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1. Uv

Z pohledu herbivora je Zzivna rostlina klicovym faktorem ovliviiujicim jeho existenci.
Predstavuje potravu i prostfedi, na ni (ne na herbivora) je Casto vazané urcité spektrum
predatorl a parazitQ, jejim prostfednictvim se mlze odehravat hledani pohlavniho partnera.

VétsSina herbivorl vyuziva jen zlomek dostupnych rostlin, jejich hostitelska specificita
(HS) je znacna. Byva povazovana za mechanismus koexistence obrovského poctu druht
herbivorniho hmyzu (Dyer et al. 2007) a je kladena do souvislosti s diverzitou semennych
rostlin — hnaci silou diverzifikace herbivorl by pak byla speciace na rliznych hostitelich. HS,
jeji mira a distribuce i faktory, které ji ovliviiuji, jsou proto stéZejnim tématem ekologie
herbivord.

Aktualni spektrum hostiteld daného herbivora je uréeno predevsim fyziologii herbivora,
chemismem hostitele, dale také mirou kompetice, predace a parazitace apod. Vazba na
urcitou skupinou rostlin miize byt rlizné tésna v evolu¢nim c¢ase — od nahodnych kolonizaci,
pres difuzni koevoluci celych spolecenstev az po reciprocni koevoluci herbivora a hostitele.
Distribuce vlastnosti hostitele vyznamnych pro herbivorii ¢asto koreluje s fylogenezi rostlin.
Proto je fylogeneticka pribuznost dobrym prediktorem podobnosti hmyzich faun hostitell
(Farrell and Mitter 1993; Kitching et al. 2003; Odegaard et al. 2005). Tento vztah, jeho
tésnost a konkrétni podoba zasadné ovliviuji ustavovani a fungovani spolecenstev.

HS klrovcl je zajimava z nékolika dlvodl. Jako potravu vyuzivaji predevSim umirajici
rostlinnou hmotu, jejich Zir pritom probiha uvnitf hostitele. Hmyz vyuzivajici mrtvou hmotu
je Casto uvadén jako méné hostitelsky specializovany nez herbivori napadajici Zivé rostliny
(Novotny and Basset 2005). Pro herbivory, jejichz vyvoj probiha uvnitf hostitele, je naopak
uvadéna HS vyssi nez u externé Zzijicich. Jde tedy o skupinu, na jejiz HS pravdépodobné
plsobi protichddné selekcni tlaky. Je rovnéz znamo, ze HS se v ramci kdrovcovitych lisi
v zavislosti na potravni strategii. Floemofagni klrovci, jejichz potravou je lyko odumirajicich
drevin, jsou znacné specificti. Naproti tomu ambrosiovi brouci, ktefi se Zivi predevsim
myceliem symbiotickych hub, jsou schopni vyuzivat Casto i znacny pocet vzdalené
pribuznych hostiteld. Tento rozdil kvantitativné prokazal Hulcr (2007) pro tropické
kGrovcovité. HS temperatnich kdrovcovitych vSak byla dosud popisovana predevsim
kvalitativné, v podobé seznami Zivnych drevin. Takové vyjadreni nezohlednuje castost
asociace ani pribuznost hostitell, a je velmi citlivé na rozdily v intenzité sbéru dat.
Standardizované, kvantitativni zhodnoceni HS temperatnich kdrovcovitych tedy chybi.

HS kdrovcl jakozto Skddcl je potencidlné zajimava také z hlediska zavlékani organismd

mimo plvodni areal a zhodnoceni rizik s tim spojenych.



Lihnuti kdrovcovitych ze Zivnych rostlin, na rozdil od sbéru jinych herbivornich skupin
z vegetace, predstavuje metodu, u niz je mozné snadno hodnotit potravni preference bez
nutnosti dalSich experiment — pokud se dany jedinec uvnitf hostitele vyvinul, je jisté, Ze jej
vyuzival jako zdroj potravy.

Predkladana prace se zabyva hostitelskou specificitou temperatnich kérovcovitych

s dlrazem na jeji souvislost s fylogenezi hostiteld a potravni strategii.



2. Literarni prehled

2.1. Hostitelska specificita

Zadny herbivor nevyuZiva véechny, ba ani vétsinu dostupnych rostlin (Agosta 2006; Jaenike
1990; Odegaard et al. 2005). Spektrum hostitell je vice nebo méné omezené. Tento jev se
oznacuje jako hostitelska specificita (dale HS). Hovofime-li o HS herbivora, je mozné
uvazovat jednak jeji miru, jednak konkrétni druh/y Zivnych rostlin. Kromé specificity pro
druh hostitele vykazuji herbivori rovnéz specificitu pro urcity zdroj, ktery hostitel poskytuje
(listy, lyko, kofeny, miza...)

Je vhodné rozliSovat HS teoretickou (spektrum rostlin které je herbivor fyziologicky
schopen vyuzivat, prestoze se s nimi napf. ve svém prostredi nesetkava ) a realizovanou
(druhy které realné vyuziva)(Marohasy 1998; van Driesche et al. 2000). Realizovana HS je
podmnozinou HS teoretické, omezené o druhy které napf. nejsou mistné dostupné nebo je
jejich utilizace spojena s priliS velkou predaci/parazitaci. Napf. mnohé laboratorni
experimenty tak vypovidaji spiSe o HS teoretické — herbivor v laboratofi akceptuje Sirsi
spektrum hostitelll nez v prirozeném prostiedi (Ehrlich and Raven 1964; Marohasy 1998;
van Driesche et al. 2000)

2.1.1. Fyziologické aspekty HS

Chemické sloZeni rostlin neni napri¢ fylogenezi stejné. LiSi se zastoupené latky i jejich
pomér. Rostliny mohou byt navic rdznymi zplsoby chranény proti herbivorii — sekundarni
metabolity (alkaloidy, terpenoidy, latex), mechanické bariéry (zubaty okraj listd, trichomy),
predatofi Ci parazitoidi s rostlinou asociovani. Takové specializované obranné mechanismy
vyZaduji od pfipadného herbivora dalsi pfizpdsobeni.

Za stéZejni byva povazovana obrana chemickda. Je mozné rozliSit obranné
mechanismy konstitutivni (pfitomné i ve zcela zdravé rostliné jako zakladni obrana proti
herbivorii) a indukované (vznikajici az jako ddsledek herbivorie) (Reid and Robb 1999).
Obsah obrannych chemickych latek (tanin{, fenoll, monoterpen( atd.) se diky genetické
variabilité liSi jak mezi rlznymi rostlinnymi liniemi, tak mezi jednotlivymi jedinci v ramci
rostlinného druhu (Wallin and Raffa 2000; Wimp et al. 2007). S rostoucim mnoZzstvim
obrannych latek klesa pravdépodobnost konzumace herbivorem, jeho prezivani, hmotnost
potomstva, vznikaiji letalni deformace a roste mira parazitace (Forkner et al. 2004). Rostliny
(jedinci i druhy) tak vyrazné ovliviiuji performanci herbivora.

Herbivori, opét v ramci druhu i mezi druhy, se liSi ve vlastnostech spojenych

s vybérem a vyuzivanim hostitele. Geneticka vybava a ji odpovidajici enzymaticky aparat
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urCuji, co je herbivor schopen travit, jaké obranné chemické latky dokaze tolerovat.
Tolerance sekundarnich metabolitl rostliny souvisi napf. s pH ve stfevé nebo mnozstvim
antioxidantd (Forkner et al. 2004).

Spektrum vyuZitelnych hostitelli konkrétniho herbivora a jeho fittness na jednotlivych
hostitelich je tak urceno vlastnostmi tohoto herbivora a vlastnostmi rostlin. Na rlznych
Zivnych rostlinach totiz tentyZ druh dosahuje rlizné plodnosti, hmotnosti apod. (Jaenike
1990)

Pro optimalni vyvoj potomstva je proto Zzadouci, aby matka dokazala rozpoznat
vhodné hostitele od nevhodnych. Herbivorni hmyz je schopen rozliSit nejen rfizné druhy
rostlin, ale i jednotlivé genotypy v ramci druhu (Wimp et al. 2007). Rozpoznavani probiha
opticky, mechanicky a predevsim olfaktoricky. Orientace na dalku je fizena tzv. primarnimi
atraktanty - volatilnimi sekundarnimi metabolity hostitelskych rostlin. Po pfistani na
potencialnim hostiteli se dale uplatiuji netékavé slouceniny hostitele, tzv. latky stimulujici
Zir (Byers 2004). K rozpoznavani hostitele herbivori nékdy vyuzivaji vyrazné a neobvyklé
latky, které plvodné slouZily jako obrana proti herbivordm (Wittstock et al. 2003). To je
pfipad mnohych herbivord brukvovitych rostlin, pro které jsou obecné jedovaté
thioglukosidy jejich hostiteld voditkem pfi vyhledavani i stimulantem Ziru. Larvy bélaska
zelného (Pieris brassicae) poziraly filtraéni papir i listy jinych rostlin, byly-li potreny
thioglukosidy (Ehrlich, Raven 1964)

Druhy i populace herbivorl se lisi ve schopnosti rozpoznavat a reagovat na latky
signalizujici pritomnost daného hostitele (Visser 1986). Fakt, Zze herbivor né&jaky rostlinny
druh nevyuziva, tak nemusi nutné souviset s neschopnosti herbivora tuto rostlinu

zpracovat, ale s neschopnosti rozpoznat ji jako vhodnou.

2.1.3. Distribuce HS

Mira HS herbivorniho hmyzu tvofi kontinuum. Existuji herbivofi specializovani na jediny
druh rostliny i druhy vyuZivajici mnoho hostitell rliznych Celedi. Napf. Lepidoptera jako
skupina jsou relativné specificti, Orthoptera vykazuji obecné nizkou HS (Novotny and Basset
2005; Novotny et al. 2002). NizSi monofyletické skupiny (Celedi, podceledi) se navzajem lisi
prdmérnou specializaci. V ramci nich mohou existovat vyjimky — druhy nebo klady, jejichz
HS je i znacné odliSna od zbytku skupiny. Papilio glaucus je v ramci Celedi specializovanych
motyld (Papilionidae) znacnym generalistou. Vétsina britskych druhd Celedi Cicadellidae je

monofagni, Celed’ vSak opét zahrnuje nékolik silné polyfagnich druhl (Jaenike 1990).



Monofagie je relativné vzacna. Weiblen et al. (2006) uvadi 23% tropickych herbivor(
specializovanych na jediny rostlinny druh. Rod se zda byt z pohledu herbivora
nejvyznamnéjsi taxonomickou hladinou (Novotny et al. 2002; Odegaard et al. 2005). Pokud
je k dispozici vice druhd jednoho rodu, vyuZiva vétSina herbivord vice nez jeden z nich.

Hostitelska specializace byva povazovana za jeden z moznych mechanismé druhové
koexistence. V temperatu, ktery je druhové chudsi nez tropy, by podle této hypotézy méla
byt HS herbivord nizsi nez v tropickych oblastech. Existence latitudindlni gradientu HS
herbivorniho hmyzu byla v poslednich letech predmétem nékolika rozsahlych studii.
Novotny et al. (2006) sledovali spolecenstva listozravého hmyzu (Lepidoptera, Coleoptera,
Hymenoptera, Orthoptera, Phasmatodea) a rozdil mezi tropy a temperatem nezjistili. Vyssi
diverzitu tropickych herbivorli proto vysvétluji mnohondsobné vyssi diverzitou rostlin.
Naproti tomu Dyer et al. (2007) se zamérili na Lepidoptera a vysSi HS v tropech Zzjistili.
Tento stav zdlvodiuji vySSi chemickou diverzitou rostlin a silnéjSim tlakem predator(
v tropech oproti temperatu. Jednotlivé skupiny herbivorl jsou v tropech vice ¢i méné
specializované nez v temperatu.

PFi ustavovani spoleCenstev po defaunaci nastupovali generalisté nejdfive, v priibéhu
kolonizace rostl podil specialistd (Piechnik et al. 2008). Stejné je tomu pfi akumulaci
herbivord na introdukovanych druzich rostlin (Novotny et al. 2003b).

V rdmci nemonofagniho druhu se zpravidla vyskytuji asociace s rliznou cetnosti
vyskytu. Jeden druh nebo rod hostitele byva preferovan, ostatni, byt vyuzitelné, jsou
osidlovany vzacnéji nebo pouze v nepritomnosti nejc¢astéjsiho hostitele (Doganlar and
Schopf 1984; Weiblen et al. 2006).

2.1.4. Faktory ovliviiujici HS herbivord

Na Urovni jedince je HS ovlivnéna vyvojovym stadiem — larvy mohou mit vyssi HS nez
imaga (Novotny et al. 2003a; Pfeffer 1955). Roli hraje také aktudlni fyziologicky stav. Cim
vic vaji¢ek samice aktualné nese, tim Sirsi je spektrum rostlin, na které je ochotna klast
(Jaenike 1990). Na HS jedince ma vliv také jeho individudlni historie. Samice nékterych
herbivorl tak spi$ nakladou na ten druh hostitele, na kterém Zzraly jako larvy (Jaenike 1990)

HS druhu predstavuje souhrn hostitelskych preferenci jedincll. Pokud jde o druhové
spektrum hostitell, je tedy SirSi nez HS jedince. Polyfagni druh milze byt tvoren
specializovanymi populacemi (Blair et al. 2005; Smith et al. 2006), a i uvnitf populaci se
jedinci polyfagniho druhu mohou lisit v performanci na rdznych hostitelich (Via 1984).

Pokud je geneticky tok mezi populacemi omezeny, mohou vznikat tzv. hostitelské rasy —
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skupiny jedincl, které se ve znacich spojenych s vyuzivanim hostitele lisi od jedincl na
jinych hostitelich a nekfiZi se s nimi z ddvodu preference rozdilnych hostitell (Via 1984).
UpIné oddéleni takovych ras pak m@iZe vést k sympatrické speciaci na riznych hostitelich.

Mira specializace je ovlivnéna typem substratu, ktery herbivor vyuziva (listy, lyko,
semena,...) a zpdsobem tohoto vyuzivani (na/v hostiteli). Vysoka HS se Casto vyskytuje u
herbivorl, ktefi se vyvijeji uvnitf rostlin (Basset 1992; Novotny and Basset 2005).
Halkotvorné a minujici druhy jsou totiz béhem vyvoje ve velmi tésném kontaktu
s chemismem hostitele, jsou mu vyrazné prizplsobeni. U externé Zijicich herbivorl neni
vztah s hostitelem tak tésny. Hmyz vyuzivajici mrtvou rostlinnou hmotu je méné specificky
nez herivofi napadajici zivé hostitele (Haack and Slansky Jr 1987; Novotny and Basset
2005).

2.1.4. Evolucni aspekty HS

Mira HS i spektrum vyuzivanych hostitell jsou do zna¢né miry fylogeneticky
konzervované. Soucasna podoba kazdé asociace skupiny herbivorl a jejich hostitell je
ovlivnéna historii. Pfibuzné druhy vyuzivaji podobné soubory hostitell (Farrell and Mitter
1993; Kelley and Farrell 1998) nebo podobné zdroje — napf. koreny, listy (Marvaldi et al.
2002). U kazdého vyssiho taxonu herbivordl je mozné uvazovat o ancestralnim stavu — o
hostiteli/hostitelich, se kterymi byl asociovan predek tohoto taxonu. Nékteré takové
ancestralni asociace pretrvaly az do dnesni doby. Skupiny v nich zucastnéné prodélaly
dlouhy spolecny vyvoj, béhem kterého u herbivorl pravdépodobné vznikla evolucni
omezeni znemoznujici utilizaci jinych hostitell. Pfikladem takovych konzervativnich asociaci
jsou primitivni tesarikoviti a jehlicnany nebo mandelinky rodu Donacia a lekniny - obé
asociace jsou cca druhohorniho stafi (Farrell and Mitter 1993).

Podobny konzervatismus je vSak pomérné vzacny. Charakteristiky spojené s vybérem
hostitele vétsinou nejsou v ¢ase neménné, podléhaji evoluci. Hostitelé se liSi (viz. vyse),
na rdznych Zivnych rostlinach herbivor vice nebo méné Uspésné prospiva a vybér hostitele
je tudiz predmétem selekce. Charakteristiky rostliny predstavuji selekéni faktory, které
ovliviwuji HS herbivord.

BéZznou soucasti interakci herbivorl a rostlin je zména preferenci pro stavajici
hostitele i rozSifeni/ochuzeni druhového slozeni diety (van Klinken and Edwards 2002).
Preskok — vznik nové asociace herbivor-hostitel — se s vétsi pravdépodobnosti odehraje
mezi pribuznymi a/nebo chemicky podobnymi hostiteli. Je také pravdépodobnéjsi u

generalistli, jejichz dieta je uz tak Sirokd. (Jaenike 1990) Po preskoku nasleduje bud’
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speciace a vznik specialisty na daného hostitele nebo rozsifeni diety stavajiciho druhu
(Brooks, McLennan 2002). Zptistupni-li se herbivorovi preskokem novy, nevyuzivany zdroj,
mdze dojit k radiaci — rychlému vzniku mnoha druhl. Takova situace nastala napft.
nékolikrat pfi prechodu rlznych skupin herbivorl na krytosemenné rostliny (Marvaldi et al.
2002). Snaz nez rozsifeni spektra hostiteld probéhne jeho zUzeni — k rozsiteni je treba
zmeénit jak percepcni, tak fyziologické mechanismy, zatimco pro zGzeni postaci zména jedné
z charakteristik (Jaenike 1990).

Herbivor mdze rovnéZ zpétné ovliviiovat rostlinu a predstavovat selekéni faktor
z hlediska jeji evoluce. ProtoZe herbivofi vyuZivaji chemicky podobné rostliny, mlze byt
napriklad pro rostliny vyuZivané specializovanymi herbivory adaptivni chemicka diverzifikace
— at’ uz na Udrovni ustavovani spoleenstev nebo evolucni divergence rostlinného kladu
(Becerra 2007).

Evolucni interakce herbivorll a rostlin je zdsadné ovlivnénd tésnosti konkrétniho
vztahu. Je-li vztah velmi tésny (napf. fikové vosicky a fiky), Ize predpokladat koevoluci a
kospeciaci obou partnerll. Pokud je vztah volnéjsi, s relativné vySSim vlivem predatord,
kompetitorli, mutualistd apod., o Cisté koevoluci zUcastnénych skupin mluvit nelze.
V takovém pripadé se jedna o koevoluci difuzni — slozitou evolucni interakci mnoha
vzajemné se ovliviujicich skupin organismd (Brooks and McLennan 2002).

R{zné podminky vedou ke zvyhodnéni rlizné Sirokych spekter hostiteld.

Specializace je adaptivni, jestlize:

- je hostitel dobre chemicky chranén (Farrell, Mitter 1993)

- se vyuzitelni hostitelé liSi v mife predace/parazitace, které je na nich herbivor
vystaven (Jaenike 1990). Lill et al. (2002) ukazali, ze larvy téhoz motyliho druhu jsou
na rlznych hostitelich prokazatelné odliSné parazitovany a néktefi hostitelé tak
predstavuji mensi riziko parazitace.

- je hostitel hojny a dobre predikovatelny (Basset 1992; Beccaloni and Symons 2000).
Jakkoli vyhodné miZe byt klast na jednoho/nékolik nejvhodnéjsich hostiteld,
adaptivni je to jenom tehdy, jsou-li takovi hostitelé dostatecné dostupni.

- prevlada mezidruhova kompetice (Jaenike 1990)

Polyfagie je adaptivni, jestlize:

- je hostitel obtizné predikovatelny (v ¢ase/prostoru) (Jaenike 1990; Novotny et al.

2003a)

- je ddlezitéjsi vnitrodruhova kompetice (Jaenike 1990)



- prevazuji nespecializovani predatori. Ti maji na herbivory vétsi negativni vliv néz
predatori specializovani

Ne vzdy se musi byt vybér hostiteld jevit jako adaptivni - samice mohou klast na hostitele,
na nichz jejich potomstvo neprospiva optimalné. Jednim z dGvodd mlze byt napf.
nedostatecny evolucni ¢as nutny pro adaptaci na nového hostitele (fyziologickou Ci
behavioralni - vyhybani se) (Jaenike 1990). Pricinou mohou byt také rozdilné potravni
naroky rodi¢t a potomstva. Zivnou rostlinu potomstva totiz ¢asto urcuje matka tim, kam
naklade. Pokud matka zaroven hostitele vyuziva jako potravu, mdze se hostitel vhodny pro
potomstvo liSit od hostitele vhodného pro matku. Ta pak vybérem rostliny nejvhodnéjsi pro
sebe zvysuje vlastni plodnost a délku zivota. Potomstvo sice neprospiva optimalné, ale delsi
Zivot a vyssi plodnost matky tuto nevyhodu vyvazi (Mayhew 2001).

Z vyse uvedeného vyplyva, Ze spektrum hostitelli neni nahodnym vybérem dostupnych
rostlin. Byva nachazen vice ¢i méné tésny vztah mezi genetickou vzdalenosti hostiteld a
podobnosti jejich spolecenstev (Kitching et al. 2003; Novotny et al. 2006; Odegaard et al.
2005; Weiblen et al. 2006). Tento vztah mlze byt dlsledkem Uzkého propojeni evoluce
obou zucastnénych linii. Mze vsak jit také o stav, kdy herbivofi vyhledavaji urcité vlastnosti
hostitele, které jsou distribuovany ve shodé s fylogenezi. Pokud distribuce takovych
vlastnosti s fylogenezi korelovana neni, jsou spektra herbivorl ur¢end chemismem, nikoli
fylogenezi. Herbivor schopny tolerovat napf. kumariny vyuziva vSechny dostupné rostliny
s kumariny, byt navzajem jen vzdalené pribuzné (Berenbaum 1983). Tento jev je
oznacovan jako ,ecological fitting" — ze spektra dostupnych hostiteld je herbivor asociovan
s témi, které je schopen vyuzivat, omezeni tedy nepredstavuje fylogeneze, ale chemismus
(Agosta 2006).

Konkrétni situace je nejCasté&ji vysledkem kombinace obou jevl — ecological fitting a

spolecné historie.

2.1.2. Kvantifikace HS

Taxonomicka vyjadreni HS

NejobecnéjSimi terminy pro popis HS jsou kategorie generalista-specialista, pripadné mono-
oligo-polyfag. Z nich jediné monofag predstavuje pomérné jasné vymezenou kategorii —
hladina HS. VSechny ostatni pojmy pak predstavuji jen body v kontinuu HS, jsou tedy

znacné relativni a museji byt pri kazdém poufZiti redefinovany.



HS je mozno vyjadrit také pomoci nejvyssi sdilené taxonomické Urovné vyuzivanych
hostiteld — herbivor je pak klasifikovan jako druhovy/rodovy/Celedovy specialista. Casto
pouzivany prah pro rozhodnuti o specificité na dany taxon je 90% jedincd Zivicich se na
tomto taxonu.

Donedavna bylo taxonomické vyjadreni nejbéznéjsim zplsobem popisu HS. Jeho
vysvétlovaci schopnosti jsou vSak omezené. Pracuje totiz s arbitrarné vytvorenym
systémem hostitell, pficemZ jednotlivé vyssi taxony nemusi byt navzajem ekvivalentni.

Nelze pak srovnavat HS herbivord rlznych rostlinnych skupin (Novotny et al. 2002).

Fylogeneticka vyjadreni ve studiich HS rychle nahrazuji taxonomickou kvantifikaci.
Umoznuji zohlednit pribuznost a tedy vétsinou i podobnost vyuzivanych rostlin. Pracuji bud’
s poctem uzll/vétvi, které oddéluji vyuzivané hostitele na kladogramu, nebo pfimo
s délkami vétvi. Vysledkem mize byt bud hodnota vyjadfujici pfibuznost vyuzivanych

rostlin, nebo ne/prokazatelna odliSnost od nahodného rozdéleni.

1. Pocet uzli oddélujicich vyuzivané druhy hostiteli na kladogramu -
(Kitching et al. 2003)

2. Phylogenetic Dispersion Index (PDI) - (Symons and Beccaloni 1999)

- soucet délek vétvi mezi vyuzivanymi hostiteli

- modifikace

- Root PDI - k souctu délek vétvi se pricte vzdalenost kladu vyuzivanych
rostin od korene uvazované fylogeneze. Umoziuje hodnotit HS
monofagnich druhd.

- Per-taxon PDI, Per-taxon Root PDI - PDI, resp. Root PDI déleny
poctem druhl v dieté. Umozni rozlisit dietu zahrnujici maly pocet vzdalené
pfibuznych druhd od diety s mnoha blizce pfibuznymi druhy.

3. Clade Dispersion Index (CDI) - (Symons and Beccaloni 1999)

- pozorovany pocet segmentl mezi hostiteli déleny nejmensim moznym

poctem segmentl pro dany pocet hostitell
4. Net Relatedness Index (NRI), Nearest Taxon index (NTI) (Webb et al.
2002)

- mira shluknutosti vyuZzivanych hostiteld na kladogramu porovnavana

s nahodnym rozvrzenim. NRI pracuje s celym kladogramem, NTI pouze

s koncovym vétvenim bez ohledu na vétveni vnitfni. Oba indexy rostou



spolu se shlukovitosti (clustering) a stavaji se zapornymi s rostoucim

rozptylem vyuzivanych hostitelll na kladogramu (overdispersion).

Indexy 1, 3 a uzlova varianta indexd 4 uvazuji pouze pocet segmentl. Nerozlisi napt. dietu
sloZzenou z hostiteld v silné diverzifikované korunové skupiné od diety se stejnym poctem
hostiteld oddélenych hloubé&ji ve fylogenezi. Ostatni indexy pracuji s délkami vétvi, coz
podstatné Iépe vystihuje nepodobnost hostiteld i biologickou realitu. DalSi vyhodou délky
vétvi je robustnost vici nekompletnosti fylogeneze - pocCet segmentl je silné ovlivnén
poctem zahrnutych taxond, zatimco evolucni vzdalenost sekvenci je na poctu taxonl zavisla
daleko méné. Indexy pracujici s délkou vétvi jsou naproti tomu ovlivnéné pouzitym

genem/geny a algoritmem vypoctu délky vétvi (Weiblen et al. 2006).
2.2. Ktirovcoviti a specifika jejich HS

Krovcoviti a jadrohlodoviti (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae, Platypodinae) jsou
celosvétové zastoupeni asi 7500 popsanymi druhy (Farrel 1998). Jejich typickou nikou je
floem nebo xylem odumtelych dfevin nejrliznéjSich druhl, lze je ale nalézt i v Zivych
stromech, bylinach, plodech nebo semenech. Z CR je uddvadno 111 druhd (Knizek 2006).
Z nich vétsSina (59%) napada jehlicnany, mensi ¢ast (37%) listnace, nékolik druhli vyuziva
hostitele z obou skupin, nékteré druhy napadaji byliny (Pfeffer 1955).

Pestra Skala potravnich strategii liSicich se zejména mirou vazanosti na houbové
symbionty ma dva opacné poly - floemofagii a xylomycetofagii. Floemofagové jsou béhem
celého vyvoje v primém kontaktu slykem - pletivem relativné bohatym na obranné
chemické latky. V lyku hlodaji pozerky, lyko predstavuje nejdilezitéjsi slozku jejich potravy.
Byvaji sice asociovani s nejriznéjsimi houbami, ty vSak nepredstavuji hlavni zdroj Zivin.
Ambrosiovi brouci (mycetofagové, xylomycetofagové) naproti tomu travi v lyku jen cas
potfebny k penetraci do dreva, které je na obranné latky fadové chudsi (Haack, Slansky
1987). Tam se pak zivi symbiotickymi houbami (mycetofagové) nebo smési hub a jimi
natraveného dreva (xylomycetofagové). S pletivy rostliny a jejimi obrannymi latkami tak
prichazeji do kontaktu jen v omezené mife. VétSina ambrosiovych broukl dokaze diky
symbiotickym houbam vyuzivat mnoho rlznych, vzdalené pribuznych druhG (napf.
ambrosiovy druh Xyleborinus saxesenii vyuziva prakticky jakoukoliv dfevni hmotu, drevo
jehlicnanl i listnacl (Pfeffer 1955). Specificita floemofagl je vyrazné vyssi (Hulcr et al.
2007b; Knizek and Pfeffer 1996; Wood and Bright 1992). O zasadni fyziologické rozdilnosti
zminénych potravnich strategii svéd¢i rovnéz pomér délky streva ku délce téla - u

ambrosiovych broukd asi 1,6:1, zatimco u floemofagd 3,3:1 (Pfeffer 1955). Ancestralni
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strategii je floemofagie, xylomyceto/mycetofagie je odvozena a vznikla nékolikrat nezavisle
(Farrell et al. 2001; Hulcr et al. 2007a). Podil xylomycetofagl a floemofagl na lokalni
klrov¢i fauné se méni spolu se zemépisnou Sitkou. Zatimco v temperatu prevazuji
floemofagové, v tropech je dominantni potravni strategii xylomycetofagie (Beaver 1979).

S potravni strategii nepfimo souvisi dalSi ekologické charakteristiky obou skupin. U
floemofagll, ktefi vyuzivaji dvourozmérny zdroj, se vyrazné uplatiiuje vnitrodruhova
kompetice (Anderbrant et al. 1985; Kelley and Farrell 1998). Zivot pod kérou s sebou nese
také vyssi riziko predace a parazitace. U xylomycetofagnich krovcd je kompetice, predace i
parazitace mnohem méné casta.

Dospélci i larvy kdrovcovitych pfijimaji tutéZz potravu. Nové vylihly jedinec nema
dovyvinuté pohlavni organy a musi proto pred rozmnoZovanim prodélat tzv. Uzivny zir. Ten
se mdze odehravat pfimo v matecném poZerku nebo jeho okoli. Dospélci nékterych druhl
vSak UZivny Zir prodélavaji mimo rodiCovsky pozerek a zaroven na jiném misté, nez kde
pozdéji zakladaji poZerek vlastni. Nap¥. kdrovci rodu Scolytus po vylihnuti vyletuji a hlodaji
kratké pozerky ve vrcholovych vétvich Zivnych drevin. Po dosazeni pohlavni zralosti tyto
pozerky opoustéji a zakladaji nové galerie (Pfeffer 1955).

Pfeffer (1955) uvadi, Ze vétSina kirovcl v CR je specializovand na jeden nebo
nékolik blizce pfibuznych druhl hostitell. Hostitele z rlznych Celedi u nas vyuZiva jen 7
druh@ kdrovcd.

Pro kdrovce je dale uvadéna specificita pro ¢ast hostitele — tzv. organova specificta
(kmen, vétve, vétvicky, koreny) (Pfeffer 1955). Jakus (1998) ukazal, ze jednotlivé druhy
floemofagnich klrovcl na smrku preferuji rlizné Casti stromu (pfedevSim v zavislosti na
oslunéni) a jejich distribuce se neprekryvaji. U ambrosiovych broukl podobna vyhranénost
prokazana nebyla.

Preference pro konkrétni zavadlost substratu je dalSim mechanismem umoziujicim
koexistenci druhd. Pfeffer (1955) uvadi pro dreviny s bohatsi klrov¢i faunou sukcesni fady
— rlzné druhy klrovcl napadaji bud’ Zivé stromy, stromy v rlizném stadiu umirani, nebo
zcela odumrelé az rozkladajici se stromy. Kdrovci, ktefi napadaiji Zivé hostitele, byvaiji vice
specializovani; druhy zivici se mrtvou drevni hmotou jsou vyrazné méné specificti (Haack
and Slansky Jr 1987).

Klrovci byvaji nékdy oznacovani jako brouci saproxylicti (Majka and Pollock 2006;
Wermelinger et al. 2007) podobné jako tesafici nebo krasci, ktefi jsou jen minimalné
specfiCti. Takové oznaceni vSak pravdépodobné neni na misté. Za normalnich okolnosti (tj.
mimo populacni exploze u nékterych jehlicnanovych druh{) napada vétSina floemofagd jen
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Cerstvé odumrelé stromy — material starSi nez jednu sezénu neni vyuzivan (Doganlar and
Schopf 1984). U takového substratu sice jiz neni nutno celit indukovanym obrannym
mechanismdm, konstitutivni obranné latky (monoterpeny, fenoly) jsou vsak stale pfitomny
ve znacnych koncentracich. Reid a Robb (1999) navic prokazali, ze Ips pini napadajici
borovice preferuje jedince, kteri pred smrti byli zdravi, rostli rychleji a odumreli rychle
(napft. pri polomu) pred jedinci, ktefi jiz pred smrti byli oslabeni a odumirali pomalu. Takovi
jedinci maji vSak kromé vyssi nutricni hodnoty rovnéz vyvinutéjsi obranné mechanismy.
Z vySe uvedeného vyplyva, Ze floemofagni klrovci maji pravdépodobné blize k pravé
herbivorii nez k saprofagii a fylogenetické postaveni hostitele by tak pro né nemélo byt bez
vyznamu.

Vhodny substrat (specificky zavadlé dfevo konkrétnich stromd) je v Case i prostoru
obtizné predikovatelny. U klrovcl proto hraje klicovou roli olfaktoricka orientace. Kromé
percepce latek hostitele se pfi vyhledavani a osidlovani hostitele uplathuje vnitrodruhova
komunikace pomoci feromond - po rozpoznani substratu jako vhodného zacne kolonizujici
brouk produkovat sexualni feromon, ktery je rozpoznavan nejen prislusniky opacného
pohlavi, ale také stejného pohlavi, a slouzi tak jako agregacni feromon. U klrovci
napadajicich Zivé stromy tak agregacni feromony usnadnuji kolonizaci substratu (Byers

2004). Distribuce klrovcd v prostoru je diky olfaktorické komunikaci ¢asto shlukovita.
2.3. Temperatni dfeviny a spolecenstva jejich herbivori

Temperatni oblasti jsou ve srovnani s tropickymi charakteristické nizsi diverzitou vétsiny
organismd (Lewinsohn and Roslin 2008) a dreviny nejsou vyjimkou. Celedi temperatnich
stromd jsou rodové chudé, vétsinou zastoupené jen nékolika rody: Fagaceae v CR dva
rody, Ulmaceae 1 rod, Malvaceae 1 rod - (Uradni¢ek and Madéra 2001). RovnéZ pocet
druhl je relativné nizky, s vyjimkou rodd zahrnuijici vétSi pocet velmi blizce pfibuznych,
morfologicky minimainé rozligenych druh@ — Salix, Crataegus (Uradni¢ek and Madéra 2001).
Potencialni hostitelé jsou tak fylogeneticky izolovani.

Pocet druhd herbivorl, které dany druh rostliny hosti, roste s velikosti jejiho aredlu,
s komplexitou rostliny (stromy hosti bohatsi spoleCenstva nez byliny), s dobou po kterou je
v oblasti pritomna (napf. od posledniho glacidlu), mnozstvim ve kterém se mistné vyskytuje
apod. (Kennedy and Southwood 1984; Leather 1986).

SloZeni spolecenstva herbivorl konkrétni rostliny na konkrétni lokalité je dale znacné

zavislé na lokalné dostupnych druzich jak rostlin, tak herbivord — tzv. species pool. SlozZeni
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regionalniho species-poolu pak zavisi na abiotickych podminkach (zemépisna Sitka,

nadmorska vyska, s nimi spojené teplotni a vihkostni podminky) a historii lokality.

2.4. Cile
Cilem prace bylo zodpovédét nasledujici otazky:

1. Jaké je spektrum Zivnych dievin temperatnich ktirovcovitych?
1) Jak jsou jednotlivé druhy kirovcl specifické? Prevazuji specialisti nebo generalisti?
2) Lisi se HS floemofagnich a ambrosiovych druhd?
3) Jak se lisi skutecné preference kdrovct na konkrétni lokalité od stavu popsaného v literature?

4) Existuje preference pro Cast dreviny?

I1. Jsou spektra dievin vyuzivanych jednotlivymi kiirovci korelovana s fylogenezi

hostiteli?

1) Jsou dfeviny vyuzivané jednotlivymi kérovci distribuovany na kladogramu nahodné?
2) Existuje korelace mezi fylogenetickou vzdalenosti hostitelskych strom( a podobnosti spolecenstev

kGrovcovitych z nich vychovanych?
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. Metodik

3.1. Sbér dat

Pokus probihal v letech 2004-2007 na Ctyfech lokalitdch — Milovicka a Kanéi obora na
Breclavsku, NP Podyji a Libicky luh (Bacov) — obr. 10. V Kanci obore Slo o luzni les, dfive
pravidelné zaplavovany, od vystavby Novomlynské nadrze v roce 1972 vsSak témér bez
zaplav (Kloupar 2002). Cast Uzemi je intenzivné obhospodaiovana (topolové, dubové aj.
monokultury), konkrétni lokalita bez vyraznéjsich zasahll. Hojné zastoupeny je dub, topol,
jasan, lipa a habr, vtrousené fada dalSich drevin (jilmy, olSe, vrby). Milovicka obora
predstavuje intenzivné obhospodarovany les s pestrym slozenim drfevin péstovanych
v lokalnich monokulturach, zmlazovani je témér zastaveno diky znacné koncentraci vysoké
zvére. Les v lokalité Bacov je rovnéz lesem hospodarskym s lokalnimi monokulturami
(Quercus rubra, Quercus robur, Carpinus betulus), vtrousené se vyskytuji napf. Ulmus
laevis, Ulmus minor, Tilia cordata apod. V NP Podyji jde o porosty prirozené nebo prirodé
blizké, mistné se znatnym zastoupenim nepCvodniho akatu a borovice lesni, pouze
s ochranarskymi zasahy. Vysoka diverzita stanovist' je zde spjata se znacnou diverzitou
drevin.

Studované dreviny byly vybirany tak, aby bylo dosazeno hierarchie pribuznosti — dva
a vice druhy téhoz rodu, jeden druh téZe Celedi a jeden vzdalené pribuzny druh (tab. 1).
PouZita byla tfi takova schémata, pokazdé sloZzena z rliznych druhl. Od kazdého druhu byl
studovani 2-4 jedinci v zavislosti na mistni dostupnosti (tab. 2). Pocty jedinct dvou druh(
(Carpinus betulus, Quercus cerris) byly zvyseny z dvodu nelspéchu pfi odchovu klrovcl
v prvnich sezdnach.

Vybrané stromy (prlmér kmene 20-30cm) byly usmrceny a ponechany na lokalité
k napadeni klrovci. Vétsina strom0 byla usmrcena krouzkovanim — odstranénim pruhu kary
a dreva ve spodni ¢asti kmene. Do rany byl aplikovan totalni herbicid Roundup Biaktiv. U
tohoto pripravku nebyl predpokladan vliv na hmyz napadajici umirajici stromy - ve
venkovnich podminkach se rozklada béhem nékolika hodin, v tkanich rostliny nejpozdéji do
dvou tydnu, coZ je dfive nez zacind nalet klrovcovitych. Negativni Gcinky na hmyz u néj
navic nebyly prokazany. Testovali jsme efekt krouzkovani na jare daného roku a na podzim
predchoziho roku; jarni krouzkovani zplsobilo relativné vétSi napadeni. Krouzkovani tedy
probihalo vétsinou v jarnich mésicich (konec brezna — zacatek dubna). V lokalité Libicky luh
(sezdna 2007) byly stromy pro zajisténi rychlé smrti namisto krouzkovani pokaceny a po

podepreni ponechany v cca vodorovné poloze.
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Po pokaceni napadenych stroml byly z kazdého jedince odebrany standartné velké
Casti - vysek kmene (K), 20-30 silnéjSich vétvi (VE) (primér 3-6 cm) a 30-40 tenkych
vétvicek (VY) (prdmér do 3 cm), vSe o délce cca 80cm. Pro ovéreni standardnosti byl
zméren povrch (K,VE), resp. hmotnost (VY) jednotlivych vzorkl — viz. tab. 3. (Povrch je
z pohledu kérovcd relevantnéjsi charakteristikou nez hmotnost, ta je navic silné zavisla na
hustoté dreva a tedy i druhu dreviny). BEhem prvnich dvou sezdn bylo zjisténo, ze vétvicky
jsou kdrovci vyuzivany minimalné (bylo z nich vychovano jen 1,4% jedinci a Zadny druh,
ktery by nevyuzival jiné Casti hostitele). V sezonach 2006 a 2007 proto vétvicky odebirany
nebyly.

Dfevo bylo umisténo do laboratornich fotoeklektorl tvorenych plechovym valcem a
dvéma prlsvitnymi nadobkami. Vylétavajici brouci se Fidi pozitivni fototaxi, ktera je vede do
transparentnich sbérnych nadobek. Vybirani bylo provadéno pravidelné dvakrat tydné po
dobu deseti mésicd. Brouci byli bezprostfedné po vyletu determinovani. Drevo v
eklektorech bylo zavlazovano pfiblizné v tfitydennich, resp. tydennich intervalech (tritydenni
interval se v prvni sezdéné ukazal jako pfriliS dlouhy pro Uspésny odchov ambrosiovych
broukd, v nasledujicich sezénach proto bylo zavlazovani provadéno Castéji).

Determinace byla provadéna za pouziti odborné literatury (Pfeffer 1989, 1994),
ovérovana ve sbirce Entomlogického oddéleni Narodniho muzea v Praze-Kunraticich a
nasledné konzultovana s Ing. MiloSem Knizkem (Vyzkumny Ustav lesniho hospodarstvi a

myslivosti, Jilovisté - Strnady).
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tab. 1: Studované druhy drevin a jejich taxonomické zarazeni

blizce pribuzné

méné pribuzné

vzdalené
pribuzné

Skupina 1

Quercus petraea
Fagaceae
Fagales

Quercus cerris
Fagaceae
Fagales

Quercus robur
Fagaceae
Fagales

Quercus rubra
Fagaceae
Fagales

Carpinus betulus
Betulaceae
Fagales

Tilia cordata
Malvaceae
Malvales

Skupina 2

Ulmus minor
Ulmaceae
Rosales

Ulmus laevis
Ulmaceae
Rosales

Prunus avium
Rosales

Alnus glutinosa
Betulaceae
Fagales

Skupina 3

Prunus mahaleb
Rosaceae
Rosales

Prunus avium
Rosaceae
Rosales

Malus domestica
Rosaceae
Rosales

Quercus cerris
Fagaceae
Fagales

tab. 2: Pocty jedincl studovanych druhl dfevin na jednotlivych lokalitach

Kanci | Milovicka | Libicky NP | celkem
obora obora luh Podyji
Alnus glutinosa 3 1 4
Carpinus betulus 1 2 1 2 6
Malus domestica 2 2
Prunus avium 2 2
Prunus mahaleb 2 2
Quercus cerris 5 2 7
Quercus petraea 2 2
Quercus robur 2 1 1 4
Quercus rubra 2 2
Tilia cordata 1 2 3
Ulmus laevis 3 1 4
38

tab. 3: Primér a smérodatna odchylka povrchu, resp. hmotnosti jednotlivych kategorii vzorkd

Primér | Std.Dev.
[m2] [m2]
Kmen 0.487 0.097
v 1.059 0.241
Vetve
[kg] [kg]
Vétvicky | 1.482 0.674




3.2. Spektrum hostitell

Jako zdroj literarnich Udajd o HS byly pouzity publikace (Knizek and Pfeffer 1996; Pfeffer
1955; Pfeffer 1989). Realizovana HS byla stanovena na zakladé dat ziskanych béhem
pokusu. HS odchovanych druhl klrovcl viéi studovanym dfevindam byla zhodnocena
nékolika méfitky s rlznymi rozliSovacimi moznostmi: H-index = (polet vyuzivanych-
1)/(pocet studovanych-1) (Novotny et al. 2005); PDI — viz. vySe (Symons and Beccaloni
1999); taxonomicka hladina HS (90% jedincd vychovano z daného taxonu). Hodnoty
indexd byly stanoveny na zakladé literarnich i nami ziskanych tdaju.

Vliv druhu, rodu a ¢asti (kmen, vétve) hostitele na sloZeni spolecenstva byl hodnocen
pomoci mnohorozmérné analyzy (kanonicka korespondenc¢ni analyza — CCA) v programu
Canoco for Windows 4.5. (ter Braak and Smilauer 2002). Prikaznost vlivu jednotlivych
proménnych byla testovana Monte Carlo permutacnim testem pfi neomezenych
permutacich. Byla pouzita logaritmicka transformace dat a podvaZovani vzacnych druhd.
Jako kovariaty byly pouzity: pfi testovani vlivu druhu, resp. rodu dreviny - lokalita, rok a
Cast; pri testovani vlivu Casti dreviny - lokalita, rok, druh dreviny. Pro vytvoreni optimalné
prehledného ordinacniho diagramu byl z analyzy vylouéen Ernoporus tiliae vychovany pouze
z lipy. Tento druh se svymi hostitelskymi preferencemi od ostatnich liSil natolik, ze jeho
zahrnuti do analyzy vedlo k zobrazeni vSech ostatnich druhl do jednoho nerozliSeného
shluku. Pro tvorbu ordinacniho diagramu CCA s Casti dreviny jako vysvétlujici proménnou
bylo z tychz dlivodl stejné nalozeno s druhem Scolytus carpir.

Z vypoctd indexd HS i podobnosti spole¢enstev byli vylouceny vsechny kombinace
»druh klrovce" — ,vzorek" zastoupené méné neZz péti jedinci. Pét jedincl je nejmensi
zaznamenana velikost sntsky u klrovcl (Pfeffer 1955). Situace, kdy je ze vzorku
vychovano méné nez pét jedincd jednoho druhu, tak predstavuje nelspésny pokus o

rozmnozovani.

3.3. Spektrum hostitelli ve vztahu k jejich fylogenezi

Pro stanoveni pfibuznosti studovanych druhll dfevin byla vygenerovana fylogeneticka
hypotéza pribuznosti na zakladé molekularnich dat za pouZiti sekvence chloroplastového
genu trnL. Pro vétSinu druhd byla tato sekvence k dispozici na serveru GenBank (tab. 4).
Pro Ulmus laevis a Ulmus minor byla celkova genomicka DNA izolovana za pouziti kitu DNA
CleanUP (MoBio) pro izolaci mikrobialni DNA. Byl amplifikovan intron trnL za pomoci
primerll B49317 a A49855 (Taberlet et al. 1991). Kvalita a kvantita amplifikovaného

produktu byla zjiSténa pomoci gelové elektroforézy a PCR fragment byl vycistén pomoci kitu
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DNA clean Wizard (ProMega). Sekvenovani probihalo na sekvenatoru ABI1 prism
(sekvenator biologické sekce PrF UK v Praze). Kazdy vzorek byl sekvenovan v obou
smérech pomoci vySe uvedenych primerd.

Sekvence byly alignovany v programu BioEdit (Hall 1999). Parsimonni kladisticka
analyza DNA sekvenci byla provedena v programu PAUP (Swofford 1998) - algoritmus
vymeény vétvi TBR, nahodné pridavani sekvenci, 10000 opakovani. Podpora byla stanovena
pomoci 1000 opakovani bootstrapu. Zaznamenana byla jak vzajemna pozice jednotlivych
druhl na kladogramu, tak jejich fylogenetické vzdalenosti (pocet nukleotidovych substituci
odvozeny z fylogramu).

Parové podobnosti spoleCenstev klrovcd byly stanoveny pomoci Bray-Curtisova
indexu v programu EstimateS (Colwell 2005). Bray-CurtisQiv index doporucuje Magurran
(2004) jako robustni miru podobnosti zohlednujici abundance zastoupenych druhd.
Korelace matic genetické vzdalenosti a podobnosti spolecenstev byla testovana Mantelovym
testem v programu PopTools.

Pomoci programu Phylocom (Webb et al. 2005) byla testovana prikaznost
shlukovitosti hostiteld jednotlivych druh@ kérovcd na kladogramu. Pouzit byl Net
Relatedness Index, ktery porovnava fylogenetickou vzdalenost hostiteld s hodnotami
predikovanymi nulovym modelem. Pouzity nulovy model ,Phylogeny shuffle® nahodné
zaménuje druhové prislusnosti hostiteldl vyuzivanych konkrétnim klrovcem (Webb et al.
2007). Do analyz byly zahrnuty pouze ty druhy kerovcl, které vyuZivaly aspon dva

hostitele.
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4, Vysledk

4.1. Hostitelska specificita

V pribéhu Ctyf sezon bylo odchovano 54619 jedincl 16ti druhd, zaznamenano bylo 49
asociaci ,druh klrovce"-,druh rostliny". Vétsinu druhd i jedincd predstavovali floemofagni
kGrovci, tfi odchované druhy ambroziovych broukl tvorili jen 5,8% jedincl. Vylouceni
vzorkll vzanéjSich nez stanoveny prah vedlo k vyfazeni 61 jedinc, 15 asociaci a jediného
druhu (Scolytus kirschii). Relativni abundance jednotlivych druhl sleduje lognormalni
rozdéleni (obr. 1).

Specificita vétSiny zachycenych druhl klrovcovitych vici studovanym drevindam je
vysokd. Sest druhl bylo vychovanych jen z jednoho druhu hostitele (u t¥i z nich nebyl
k danému hostiteli dostupny kongenericky druh). Vsichni floemofagni klrovci byli na
zakladé 90%niho prahu vyhodnoceni jako druhovi nebo rodovi specialisté, vyjimku
predstavuje Scolytus rugulosus specializovany na urovni Celedi. Ambrosiové druhy vyuzivaly
vice hostitell (Xyleborinus saxesenii) a/nebo hostitele, ktefi byli fylogeneticky vzdalenéjsi
(Anisandrus dispar). Hodnoty sledovanych indexd HS pro odchované druhy znazorfuje obr.
2. Primérna fylogeneticka vzdalenost vyuzivanych hostitell je pro floemofagni klirovce 13,9
+ 31,4 substituci v genu trnL, pro xylomycetofagy 69,3 + 61,2 substituci v genu trnL,
pricemz prlimérna vzdalenost dvou druhl dfevin v analzyze byla 74,92 (viz. kap. 4.2).

Z 49 asociaci 12 nebylo drive popsano (Pfeffer 1955), z nich vsak 11 bylo v této praci
zastoupeno velmi nizkymi pocty jedincd. Péti a vice jedinci byly zastoupeny nasledujici nové
kombinace: Scolytus intricatus z Carpinus betulus a Alnus glutinosa, Scolytus ensifer na
Quercus rubra. Hlavnim hostitelem S. intricatus jsou podle Pfeffera (1955, 1989) duby, habr
je vSak uvadén jako vzacné vyuzivany alternativni hostitel. S. ensifer je v literature uvadén
jako rodovy specialista na jilmech.

V literatufe je pro sedm druhl udavan vyssi a pro dva druhy (S. ensifer, S.intricatus)
nizSi pocet hostitell nez nami pozorovany (obr. 3). Dva z odchovanych druhl (X. saxesenii,
A. dispar) jsou podle Pfeffera vici studovanym hostiteldm zcela polyfagni. Pozorovana HS
téchto druhl je sice nizsi nez u floemofagl (PDI 116, resp. 92), vSechny studované dreviny

vSak nevyuzivaly (maximalni dosazitelna hodnota PDI by byla 218).

19



1.0000

. T T
ScPy ScM
0.1000 | .“C 4 P .
o [ ® “.C n ScEn
PtKr XyMo [ o) PY
1 i ScRu

0.0100 XySa Tavi .

ErTi
® ®

0.0010 4 . ScMa ® ScCa

Scsc @ o
1 AnDi ScKi
0.0001 4 °
bl O e E——
0.0000 -

obr. 1: Distribuce Cetnosti odchovanych kdrovcovitych. Vyfez zobrazuje distribuci bez logaritmické
transformace osy vy.
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obr. 2: Kvantifikace HS odchovanych druhl kérovcovitych. a) H-index (vztahuje pocet vyuZivanych rostlin
k poctu studovanych, nabyva hodnot 0-1, 0 pro druhy monofagni, 1 pro druhy kompletné polyfagni vici
studovanym hostitelim); b) Phylogenetic Diversity Index (soucet délek vétvi oddélujicich vyuZivané
hostitele na kladogramu). Cerné jsou vyznaceny xylomycetofagi druhy, hvézdickou druhy pro které se HS
vyjadrena obéma méritky zasadné lisi.
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obr. 3: Distribuce hodnot Phylogenetic Diversity Index (soucet délek vétvi oddélujicich
vyuzivané hostitele na kladogramu) souhrnné pro floemofagy i ambrosiové brouky;
obs=hodnoty zaznamenané béhem pokusu, lit=hodnoty stanovené pro literarni data

Vliv druhu dfeviny na sloZeni spoleCenstva je prlkazny, prvni dvé osy vysvétluji
35,3% variability druhovych dat (CCA, Monte Carlo permutacni test pro vSechny kanonické
osy: F=5.837, p=0.0020). Témeér stejné procento variability vysvétluje rod hostitele
(33,4%, Monte Carlo permutacni test pro vSechny kanonické osy F=6.435, p=0.001) — viz.
obr. 4. Jsou-li z analyzy oddstranény xylomycetofagni druhy, vzroste vysvétlena variabilita
na 44% (F=6,311, p=0,002 pro vSechny kanonické osy).
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obr. 4: Kanonicka korespondencni analyza (CCA) distribuce druh kéirovc mezi druhy hostiteld. Cast dreviny,
| lokalita, sezona byly pouZity jako kovariaty. PIné ¢erné trojlihelnicky predstavuji xylomycetofagni druhy.
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Cast dieviny ma na slozeni spolecenstva priikazny vliv (Monte Carlo permutacni test
pro vSechny kanonické osy: F=2.407, p=0.009), vysvétluje vSak jen 5,5% variability
druhovych dat - obr. 5. Preference pro konkrétni Cast vykazuji jen nékteré druhy — S.
scolytus a Pteleobius kraatzi preferuji kmen, S. pygmaeus, S. carpini a S. ensifer vétve.
Vétvicky jsou klrovci vyuZivany jen minimalné. V prvnich dvou sezonach tvorili klrovci
vychovani z vétvi¢ek jen 1.4% celkového poctu jedincli, pfi¢emZ nebyl zaznamenan zadny

druh, kery by vyuzival jen vétvicky a chybél v ostatnich ¢astech hostitele.
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obr. 5: Kanonicka korespondencni analyza (CCA) distribuce druhd kérovcl mezi kmen a vétve. Druh dreviny,
lokalita, sezéna byly pouzity jako kovariaty.

4.2. Spektrum hostitelti ve vztahu k jejich fylogenezi

Z 511 pozic nukleotidd genu trnL zahrnutych do analyzy bylo 103 informativnich pro
parsimonni analyzu. Heuristické vyhledavani se shodnou vahou vSech znakd nalezlo ftfi
nejkratsi stromy o délce 218 krokd, které se navzajem liSily pouze pozici Quercus rubraa Q.
cerris. Vlybran byl jeden maximalné parsimonni strom neobsahujici polytomie. Zjisténé
vztahy a délky vétvi znazornuje obr.7. Priimérna vzdalenost dvou druhl drevin byla 74,92.
Parové fylogenetické vzdalenosti studovanych drevin netvorily kontinuum — na rozhrani
rodd, Celedi a fadd dochazi k stupnovitému narlstu fylogenetické vzdalenosti (obr. 7).

Mezi podobnosti spoleCenstev a fylogenetickou vzdalenosti porovnavanych hostiteld

existuje prikazna negativni korelace (MantelQv test, r=-0.754, p=0.001), viz. obr. 8. Pokud
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je tataz analyza provedena jen pro floemofagni klrovce, je korelace jesté silnéjsi (r=-0.909,
p=0.001). Pro xylomycetofagni klrovce je naopak vztah neprikazny (r=-0,003, p=0,427)
Index NRI byl stanovovan pro deset druh{ kérovcl odchovanych z vice nez jednoho
hostitele. Zaporna hodnota u A. dispar a hodnota blizkd nule u X. saxesenii naznacuiji, ze
pro xylomycetofagni klrovce ma fylogenetické postaveni hostiteld jen omezeny vyznam.
Zadny kdrovec nevyuziva rostliny priikazné méné piibuzné nez predikoval nulovy model
(obr. 8). Dva druhy kérovcl floemofagnich klrovcl (S. intricatus a S. rugulosus) vyuzivaji

hostitele prikazné pribuznéjsi nez bylo predikovano nulovym modelem.
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obr. 6: Fylogenetické vztahy studovanych drevin. Cisla nad vétvemi udavaii jejich délku (pocet substituci),
Cisla pod vétvemi odpovidaji hodnotam bootstrapu.
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obr. 7: Distribuce parovych fylogenetickych vzdalenosti studovanych drevin
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obr. 8: RozloZeni podobnosti spoleCenstev riizné fylogeneticky vzdalenych hostiteld a) pro xylomycetofagy
(Manteldv test, neprlikazny vztah, r = - 0,003, p=0,427); b) pouze pro floemofagy (MantelQv test, prlkazny
vztah, r=-0,909, p=0,001).

pocet druhii kiirovcii

Ofloemofagové
M ambrosiovi brouci

druh NRI
A.dispar -0.7092
X.saxesenii 0.0189
S.ensifer 0.2686
S.multistriatus 1.9541
S.pygmaeus 1.9541
P.kraatzi 1.9541
P.vittatus 1.9541
T.villifrons 1.9654
S.rugulosus 2.6249
S.inticatus 4.7278

obr. 9: Distribuce hodnot Net Relatedness Index (NRI) a tabulka s hodnotami (Sedé oznacené druhy vyuzivaji
hostitele priikazné shluknuté na kladogramu)
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5. Diskuze
5.1. Metodické aspekty

5.1.1. Laboratorni odchov ambrosiovych brouk

Podminky, ve kterych probihal odchov klrovcli, se ukazaly jako nepfili§ vhodné pro
ambrosiové druhy, a to i pfes snahu o dosaZeni optimalni vihkosti. Ru¢nim rozborem casti
vzorkll bylo ve vSech sezénach napadeni ambrosiovymi brouky zjiSténo, pticemz odchovany
pak byly Casto jen nizké pocty jedincli neodpovidajici intenzité napadeni (zejména u druhu
A.dispar). Nizsi vlhkost nez v prirozeném prostiedi velmi pravdépodobné negativné

ovliviiuje symbiotické houby, ambrosiovi brouci tak prichazeji o zdroj potravy a hynou.

5.1.2. Robustnost zjisténych Gdajd o HS

HS v predkladané studii byla stanovovana vzhledem ke studovanym hostiteldim a prestoze
byla zahrnuta vétdina hlavnich rod@ listnatych drevin s vyskytem v CR, nelze zjisténou
Uroven specificity povazovat za absolutni a kone¢nou — zvySeni pocCtu studovanych druht
drevin by pravdépodobné prineslo snizeni HS nékterych druh(. Specificita nékterych druhl
mohla byt rovnéz podhodnocena tim, ze ne vSechny dreviny byly pouzity na vsech
lokalitdch. VétSina druhl vSak byla zaznamenana na nékolika lokalitich a toto

podhodnoceni by tudiz nemélo byt prilis zavazné.

5.1.3. Kvantifikace HS
Pouzité indexy se znacné lisi v informacni hodnote. H-index zaloZeny na poctu hostitell

nebere v potaz pribuzenské vztahy, jez se ukazuiji jako klicovy aspekt hostitelské specificity.
S. intricatus je na jeho zakladé nejméné specifickym druhem. Ze studovanych drevin vsak
vyuzival pouze pribuzné druhy: ctyfi druhy dubu, olSi a habr a je tedy daleko méné
polyfagni (PDI=50, prlkazna agregace hostiteld na kladogramu). Naproti tomu A. dispar
vyuzival hostitele dva, ale z rliznych fadt (PDI=92) — viz. obr. 2. Fylogeneticka meéfitka HS
tento rozdil zachyti. Protoze vSak oba pouzité fylogenetické indexy (PDI, NRI) pracuji pouze
s ne/pritomnosti  klrovce na daném hostiteli, nikoliv s abundanci, mdze dojit
k nadhodnoceni HS druhl silné specializovanych, které ovSem prilezitostné v malych
poctech napadaji alternativni hostitele (napt. S. ensifer, S. intricatus).

Fakt, Ze napf. pro klrovce vychované ze dvou kongenerickych dfevin nebyla
distribuce hostiteld na kladogramu vyhodnocena jako prlikazné shlukovita, je jevem Cdisté
statistickym — pfi tak nizkém poctu pozorovani neni mozné dosahnout prikazného vysledku.
Specificita téchto druhd je znacna a jejich omezeni rodem hostitele velmi pravdépodobné i

vzhledem k literarnim adajiim.
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5.2. Hostitelska specificita studovanych druhi

HS floemofagli a ambrosiovych broukl se liSi na zakladé PDI, NRI i primérné fylogenetické
vzdalenosti vyuzivanych hostitelQ.

Nizka specificita ambrosiovych broukd ve srovnani s floemofagy byla pro tropy
kvantitativné prokazana Hulcrem et al. (2007b). Vysledky predkladané studie kvantitativné
potvrzuji existenci tohoto rozdilu také v temperatu. Identita hostitele hraje pro ambrosiové
brouky jen malou roli, Siroké spektrum vyuzitelnych hostitelli umozniuje houbovy symbiont.
Ambroziové druhy jsou proto vice limitovany vihkosti dfeva nez jeho taxonomickou
identitou (Hulcr et al. 2007b).

Vyjimku v ramci odchovanych ambrosiovych druhl predstavuje X. monographus -
z dvanacti studovanych drevin vyuzival pouze dub. Takovy stav je mezi ambrosiovymi
brouky vzacny - 95% druhd studovanych Hulcrem et al. (2007b) nevykazovalo Zadnou
specificitu vac¢i druhu nebo kladu hostitell. Jelikoz je specificita ambrosiovych broukl
uréovana houbovymi symbionty, mohla by jeji neobvykle vysoka mira u X. monographus
souviset s vyjimecnosti hub asociovanych s timto druhem. Gebhardt et al. (2004) zjistili u X.
monographus vazbu na houbu Raffaclea montetyi. Asociace s touto houbou byla v ramci
Scolytinae popsana jesté u X. dryographus, v ramci Platypodinae u Platypus cylindrus. Oba
tyto ambrosiové druhy vyuZivaji Gzké spektrum hostitell, predevsim duby (Pfeffer 1955).

Specificita floemofagl je vysoka. Oba druhy, jejichz hostitelé jsou blize pfibuzni nez
predikoval nulovy model, jsou floemofagni. Jejich HS je navic v ramci floemofagd nizka. Lze
tak fici, Ze i nejpolyfagnéjsi z floemofagl vyuzivaji blizce pribuzné hostitele. U kazdého
floemofagniho druhu je mozno jasné urcit rod (v pripadé S. rugulosus Celed) typickych
hostiteld. Druh hostitele ma pro floemofagy minimalni vyznam (druh i rod pouZité jako
vysvétlujici proménna v CCA vysveétluji priblizné stejny podil variability ve slozeni
spoleCenstva). Néktefi floemofagni kdrovci jsou schopni napadat i nékolik vzdalenéji
pribuznych hostitell (S. ensifer, S. intricatus), Cini tak ale vzacné a vétSina jedincl zlstava
koncentrovana na hostitelich jednoho rodu.

Silna preference floemofagd pro hlavniho hostitele spolu se schopnosti vyuZivat jiné
svéddi o tom, Ze teoreticka HS této skupiny je Sirsi nez HS realizovana. Obcasny vyskyt na
nestandartnich hostitelich Ize povazovat za ,vylet" na Uzemi teoretické HS. Ten mize byt
schopnostmi  nékterych jedinci v ramci druhu (Thorsteinson 1960). Akceptance
alternativnich hostitell pfi nedostupnosti hostitele hlavniho je u kérovcl béznym jevem.

Nebyl-li pritomen hlavni hostitel (Quercus div. spp.), vyuzival Scolytus intricatus
26



v laboratornich podminkach ke zralostnimu Ziru rovnéz jilm, olSi, habr nebo tresen
(Doganlar and Schopf 1984). Také po desetileti dopliované seznamy zivnych drevin
podobné asociace zachycuji — Pfeffer (1955) uvadi pro tento druh jako Zivnou drevinu
vyjimecné také buk, topol nebo jilm. Rovnéz u ostatnich autord (Nunberg 1981; Schwenke
1974) sestavaji Udaje o hostitelich vétSiny floemofagl z nejCastéjsiho, hlavniho rodu
hostiteld a nékolika vzacné napadanych hostiteld alternativnich. Takovy stav je pro
herbivorni hmyz typicky - primérny tropicky herbivor vyuZziva 1-3 druhy hostitelll, pficemz
90% populace je soustfedéno na hostiteli jediném (Novotny et al. 2004).

Prestoze tedy floemofagni klirovci nevyuzivaji zivé hostitele, distribuce jejich Cetnosti
na jednotlivych hostitelich je obdobna jako u béznych herbivorli. Také vysoka HS s rodem
hostitele jako zasadni hladinou je ve shodé s daty pro externé zijici listozravy hmyz
(Novotny et al. 2002; Novotny et al. 2004; Odegaard et al. 2005) - 12 ze 13 odchovanych
floemofagnich druh@ vyuzivalo jeden druh nebo dva kongenerické druhy. Site potravni niky
floemofagli tak neni nizsi nez u béznych herbivort, pravdépodobné diky napadani relativné

Cerstvého materialu a vyvoji uvnitr hostitele.

5.2.2. Srovnani zjistné HS s literarnimi udaiji

Tri hojnéjSi nové zaznamenané asociace predstavovaly pravdépodobné vzdy potomstvo
z jediného pozerku. Druhy zucastnéné v téchto asociacich mély tézisté vyskytu na jiné
dreviné (viz. kap. 5.2.1.).

Oproti literarnim Udajiim byl zaznamenan vyssi podil specialistl, a to zejména u
xylomycetofagl. VSechny odchované druhy jsou v literatufe udavany z vétsiho poctu
studovanych drevin nez jaky byl zjistén béhem pokusu. X, saxeseniibyl v Cetnostech nizSich
nez stanoveny prah péti jedincd odchovan z dalSich t¥i, A. dispar z jednoho dalSiho
hostitele. Takovy stav (nizké pocty na nékterych hostitelich a absence na ostatnich
drevinach) milze mit nékolik pFicin. Xylomycetofagové mohou mit specifické
mikrohabitatové naroky a nékteré hostitele na jejich zakladé nerozpoznaji jako vhodné.
K lokalizaci hostitele vyuzivaji tito brouci mj. etanol, jehoz koncentrace roste spolu
s vlihkosti substratu (Kelsey and Joseph 1999). Dreviny na susSich stanovistich tak pro né
mohou byt neatraktivni. Také feromony fizena agregace jedincli téhoz druhu na jednom
jedinci hostitele mlze vést k podhodnoceni HS (Hulcr et al. 2007b). Pficinou mize byt
rovnéZz hierarchizovanost preferenci — néktefi hostitelé jsou sice fyziologicky prijatelni

(Marohasy 1998; Pfeffer 1989) ale v pfitomnosti vySe hodnocenych hostitell nevyuzivani.
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5.2.3. Organova specificita

Vétsina klrovcd, ktefi vykazuji preferenci pro ¢ast dreviny, vyuziva jako hostitele jilmy. Jilm
hosti nejbohatsi klrovéi faunu v ramci temperatnich strom0 (Pfeffer 1955; Pfeffer 1989).
Pricinou siln€jSi preference pro Cast hostitele u jilmovych klrovcl by tak mohla byt vyssi
kompetice a s ni spojena nutnost jemnéjsi diferenciace nik (Kaplan and Denno 2007).

spjatymi parametry (napf. oslunéni). Pocet druhl ani jedincl temperatnich kérovcl
v letovych pastech se vsak neliSil mezi rdznymi vyskovymi patry lesa (Wermelinger et al.
2007). Také Jakus (1998) uvadi, ze distribuce druhl kdrovcd na stojicim mrtvém stromé je
viceméné rovnomérna. Patro ani s nim spojené rozdily v oslunéni tak pravdépodobné
nebudou pficinou preference konkrétni ¢asti hostitele. Hulcr et al. (2007b) zjistil prikaznou
preferenci pro Cast hostitele u 29% tropickych klrovcd. Jako klicovy parametr pak uvadi
prdmér dané casti, nebot ani pro tropické klirovce nebyla preference konkrétniho

vySkového patra prokazana (Simon et al. 2003).

5.3. Spektrum hostitell ve vztahu k jejich fylogenezi

Mezi podobnosti spoleCenstev floemofagl a fylogenetickou vzdalenosti hostiteld existuje
prlkazna korelace, coz je ve shodé s vysledky studii pravych herbivord (Kitching et al.
2003; Weiblen et al. 2006). Pficinou mlze byt chemickd podobnost klesajici spolu
s fylogenetickou vzdalenosti nebo historicky dané omezeni zicastnénych klrovcl na
ancestralni hostitele. O pravdivosti kterékoli z téchto moznosti vSak nelze rozhodnout bez
znalosti chemismu lyka studovanych dfevin a/nebo kladogramu odchovanych kdrovcd.

Podobnosti spoleCenstev floemofagnich kdrovcl skokové klesaji na hranicich
taxonomickych kategorii (obr. 8b). To je ve shodé s diskrétnim narlistem zastoupenych
parovych fylogenetickych vzdalenosti na téchtyz Urovnich (obr. 7). Lze tak predpokladat, ze
pokud by byly pokryty chybéjici irovné pribuznosti (zde fylogenetické vzdalenosti 14-19,
23-38, 58-78), zlstal by linearni trend vztahu zachovan.

Znacna oddélenost faun floemofagnich klirovcl na hostitelich rliznych taxonomickych
urovni tak mOZe byt dlsledkem nizké diverzity a fylogenetické izolovanosti drevin v
temperatu. Ta je do znacné miry zplsobena historii evropské flory — diverzita strom(
Rada glaciall tak pravdépodobné negativné ovlivnila diverzitu temperdatnich drevin.

Pro zasadni omezeni HS floemofagl diverzitou dfevin hovofi stav u Rosaceae - jedné

z mala Celedi zastoupenych v CR vice blizce pfibuznymi rody. Scolytus rugulosus byl
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odchovan ze vSech tfi studovanych druhl (dvou rodd) této Celedi. V literatufe je navic
uvadén z mnoha dalSich rodd, stejné jako S. malj, rovnéz napadaijici rdzovité (Nunberg
1981; Pfeffer 1989; Schwenke 1974).
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6. Zaveér

Hositelska specificita v rdmci klrovcovitych temperatnich listnacl je ovlivnéna potravni
strategii - liSi se mezi floemofagnimi a ambrosiovymi brouky. Floemofagové vyuzivaji maly
poCet blizce pfibuznych hostiteld. Vyrazné preferovany je nejcastéji jeden rod drevin,
pripadni dalsi hostitelé jsou osidlovani jen vzacné. Ambrosiovi brouci maji hostiteld vice
a/nebo vzdalené pribuznych, i zde jsou vSak nékteri hostitelé vyuzivani vyrazné méné nez
jini.

SloZeni spolecenstva floemofagnich kdrovcl je vyrazné ovlivnéné fylogenetickym
postavenim dreviny. NejdllezitéjSi taxonomickou hladinou omezuiici jidelni¢ek floemofagd
je rod. Mezi pribuznosti hostiteld a podobnosti jejich klrovéich faun existuje prikazna
negativni korelace.

Zaznamenany byly nékteré asociace v literature dosud nepopsané, vzdy vsak
reprezentované malym poctem jedincl. Naopak znacny pofet moznych asociaci
zaznamenan nebyl (pfedevsim u ambrosiovych broukd).

Cast hostitele mé& prikazny, ale slaby vliv na slozeni kéroveiho spolecenstva.
Preferenci pro konkrétni ¢ast vykazuji jen nékteré druhy. Jako mozné vysvétleni se nabizi

mezidruhova kompetice.
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obr. 10: Pouzité lokality: 1 — Kanci obora, 2 — Milovicka obora, 3 — NP Podyji, 4 — Bacov (Velky Osek)

tab. 4: Sekvence poufZité pro rekonstrukci fylogeneze hostitell

druh dfeviny | zkratka | GenBank Accession Number
Malus trilobata MD DQ863235
Alnus glutinosa AG AF327573
Carpinus betulae CB AF327579
Prunus avium PA AF327586
Prunus mahaleb PM AY500761
Quercus cerris QC AB124983
Quercus petraea QP AF327594
Quercus robur QR AB124991
Quercus rubra QRu AB124992
Tilia cordata TC AF327599
Ulmus laevis UL | e
Ulmus minor UM | e
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tab. 5: Hodnoceni HS odchovanych druhd kdrovcl. Sedé zvyraznéna pole upozoriuji na rozpor mezi
literarnimi Udaji a pozorovanym stavem. KN — kongenericka drevina nebyla béhem pokusu k dispozici.

N hosts H index PDI Tax. hladina
lit obs lit obs lit obs lit obs
S.carpini druh, KN druh, KN
S. ensifer
S. kirschii
S. mali
S. multistriatus
S. intricatus
S. pygmaeus 2
S. rugulosus 3 0.18 | 0.18
S. scolytus 1 0.00
E. tiliae 1 0.00
X. saxesenii 5 0.36
A. dispar 2 0.09
X. monographus 1 0.00
T. villifrons 2 0.09
P. kraatzi 2 0.09 | 0.09
P. vittatus 2 2 0.09 | 0.09
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