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Abstrakt

Tato bakalatska prace se zaméfuje na popis biologie zlabatek rodu Diplolepis spp.
(Hymenoptera: Cynipidae) v palearktické oblasti s dirazem na nckteré zajimavé fenomény
v jejich Zivotnim cyklu. Zlabatky indukuji halky vyhradné na rizich (Rosa spp.) a jsou Siroce
roz$ifeny v celé holarktické oblasti. Mnoho autori se vénovalo vyzkumu parazitoidd, kteti
vyuzivaji larvy Zlabatek jako potravni zdroj. Byli odhaleni také inkvilini, ktefi schopnost
indukce halky ztratili. Jejich vyvoj je vSak na halkéch stale zavisly, protoZe se Zivi rostlinnym
pletivem uvniti halek. Zlabatky rodu Diplolepis spp. se rozmnoZuji pievazné nepohlavng.
Samice klade neoplozend vajicka a samci jsou velmi vzacni. V posledni dobé s rozvojem
modernich technik bylo také autoriim umoznéno studovat infekci bakterii rodu Wolbachia a
jeji spojitost pravé s jejich partenogenetickym vyvojem zlabatek. Z této prace je patrny velky
rozdil mezi naSimi znalostmi o jednotlivych druzich. O evropskych zlabatkdch mame
pomérné rozsahlé znalosti, naproti tomu biologie n€kterych druhti asijskych Zlabatek zGstava

stale dosti nepoznana.

Kli¢ova slova: zlabatka rizova, halky, rozsiteni, ekologie, inkvilini, parazitoidi

Abstract

This bachelor thesis is focussed on description of biology of gall wasps from the genus
Diplolepis spp. (Hymenoptera: Cynipidae) in the palearctic region with the emphasis on some
interesting phenomenons in their life cycle. These wasps induce galls obligatory on roses
(Rosa spp.) and are widely distributed in the holarctic region. Many authors focussed on
research of parasitoids, which use wasps larvae as food source. It was also recognized that
inquilines lost their ability to induce own galls. However, their development is still dependent
on galls tissues, because they feed on cells within galls. Rose gall wasps reproduce mostly
without any mating. Female lay unfertilized eggs and males are very rare. Recently,
development of modern techniques enable authors to study infection by bacteria of the genus
Wolbachia and its role in the wasps parthenogenetic development. It is also apparent
difference between the levels of our knowledge about individual species in this bachelor
thesis. We have relative rich knowledges about European rose gall wasps, on the other hand

biology of some Asian species is still very poor.
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1. Uvod

Halky Zlabatek rodu Diplolepis spp. jsou rozsiteny napiic¢ Evropou a jejich vyskyt je
vazéan na ruze. Tyto rostliny jsou ve velké mife péstovany clovékem v parcich a zahradach a
velmi Casto lemuji také okraje silnic a délnic. I u nds jsou hdlky velmi roz§itené, a piesto
a jejich autofi o Zlabatkach zjistili mnoho z jejich Zivota.

Cilem této prace je shrnout zajimavé poznatky o palearktickych druzich Zlabatek rodu
Diplolepis spp. a popsat nékteré vice studované fenomény spojené s jejich Zivotem. Zlabatky
indukuji na razich druhové specifické halky, v evolu¢ni biologii je to jeden z ptikladl tzv.
roz$ifeného fenotypu. Halka jim zajist'uje jak ochranu pted vnéj$imi vlivy prostiedi tak jediny
zdroj potravy. Jsou tedy naprosto vazané na tyto hostitelské rostliny a jisté je zajimavé
studovat, co tak tésny vztah obéma organizmim piindsi. Larva zlabatky je vSak timto piesné
lokalizovédna v prostoru a to je velikd vyhoda pro jeji parazitoidy, ktefi vyuzivaji pravé larvy
zlabatek jako svoji potravu. Parazitoidi jsou proto v halkach velmi rozsifeni a jejich vztahu ke
zlabatkdam je vénovano mnoho pozornosti ve védeckych studiich. Jedna z linii halkotvornych
druhtt hmyzu béhem evoluéniho vyvoje ztratila schopnost tvorby halky. Vyvoj téchto
inkvilinG je vSak na halky stale vazan, a proto musi klast sva vajicka do halek jinych druht.
Mnoho autort se také zabyvalo tim, jaky vliv mé tento novy obyvatel halky na jejiho piivodce
a na strukturu samotné halky. V posledni dob¢ intenzivné studovand infekce mnoha druht
hmyzu bakterii rodu Wolbachia je u Zlabatek spojovana se specifickym typem rozmnozovani.
Zlabatky se totiz rozmnozuji nepohlavné, kdy samice klade neoplozend vajitka a zda se, Ze
pravé infekce touto bakterii je za to zodpovédna. Je tedy ziejmé, Ze rozmanitych zajimavosti
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mnoho, biologie mnoha jinych palearktickych Zlabatek ziistdva neprozkoumana.



2. Systematika

Zlabatky rodu Diplolepis Geoffroy, 1762 patii do Geledi Cynipidae (Liljeblad &
Ronquist 1998). Geograficky ptivod této Celedi lezi v oblasti zdpadniho palearktu, odkud se
rozsitil 1 do oblasti nearktické (Ronquist & Liljeblad 2001). Pribeh fylogeneze celé nadceledi
Cynipoidea, kam se tadi také celed’ Cynipidae, shrnul Ronquist (1999). Ve své praci podava
vycet autapomorfnich znakt podporujicich jeji monofyleticky charakter a rozebira klasifikaci
Liljeblad & Ronquist 1998) uvadi téz pocetni zastoupeni jednotlivych taxonii - celed
Cynipidae zahrnuje témét 1 400 druht v 77 rodech. Nasledujici vycet triba je podle Liljeblad
& Ronquist (1998). Prvni tribus se jmenuje ,,Aylacini®, kam patii 156 druhi indukujicich
halky na vice Celedich rostlin (tento tribus je podle Ronquist (1994) parafyleticky, proto je
jeho néazev ohranicen uvozovkami). Dalsi je tribus Cynipini, kam patii 974 druht tvoficich
halky ptevazné€ na dubech (Quercus). Tietim tribem je tribus Eschatocerini, jehoz tfi druhy
indukuji halky na rostlindich rodu Acacia a Prosopis. Tribus pouze se dvéma druhy
vytvatejicimi halky na javorech (4cer) je tribus Pediaspidini. Zlabatky rodu Diplolepis patfi
spole¢né s rodem Liebelia do tribu Rhoditini. Dohromady bylo popsano 63 druhii a vSichni
tvoii halky vyhradné na rizich (Rosa). Kone¢né posledni tribus Synergini zahrnuje inkvilinni

Podle Liljeblad & Ronquist (1998) se Celed’ Cynipidae fylogeneticky rozdéluje na tfi
hlavni linie. Prvni tvofi inkvilini, rody ze skupiny ,,Aylacini“ tvofici halky na rtzich a rod
Liposthenes ze stejné skupiny (halky tvofi na hluchavkovitych rostlinach). Druha linie
pfedstavuje druhy parafyletické skupiny ,,Aylacini. Tteti linie zahrnuje postupné se
odvétvujici druhy skupiny ,,Aylacini tvofici halky na mékovitych rostlindch, monofyleticky
komplex Phanacis-Timaspis ze stejné skupiny (halky tvofi na hvézdnicovitych,
hluchavkovitych a mifikovitych rostlinach) a kone¢né¢ monofylum oznacované jako ,,woody
rosid gallers®. Tato skupina je tvofena tfemi liniemi, které odpovidaji vySe popsanym triblim.
Bazalni linie je tvofena sesterskou dvojici Eschatocerini a Rhoditini, dalsi je Pediaspidini a
posledni Cynipini. Pfibuznost skupin Rhoditini a Cynipini a jejich spole¢ny ptivod ve skupiné
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morfologickych a ¢tyfech biologickych znacich.
V palearktické oblasti Ziji tyto druhy rodu Diplolepis (Belizin 1957; Vyrzhikovskaya
1963; Pujade-Villar 1993; Abe & Melika 2007): D. brunneipes (Ashmead, 1904), D. dispar

(Niblett, 1943), D. eglanteriae (Hartig, 1840), D. fructuum (Riibsaamen, 1896), D. japonicus



(Walker, 1874) (= D. hakonensis (Ashmead, 1904)), D. mayri (Schlechtendal, 1876), D.
nervosa (Curtis, 1838) (= D. andrei, (Kieffer, 1904), D. centifoliae (Hartig, 1840), D. kiefferi
(Loiselle, 1912), D. rosarum (Giraud, 1859)), D. nigriceps Vyrzhikovskaja, 1963, D. nitidus
Vyrzhikovskaja, 1963, D. radoszkowskii Kiefer, 1904, D. rosae (Linnaeus, 1758), D.
spinosissimae (Giraud, 1859) a D. variegatus Vyrzhikovskaja, 1963.

Druh D. fructuum byl n€kdy povazovan za geograficky poddruh D. mayri (Belizin
1957), avsak Kierych (1966) definoval morfologické odlisnosti a zjistil, ze D. fructuum je
samostatny druh. Pozdé&ji Plantard et al. (1998b) za pomoci molekuldrnich technik taktéz
potvrdil myslenku, Ze jde o dva rozdilné druhy. Je také nutné zminit, Ze halky obou druht jsou
velmi odlisné (viz kapitola Hélky). Podle Pujade-Villar (1993) se dfive rozliSované druhy D.
kiefferi a D. rosarum tadi do jednoho druhu D. nervosa. Navic pozd€ji Pujade-Villar &
Plantard (2002) uvadéji, ze i druhy D. andrei a D. centifoliae jsou rovnéz synonymem druhu
D. nervosa. Podle Yasumatsu & Taketani (1967) je druh D. hakonensis synonymum k D.
japonica. Také existence druhu D. brunneipes je nejistd (Abe & Melika 2007).

Pravdépodobné nejcastéji studovanym druhem je Zlabatka rtizova (D. rosae).



3. Zivotni cyklus

Vardal et. al (2003) zjistili, Ze primérna velikost snGsky Zlabatky rtzové je 408
vajicek. Stille & Davring (1980) uvadéji, ze samice stejného druhu zlabatky v priméru
produkuje 500 vajicek. Také zjistili, ze v laboratornich podminkach tato zlabatka klade 5 - 10
vajiCek za hodinu. Optimalni velikost snisky u zlabatky rGzové studovali Laszld &
Tothmérész (2008). Zjistili, Ze se lisi nejcastéjsi velikost snlisky od velikosti, kterd vykazuje
nejvyssi pomér vylihnutych jedinct. Nejcastéjsi jsou podle studie halky s 25 - 30 komirkami.
Existuje tedy néjaky limitujici faktor, ktery zpisobuje, Ze se nejvice vyskytuji halky menSich
velikosti, které jsou vSak z hlediska poméru vylihnutého potomstva suboptimalni na rozdil od
vétSich halek. Vétsi halky jsou navic odolngjsi vici utoku parazitoidu (Stille 1984; Laszlo &
Toéthmérész 2008). Testovanym faktorem v této studii (Léaszlo & Toéthmérész 2008) bylo
neuspeésné lihnuti z vétSich halek zptisobené delsi inikovou cestou z takové halky. Autofi
ovSem Zzadnou spojitost mezi timto uhynem a frekvenci velikosti halek nepozorovali, a
navrhuji proto dalsi testovatelné faktory jako predaci zpisobenou ptéky.

Podle Vardal et al. (2003) jsou vaji¢ka vice nez pétkrat delsi (primérné 318 pum) nez
Sirokd (pramérné 59 pm) a délka pedunclu kolisa kolem 917 um. Tato prace zkoumala také
strukturu vajicka této Zlabatky. Autofi zjistili, Ze tato vajicka maji na posteriornim polu
porézni oblast, kterd svym umisténim odpovida té casti vajicka, jeZ je pti kladeni zanotfena
v epidermalni vrtsvé bunék listu hostitelské rostliny. Podle diivéjsi interpretace (Bronner
1985) tato porézni oblast vajicka slouzi jako kotva. Podle Vardal et al. (2003) mtize také
usnadnovat lihnuti mladé larvy nebo slouzit jako cesta pro chemickou komunikaci mezi
vajickem a listem hostitelské rostliny. Autofi ale v této studii nenasli podobnou oblast u jinych
druhtt hmyzu indukujicich hélky a tak upozorfiuji, Ze embryo téchto druhi mozna nehraje
hlavni ulohu v procesu tvorby halky.

Podle Blair (1951) se z neparazitovanych halek lihne velké mnozstvi Zlabatek
razovych (50 - 100 z jedné halky). Je zjevné, Ze je zde velka variabilita v poc¢tu kladenych
vajicek, coZ naznacuje, ze samice n¢jakym zpitisobem odhaduji kvalitu riiznych mist, na ktera
kladou. O souvislosti mist kladeni a vylihnuti samice viz kapitola Hostitelské rostliny.

Larva nearktického druhu D. spinosa se z vajicka lihne kolem desatého dne (Sliva &
Shorthouse 2006). Nasledujici popis larvy Zlabatky riZové je podle Blair (1945). Larva je
silnd, smérem k abdomenu se zuzuje siln€ji nez k hlavé. Barva je bild se zabarvenim Zluté
zvlasté na hrudi. Télo je holé, hlava ne o moc mens$i nez prothorax a kusadla silné

chitinizovana se tfemi zuby podél vnitiniho okraje. Morfologii larvy Zlabatky rtzové a



zlabatky druhu D. mayri popisuje také Nordlander (1973) a Zerova & Djakontshuk (1976).

Pfed zimou se larva vyrazné¢ zkrati (Blair 1945). Zimu Zlabatky pteZzivaji
v prepupalnim stadiu, pro které je vyznamnym faktorem teplota (Williams et al. 2003). Podle
této studie jsou vyssi teploty pro zlabatky Skodlivé, nebot” zvySuji metabolismus a jejich
organismus tak pfichdzi o energetické zasoby nutné pro dalsi vyvoj. Pupace probiha na jafe
(Blair 1945).

Ve studii Plantard et al. (1998a) se samice zlabatek Diplolepis spinosissimae ve
Francii lihnuly z halek v dubnu nebo kvétnu a kladly vajicka do nerozvinutych pupent raze.
Rizzo & Massa (2006) pozorovali lihnuti vétSiny samic Zlabatek rtZovych na Sicilii jiz
v bieznu a mensiho mnozstvi az do konce jara. Autofi brzké lihnuti piikladaji teplejsimu
podnebi v této oblasti. V roce 1965 byli v této studii zaznamendni i samci, ktefi se lihnuli
v kvétnu a Cervnu spoleéné€ se samicemi, coz autoii davaji do kontrastu ke studii (Callan
1940), podle které se samci lihnuli dfive nez samice. Dospélci Zlabatek Diplolepis fructuum
opousteli halky v Turecku zacatkem kvétna (Giiglii et al. 2008).

Po vylihnuti samice kladou vajicka na rizné casti ruzi (viz kapitolu - Haélka).
Podrobny popis dospélych jedinct zlabatky riizové podali Ritchie & Peters (1981). Schroder
(1967) zjistil, ze vetsi pocet vajicek kladou samice zlabatek rtzovych staré 5 - 7 dni nez

samice pravé vylihnuté.
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4. RozmnoZovaci systém

Podle Cook (1993) je nejrozsifenéj$im typem urceni pohlavni u blanoktidlého hmyzu
haplodiploidni systém. Pfi tomto typu mnoZeni se z neoplozenych vaji¢ek lithnou samci,
zatimco z oplozenych vznikaji samice (Cook 1993). Takovyto typ rozmnoZovani se oznacuje
terminem arrhenotokie. Plantard et al. (1998a) navrhuji existenci takového typu
rozmnozovani v populacich Diplolepis spinosissimae, jejichZ samice nebyly infikovany
bakterii rodu Wolbachia Hertig, 1936. V téchto populacich zjistili 20 % - 30 % samcii. Samice
byly vyrazné heterozygotni ve studovanych lokusech. Autofi proto pfedpokladdji, Ze se
populace rozmnozuji pohlavné pravé podle schématu haplodiploidniho systému. Naproti tomu
v populacich se samicemi touto bakterii infikovanymi nasli vyrazné nizsi zastoupeni samct
(1,3 %) a samice ve studovanych lokusech homozygotni. To je podle autorti vyznamny doklad
pro hypotézu, Ze pravé infekce bakterii rodu Wolbachia indukuje u této zlabatky specificky
typ partenogeneze, pii které se samice rozmnozuji nepohlavné kladenim neoplozenych
vajicek. Z téch se lihnou opét pouze samice. Samci se tak v zivotnim cyklu nevyskytuji. Tento
typ rozmnozovani se nazyva thelytokie. Na zdklad¢ tohoto zjisténi pifedpokladaji Plantard et
al. (1999) podobnou variabilitu v rozmnozovacim systému u druhu Diplolepis mayri, u né¢hoz
zjistili pfitomnost bakterii infikovanych samic v jedné ze dvou populaci. Naproti tomu stejna
studie zjistila infekci bakterii rodu Wolbachia ve vSech studovanych populacich Zlabatky
razové, coz autofi povazuji za konzistentni s pifedstavou, Ze se tento druh Zlabatky
rozmnozuje pouze prostfednictvim neoplozenych samic (thelytokie). Celkové pak autofi
shrnuji, ze zplsob rozmnozovani u celedi Cynipidae neptedstavuje fylogeneticky
konzervovany znak a infekce bakterii Wolbachia hraje zasadni roli ve strategii rozmnoZovani
u téchto Zivocichd.

Plantard et al. (1999) zdlraznuji, ze pro dikaz indukce partenogeneze zminovanou
bakterii by bylo tfeba zjistit, jak se rozmnozuji samice pomoci antibiotik zbavené této
bakteridlni infekce. Poznamendvaji vSak dale, Ze takovy pokus je technicky naro¢ny a Zadny
podobny experiment nebyl dosud pravdépodobné proveden. O infekci bakterii rodu
Wolbachia bude blize pojednano v kapitole Wolbachia.

Zastoupeni samcti v populacich zlabatek je v provadénych studiich casto
dokumentovanym parametrem. Rizzo & Massa (2006) zjistili v roce 1965 na Sicilii 30,3 %
samcu zlabatky riizové v populaci, zatimco béhem let 1992 - 2005 nezaznamenali samce
zadné. Je zajimavé, Ze prave v roce 1965 byl diky niz§imu stupni parazitace vyssi pomér

vylihnutych zlabatek a vSech vylihnutych jedinct nez v letech 1992 - 2005. Celkovée autofti
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pro vSechny zkoumané populace ve vSech letech uvadéji 4,3 % samcii v populaci. Rizzo &
Massa (20006) zjistili v jednom vzorku v Mad’arsku 23,8 % samcii Zlabatek riizovych

v populaci. Je zjevné, ze v jednotlivych zkoumanych vzorcich se vyskytuje pomérné vysoké
zastoupeni samcti. Vysvétleni v prostudovanych pracich chybi. Jiz Hoffmeyer (1925) si v§iml,
ze pocetnéjsi jsou samci v severnich oblastech. Ve svych vyzkumech v Dénsku zjistil 4 %
samcl zlabatek rtZovych v populaci. Vysledky odpovidajici takové hypotéze publikoval
Askew (1960). Podle téchto pozorovani zjistil v severnich oblastech Anglie 4,2 % samct
zlabatek rtzovych, zatimco v Oxfordshire nezjistil samce zaddné. Schréder (1967) nenasel
7adného samce v oblastech Francie, Spanélska, Svycarska, Rakouska a jizniho Némecka.
Nordlander (1973) zjistil v jiznim Svédsku 1,5 % samcti Zlabatek rizovych v populaci a
podobn¢ Stille (1984)

v této oblasti u stejného druhu pozoroval 1,6 % samct. Ve sméru sever - jih tedy podle této
predstavy klesd v populaci relativni zastoupeni samct Zlabatky. Ackoliv to nékteré zminéné
studie podporuji, tato hypotéza selhava na Sicilii. Tam Rizzo & Massa (2006) zjistili velmi
vysoké zastoupeni samcti v populacich (4,3 %). Autofi proto alternativné vysvétluji vyskyt
samcll v populaci moznou kombinaci environmentalnich a biologickych faktort. Celkové tak
(podle prostudovanych praci) vyskyt samct zlabatek rizovych v evropskych populacich

dosahuje od nuly do ptiblizné 4,5 %.
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5. Biogeografie
Podle Krombein et al. (1979) je popsano kolem 30 druhii rodu Diplolepis spp.

v Severni Americe a z nich jsou dva introdukované. Zlabatka riizova byla introdukovana
v Severni Americe v roce 1868 (Weld 1926). V palearktické oblasti se vyskytuje kolem 14
druhi. K témto dajim je vSak tieba pfipomenout, Ze neni zcela jasné, které lze povazovat za
samostatné druhy. Z druhii obyvajicich palearktickou oblast je uvadéno v Evrop€ 8 druht
(Pujade-Villar 1993) a v Asii 9 druhti (Belizin 1957; Vyrzhikovskaya 1963). Vzhledem
k synonymizaci nékolika druhti (viz kapitolu Systematika) je vSak tento pocet pravdépodobné
nizsi. Geograficky ptivod rodu Diplolepis piredpokladdji Plantard et al. (1998b) v nearktické
oblasti, odtud se pak podle autor pravdépodobné rozsiiil pfes Beringovu Gzinu do vychodni
Asie a poté az do zapadni Evropy.

Piehledné zpracovali shromdzdéna data o vyskytu jednotlivych druhi Zlabatek rodu
Diplolepis spp. Guglii et al. (2008). Jejich pteloZena a upravena (vzhledem k synonymizaci
n¢kolika druhti Pujade-Villar (1993); Pujade-Villar & Plantard (2002) a Yasumatsu &
Taketani (1967)) tabulka viz Tab. 1.
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Tab.: 1. Zaznamy o vyskytu Zlabatek rodu Diplolepis spp. v palearktické oblasti. Podle Giiglii
et al. (2008), upraveno podle Pujade-Villar (1993); Pujade-Villar & Plantard 2002 a
Yasumatsu & Taketani (1967).

Druh

Oblast

Autofi

D. dispar

byvaly Sovétsky svaz, Anglie

Belizin (1957)

D. eglanteriae

zapadni, severni a stfedni Evropa,
byvaly Sovétsky svaz, Turecko

Ross (1911), Belizin (1957),
Pujade-Villar (1993); Karaca
(1956); Bayram et al. (1998)

D. fructuum zapadni a sttedni Evropa ?, Turecko |Belizin (1957); Pujade-Villar
(1993)

D. japonicus (=D. byvaly Sovétsky svaz Belizin (1957)

hakonensis)

D. mayri zapadni, severni a stfedni Evropa,  |Ross (1911); Belizin (1957);

byvaly Sovétsky svaz, Turecko,
severni Afrika

Pujade-Villat (1993)

D. nervosa (= D.
andprei, D. centifoliae,

D. kiefferi, D.

zapadni, severni a sttedni Evropa,
severni Afrika, byvaly Sovétsky
svaz, Turecko

Ross (1911); Belizin (1957);
Bodenheimer (1958); Pujade-
Villar (1993)

rosarum)

D. nigriceps centralni Asie, Kazachstan Vyrzhikovskaja (1963)

D. nitidus centralni Asie, Kazachstan Vyrzhikovskaja (1963)

D. radoszkowskii byvaly Sovétsky svaz Belizin (1957)

D. rosae zapadni, severni a sttedni Evropa,  |Ross (1911); Belizin (1957);

byvaly Sovétsky svaz, Asie, Turecko

Pujade-Villar (1993); Alkan
(1952); Schimitschek (1953);
Karaca (1956); Tuatay et al.
(1972); Kilincer (1983);
Ozbek et al. (1996, 1998,
1999); Bayram et al. (1998)

D. spinosissimae

zapadni, severni a stfedni Evropa,
byvaly Sovétsky svaz, Turecko

Ross (1911); Belizin (1957);
Pujade-Villar (1993); Karaca
(1956)

D. variegatus

centralni Asie, Kazachstan

Vyrzhikovskaja (1963)
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6. Halka

Halku definuji Gordh & Headrick (2001) jako strukturu vzniklou abnormélnim rlistem
rostlinného pletiva, ktery indukuji organismy z rozmanitych taxonomickych skupin. Ronquist
& Liljeblad (2001) uvadgji, Ze plvodni srategii v celedi Cynipidae byla tvorba
jednokomirkatych halek v reprodukénich orgénech rostlin z celedi makovitych nebo
hluchavkovitych. Halky D. fructuum vznikaji uvnitt plodd rizi (Giiglii et al. 2008). Druhy D.
eglanteriae, D. mayri, D. rosae a D. spinosissimae indukuji halky pfedevs§im na listech (Giiclii
et al. 2008; Katilmis & Kiyak 2010).

Podrobné¢ se vnitini stavbou halky zabyvali Sliva & Shorthouse (2006). Uvadéji, ze
uspofadani rostlinnych pletiv je velmi podobné. Jde o koncentricky uspotfadané distinktni
vrstvy pletiv, které uzaviraji komtrku larvy Zlabatky. Podle jejich studie je tvorbou halky
pozménén vyvoj bunék prokambia a kortexu. Popis stavby halky je podle Sliva & Shorthouse
(2006) a Shorthouse (1998). Ptitomnost vajicek zpisobuje odumirdni zasazenych rostlinnych
bunék a Cerstvé vylihnuta larva je obklopena vrstvou proliferujicich bunék. Komurka zlabatek
je tvofena vrstvou téchto nutritivnich bun€k s hustou cytoplazmou a zvétSenym jadrem. Tyto
bunky pfedstavuji pro larvu jediny zdroj potravy. Béhem konzumace téchto bunck larvou,
jsou pozdé€ji nahrazovany bunkami dalsi vrstvy. Je to vrstva vakuolizovanych
parenchymatickych bunék, které se preméiuji ve zminéné bunky nutritivni. Tato
parenchymaticka vrstva je také napojena na cévni systém rostliny. Béhem dozravéani halky
vznika také vrstva lignifikovaného sklerenchymu.

Nasledujici popis vzhledu halek jednotlivych druhti Zlabatek je podle Giiglii et al.
(2008). Zlabatka D. eglanteriae tvoii na abaxialni strané listd velmi malé (4 - 5 mm) halky,
které jsou jednokomurkaté. Jejich barva zdvisi na stupni vyvoje halky od zelené po Cervenou.
Halky zlabatky D. fructuum jsou uvnitf Sipkli a mohou tak mit na hostitelskou rostlinu
negativni vliv (viz kapitolu Hostitelské rostliny). Samice D. mayri vzacné klade vajicka do
kvétnich pupentl, coz je jeden z divodi sméSovani druhit D. fructuum a D. mayri (viz
kapitolu Systematika). Obvykle samice druhu D. mayri klade vajicka do listovych pupent.
Halky tohoto druhu jsou mnohokomirkaté, vyskytuji na listech i na stoncich. Jejich velikost
je primérn€ 2,5 cm. Povrch téchto halek je hladky nebo pokryty krat§imi jemnymi ostny.
Nezralé halky jsou mékké a zelené, dospé€lé kiehké a hnédé az Sedé, n€které zistavaji na kefi
ptes zimu. Héalky zlabatky rizové (D. rosae) se v anglictiné oznacuji jako bedeguar gall nebo
robin's pin cushion. Maji riznou velikost od jednokomtrkatych az po halky, které mohou

obsahovat az 200 komtrek. Mohou se vyskytovat na adaxidlni stran¢ listu a vétsi halky

15



obaluji stonek, takze znamky po plivodnim listu mizi. Barva je rGzna od €ervené po zelenou.
Povrch je kryt dlouhymi mechovitymi vyb&zky. Nedospélé¢ halky obsahuji vysoky obsahem
vody. Vyjimécné se halky tohoto druhu formuji také na Sipkovych plodech. Kone¢né Zlabatka
druhu D. spinosissimae tvoti halky mnohokomiurkaté. Lze je nalézt na adaxialni i abaxialni
strané listl, pficemz se n€kdy vyskytuje i1 vice halek spole¢né na povrchu listl. Povrch této
héalky je hladky jen s kratkymi ostrymi vybézky a barva se méni podle zralosti od zelené po
cervenou. Vzhled halek nejbéznéjsich druhi Zlabatek rodu Diplolepis spp. viz Obr. 1.

Obr. 1.: Halky zlabatek rodu Diplolepis spp. 1. D. eglanteriae, 2. D. fructuum, 3. D. mayri, 4.
D. nervosa, 5. D. rosae, 6. D. spinosissimae. Ptevzato a upraveno z Melika (2006).
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7. Hostitelské rostliny
7. 1. Piehled diverzity

Zlabatky rodu Diplolepis spp. jsou svym vyvojem vazany na raze rodu Rosa spp.
Linnaeus, 1753, celkové je z Evropy zndmo 26 druhil téchto rostlin, na kterych se zlabatky
vyskytuji (Pujade-Villar 1993). Rlze Sipkova (Rosa canina Linnaeus, 1753) hosti Siroké
spektrum druhii - D. eglanteriae (Katilmis & Kiyak 2010), D. fructuum (Lotfalizadeh et al.
2006; Katilmis & Kiyak 2010), D. mayri (Daneshvar et al. 2009; Katilmis & Kiyak 2010), D.
rosae (Stille 1984; Katilmis & Kiyak 2010; Kohnen et al. 2011) D. spinosissimae (Katilmis &
Kiyak 2010).

Studie (Stille 1984) provedena na zlabatce riZzové ukazala, ze schopnost napadat urcité
druhy razi pravdépodné neni obecnou vlastnosti jedincii tohoto druhu. Populace Zlabatek
nenapadaji na jihu Svédska razi druhu Rosa majalis Herrmann, 1762 (Stille 1984), zatimco
ten samy druh Zlabatky ve Finsku ano (Hellén 1937). Podobné neni v jiznim Svédsku riize
Rosa rugosa Thunberg, 1784 hostitelem zlabatky rtizové, ovSsem Schroder (1967) nalezl na
této rizi ve Svycarsku halky zminéného druhu. Celkové se tak podle Stille (1984) zd4, Ze
schopnost této zlabatky napadat urcité druhy rizi zavisi na dlouhodobém souziti s konkrétnim
druhem hostitelské rostliny. Autor toto vysvétleni také podporuje pozorovanim rtzného
stupné parazitace u riiznych druht razi.

Zlabatka rizova se v severni Americe, kam byla introdukovana (Weld 1926),

vyskytuje na rizich druhu Rosa eglantaria.

7. 2. Vliv riize na zlabatky

Stille (1984) pozoroval, ze kefe ruzi, které byly jiz diive zlabatkou rizovou
parazitovany, jsou €ast¢ji znovu napadany nez rize bez halek. Autor navrhuje dvé vysvétleni,
kterd mohou také platit soucasné. Prvni predpokladd, Zze nékteré kefe jsou pro Zlabatky
atraktivngjsi, druhé predpoklada, ze z hlediska reprodukéniho uspéchu je vyhodnéjsi, kdyz
samice naklade alespon n€ktera vajicka na stejny kef, na kterém se sama vylihla. Podle autora
lze totiz predpokladat, Ze vyvoj halky je zavisly na konkrétnich vlastnostech individualni
rostliny, jako je jeji fyziologicky stav nebo rezistence ke Zlabatce. Z tohoto diivodu se Ize tedy
domnivat, Ze rostlina, ktera se jiz jednou ukazala pro zlabatku vhodna k parazitaci, mize byt
opakované napadana. Navic kladenim vajiek na takovy ket samice minimalizuje ¢as straveny
pfesuny mezi jednotlivymi rostlinami. Béhem takovych pfesunii se vystavuje vétSimu

nebezpeci zabiti. Stejny jev pozorovali také Kohnen et al. (2011), ktefi nasSli genetickou
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strukturaci populace Zlabatek rizovych na malém métitku (zhruba do 50 m na jedné lokalité).
Piibuzni jedinci Zlabatky byli agregovani oproti nepifibuznym. Podle autor to souvisi
s rychlym Zivotnim cyklem, kdy samice po vylihnuti klade nova vajicka na stejny nebo blizky
ket, z jehoz halek se vylihla.

Stille (1984) dale tvrdi, ze stupeni parazitace na riizi zavisi na jejim stafi a na aktualnim
fyziologickém stavu. Podle vlastniho pozorovani uvadi, ze mladé a poSkozené rize hosti vice
a veétsi halky nez starSi a neposkozené kete. Ty totiz produkuji mensi vyhonky a velké halky
jsou u nich méné¢ casté. To podle autora mize vysvétlovat asty vyskyt halek na riizich podél
frekventovanych silnic, kde lze ptredpokladat jejich poskozeni a oslabeni obranyschopnosti
proti Zlabatkam.

Kohnen et al. (2011) studovali, zda parazitace na odliSnych druzich rizi mtze vést u
zlabatky rizové ke genetické diferenciaci mezi jednotlivymi populacemi, ktera by mohla byt
potencidlnim prvnim krokem sympatrické speciace. Tii studované druhy rizi (R. canina, R.
corymbifera, R. rubiginosa Linnaeus, 1771) se liSily znaky pro zlabatku potencialné
vyznamnymi jako je celkovy habitus rostlin nebo doba raseni pupenti a vzniku plodii. Dal§im
faktem, ktery by podle autoriti mohl navrzenou hypotézu podpofit, bylo zjisténi, ze vice nez 99
% Zlabatek je infikovanych bakterii rodu Wolbachia, kterd zplsobuje partenogeneticky
zplisob rozmnozovani (viz kapitolu Wolbachia). Partenogeneze by v tomto piipadé mohla
omezit genovy tok a tak podpofit genetickou diferenciaci. Navic podle jinych praci (Stireman
et al. 2005) Ize ocekavat, ze genetickd diferenciace je pravdépodobnéjsi u druhl se
specifickym vztahem k hostitelskym rostlindam. Navzdory témto zjiSténim vSak autofi
(Kohnen et al. 2011) nenasli genetickou diferenciaci populaci Zlabatek mezi jednotlivymi
druhy rtzi. Autofi vysledek vysvétluji tvrzenim, Ze hybridizace mezi jednotlivymi druhy razi
vede k existenci jedinci se stiednimi hodnotami vlastnosti rodi€ovskych druhi. Takové
rostliny by pak mohly byt Zlabatkami parazitovany, usnadiiovat tak jejich genovy tok a tim
zamezovat genetické diferenciaci. Druhé vysvétleni predkladané autory spociva
v konstatovani, ze formulovana hypotéza je prosté chybna, protoze u jinych druhii pozorovana
genetickd diferenciace zdvisld na hostiteli neni jednoduSe zobecnitelnd pro vSechny druhy
hmyzu se specifickym tésnym vztahem k hostitelské rostling.

Na tomto misté¢ je zajimavé zminit studii Plantard et al. (1998a), kterd naopak
v souvislosti s infekci bakterii rodu Wolbachia ptedpokladd nizky genovy tok mezi
populacemi zlabatek Diplolepis spinosissimae ve Francii. Vice o této studii viz kapitolu

Wolbachia.
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Podle zminéné studie (Kohnen et al. 2011) je diky tésnému vztahu mezi hostitelskou
rostlinou a Zlabatkou rizovou mozné ptredpokladat, Ze rozsiteni Zlabatky je siln¢ zavislé na
rozsiteni rizi. Autofi uvadi, ze Siroké rozsifeni rizi v Evropé, zplisobené také péstitelskou

¢innosti ¢loveka, umoziuje také Siroké rozsiteni parazitickych zlabatek.

7. 3. Vliv Zlabatky na razi

ProtoZe Zlabatka indukuje tvorbu halky na riizi, je mozné pfedpokladat, Ze to n&jakym
zpusobem bude rostlinu omezovat. Navic, jak jiz bylo uvedeno (Stille 1984), jednou napadena
rostlina ma v¢Etsi Sanci byt znovu hostitelem dalsi generace Zlabatek nez rostlina nenapadena.

Stille (1984) vsak uvadi, ze vliv zlabatky rizové na hostitelsky ket pravdépodobné
neni nijak vyrazny. Pfedpoklada to proto, Zze halky zasahujici plody riZe jsou spiSe vzacné a
vzhledem k celkovému poctu Sipkii na jedné rostling, je jejich ztrata zplisobena Zlabatkou
pravdépodobné zanedbatelnd. Podle Schroder (1967) Zlabatka rizova mize Skodit pii vétSich
cetnostech. Jina je ovSem situace u zlabatky Diplolepis fructuum, jejiz halky jsou pfimo uvnitt
plodu rizi a takovy napadeny plod je pak znicen (Giiglii et al. 2008). Podle autorti (Giiglii et
al. 2008) je v nékterych oblastech Turecka na riizich napadeno az 90 % Sipkd, takze tento

druh Zlabatky je pro hostitelskou rostlinu vaznym sktidcem.
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8. Parazitoidi

8. 1. Piehled diverzity

Halky neslouzi jako Zivotni prostfedi pouze pro jejich plivodce. Laszlo & Tothmérész
(2011) pozorovali, ze ze vzorku hélek zlabatky rtizové se jich lihne jen 25 % z celkového
poctu jedinct opoustéjicich halku, zbylych 75 % jedinct tvofi parazitoidi (46 %) a inkvilini
s jejich vlastnimi parazitoidy (29 %). Podle Gordh & Headrick (2001) pfedstavuji parazitoidi
strategii mezi parazitismem a predaci. Autofi uvadéji vycet znakil, kterymi se odliSuji od
parazitl, z nichZ je v této souvislosti dilezitd pfedevsim schopnost larvalnich stadii zabijet
svého hostitele.

Schroder (1967) uvadi, ze slozeni spoleCenstva vazaného na halky Zlabatky rizové je
v Evropé podobné. Podobné Zerova & Djakontshuk (1976) uvadi, Ze u zlabatky D. mayri je
komplex parazitoidi Siroce rozsifen v oblasti byvalého Sovétského svazu.

Parazitoidi tvofi velice bohatou skupinu druhli rizného fylogenetického postaveni.
Jejich diverzitou a vazbou na jednotlivé ptivodce halek se zabyvalo nékolik autorti (pro
ilustraci uvadim pouze né€kolik téchto praci s vyctem nejcastéjSich druhii parazitoidit). Nieves-
Aldrey & Askew (2002) zmapovali vazby jednotlivych druhli parazitoidii na halkotvorné
hostitele v oblasti Spané&lska. Autofi zjistili v halkach Sesti druhti rodu Diplolepis spp. $iroké
spektrum parazitoidi z fadu blanokiidlych (Hymenoptera) z celedi Eurytomidae (Eurytoma
rosae Nees, 1834), Torymidae (Glyphomerus stigma (Fabricius, 1793), Torymus bedeguaris
(Linnaeus, 1758), Torymus microstigma (Walker, 1833), Torymus rubi (Schrank, 1781),
Pteromalidae (Caenacis inflexa (Walker, 1848), Pteromalus bedeguaris (Thomson, 1878)),
Eupelmidae (Eupelmus urozonus Dalman, 1820, Eupelmus vesicularis (Retzius, 1783)),
Eulophidae (Aprostocetus aurantiacus (Ratzeburg, 1848), Aprostocetus eurytomae (Nees,
1834), Aprostocetus sp. Westwood, 1833). Jednotlivé druhy Zlabatek se mezi sebou liSily
poc¢tem parazitujich druhli. Nejvice jich hostily halky druhG D. mayri a Zlabatka razova.
Naopak jen jeden druh parazitoval u zlabatky Diplolepis nervosa. Prvni z dvojice autorii se
vénoval vyzkumu v této oblasti jiz dfive, kdy studoval sloZeni spoleCenstva parazitoidl
v halkach Zlabatky rizové (Nieves-Aldrey 1980). K vyjmenovanym druhiim parazitoida tak
lze podle této jeho prace piipocist jesté druh celedi Ichneumonidae (Orthopelma mediator
(Thunberg, 1822) - rovnéz tad blanokiidli (Hymenoptera). Pro srovnani podobné zameétena
studie provedend v oblasti Iranu (Daneshvar et al. 2009) zkoumala sloZeni spolecenstva
parazitoidd u druhu Diplolepis mayri. Kromé& nékterych zminénych evropskych parazitoida

zjistili autofi vyskyt jesté¢ dalSich druht celedi Eurytomidae (Eurytoma pistaciae Rondani,
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1877) a Ichneumonidae (Exeristes roborator (Fabricius, 1793). Celkové zjistili 8 druhii
parazitoidd. U stejného druhu Zlabatky (D. mayri) nasli Zerova & Djakontshuk (1976) 10
druhti parazitoidli v oblasti byvalého Sovétského svazu a Ozbek et al. (1999) pak u této
zlabatky v Turecku zjistili 9 druh@ parazitoidi. Ze srovnani uvedenych praci se zda, ze krome
pocetné 1 geograficky nejrozsifenéjSich druhii parazitoidii, ktefi se vyskytuji u vice druht
zlabatek, existuje n¢kolik druhti parazitoidi, jejichz vyskyt je zaznamenan pouze u nékterych
zlabatek. Askew et al. (2006) ve své praci shromazdil tdaje o druzich vézanych na halky
zlabatek Diplolepis eglanteriae, D. mayri, D. nervosa, D. rosae a D. spinosissimae.

Jak autofi (napt. Askew 1960; Laszlo 2001) uvadéji, je tieba dodat, Ze ne vSichni jsou
skuteéné parazitoidi zlabatek. Cast z nich tvofi parazitoidi inkvilinti (viz kapitolu Inkvilini -
Piehled diverzity) a ¢ast hyperparazitoidi. V kazdém ptipad¢ jde o velmi pocetnou skupinu
druht svym Zivotnim cyklem vazanych na halkotvornou aktivitu zlabatek, coz doklada jejich
vyznamné postaveni v ekosystému. Naptiklad druh Pteromalus bedeguaris mize byt podle
Noyes (2011) parazitoidem druhit Glyphomerus stigma, Orthopelma mediator, Torymus
bedeguaris i inkvilina Periclistus brandtii (Ratzeburg, 1831). Kromé¢ toho je to také parazitoid
larev Zlabatek rodu Diplolepis spp. (Noyes 2011). Zminény druh Torymus bedeguaris mize
byt vSak zaroveil parazitoidem Orthopelma mediator (Askew 1960). Dalsim parazitoidem
rodu Orthopelma sp. Taschenberg, 1865 muize byt i druh Glyphomerus stigma (Laszlé 2001).
Jak je z vySe uvedeného patrno, celkovy obraz vztahi v tomto spoleenstvu je znacné
komplikovany a pfesahuje ramec této reserse.

Plantard (1996) v této souvislosti rozdélil skupinu téchto druhit do n€kolika trofickych
urovni. Jednotlivé piiklady druht pfifazovanych k témto irovnim podéavaji Lotfalizadeh et al.
(2006). Prvni pfedstavuji fytofagové. K nim mizeme v tomto piipadé pocitat inkviliny rodu
Periclistus. Dalsi skupinou jsou pak primdrni parazitoidi. Mezi né patii druhy jako napf.
Orthopelma mediator. Tteti trofickou Uroven predstavuji fakultativni parazitoidi, ktefi mohou
napadat jak Zlabatky rodu Diplolepis spp. tak jejich inkviliny. Do této skupiny mlZeme
ptitadit zminéného parazitoida Pteromalus bedeguaris. Konecné posledni skupinou jsou
specializovani parazitoidi jako je Eurytoma rosae (parazitoid rodu Diplolepis spp.).

Parazitoidi se také liSi pocetnim zastoupenim u svych hostitelii. Velmi pocetny je
v héalkach zlabatky riizové parazitoid Orthopelma mediator (Askew 1960; Rizzo & Massa
2006; vlastni pozorovani). Stejny vysledek uvadi i1 Stille (1984). Podle jeho studie jsou
nejcastéjSimi parazitujicimi druhy u této zlabatky Orthopelma mediator a druhy rodu Torymus
Dalman, 1820. Dalsi autofi (Laszlé & Tothmérész 2011) pozorovali u stejného druhu Zlabatky

jako nejcastéjsi parazitoidy Glyphomerus stigma a Orthopelma mediator, naproti tomu vyskyt
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druh@t Torymus bedeguaris a Pteromalus bedeguaris zaznamenali vyrazné niz$i. U druhu
Diplolepis mayri byli jako nejcastéjsi parazitoidi zjiStény druhy Pteromalus bedeguaris,
Eurytoma rosae a Orthopelma mediator (Daneshvar et al. 2009).

Blair (1944) uvadi, ze z halek zlabatky rizové se v jednom ptipadé vylihly také larvy
druhu Curculio villosus Fabricius, 1781 (Coleoptera: Curculionidae), pficemz se autor
domniva, Ze se tyto larvy Zivi pletivem halky v ¢asném stadiu vyvoje.

Z halek se vyjimecné mohou vylihnout i druhy, které jinak nejsou na hélky véazané.
Takto uvadi Blair (1944) vyskyt druhu Bethylus cephalotes (Foerster, 1860) (Hymenoptera:
Bethylidae) v halkach zlabatky rizové. Podobné Askew (1960) se zminiuje o nalezu druhu
Spaniopus dissimilis Walker, 1833 (Hymenoptera: Pteromalidae) v hélce a predpoklada, ze se
jedné o prezimujiciho jedince.

Ozbek et al. (1999) zjistili, Ze ptirozenym nepiitelem larev Zlabatky D. mayri jsou také

vrabci (Passer spp) Brisson, 1760.

8. 2. Ovliviiovani hostitele

Vlivem parazitoidii na reprodukci jejich hostitelti se zabyval Stille (1984), ve své praci
uvadi, ze az 75% larev Zlabatky rGzové mize byt diky parazitaci ztraceno. Parazitoidi tak jisté
pfedstavuji vyznamny bioticky faktor v zivotnim cyklu Zlabatek.

Slozeni spoleCenstva parazitoidii u Zlabatky rtiZzové a vliv parazitace na rtzné
parametry jejich halek studovalo nckolik autort. Laszld (2001) zkoumal pocetni stavy
parazitoidl v zdvislosti na mnozstvi jedinct zlabatky rizové v hdlce. Pozoroval signifikantni
pozitivni vztah mezi poctem jedinct zlabatky a poc¢tem parazitoida v jejich halkach. Podobny
vztah ve vétSin€ piipadl vykazovali také jednotlivi parazitoidi mezi sebou, coz miiZe souviset
s jejich vlastnimi parazitickymi vztahy. Konkrétné na piikladu druhit Orthopelma sp.,
Torymus bedeguaris a Glyphomerus stigma autor diky zjiSténym vztahim uvazuje o
hyperparazitickém vztahu (viz kapitolu Inkvilini - Pfehled diverzity). Pravé Orthopelma
mediator je podle Nordlander (1973) hlavnim parazitoidem zlabatky. Navzdory ocekdvani
vSak Laszlo (2001) ve zminované studii nepozoroval negativni korelaci mezi Zlabatkou
rizovou a timto parazitoidem. Autor také zjistil, Ze s rostoucim objemem halky klesa relativni
pocet parazitoidli a roste reprodukéni uspéch zlabatky. Ke stejnému vysledku ve své studii
dospél 1 Stille (1984), ktery zjistil, Ze reprodukéni uspéch (zde chapany jakozto pomér
vylihnutych jedinct zlabatky ku celkovému souctu vylihnutych jedincii Zlabatky a hlavnich

parazitoidi Orthopelma mediator a Torymus spp.) zZlabatky rGzové rychle roste se zvySujici se
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hmotnosti halky. Ov§em pouze do hmotnosti pfiblizné dvou gramu. Pti vysSich hodnotach je
mira parazitace viceméné konstantni. AvSak podle jeho vysledki také pravdépodobnost ztraty
potomstva klesa s rostoucim poctem halek. Z celkového pohledu se tedy podle autora zda byt
nejlepsi strategii investice do vét§tho mnozstvi spise mensich halek. Laszlo (2001) déle zjistil
negativni korelaci mezi poctem vSech vylihnutych jedinct a vySkou umisténi halky na keti
nad zemi. To miize byt podle Wiebes Rijks & Shorthouse (1992) zplisobeno vlivem nizkych
teplot na vysoko umisténé halky. Naproti tomu Laszld (2001) nezjistil zavislost mezi
vzdalenosti halky od okraje rize a pomérem parazitoidi pfitomnych v halce a ani objem
halky nekoreloval s touto vzdalenosti. V této praci také zminil vliv ekotont, kde se vyskytuje
vice halek nebo jsou halky vétsi. Na zakladé vysledkil tak navrhuje, Ze spoleCenstvo
parazitoidi v téchto oblastech neni jednotné. Studie ale byla provadéna pouze na tiech

mistech.

23



9. Inkvilini

9. 1. Prehled diverzity

Jako inkviliny oznacujeme takové druhy, kteti Ziji v jiz vytvofenych hdlkach jinych
halkotvornych druht (Gordh & Headrick 2001). Inkvilini asociovani s halkami rodu
Diplolepis spp. tvofi v ramci taxonu Cynipoidea monofyleticky tribus Synergini (Ronquist
1999). O inkvilinech obecné pojednédva Sanver & Hawkins (2000) v kompila¢ni praci, kde
analyzuji literarni data o vazbé téchto ZivoCichli na halkotvorny hmyz. Stille (1984)
pozoroval, Ze témét 37 % vSech druht vylihnutych z halky tvofili jedinci druhu Periclistus
brandltii, tito inkvilini tak tvofi vyznamnou ekologickou skupinu v rdmci hélek.

Vyznamnou skupinou inkvilind jsou zastupci rodu Periclistus Forster 1869, jejichz
uspé$ny vyvoj je vazan na piitomnost jedincti rodu Diplolepis spp. (Shorthouse 1998).
VétSina druhtt z tohoto rodu je pak véazana na druhy s jednokomilirkovymi halkami, pouze
druh Periclistus brandtii je zavisly na vicekomlrkovych halkach tvofenych zlabatkou
razovou (Shorthouse 1998) a zlabatkou Diplolepis mayri (Nordlander 1973). George Melika
(pers. com. in Laszlo & Tothmérész 2006) vsak informuje také o vychovani inkvilind druhu
Periclistus caninae (Hartig, 1840) z mnohokomirkatych héalek Zlabatky rizové a Zlabatky
Diplolepis mayri. Tento druh inkvilina je jinak zndmy z halek druhi Diplolepis eglanteriae a
Diplolepis nervosa (Askew et al. 2006). Tteti druh tohoto rodu Periclistus spinosissimae
Dettmer, 1924 je uveden z halek Diplolepis spinosissimae (Askew et al. 2006). Pro srovnani
lze uvést, Ze v nearktické oblasti se vyskytuje 10 druht rodu Periclistus (Ritchie 1984).

Dalsi skupinou inkvilini z taxonu Synergini jsou druhy rodu Synergus spp. Hartig,
1840, ktefi jsou obecné¢ povazovani za inkviliny druhl tvoficich halky na dubech (Quercus
sp.) (Wiebes-Rijks & Shorthouse 1992). OvSem Blair (1944) naSel jedince druhu Synergus
ruficornis Hartig, 1840 také v halkach Zlabatky razové.

Zbylé rody skupiny Synergini jsou povazovany za inkviliny druhti tvoticich halky na
rostlinach rodi Quercus sp. (inkvilini rodt Ceroptres sp. Hartig, 1840 a Saphonecrus sp.
Dalla Torre & Kieffer, 1910) a Rubus sp. (inkvilini rodu Synophromorpha sp. Ashmead, 1903)
(Askew 1961; Wiebes-Rijks & Shorthouse 1992).

V halkach se vyskytuji také druhy vazané na inkviliny. Podle Nordlander (1973) jsou
pravdépodobné striktnimi parazitoidy inkvilina Periclistus brandtii druhy Caenacis inflexa a
Eurytoma rosae. To potvrzuje také studie (Laszld & Tothmérész 2006), ve které je uvedeno,
ze vyskyt téchto druhi je vdzan na ptitomnost inkvilina Periclistus brandtii. Rovnéz Nieves-

Aldrey & Askew (2002) uvadéji druh Caenacis inflexa jako parazitoida Periclistus brandtii.
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Laszl6 (2001) ale ve své studii nepozoroval mezi témito druhy a zmitiovanym inkvilinem
negativni korelaci, kterou lze diky jejich pfedpoklddanému vztahu oc¢ekavat. Hyperparazitoidi

inkvilina Periclistus brandtii pak podle Laszl6 (2001) nejsou znami.

9. 2. Ovliviiovani hostitele

Podle Blair (1943) se halka zlabatek rizovych sestdvd jednak z komirek plvodce
halky a také z komiirek inkvilina rodu Periclistus brandtii. Tyto komirky jsou podle autora
mensi, tenkosténné a vétSinou srostlé dohromady. Také uvadi, Ze se inkvilin P. brandtii
v halkach zlabatky vyskytuje velmi Casto a obas z komurky zlabatku i vytlaci. Shorthouse
(1998) uvadi, Ze samice klade vajicka na vnitini povrch komirky (u jednokomirkovych
héalek) a plivodce halky vzdy zabije. Takovéto halky s inkviliny a mrtvym plvodcem pak
pokracuji v rlstu, na rozdil od hélek s mrtvym plivodcem a bez vajicek inkvilina (Shorthouse
1998). Ve stejné studii je také uvedeno, Ze inkvilin zptsobuje dalsi proliferaci parenchymu
halky, coz vede k uzavieni jeho larvy do vlastni komirky a poté diferenciaci vlastnich
nutrtitivnich bun¢k inkvilina. V pfipadé mnohokomirkatych halek jako u Zlabatky rtzové
vsak inkvilini pravdépodobné tak vyznamny vliv na mortalitu larev nemaji (Stille 1984).

Vliv inkvilina Periclistus brandtii na strukturu halky zlabatky rizové studovali Laszlo
& Tothmérész (2006). Podle vysledkli jejich studie maji halky obsazené inkvilinem
prokazateln¢ vétSi primér nez halky bez inkvilind. Autofi vSak uvadéji, Ze narust velikosti
héalky neni tak velky jako u halek jednokomtrkovych, pravdépodobné diky existenci mnozstvi
komtirek neobsazenych inkvilinem. Zjistili, ze v rdmci halky se inkvilin vyskytuje asi v pétiné
komirek, pfi¢emz kazdou z nich svoji aktivitou rozdéli primérné na pét komurek vlastnich.

Nartst velikosti jednokomutrkovych hélek rodu Diplolepis sp. obsazenych inkvilinem byla

s inkvilinem zjistili vys$si celkovy pocet jedinci opoustéjcich halku a jejich vyssi celkovou
diverzitu. Vyssi pocet jedinci asociovanych s halkou je v souladu s piedpokladem, ze
inkvilinem obsazené halky ptedstavuji vyznamnégjsi zdroj potravy pro dalsi druhy hmyzu
(Wiebes-Rijks & Shorthouse 1992). Vyskyt inkvilina v halce tak umoznuje ptitomnost dalSich
parazitoidd (viz kapitolu Inkvilini - Pfehled diverzity). Prace také poprvé pfinasi informace o
tom, Ze neexistuje zavislost mezi velikosti halky napadené inkvilinem a celkovym poctem
vylihnutych jedinct. Autofi to vysvétluji chovanim inkvilina, ktery méni strukturu komtirek
uvnitt halky a vysledkem jeho chovéni je potom jak existence halek s mnoha komirkami

napadenymi inkvilinem tak mnoha halek jen s né¢kolika obsazenymi komurkami.
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Stille (1984) pozoroval, Ze se jen mirn€ li§i 1 pocet vylihnutych jedinc Zlabatky
riazové v zavislosti na pfitomnosti inkvilina Periclistus brandtii. Autor vSak nepozoroval vliv

ptitomnosti inkvilina na vztah mezi poctem vSech vylihnutych jedincti a hmotnosti héalky.
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10. Wolbachia

Bakterie rodu Wolbachia je velmi tUzce spjata s evoluci mnoha druhti Elenovca
(O'Neill et al. 1992; Werren et al. 1995;). U svych hostitelii zapfic¢iiiuje nékolik zajimavych
odliSnosti v rozmnozovani. Jednd se piedevsim o cytoplazmatickou inkompatibilitu, zménu
pohlavi (O'Neill et al. 1992; Rousset et al. 1992) a partenogenezi (Stouthamer et al. 1993).
Velmi Siroké rozsiteni (vice nez 99 %) touto bakterii infikovanych jedinch Zlabatky riizové
v populaci zjistili ve své studii Kohnen et al. (2011).

Souvislost partenogenetického zplsobu rozmnozovani u zlabatky rizové s infekci
bakterii rodu Wolbachia zminuji jiz Stouthamer & Kazmer (1994). Autofi studovali spojitost
partenogeneze u druhd rodu Trichogramma spp. Westwood, 1833 (Hymenoptera:
Trichogrammatidae) s infekci touto bakterii a zjistili, Ze infekce touto bakterii vyvolava fazi
neoplozenych samicich gamet. Podobny mechanizmus obnovy diploidniho stavu duplikaci
pohlavnich bunék, ktery vede k vysoké urovni homozygotnosti, studovali u zlabatky rizové
jiz diive Stile & Davring (1980). Spojitost mezi partenogenetickym rozmnoZovanim
(thelytokie- viz kapitola Rozmnozovaci systém) a infekci touto bakterii popsal u Zlabatky
ruzové van Meer et al. (1995).

Podrobnéjsi vysledky o souvislosti partenogeneze (thelytokie) a této infekce ziskali ve
své studii Plantard et al. (1998a), kdyZ porovnavali zplisob rozmnozovani rtiznych populaci
druhu Diplolepis spinosissimae v zévislosti na tom, zda jejich pfislusnici hostili
nitrobunééného parazita. Populace s jedinci bez bakterii obsahovaly vyssi zastoupeni samct
nez populace s infikovanymi jedinci. Populace neinfikované, v nichZ se vyskytovali haploidni
samci a heterozygotni samice, jsou tedy haplodiploidni (arrhenotokie- viz kapitola
Rozmnozovaci systém). Naproti tomu v populacich s infikovanymi jedinci byli samci vyrazné
vzacngj$i a partenogenetické samice vykazovaly vyS$§i miru homozygotnosti. Podobné
vysledky a doklad o vyznamném rozsiteni infikujici bakterie ziskal stejny kolektiv autorti také
u $irsiho spektra druhii rodu Diplolepis (Plantard et al. 1999). Pti testovani sedmi evropskych
druhtt zjistili pfitomnost infikovanych jedinci u péti druhi. U tfinacti zkoumanych
nearktickych druhti rodu Diplolepis pak nasli Sest druhti s infikovanymi jedinci.

Vertikalni pfenos bakterie probihd pouze z matky na potomstvo a to skrze cytoplazmu
vajicka, diky Sirokému rozsifeni u mnoha druhii hmyzu se vSak predpokladd, ze se bakterie
dokaze takeé §itit mezi jednotlivymi druhy horizontalni cestou (Werren et al. 1995).

Podle predstav nekterych autord (Werren et al. 1995) mize byt cestou horizontdlniho

pfenosu této bakterie parazitace na infikovanych jedincich. Tuto hypotézu potvrdili u
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parazitickych vosi¢ek rodu Nasomnia Ashmead, 1904 spp. (Hymenoptera: Pteromalidae) a
jejich hostitelich z rodu Protocalliphora Hough, 1899 sp. (Diptera: Calliphoridae).

Podle Plantard et al. (1999) mohou byt dokladem pro tento ptenos u rodu Diplolepis
spp. fylogenetické vztahy mezi bakteriemi parazitujicimi u riznych druhti tohoto rodu. Ty
totiz podle vysledku studie netvoii monofyletickou skupinu pfifaditelnou k monofylu Zlabatek
a naptiklad bakterie evropskych druhti Zlabatek jsou geneticky bliZ8i bakteriim parazitujicim u
druhu Liposthenes glechomae (Linnaeus, 1758) (Hymenoptera: Cynipidae: ,,Aylacini®) nez
bakteriim né€kterych severoamerickych zlabatek tribu Rhoditini. Autofi to vysvétluji moznou
ulohou parazitoidii v horizontadlnim pfenosu. Tento mechanismus pfenosu prostiednictvim
asociovanych symbiontli testovali Schiltuizen & Stouthamer (1998) u Zlabatky rtizové a s ni
spojenou guildou parazitoidi a inkvilinli, avSak jejich vysledky uvedenou cestu pienosu
bakterie Wolbachia nepotvrdily. To je podle autorti piekvapujici diky velmi specifickému
vztahu parazita a hostitele, ktery je pravdépodobné evolucné velmi stary (Schiltuizen &
Stouthamer 1998). Autoii vSak upozoriiuji na moznou nedostatecnou dobu symbidzy mezi
zlabatkou riZzovou a parazitickou bakterii a také na fakt, Ze vzniklé apomorfni substituce

mohly prekryt znaky po tomto pfenosu, pokud probéhl pied dostate¢né dlouhou dobou.
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11. Zavér

Halky poutaji pozornost védct jiz velmi dlouho. Mnoho pozornosti bylo vénovéano
héalkam, které indukuji jejich piivodci na dubech. Halky vznikajici na rizich vSak byly taktéz
pfedmétem mnoha studii. V dnes$ni dobé tak jiz mame pomérné Siroké znalosti o stavbé i
indukci halky, ovSem tyto znalosti pochazeji ze studia Gzkého okruhu druht, z téch
evropskych jde nejcastéji o zlabatku rizovou. Diky zminovanému Sirokému rozsifeni Zlabatky
razové v Evropé se biologii tohoto druhu vénovalo mnoho autort a to jiz vice jak 120 let. Lze
dobte sledovat, jak se s postupem Casu a rozvijejicimi moznostmi techniky rozsitovaly také
oblasti zajmu o tyto druhy hmyzu. Prace z pocatku prvni poloviny 20. stoleti casto mapuji
druhové sloZeni parazitoidd, poté postupné piibyly prace zkoumajici rozsifeni jednotlivych
druhti a také jejich podrobnéjsi morflogicky popis. S nastupem modernich technik se oteviela
moznost studovat genetickou strukturu populaci, infekei jedinch bakterii rodu Wolbachia,
fylogenetickou ptibuznost Zlabatek a mnoho dal§ich fenoméni spojenych s jejich zivotem.
Mezi dalsi castéji studované palearktické druhy zlabatek patii D. eglanteriae, D. fructuum, D.
mayri, D. nervosa, a D. spinosissimae. U téchto druhii dnes zname detailni morfologicky
popis, vime, jaké druhy parazitoidi a inkvilin hosti i jak vypadaji jejich halky. Vyse
jmenované druhy zlabatek se vyskytuji v Evropé. O asijskych zlabatkach vSak mame velmi
neuplné poznatky. Naptiklad halky druhu Diplolepis andrei jsou neznamé, typovy materiél
nedostupny, takze nekteti autofi (Pujade-Villar & Plantard 2002) uvazuji, Ze se ani o
samostatny druh nejedna. Tato prace tedy také poukazuje na tento propastny rozdil

v poznani jednotlivych druhi.
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