimenta
na ,.kokonové* pavuciné u A. bifurca ptisuzuje Eberhard (2010) mozné kamuflazi kokonu
pted predatory nebo hyperparazitoidy. Porovnani uspé$n¢ ukonceného vyvoje P. gutfreundi

v kokonech na ,,kokonovych* pavucinach se stabilimentem a bez n¢j v§ak nebylo provedeno.

4.1.2. Glyptapanteles sp.

Housenka motyla Thyrinteina leucocerae (Rindge) (Lepidoptera: Geomatridae)
slouzi jako zasoba potravy pro larvy a ,bodyguard“ pro kukly parazitoida druhu
Glyptapanteles sp. (Hymenoptera: Braconidae). Samicka vosicky naklade vajicka do prvniho
nebo druhého instaru housenky. Po parazitaci housenka nevykazuje zadné pozorovatelné
zmény chovani. Teprve ve ctvrtém nebo patém instaru hostitele, kdy larvy parazitoida
dorostou do posledniho instaru, se housenka ptestane hybat a jeji utroby opusti zhruba 80
larev (Grosman et al. 2008). Ty si vytvofi kokon a zakukli se pobliz housenky na vétvicce
nebo listu. Housenka se nadéale nekrmi a neopousti zakuklené larvy. Pfi vyruseni vykazuje
agresivni chovani prudkymi pohyby pfedni casti t€la. Umird az po vykukleni dospélcii
(Janssen et al. 2010). Prokazateln¢ tak snizuje iimrtnost na nasledky predace generalistickymi
predatory, jako jsou mravenci nebo dravé plostice. Na miru hyperparazitismu vSak
manipulované housenka nema vliv (Grosman et al. 2008). Protoze housenka zhruba dva tydny
po parazitaci nevykazuje zmény chovani, je behaviordlni manipulace pfisouzena larvam
parazitoida, nikoli samicce kladouci vajicka. Zkoumani housenek po zakukleni larev
prokazalo pfitomnost jedné az dvou Zivych larev v housence (Grosman et al. 2008). Lze tak
predpokladat podobny model mozkové manipulace jako wu Dicrocoelium dendriticum

a mravenciho mezihostitele (Surridge 2008).
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4.1.3. Cotesia glomerata

Vosicka Cotesia glomerata (Linnaeus, 1758) (Hymenoptera: Braconidae) je
parazitoid housenek bélaska zelného Pieris brassicae (Linnaeus, 1758) (Lepidoptera:
Pieridae). Lokalni populaci motyla je schopna snizit az o 100% (Laing & Levin 1982).
C. glomerata  se snazi vyhnout hyperparazitismu ze strany chalcidky Trichomalopsis
apanteroctena (Crawford, 1911) (Hymenoptera: Pteromalidae), a proto manipuluje chovanim
svého hostitele. Do prvniho az tfetitho instaru hostitelské housenky P. brassicae byva
nakladeno piiblizné 25 vaji¢ek (Harvey et al. 2003), zalezi vSak na rocni dob¢ (Porschmann
& Spieth 2011). Z vajicek se vylihnou larvy, které se Zivi a vyvijeji v hostitelské hemolymf¢.
Po vylezeni z housenky okamzité zakladaji agregaci svych kokond, takzavané kokonové
klastry (Brodeur & Vet 1994; Tanaka & Ohsaki 2006). Housenka umira po nékolika malo
dnech (Harvey et al. 2003), béhem kterych se zdrzuje pobliz kokonového klastru a pokryje jej
ochranou vrstvou vlakna. Takovyto povlak nema vyrazné ochrané vlastnosti proti vétSim
predatorim, nicméné¢ snizuje hyperparazitaci od chalcidek 7. apanteroctena (Tanaka
& Ohsaki 2006). Hyperparazitaci jsou vzdy vystaveny kokony pti okraji klastru, protoze
na kokony uvnitt klastru nedosahne kladélko 7. apanteroctena. Pokryti kokonového klastru
ochranym povlakem vytvafi prostory mezi povlakem akokonovym klastrem, coz je
na prekazku kladeni vaji¢ek hyperparazitoida (Obr.3) (Tanaka & Ohsaki 2006). Tanaka
& Oshaki (2009) pak zkoumali také vliv pfitomnosti zivé housenky na uspéSnost dospivani
C. glomerata v laboratofi 1 voln¢ v pfirozenych podminkach. Zjistili, ze doba stravena
kladenim vajicek T. apanteroctena do kokonti  C. glomerata byla prokazatelné¢ kratsi
v pfitomnosti Zivé housenky. Diivodem je agresivni chovani housenky vic¢i piitomnosti
jinych zivodichti a vi¢i podrazdéni (Tanaka & Ohsaki 2006). Pokud piedpokladame,
ze ochrany povlak zhorSuje schopnost 7. apanteroctena rozpoznat kvalitu jednotlivych
kokoni v klastru, pfispiva tato kombinace k vyraznému zvyseni fitness C. glomerata (Tanaka
& Ohsaki 2006; 2009). Prokazatelné je tak vyss$i pravdépodobnost UspéSného vyvinu
v dospélce C. glomerata pokud je pfitomna ziva hostitelskd housenka (Tanaka & Ohsaki
2009). Zde narazime také na zajimavy trade-off . Cim vice vaji¢ek parazitoida C. glomerata
je do housenky nakladeno, tim kratS$i dobu 3
po vylezeni parazitoidnich larev hostitelska
housenka prezije. ,,Nehlida“ pak u klastru

a) “b)
kokonii dostatecné dlouho a nemusi ani dojit

k vytvofeni ochranného povlaku (Tanaka Sedou barvou jsou oznadeny kokony, které jsou dostupné pro
. parazitaci hyperparazitoidem T. apanteroctena. a) Nekryty
& Ohsaki 2009). Klastr b) Kryty Klastr (Tanaka & Ohsaki 2006)
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4.1.4. Aphidius nigripes

Msice Macrosphium euphorbiae (Thomas, 1878) (Hemiptera: Aphididae) je
hostitelem parazitoida Aphidius nigripes (Ashmead, 1901) (Hymenoptera: Braconidae).
Samicka klade do mSice pouze jedno vajicko. Vyvijejici se larva konzumuje vnitfnosti msice
a na konci jejiho larvalniho vyvoje zbude ze mSice pouze kutikula, ve které se larva zakukli
(Brodeur & McNeil 1992). Béhem vyvoje larva parazitoida svym hostitelem manipuluje.
Pokud jsou vnéjs$i podminky neptiznive, larva vstoupi do diapauzy a msSice vyhleda bezpecny
ukryt mimo hostitelskou rostlinu bramboru Solanum tuberosum (Linnaeus, 1753)
(Scrophulariales: Solanaceae), ve kterém je larvou parazitoida ,,mumifikovana® (Brodeur
& McNeil 1989). Pokud jsou vSak podminky pfiznivé, larva nevstupuje do diapauzy, mSice
opousti kolonii 24 az 36 hodin pfed smrti a je ,,mumifikovana“ vétSinou na horni stran¢ listu,
obvykle ve spodni cCasti rostliny bramboru (Brodeur & McNeil 1989). Brodeur & McNeil
(1992) se domnivaji, Ze tato manipulace sniZzuje miru hyperparazitismu. Provedli proto pokus,
ve kterém porovnavali parazitované msice, které byly ,,mumifikovany* na spodni stran¢ listu
a na vrchni strané listu. Ze tiiletého pokusu jim vySel pouze jeden rok signifikantné. Larvy
v mSicich na svrchnich stranéach listl trpély hyperparazitismem mén¢. Celkova mortalita vysla

prokazatelné nizs§i pro larvy zakuklené ve mSicich na svrchni strané listu po celé tfi roky.

4.1.5. Asobara spp.

Seyahooei et al. (2009) zkoumali rozdily v misté¢ kukleni u Drosophila
melanogaster (Meigen, 1830) (Diptera: Drosophilidae) ve spojitosti s parazitaci lumciky rodu
Asobara a vlhkosti. Pokusy byly provedeny v nadobach, které méli ve spodni Casti vétsi
vlhkost nez v horni ¢asti. Nejvetsi rozdil oproti neparazitovanym kontroldm se objevil u druhu
A. citri (Fischer, 1963) (Hymenoptera: Braconidae), ktery se kuklil vySe, a druhu A. tabida
(Nees, 1834) (Hymenoptera: Braconidae), ktery se v chovné nadobé kuklil nize. Autofi
ptedpokladaji, Ze jde o cilenou manipulaci hostitelem, protoze A. citri a A. tabida se v ptirodé
nachazeji v prostfedich s riznou vlhkosti a jejich vyvin je na takové podminky adaptovan.
Tomu napovidaji 1 vysledky ziskané pokusem, pifi némz byly parazitované kukly
D. melanogaster v nadobach pfemist'ovany na mista s jinou vlhkosti. To prokazatelné snizilo
pravdépodobnost UspéSného dokonceni Zivotniho cyklu parazitoida. Manipulaci kuklenim
larvy D. melanogaster ptisuzuji Seyahooei et al. (2009) ovliviiovani ,,for-genti™ hostitele.
»For-geny* ovliviiuji chovani hostitelskych larev. Vyskytuji se ve dvou alelach a rozliSuji
tak larvy na pohyblivé pii krmeni (rovers) a nepohyblivé pii krmeni (sitters) (Sokolowski

1980). ,,Rovers* se oproti ,,sitters* nejen vice pohybuyji, ale také se zpravidla vyse kukli.
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4.2. Neprimé ovlivnéni hostitele

Do této kategorie patfi pfedevsim piipady, kdy hostitel neni ovlivnén piimo
samotnym parazitoidem a jeho produkty. Jde pfedevSim o manipulaci imunitnim systémem,
endokrinnim systémem nebo metabolismem. Tyto zmény mohou byt indukovany naptiklad
symbiotickymi viry parazitoida nebo symbiotickymi bakteriemi aplikovanymi parazitoidem
zpravidla pii kladeni vajiek. Stresové reakce na parazitaci bezesporu hostitele také ovliviuji,
nicméné nejsou dukazy, ze by prokazatelné zvySovaly fitness parazitoida, a proto se nedaji

povazovat za adaptaci parazitoida na hostitele.

Koinobiontni endoparazitoidi z Celedi Ichneumonidae a Braconidae pouzivaji
k ovlivnéni hostitelského prostiedi mimo jiné i symbiotické viry. Ty jsou fylogeneticky
rozdéleny stejné jako vosi¢ky na Ichnoviry a Bracoviry (Federici & Bigot 2003). Jedna se
o polydnaviry, které se mnozi ve specialnich buiikach vajecnikli samicky (Asgari et al. 1996;
Kaeslin et al. 2005b) a jsou aplikovany pii kladeni vajicek spolecné s proteiny jedovych Zlaz,
které po omezenou dobu zajist'uji pasivni ochranu vajicka pted imunitni reakci hostitele. Jsou

naprosto zasadni pro Uspés$ny Zivotni cyklus parazitoida (Asgari & Schmidt 1994).

V recentnich zdrojich jsou polydnaviry Casto oznacovany jako symbiotické viry
s dsDNA genomem, které se replikuji a enkapsiduji ve specidlnich bunkach
endoparazitickych  vosicek. Jejich DNA je pfenaSena vertikdlné jako provirus
a polydnaviriony jsou vpraveny do hostitele. Zde infikuji vétSinou hemocyty, ve kterych je
pak exprimovan polydnavirovy genom (Federici & Bigot 2003). Frederici & Bigot (2003) si
vSak mysli, Ze takovéto symbiotické viry uz v podstaté¢ zadnymi viry nejsou. Podle nich jde
spiSe o organelovy systém, ktery se z virli vyvinul a ktery produkuje takzvané suppressony.

Rovnou navrhuji 1 jeho popis.

,Endoparazitické vosicky potlacuji hostitelskou imunitu pomoci
suppressont, ¢astic vpravenych do hostitele, obsahujicich geny
a proteiny k potlaceni a obejiti hostitelské imunitni odpovédi.
Produkce suppressontl je vosickou regulovana a probiha
ve specializovanych bunikach. Po aplikaci hostiteli suppressony
pronikaji do hemocytii a dalSich bunék, kde dochazi k expresi

genil pro imunosuppresivni proteiny.*
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Schopnost symbiotickych vir potlacit imunitni odpovéd hostitele byla prvné
prokdzana na housence Heliothis virescens (Fabricius, 1777) (Lepidoptera: Noctuidae)
nakazené purifikovanym polydnavirem z vosicky Campoletis sonorensis (Cameron, 1886)

(Hymenoptera: Ichneumonidae) (Edson et al. 1981).

4.2.1. Chelonus inanitus

Chelonus inanitus (Linnaeus, 1767) (Hymenoptera: Braconidae) je koinobiontnim
endoparazitoidem housenek motyla Spodoptera littoralis (Boisduval, 1833) (Lepidoptera:
Noctuidae), ktery v mediterani oblasti piisobi znacné Skody na venkovni i1 sklenikové trodé
(Bayoumi et al. 1998). Vzdy je kladeno pouze jedno vajicko parazitoida na jedno vajicko
hostitele. Samicka klade vajicka pod vné&jsi obal, nikoli do Zloutku, Cerstvé nakladenych
vajicek motyla. Vajicko hostitele se vyviji 3,5dne, zatimco vaji¢ko parazitoida se vyviji pouze
16 hodin. Vajicko hostitele mize byt nakazeno kdykoli béhem svého vyvinu v housenku
(Kaeslin et al. 2005a). Az pozd¢ji prvni instar larvy parazitoida penetruje do Zloutku (Rechav
& Orion 1975). Parazitovana housenka S. littoralis se vyviji a roste pomaleji
nez neparazitovana a kon¢i vyvin v patém instaru misto Sestého (Kaeslin et al. 2005¢).
Prestane se krmit, opousti rostlinu a v pid¢€ si za¢ne budovat komtrku pro svou kuklu. Tehdy
ji tteti instar C. inanitus usmrti, mandibulami se prokouse ven a nadéale housenku konzumuje
zvnéjSku. Potom si v komtrce usnove vlastni kokon a zakukli se zhruba na osm dni. Kratce
po vylihnuti je dospéla samicka schopna opét klast vajicka, oplodnénd i neoplodnéné (Rechav
& Orion 1975). Tento zdéanlivé jednoduchy vztah ma vSak velmi zajimavé fyziologické

pozadi.

Kaeslin et al. (2005b,c) zjistovaly rozdily v metabolismu parazitovanych
a neparazitovanych housenek S. littoralis. Pro ur€eni pfiin pouzily kromé parazitovanych
a neparazitovanych také housenky infikované produkty jedovych zlaz a produkty vajecnikd,
tedy nakaZené polydnavirem, pro jednoduchost je budu nadale oznacovat jako ,,nemocné®.
»Nemocné“ housenky jsou ziskavany tak, Zze vajicka jsou vystavena parazitaci samiCkami
C. inanitus, které¢ byly nejprve ozafeny rentgenovym zafenim, coz zpusobilo jejich
neplodnost. Jejich chovani to neméni a do vajicka hostitele vpravi vSe véetné vajicka, které se
vSak nevyviji (Soller & Lanzrein 1996). PfedCasny vyvin do patého instaru muizeme
pozorovat pouze u housenek nakaZenych parazitoidem. Zplsobuji ho teratocyty, bunky
serdzni membrany larvy parazitoida (Gelman et al. 2005). Zabrzdéni vyvoje pfed zakuklenim
housenky zptisobuje polydnavirus (Soller & Lanzrein 1996). ,,Nemocné* housenky dospivaji

do Sest¢ho instaru, ale véazi prokazateln¢ méné nez nenakazené. Divodem je méné
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zkonzumované potravy v poslednim instaru. Stejny jev, ale umocnény larvou parazitoida,
pred¢asnym vyvinem do patého instaru a zabrzdénim vyvinu, pozorujeme i u parazitovanych

housenek. Tento jev mizeme piisoudit polydnaviru (Kaeslin et al. 2005c).

Dale byly pozorovany zmény ve sloZzeni hemolymfy hostitele a dopad na vyvin
parazitoida po umélém ziedéni hemolymfy. Kaeslin et al. (2005b) prokézali, ze parazitované
housenky méli evidentné niz8i koncentrace proteinti v hemolymf€¢ nez ,,nemocné*“ nebo
neparazitované. Koncentrace volnych cukrii se ve vSech ptipadech rapidné zvysila
v poslednim instaru housenky, ktery v zemi vykopéava jamku pro kukleni. Nutno podotknout,
7Ze pro parazitovanou housenku to znamena paty instar, zatimco pro ,,nemocnou‘
a neparazitovanou Sesty instar. Prokazatelné nejvice se koncentrace volnych cukra zvysila
se témito volnymi cukry v hemolymfé¢ zivi. Kaeslin et al. (2005c) z toho usuzuji,
ze koncentrace volnych cukrii je zvysena polydnavirem, aby se jimi mohla larva parazitoida
zivit. Koncentrace zasobnich latek jako jsou glykogen a lipidy v housenkach také vzristaly,
ne vSak tak vyrazné. To se ale neda fici o larvé parazitoida. Zde byl naopak zaznamenan
rapidni narlst glykogenu a lipidi od posledniho larvalniho instaru po kuklu. Pokud byla
uméle ziedéna hemolymfa hostitele, mortalita parazitoidnich larev signifikantné vzrostla.
Je tedy jasné, Ze parazitoid pomoci polydnaviru ucelové manipuluje metabolismem svého

hostitele a ptripravuje si tak zasoby pro vlastni metamorfézu v dospélce (Kaeslin et al. 2005¢).

4.2.2. Glyptapanteles liparidis

Glyptapanteles liparidis (Bouché, 1834) (Hymenoptera: Braconidae) je hojny
parazitoid housenek bekyné velkohlavé Lymantria dispar (Linnaeus, 1758) (Lepidoptera:
Lymantriidae), kalamitniho $ktidce dubohabrovych porostii (Schopf & Steinberger 1996).
Vosicka klade vajicka do prvniho az tietiho instaru hostitele v poctu 5-50 vajicek na housenku
v zavislosti na instaru hostitele (Hoch & Schopf 2001). Larvy parazitoida se z housenky
vylihnou po dvou az tfech tydnech a rovnou se svlékaji do tfetiho instaru a tkaji si kokon
pro svou kuklu. Housenka zlstava nazivu pobliz kokonového klastru pét az sedm dalSich dni,
aniz by se krmila (Schafellner et al. 2004). Oproti konstatovani, ze housenka provadéla
nekoordinované pohyby (Schopf & Steinberger 1996) musim upozornit na jejich mozny
vyznam, stejn¢ jako je tomu u parazitované housenky Thyrinteina leucocerae (Grosman et al.

2008). To bohuzel zatim nebylo blize prozkoumano.

Recentni studie ohledné vosiCky G. liparidis se zabyvaji predevSim ucinky

symbiotického polydnaviru na hostitele L. dispar. Tillinger et al. (2004) pouzili pro zkoumani
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ucinkl polydnaviru, stejné jako Kaeslin et al. (2005c¢), sterilni samicky. Zde vSak misto
rentegenoveého zatfeni pouZili gamma-zafeni z kobaltovych zdroji. Pro jednoduchost budu
hostitele napadené sterilni samickou opét oznaCovat jako ,nemocné‘. Larva parazitoida se
v té€le hostitele potfebuje vyhnout imunitni reakci a zdrovenni manipulovat hostitelskym
vyvinem. Pro larvy G. liparidis je dilezité, aby se housenka svlékla ve chvili, kdy budou
hostitele opoustét. Neprokousali by se totiz tuhou kutikulou housenky, kdyby k tomu nedoslo
(Schafellner et al. 2004). Parazitované i ,,nemocné housenky L. dispar vykazovaly nizsi
schopnost hemocytické enkapsulace cizich pfedméti. Pro demonstraci jim byla implantovana
mala plastova trubi¢ka. Tento jev je pfipisovan polydnaviru nebo proteinim jedovych zlaz
(Tillinger et al. 2004). Potla¢eni melanizace cizich agens se u parazitovanych 1 ,,nemocnych*
vyskytovala dva az tfi dny po parazitaci, ackoli u ,nemocnych® byla potlacovana méné.
Po jedenacti dnech uz nebyl rozdil v melanizaci mezi ,,nemocnymi“ a neparazitovanymi
patrny, zatimco parazitované stile vykazovaly potlaceni melanizace. Spise bych se tedy
priklanél k hypotéze, ze potlaCeni melanizace zptusobuji produkty jedovych zldz, nasledné
produkty parazitoidni larvy, nikoli polydnavirus. Manipulace vyvinem housenky L. dispar
probiha pfes juvenilni hormon a juvenilni hormon esterdzu a umoziuje larvdm parazitoida

prinik z hostitele (Schafellner et al. 2004; 2007).

4.2.3. Cotesia rubecula

Vosicka Cotesia rubecula (Marshall, 1885) (Hymenoptera: Braconidae) vyuziva
jako hostitele housenky bélaska tepového Pieris rapae (Linnaeus, 1758) (Lepidoptera:
Pieridae), v men$i mife i housenky bé¢laska zelného Pieris brassicae (Linnaeus, 1758)
(Lepidoptera: Pieridae) (Harvey et al. 1999). C. rubecula je solitérni koinobiontni
endoparazitoid. Tedy klade jedno vajicko na jednoho hostitele. Vajicka jsou kladena
do prvniho az tfetiho instaru housenky (Harvey et al. 1999). Stejné jako ostatni parazitoidni
vosicky Celedi Braconidae pozivd polydnavirus k pfekondni hostitelské imunitni odpovédi.
Zhruba Sest hodin po nakladeni vajicka mlzeme detekovat zmény v hostitelskych
hemocytech, zajist'ujicich imunitni odpovéd’ hostitele (Asgari et al. 1996). Hemocyty méni
svlj tvar a ztraci své adhezivni schopnosti. Rapidné ubyva granulocytl. Protoze zmény
ve vlastnostech hemocytli nebyly pozorovany nikdy diive nez za 4 hodiny po parazitaci,
muizeme piedpokladat, Ze se nejednd o ucinky proteint jedovych zlaz vpravenych do hostitele
spolu s vajickem. Naopak muzeme pfedpokladat, Zze se jednd o ucinky exprimovaného
polydnaviru taktéz vpraveného pii kladeni vajicka (Asgari et al. 1996). Vajicko parazitoida je
vSak béhem prvnich hodin po nakladeni chrdnéno pravé proteiny jedovych zlaz (Asgari

& Schmidt 1994).
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4.2.4. Leptopilina heterotoma

Drosophila melanogaster je hostitelem parazitoida Leptopilina heterotoma
(Thomson, 1862) (Hymenoptera: Figitidae). L. heterotoma parazituje na larvach a vyhyba se
hostitelské imunité pomoci VLP (virus-like particles). VLP jsou do téla vpraveny z piidatnych
zlaz fertilni samiCky spolecné s vajickem parazitoida (Rizki et al. 1990). VLP zplsobi
destrukci lamelocyti, které zajist'uji obaleni a melanizaci cizorodych agens. Proto je aktivni
faktor VLP nazyvan jako lamelolysin (Rizki & Rizki 1990). Uz par hodin po infekci ztraci
lamelocyty sviij typicky tvar a stdvaji se neschopnymi spojovat se do shluka obalujicich
cizorodé castice (Rizki et al. 1990). VLP pronikaji do cytoplasmy lamelocytt,
coz piedpoklada receptory pro VLP na povrchu lamelocytd (Rizki & Rizki 1990).
Je zajimavé, ze VLP byly detekovany pouze v cytoplasmé lamelocytli, nikoli v cytoplasmé
plasmocyti. Rizki & Rizki (1990) to ptisuzuji schopnosti plasmocytii zni¢it VLP ve svém
fagosomu. VLP tak inaktivuji pouze specifickou ¢ast imunitniho systému hostitele a ten je tak
schopen branit se jinym patogeniim, které by mohly poskodit nejenom hostitele, ale i larvu

parazitoida.

4.3 . Ovlivnéni parazitoida jinym organizmem

I parazitoidi se mohou stat hostiteli jinych organizmi. Casto se jedna
o hyperparazitismus, jemuz se pravé pomoci manipulace hostitelem snazi parazitoid vyhnout
(Tanaka & Ohsaki 2006). Hyperparazitoidi parazitickych blanokiidlych jsou vétSinou
idiobionti a generalisté (Harvey et al. 2004; Nakamatsu & Tanaka 2004).

Je znamo, Ze vétSina blanokiidlého hmyzu ma ve svém téle bakterie, které svého
hostitele vyznamé ovliviiuji. Jednd se napiiklad o bakterie rodu Wolbachia, které zpusobuji
napiiklad cytoplazmatickou inkompatibilitu, feminizaci geneticky determinovanych samct
nebo mohou indukovat partenogenezi celého druhu, coz jsou manipulace ovlivitujici cely druh
(Cook & Butcher 1999). Mén¢ se vi, ze jsou znamy piipady, kdy symbiotické bakterie brani
svého hostitele pfed nasledky parazitace parazitoidem tim, Ze zabrani vajicku parazitoida
ve vyvinu. Bakterie rodu Spiroplasma (Entomoplasmatales: Spiroplasmataceae) prokazatelné
zvySuji uspénost prezivani moucham Drosophila hydei (Sturtevant, 1921) (Diptera:
Drosophilidae) parazitovanymi vosi¢kou L. heterotoma (Xie et al. 2010). Bakterie Buchnera
aphidicola (Munson, Baumann & Kinsey, 1991) (Enterobacteriales: Enterobacteriaceae)
poskytuji odolnost msicim Acyrthosiphon pisum (Harris, 1776) (Hemiptera: Aphididae) proti
msicomarovi Aphidius ervi (Haliday, 1834) (Hymenoptera: Braconidae) (Oliver et al. 2003).
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Leptopilina boulardi (Barbotin, Carton & Keiner-Pillault, 1979) (Hymenoptera:
Figitidae) se mnohem castéji dopousti superparazitace na larvaich much rodu Drosophila,
pokud je nakazena extrachromozomalnim segmentem DNA rozmnozujicim se v oviductu
samiCky. Evidentné se jedna o manipulaci parazitoidem ku zvySeni horizontalniho pfenosu
tohoto extrachromozomalniho segmentu DNA (Patot et al. 2010; Varaldi et al. 2003; 2005)
apro L. boulardi nema piinos. Pouze jedna larva v hostiteli mize uspesné dokoncit vyvin
(Rizki et al. 1990) a kladeni dalSich vajicek do jiz parazitované mouchy je pro L. boulardi

pouze plytvanim.
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5. Shrnuti

Manipulace hostitelem ku prospéchu cizopasného organizmu je evidentné
fenomén napfi¢ ZivociSnym spektrem, at’ uz se jedné o pozorovatelné zmény v chovani nebo
ovlivitovani metabolismu hostitele. Kazdy vyse zminény pfipad je vysoce komplexni vztah
mezi dvéma organizmy a zadny z nich neni bez nezodpovézenych otazek. Navic na kazdou
takovou interakci se mizeme divat z mnoha rGznych pohledd. Vztahy mezi parazitoidy
a jejich hostiteli jsou totiz ovliviiovany i mnoha vnéj$imi faktory. Jsou to piedev§im
klimatické podminky, slozeni spolecenstva daného stanovisté nebo tfeba setkani s predatorem
hostitele. Napiiklad u vosicky rodu Glyptapanteles a jejiho hostitele 7. leucocerae byla
vterénu provedena analyza dopadu prostfedi na UispéSnost dospivani parazitoida
(Janssen et al. 2010). Je to asi jedina prace zabyvajici se vztahem hostitel-parazitoid

v enviromentalnim kontextu.

Ve skupin¢ roda Polysphincta jsou ¢asto velmi detailné popsany zmény v chovani
pavoukii a rozdily v budovani pavudin. Casto je uvedeno i porovnani parazitovanych
s neparazitovanymi hostiteli, pfipadné dopady na fitness parazitoida. Je zajimavé, ze vSichni
zastupci tribu Polysphinctini jsou ektoparazitoidi pavouku, ale pies jejich mnozstvi vime
pouze malo o jejich zivotnich cyklech a dopadech na jejich hostitele. Rod Hymenoepimecis je
kvili velice podobnému zivotnimu cyklu jeho =zastupcl zatfazen do skupiny rodi
Polysphincta, ale Gauld & Dubois (2006) dokazuji, ze tato skupina je parafyletickd a rod
Hymenoepimecis nepatti do tribu Polysphinctini, nybrz do tribu Ephialtini. Tim spiSe bychom
si méli polozit otazku, jak vznikly tolik podobné strategie ve dvou neptibuznych rodech
a pro¢ pravé u rodu Hymenoepimecis. Uroveii sou¢asného poznani je v tomto ohledu nevelka.
Recentni studie jsou omezeny na popis zivotnich cykll, a to pouze u malého procenta
popsanych druhti. Studii popisujicich podrobn¢ dopady parazitoidi ze skupiny rodi
Polysphincta na jejich hostitele je pak jest€¢ mén€. Autoii se vSak snazi ptiblizit mechanismy
ovliviiovani hostitele parazitoidem. Pro pfesné poradi G¢inkd a naslednych dopadii domélych
ucinnych latek byly provedeny separace parazitoidnich larev (removal test — Eberhard
2000a,b), ale naprosto chybi biochemické analyzy toxini a popis jejich produkce
parazitoidem. PtesnéjSi popis fyziologického pozadi biologickych zmén bohuzel chybi
u vSech pfimych ovlivnéni hostitele. Vzdy je vSak nastinéno vysvétleni uZzitku téchto zmén

pro parazitoida.
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Naopak recentnich studii zabyvajicich se biochemii a fyziologii je dostatek
u nepiimého ovliviiovani hostitele (Asgari et al. 1996; Harvey et al. 1999; Hoch & Schopf
2001; Kaeslin et al. 2005a,b,c; Schafellner et al. 2004; Schopf & Steinberger 1996). Vychazi
to samoziejmé& ze samotné podstaty interakci, kdy polydnaviry ovliviiuji imunitu hostitele
a kdy dochazi dokonce k manipulacim metabolismu bilkovin, lipidi a cukrt. Polydnaviry
u lumkl a lumcikl, které jsou nedilnou soucasti jejich zivotniho cyklu postupem evoluce
v podstaté ztratili vyznam skuteCnych patogenii a slouzi pouze jako nastroj manipulace
hostitelem (Federici & Bigot 2003). Véhal jsem zda zatradit mezi nepiimé ovlivnéni hostitele
1 VLP produkované vosickou Leptopilina heterotoma. Jedna se totiz o soucast jedu
vpraveného do téla hostitele spolecné s vajickem, které je produkovana ve specialnich zlazach
piimo parazitoidem (Rizki & Rizki 1990, Rizki et al. 1990). Nicméné¢ VLP ovliviuji
specifickou ¢ast imunitniho systému a takovato zména neni pifimo pozorovatelna na chovani

hostitele. Proto jsem se rozhodl VLP zatadit mezi nepiimé ovlivnéni hostitele.

Ne vZzdy musi byt manipulace hostitelskym chovanim pro parazitoida vyhodna.
Napiiklad pfitomna ziva housenka, hlidajici kokony svého parazitoida miize naopak prilakat
jiné vEtsi pradatory, coz by mohlo mit fatalni nasledky pro celou jednu sntiSku (Janssen et al.
2010), ptipadn€ upozornit hyperparazity (Tanaka & Ohsaki 2009). Opét tedy upozoriuji,
ze tyto vztahy nejsou pouze interakci hostitele s parazitoidem, ale také interakci s okolnim

prostiedim.

Je popséna fada vztahli mezi parazitoidy a bakteriemi (Cook & Butcher 1999)
nebo parazitoidy a extrachromosomalnimi segmenty DNA (Patot et al. 2010; Varaldi et al.
2003; 2005). Jsou to samoziejmé interakce ovliviiujici také primarni hostitele, avSak zatim
nebyly pfili§ podrobné zkoumany. Tyto agens Casto manipuluji spiSe parazitoidem a to
za ucelem horizontalniho pienosu vlastni genetické informace. Mnoho praci se zabyva
symbiotickymi bakteriemi a jejich interakcemi s hostitelskymi organizmy. Tato oblast je stale
jeste hodné neprobadana a vztahy zde nabyvaji velice rozliénych podob. Ptipady, kdy bakterie
brani svého hostitele proti parazitoidovi (Oliver et al. 2003; Xie et al. 2010) a ptipady
ovliviiovani parazitoida (Cook & Butcher 1999) mé utvrzuji v ndzoru, Ze je pouze otdzkou
Casu, nez bude objeven symbioticky vztah mezi parazitickym blanokiidlym a bakterii

poskytujici vyhodu parazitoidovi.
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