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Abstrakt

vvvvvv

tvotena a kontrolovana deterministickymi vlivy prostfedi a historie, nebo patii mezi
inherentni vlastnosti stochastickych komplexnich Zivych systémil. Tato prace testuje,
zda faktor prostfedi tradi¢né povazovany za kliCovy pro udrzovani diverzity
herbivorniho hmyzu — hostitelska specificita — je vyznamnym prediktorem struktury
komunity tropickych kiirovcovitych (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae a
Platypodinae), a tim potencidlnim faktorem pro tvorbu a Gdrzovani jejich diverzity .

Prvni ¢ast prace testuje vyznam druhu hostitelského stromu, jednotlivych casti
stromu, a fylogenetické piibuznosti stromt pro slozeni spolecCenstva klirovcovitych.
Béhem ctytletého lihnuti kiirovcovitych ze standartizovanych vzorki rznych druhti
stromil tropického destného lesa na Papui Nové Guinei bylo zpracovano 81742
jedincti broukt ze 73 druhti. Hostitelska specificita jasné déli kirovcovité na
floemofagni pravé karovce s piisnou specificitou typickou pro ostatni hmyzi
herbivory, a ambroziové brouky s mizivou ¢i zaddnou hostitelsku specificitou. Toto
rozdéleni odrazi ekologické strategie, nikoliv fylogenetické vztahy kirovcovitych.
Hostitelska specificita nepfispiva ke generovani diverzity ani jedné ze skupin, nebot’
diverzita specializovanych floemofagnich klrovct nevzrista s diverzitou rostlin v
tropech, a slozeni spoleCenstva nespecializovanych ambrosiovych brouki je nezavislé
na druhovém sloZeni spolecenstva hostitelti. Z hlediska vyznamu v potravni siti
tropického lesa je mozno ambrosiové kiirovce povazovat za ekologicky ekvivalentni,
odporujicim modeliim kde druhy koexistuji diky individualnim specializovanym
nikam.

Druha prace dokumentuje de novo vznik ambrosiové symbiozy mezi Scolytodes
unipunctatus a nékolika ambrosiovymi houbami. Zadny z ostatnich dosud znamych
druhtt rodu Scolytodes nevyuziva ambrosiovou strategii. Houby asociované
se S. unipunctatus paii do roda Raffaelea (zahrnujici vétSinu znamych ambrosiovych
hub), Graphium (vzacné¢ zaznamenany jako symbiont kurovcovitych) a
Gondwanamyces (prvni zaznam ambrosiové strategie tohoto jinak vzacného rodu).
Tento komplex dokumentuje nizkou specificitu ambrosiové symbidzy, a ukazuje na
pre-adaptaci fady podkornich hub jako na faktor usnadnujici mnohonasobny vznik
ambrosiové symbidzy.

Posledni prace testuje hypotézu, zda pozorovana Siroka potravni nika hmyzich
generalistl je jen zdanliva a skryva specializované kryptické druhy ¢i hostitelské rasy.
V dobé zpracovani nebyla k dispozici molekularni data pro ktirovcovité, prace se
proto zaméfuje na Homona mermerodes (Lepidoptera, Tortricidae), polyfagniho
motyla z Melanézie a Australie. Analyza shrnuje hostitelské zdznamy 1411 housenek
H. mermerodes z PNG a sekvence mitochondrialniho genu pro cytochromoxidazu I ze
126 individui z Sesti lokalit PNG a Australie. Distribuce haplotypti COI je nahodna,
nekoresponduje s Zivnou rostlinou ani s geografickym ptivodem jedince a ukazuje, ze
H. mermerodes je skute¢né generalista.
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1 Uvod do tropickych kéirovcovitych

Klrovcoviti a jadrohlodoviti (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae, Platypodinae)
jsou jednou z druhové nejrozmanitéjSich skupin broukl s vice nez 7500 znamymi
druhy (Wood a Bright 1992). Taxonomicka pozice klirovcovitych a jadrohlodovitych
byla za poslednich 200 let pfedmétem diskuzi jako u malokteré skupiny brouki
(Kuschel a kol. 2000). Fabricius (1801) prvné zaradil klirovce mezi Bostrichidae.
Pozdé¢ji byli Casto presouvani mezi riznymi pozicemi, vétSinu ¢asu vSak povazovani
za dvé samostatné ¢eledi Scolytidae a Platypodidae (Wood 1978). Rada recentnich
studii presvédCivé ukazuje jejich status podceledi (Scolytinae) v ramci celedi
Curculionidae. Sesterskou skupinou jsou velmi pravdépodobné Cossoninae (Marvaldi
1997, Marvaldi a kol. 2002). Platypodinae jsou velmi odvozenou podskupinou
podceledi Scolytinae (Kuschel a kol. 2000). Systematika v ramci kiirovcovitych byla
az do nedavna provozovana tradi¢nimi subjektivnimi metodami a fizena nckolika
autoritami. Teprve béhem poslednich let zacali taxonomové aplikovat kladistické
principy a molekularni data, coZ postupné vede k objastiovani fylogenetickych vztahti
uvnitt této diverzni skupiny (Cognato a Sperling 2000, Farrell a kol. 2001, Hulcr a
kol. 2007a, Jordal a kol. 2000, Kuschel a kol. 2000). V nésledujicim textu je pouzivan
termin kiirovcoviti pro ob¢ podceledi.

1.1 Ekologie tropickych kiirovcovitych

Velka c¢ast bionomickych dat o tropickych klirovcovitych pochazi z doby pied
ukoncenim kolonialni politiky v zemich tfetiho svéta, tedy zhruba z doby pred
Sedesatymi lety 20. stoleti (viz Wood a Bright 1992). Z této i pozdéjsi doby mame
celou fadu bionomickych pozorovani tykajicich se jednotlivych druhd (Beaver 1977,
Browne 1958, Wood a Bright 1992), nicméné studie struktury a ekologie komunit
ktirovcovitych chybi. Naprosta vétSina moderniho vyzkumu ekologie kiirovcovitych
se omezuje na floemofagni druhy z temperatnich oblasti.

Jako vétsina vzorkli tropického hmyzu ziskanych standartizovanou metodou
(Novotny a Basset 2000), i vzorky klrovcovitych jsou charakteristické velmi
pozitivné Sikmym rozd€lenim abundanci druh — vétSina druhli je vzacna, mnohdy
zastoupena jednotlivei (singletons; Stephens 2004, Simon a kol. 2003). Existuje fada
vysvétleni tohoto jevu, od nedokonalého sbéru, pfes druhy ptirozené se vyskytujici v
nizkych denzitach (Gaston 1994), aZ po druhy s ostrivkovitym rozSifenim s nizkou
denzitou v misté sbéru (Novotny a Basset 2000). Nizky pocet jedincit daného druhu v
pracovnim vzorku ovSem neni nezbytné odrazem nizké absolutni abundance daného
druhu, nebot’ populace zvlasté mobilnich organismd mohou mit nepravidelnou
strukturu, nebou se mohou vyskytovat na Skalach nepostizitelnych pouzitymi
sbérnymi metodami. Log-normdlni rozdéleni abundanci se zdd byt piirozenou
vlastnosti diverznich pfirodnich spolecenstev, obzvlasté v ptipadech kdy je mozno
druhy vice ¢i mén¢ povazovat za ekologicky ekvivalentni (Hubbell 2001).

Udaje o vyskové stratifikaci kiirovcovitych v tropickém destném lese se pohybuji
mezi nulovym vlivem pater (Simon a kol. 2003) po pozorovani vétSiny klirovcovitych
ve spodnich patrech (Chung a kol. 2001).

1.2 Potravni strategie kiirovcovitych

Ancestralni nikou kirovcovitych je floemofagie na gondwanskych araukariich v
obdobi ktidy, jez jsou dodnes nikou nékterych druhti sesterské skupiny nosatcli



Cossoninae (Marvaldi 1997, Marvaldi a kol. 2002). U klirovcovitych nejsou uvadény
vyrazné zmény v asociaci s hostitelkymi rostlinami na konci druhohor, které byly
zaznamanany u mnoha jinych herbivornich skupin hmyzu jako dtsledek vymirani
(Labandeira 2002). Naopak stejn¢ jako u mnoha ostatnich skupin fytofagnich brouka
(v taxonomickém smyslu, Phytophaga), pozd€jsi opakované preskoky z
nahosemennych na krytosemenné hostitele opakované vedly k urychleni druhové
radiace a diverzifikace (Farrell 1998). Klirovcoviti dnes patii k nejhojnéj$im broukiim
v lesnich ekosystémech celého svéta, a udajné neni zndm druh stromu jeZ neni
ktirovci napadan (Browne 1958).

Kiroveoviti jsou tradicné rozdélovani podle potravni strategie na druhy Zivici se
stromovym lykem (floemofagie) a na druhy zivici se symbiotickymi houbami
(xylomycetofagie, mycetofagie; ambrosiovi brouci). Floemofagfie a mykofagie jsou
vskutku dvé nejéastéjsi strategie, ve skutecnosti vsak ptredstavuji pouze dva opacné
extrémy kontinualniho a riznorodého gradientu vzajemné zavislosti hub a ktirovct.
Mezi nimi lezi klirovci Zijici v lyku ovSem Zivici se prevazné symbiotickymi houbami
(Harrington 2005, Six 2003), kirovci kolonizujici vétvicky s pfedchozi infekei
askomycetnich hub (Deyrup 1987), ¢i ambroziovi klirovci péstujici houby, jejichz
larvy se nicméné do zna¢né miry zivi xylemem (Roeper 1995). Mnohé z téchto vztahti
se v ramci kiirovcovitych vyvinuly mnohokrat nezavisle, a fyogenetické vztahy mezi
brouky a houbami nejsou korelované (Cassar a Blackwell 1996, Farrell a kol. 2001).
V této praci jsou kuirovei rozdéleni na floemofagy a xylomycetofagy predevsim pro
jednoduchost a kviili nedostatku znalosti o bionomii naprosté vétSiny druhd.

Ne vsichni ktirovcoviti napadaji umirajici stromy. Nékteré¢ druhy vyuzivaji ovoce,
semena, byliny vcetné kapradin, fapiky listd, dfen vétvicek (myelofagie) a dalsi
habitaty (Jordal a kol. 2002). Existuje zde pravdépodobné i prava xylofagie, byt
vzacné (Beaver 1977), u kiirovcovitych nebyly prokazany celulazy (Haack a Slansky
1987). Nékteré druhy rodu Micracini se pravdépodobné zivi stromovou mizou (Haack
a Slansky 1987). Existuje n€kolik druhi karovci, schopnych vyvijet se v zivych
stromech i bez zabijeni hostitele (Kirkendall 2006). Jeden druh rodu Scolytodes
minuje v zivych fapicich bylin rodu Gunera (Kirkendall, nepubl.).

Jako prava herbivorie se daji oznacit pouze podkorni parazitismus, napadani bylin
a semen a agresivni floemofagie (napadani zivého lyka). Pouze v pfipadé agresivnich
floemofagnich druhii pozorujeme reciprocni koevoluci herbivorii a hostitelskych
obrannych mechanismi (Ohmart 1989). Ostatni potravni strategie zahrnuji jen
minimalni interakce s obrannymi mechanismy zivych rostlin. Mnoha klirovcovitymi
praktikovanad mykofagie dokonce vyzaduje odliSny travici aparat nez herbivorie, proto
Hanski (1989) nazyva ambroziové klirovce detritivory.

1.3 Dreviny jako zdroj potravy
Nutri¢né nejbohatsi dievinou tkani je kambium, jez obsahuje také nejvic vody, je
ovSem velmi tenké. Na druhém misté je lyko, nasledované dreni vétvicek, béli, a
nejchudsi na vodu, Ziviny i mineraly je dieni (Haack a Slansky 1987). Vysoky obsah
druhové specifickych sekundarnich metabolitii v béli i dfeni (polyfenoly, alkaliody,
silice; Hillis 1962) jez ve dfevu zistavaji i po jeho smrti, je patrné pri¢inou
hostitelské specificity xylofagniho hmyzu (Farrell a kol. 2001).

Dievo jako habitat je podstatné efemernéjsi v tropickych podminkach nez
v temperatu. Zatimco v temperatu trva rozpad 90% dfevni hmoty zhruba 75 let,
v tropech se hmota celého stromu rozpada do 10 let (Haack a Slansky 1987).
V tropickém lese jsou Cerstvé odumfielé stromy nepredikovatelné v ¢ase i prostoru. Na



druhou stranu, mrtvé dievo jako celek tvofi staly znacny podil biomasy, a to i
v hornich patrech lesa (Novotny, Basset a Kitching 2003).

1.4 Rozmnozovani

Systémy pareni ktirovct zahrnuji nejriznéjsi vztahy od celozivotni monogamie az po
kompetici samic o samce ¢i samcl o samice, po harémovou ¢i sekven¢ni polygamii
(Jordal a kol. 2000). Bigamie, mezi zivocichy velmi vzacna, se vyskytuje u fady
vzajemn¢ neptibuznych druhii kiirovell (Loyning a Kirkendal 1999).

Unikatni je tendence kiirovcovitych k extrémnimu inbreedingu v kombinaci s
haplodiploidnim urcenim pohlavi (arrhenotokie). Tato kombinace vznikla u klirovct
nejméné sedmkrat a vtadé pripadi byla provazena nariistem poctu druhii a
vyuzivanim novych zdroji (Jordal a kol. 2002). Jednou z pfi¢in n¢kolikanasobného
vzniku inbreedingu u klirovet je pravdépodobné gregaricky zptisob Zivota (Kirkendall
1983). U naprosté vétSiny haplodiploidnich klrovel s vnitrorodinnym k#izenim
probihd rozmnozovani nésledovné (Jordal a kol. 2002): oplozend samice hloubi
pozerek a klade vajicka. Z oplozenych vajicek se lihnou larvy samic, z neoplozenych
larvy samcii. Pokud samice byla neoplozena, klade pouze sam¢i vajicka a pafi se se
samci z nich vyvinutymi. Pokud pfiléta oplozena z matefského pozerku, klade vétSinu
oplozenych samicich vaji¢ek a Casto alespon jedno neoplozené. Z néj vylihly samec se
v dospélosti paii se svymi sestrami. V dospélosti je tento samec bezkiidly, ma mekky
exoskelet a cCasto byva nékolikrat mensi nez diploidni samice. Jeho jedinou
morfologicky standartné vyvinutou soustavou jsou genitalie. S timto jedinym samcem
se pari vSechny vylihnuté samice, jeho vlastni sestry. Oplozené samice pak odlétaji
hledat nové hostitelské stromy. Samci bud zdstavaji v pozerku a umiraji, nebo
pozerek opoustéji a hledaji konspecifické pozerky na materském stromé¢ (Beaver
1977). Diky tomu tak pravdépodobné probihd alespoii omezena genetickd vymeéna
mezi jinak divergentnimi klony. Mimotadny je rod Ozopemon s neotenickymi samci
s larvalni morfologii, jimz se dokonale vyviji jen genitdlie a Savlovitd kusadla,
implikujici kompetici o samice (Beaver a Jordal 2002, Jordal a kol. 2002).

Peleg a Norris (1972) uvadi, Ze vyskyt neoplozenych vajice (se samcimi zarodky)
je indukovan symbotickymi bakteriemi. Probihd testovani hypotézy, vysvétlujici
extrémni pomér pohlavi u inbrednich kiirovcovitych plisobenim pohlavné prenosné
bakterie Wolbachia (Kirkendall osobng).

Kombinace haplodiploidie a pfibuzenského kiizeni méa pro kirovce fadu
ekologlckych vyhod (Jordal a kol. 2002):

Jedind samice sta¢i ke kolonizaci nového uzemi. Proporce inbrednich vici
outbrednim druhim kiirovcll jsou proto vyssi na ostrovech nez na pevning.

- Populace nejsou ovivilovany genetickymi ¢i ekologickymi faktory jez

ohrozuji malé nebo kolonizujici sexualni populace (Alleho efekt a pod.).

- Schopnost plodit témét samé samice ndsobi reprodukéni potencial populace.

- Vyhodné mutace jsou bezprostiedné fixovany, Skodlivé alely odstranovany

v haploidnim sam¢im stadiu.

Geneticka variabilita populaci s vnitrorodinnym kiiZzenim je obrovska. Vyskytuje
se zde nejvyssi vnitrodruhova riiznorodost nekterych mitochondrialnich gent, jakou
zname u hmyzu (Jordal a kol. 2002, Kirkendall osobng).

Ekologickou analogii haplodiploidniho urc¢eni pohlavi s odlisSnym mechanismem je
pseudoarrhenotokie, potvrzena u Hypothenemus hampei (Borsa a Kjellberg 1996).
Samci tohoto druhu se lihnou z normalné oplozenych vajicek, ale v embryondlnim
stadiu je vyloucen jejich otcovsky genom a nahrazen genomem mate¢nym. Samci tak



maji kompletni pocet chromozomil, nicméné do dal$i generace pfechazeji pouze geny
matky.

U nékterych floemofagnich kiroven, napi. Ips acuminatus, existuje pseudogamie
(Loyning a Kirkendall 1996). Je to partenogenetickd forma pohlavniho rozmnozovani,
kde schopnost samic produkovat potomstvo je podminéna ziskanim spermii.
Geneticky material t€chto spermii se vSak do vaji¢ek nedostane. U nékterych klrovci
je pseudogamni pouze Cast populace, ostatni samice se mnozi sexualng.

Rozmnozovaci a potravni strategie australského druhu Austroplatypus incompertus
vykazuji vSechny vlastnosti eusociality (Kent a Simpson 1992). Oplodnéna samice
zaklada veliké, n¢kolik desitek let Zijici kolonie v kmenech zivych eukalypti. Urcita
¢ast vylihlych jednicii tvoti neplodici kastu a specializuje se na péci o potomstvo,
rozsifovani a udrzbu pozerku a na obranu proti predatorim.

1.5 Lokalizace hostitele

Klrovcoviti vyvinuli fadu strategii vyhledavani vhodného hostitelského substratu, jez
je vétsinou vzacny v Case i prostoru. Velkd c¢ast vyzkumu téchto strategii vSak byla
provedena na n€kolika modelovych druzich primérnich sktdct jehlicnant, zatimco o
orientaci ostatnich klirovcovitych nevime téméf nic (Byers 1995, Hulcr a kol. 2006).

Pti migraci se lykozrouti ¢astecné ridi optickymi stimuly. Zna¢ny vyznam vizualni
orientace byl prokazan u druht napadajicich zivé stojici stromy. Napi. Dendroctonus
frontalis Zimm. preferuje tmavé vertikalni objekty pied jinymi cily (Strom a kol.
1999). Dilezitost optické orientace lykozroutd napadajicich Zzivé stromy patrné
souvisi se strategii kolonizace nahodného hostitele bez pouziti primarnich atraktanta
(Byers 1995, Hulcr nepubl.). Druhy vyhledavajici mrtvy substrat se naopak fidi
prevazné semiochemickymi stimuly. U ambrosiového druhu Gnathotrichus sulcatus
nebyla prokazana zadna preference pro jakékoliv optické vlastnosti vyhledavaného
objektu (Lindgren 1983a), u taktéz ambrosiového Xyloterus lineatus jsou vysledky
sporn¢ (Lindgren 1983b).

Pro naprostou vétSinu dosud studovanych kirovcovitych jsou zasadnim
orientatnim prostfedkem semiochemikalie (Wood 1985). Pii vyhledavani a
posuzovani hostitele hraji dalezitou roli latky produkované timto hostitelem, tzv.
primarni atraktanty. Pro vSechny dosud studované ambrosiové brouky je hlavni
primarni atraktant ethanol (Kelsey 1997, Klimetzek a kol. 1986), produkt
stresovanych tkani konifer (Kelsey 1996) a vedlejsi produkt anaerobni mikrobialni
oxidace odumirajicich dfevnich tkani (Ikeda a kol 1980). Reakce ambrosiovych
broukd na jiné hostitelsk¢ semiochemikdlie jsou prakticky neznamé s vyjimkou
nékterych monoterpentl, fungujicich jako repelenty (Lindgren 1983a) ¢i atraktanty
(Borden a kol. 1981). Reakce kiirovcovitych s jinou ekologickou strategii na
pritomnost etanolu zavisi na preferenci faze rozkladu hostitele. Pro druhy napadajici
Cerstvé odumielé stromy mize mit vyskyt ethanolu nékolik odlisnych vyznamu.
V takovém piipadé neni podstatna jeho samotna piitomnost, nybrz koncentrace
vzhledem k ostatnim volatilnim produktim stromu (Schroeder a kol. 1988, Morgan a
Mandava 1985, Lindgren 1983b). Pro agresivni lykozrouty napadajici Zivé hostitele je
ethanol repelentni v jakékoliv koncentraci (Klimetzek a kol. 1986). Jiné nez
ambrosiové druhy, tedy predevsim druhy napadajici lyko, jsou vétSinou podstatné
hostitelsky specific¢téjsi, a jejich vyuziti primarnich atraktantti proto byva mnohem
sofistikované€jsi. Tyto druhy vyhledavaji nejdn spravny druh hostitele, ale také
hostitele ve vhodné fdzi umirani nebo rozkladu, a to podle slozeni komplexnich
vyparl z umirajiciho stromu, a podle vzdjemnych pomért objemu jednotlivych latek
(Byers 1995, Hulcr a kol. 2006).



V ekologii vSech dosud studovanych kiirovcovitych hraji kliCovou roli sekundarni
atraktanty — feromony produkované brouky nebo latky produkované komplexem
broukd a jejich symbionti. Jedinou potencialni vyjimkou mohou byt inbredni druhy, u
nichz feromony zatim nalezeny nebyly (Klimetzek a kol. 1986). Nicmén¢ vyrazné
shlukovita prostorova distribuce jedincti téchto druhi napovidd, Zze vzajemna
atraktivita pomoci volatilnich latek existuje (Thunes 1998). Neni zndmo zda jde o
latky produkované brouky nebo symbiotickymi houbami. Pivodni ucel feromoni
ktrovell je intersexudlni atraktivita (Alcock 1982), nicméné prakticky u vsech
ktrovcovitych jsou feromony atraktivni pro obé pohlavi a slouZzi tak jako agregacni
feromony (Wood 1985). Velka cast latek pro vnitrodruhovou komunikaci
ktirovcovitych je syntetizovana symbiotickymi bakteriemi a kvasinkami ve stievech
broukti a houbami ve sténach pozerkti (Paine a kol. 1997). Zpravidla jde o oxidované
terpenoidy hostitelského stromu. Je tedy pravdépodobné, ze aparat stfevnich i
vnéjsich symbiontii produkujicich feromony vznikl jako néstroj na detoxifikaci
pryskyfice braniciho se stromu (Paine a kol. 1997). Pouziti plivodné obrannych latek
hostitelské rostliny jako atraktantd je béznym jevem u specializovanych hmyzich
herbivorG (Landolt a Phillips 1997, Jolivet 1992). Né&které druhy floemofagnich
ktrovell vyuzivajicich stejné hostitele vyvinuly slozit¢ kombinace mechanismy
atraktanti a repelentli, omezujici vnitrodruhovou (Schlyter a kol. 1987)
1 mezidruhovou kompetici (Paine a kol. 1981, Schlyter a Anderbrant 1993).

Vliv primarnich atraktanti na hostitelskou specificitu kiirovcovitych byl zkouman
jen marginalné. V orientaci mnoha druhi kiirovcovitych hraji znacnou roli repelenty
z nehostitelskych druht stromti (Byers 1995). Na ktirovce napadajici jehli¢nany
pusobi jako silné repelenty evaporanty z listi a kiry listnatych stromt (Zhang a kol
1999).

1.6 Mezidruhové interakce kiirovcovitych

Dilezitym faktorem populaéni dynamiky floemofagnich klrovcovitych je vnitro-
i mezidruhova kompetice, jez do znacné miry fidi dynamiku vyuzivani sdilenych
efemérnich hostitelll (Andebrant a kol. 1985, Schlyter a kol. 1987). Kompetice mezi
sympatrickymi temeratnimi floemofagnimi ktrovci se ukazala byt jednim ze
zasadnich motorit diverzifikace a specializace (Kelley a Farrell 1998). To je v
kontrastu s mnoha externé zijicimi hmyzimi herbivory, u nichZ se predpoklada maly
vyznam kompetice o potravu (Futuyma a Keese 1992). Na rozdil od floemofagu, u
ambrosiovych broukli zatim nebyla prokdzdna ani kompetice ani piima
zprostfedkovand kompetici symbiotickych hub (Francke-Grosmann 1967, Beaver
1977).

Jednim z rozdili ekologie floemofagnich a xylomycetofagnich ktrovcovitych je
jejich nachylnost k predaci. Na rozdil od znaéného mnozstvi predatori a parazitoidi
specializovanych na floemofagni kiirovce (Hulcr a kol. 2005, Hulcr a kol. 2006), je
zndm pouze jeden druh blanokiidlych evidentn€ specializovany na ambrosiové druhy
(Darling a Roberts 1999). Ambrosiovi brouci jsou nékdy vytlateni ze svych galerii
hnizdnimi parazity — nosatci z ¢eledi Curculionidae a Brentidae (Beaver 1977), nebo
parazitickymi druhy karovcti (Wood a Bright 1992). Ani jedna skupina klirovcl neni
tropech (Novotny a kol. 1999). Vyjimkou je pocateéni stadium tvorby zavrtu, pii
némz byla predace mravenci pozorovana Beaverem (1977).

Floemofagni ktrovci jsou velmi dalezitym faktorem v dynamice temperatnich a
borealnich lesti. Popula¢ni dynamika mnoha druhti je charakteristickd obrovskymi
fluktuacemi pocetnosti (Skuhravy 2001, Berryman 1982). To je v souladu s nelinearné



dynamickym pojetim ekosystému jez v ekosystému lesa ovliviitovaném ktirovei vede k
nékolika urovnim stability (Berryman a kol. 1984).

V ptirozenych tropickych lesich jsou kuarovcoviti z hlediska napadani zivych
stromil a obnovy porostu bezvyznamni, a podobné vyrazné fluktuace pocetnosti u
nich nezndme. Na druhou stranu je zde mozno pozorovat rapidni zmeény ekologickych
roli vnoveé invadovanych ekosystémech. Naptiklad nékteré druhy tropického rodu
Xylosandrus se na nové kolonizovanych temperatnich kontinentech stavaji primarnimi
Sktidci — hromadné napadaji a zabiji zdravé stromy (Fraedrich a kol. 2007, Oliver a
Mannion 2001, Rabaglia a kol. 2006, Stone a kol. 2007).

1.7 Srovnani tropickych a temperatnich kiirovcovitych

Zatimco v temperatnich  oblastech jsou kiirovcoviti  zastoupeni  vétSinou
floemofagnimi druhy, v tropech tvofi vétSinu ambrosiové druhy (Browne 1961). Ve
fauné Francie tvofi xylomycetofagni druhy 11% druhd kirovcovitych, kdezto v
Malajsii az 75% (Beaver 1977). Zastoupeni ambrosiovych broukti ve fauné
ktrovcovitych vyrazné klesa v suchych sezonnich tropech, podle prace (Deyrup a
Atkinson 1987) az na iroven temperatnich proporci. To podporuje hypotézu potlaceni
rustu ambrosiovych hub kdekoliv jinde nez ve vlhkych a teplych tropickych oblastech
(Haack a Slansky 1987). Tropicti floemofagni kirovcoviti také udajné trpi kompetici
s tesafikovitymi (Cerambycidae), na rozdil od ambrosiovych druhti (Beaver 1977).

Prestoze druhové bohatstvi ambrosiovych druhli v temepratnich oblastech je
podstatné niz$i nez v tropech, nékteré temperatni ambrosiové druhy jsou velmi
ekologicky i ekonomicky vyznamné. Naptiklad Trypodendron lineatum Olivier, ktery
napada Cerstvé mrtvé smrkové diivi, zptisobuje patrné nejvétsi ekonomické Skody ze
vsech palearktickych ktrovcovitych (Morgan a Mandava 1985). Nekteré druhy rodu
Xylosandrus v poslednich letech invaduji nové kontinenty a napadaji zivé stromy
mnoha Celedi péstovanych stromd (Oliver a Mannion 2001).

Pravidlo vyssi druhové diverzity v tropech pravdépodobné neplati u floemofagnich
ktrovett (Beaver 1979). Druhova diverzita nevykazuje zadny rozpoznatelny
latitudialni gradient, a absolutni abundance komunit floemofagnich kiirovci jsou
pravdépodobné vyssi v temperatnich a boredlnich lesich, ptedevSsim v dobach
premnozeni dominanatnich druhti. Pfic¢iny této absence latitudinalniho naristu
diverzity jsou nejasné, nejpravdépodobnéjsi vysvétleni je snizeni diverzity hostiteld a
zvySeni abundance jednotlivych druhti stromt, piedev§im nahosemennych, coz
specializovanym herbivoriim zjednodusuje situaci (Ohmart 1989).

Latitudinalni gradient druhové bohatosti existuje u naprosté vétSiny skupin
mnohobunéénych organismt (Mittelbach a kol. 2007). Hledani biologickych pficin
tohoto jevu pro kazdou skupinu zvlast je mozné, ovSem nikoliv nezbytné.
Makroekologie jej vysvétluje fadou nespecifickych mechanismti, naptiklad jako
dasledek zvyseného toku energie ve vlhkych tropech, jezZ umoziuje nartst diverzity a
resilience vici vymirani, ¢i dusledek zrychleného efektivniho evolu¢niho casu
(Mittelbach a kol. 2007, Rohde 1992).

1.8 Hostitelska specificita herbivorniho hmyzu

Je mozno predpokladat, ze jako kazda ekologicka charakteristika druhu, ani mira
hostitelské  specificity herbivori nebude uniformni, nybrz nerovnomérné
distribuovand mezi druhy. Thompson (2002) uvadi fadu skupin, obsahujicich jak
ptisné monofagy, tak polyfagy. Na druhou stranu Novotny a kol. (2002) ukézali, ze
pramérnd hostitelska specializace se lisi mezi hmyzimi fady. Distribuce miry
hostitelské specificity v ramci dosud zkoumanych taxond odpovidd lognormalnimu



rozdéleni (Jaenike 1990). Vyuzivany typ tkané ¢i ¢ast hostitele patii mezi prekvapiveé
evoluéné konzervativni vlastnosti hmyzich herbivort (Farrell a Sequeira 2004,
Lawton 1982); to plati i v ptipad¢ ktirovcovitych (Jaku§ 1998). U nekterych herbivort
muze byt Sirka potravni niky konzervativnéjsi nez konkrétni vyuzivané druhy (Jaenike
1990).

Vznik asociace hmyzu s urCitou skupinou hostitell mize probihat nékolika
evolu¢nimi procesy (Futuyma a Keese 1992): postupnou, recipro¢ni koevoluci (v
ptipad¢ celych skupin zvana difuzni), paralelni kladogenezi, escape-and-radiate
koevoluci (Thompson 2002), ¢i jako ,,zavody ve zbrojeni (arms race, Ehrlicha a
Raven 1964). Nektefi autofi zpochybiiuji zpétny vliv hmyzich herbivor na evoluci
rostlin kvuli relativni vzacnosti herbivorti a jejich minimalnim pozorovatelném vlivu
(Futuyma a Keese 1992), spolehliva data vSak chybi (Jaenike 1990). Mnohé skupiny
herbivorti ovSem vyviji znacny tlak na hostitele ob¢asné, napt. pfi pfemnozenich,
nebo neptimo diky pfenosu infekci (oboji je Casty ptipad kirovcovitych, Berrymann
1988). Rada autord se domniva, Ze hostitelska specificita je zpravidla odvozena od
polyfagie (Jolivet 1992, Futuyma a Keese 1992). Podle Jaenikeho (1990) je tato
evolucni cesta snazsi nez cesta opacna, nebot’ vyzaduje pouze malou fyziologickou
zménu. Existuje vSak fada opacnych piipadid (Bernays 1998l). Existuji dva
mechanismy vzéjemné synergie specializace a speciace — veét§i diverzita rostlin
ztézuje polyfagii, nikoliv ale specificitu, a speciace zvysSuje mnozstvi moznosti dale se
specializovat zvySovanim diverzity interakci rostlin a herbivori (Futuyma a Keese
1992). Geografickd variabilita interakci herbivorti a hostiteli skutecné urychluje
diverzifikaci zGc¢astnénych druhti (Pellmyr 1999). To, ze specialisté piesto v prirodé
nedominuji je pravdépodobné zlsobeno jejich vétsi pravdépodobnosti vymieni
(Novotny a kol. 2003, Kelley a Farrel 1998).

V tropickych destnych lesich je mozno najit fadu zastupct jak polyfagh tak
specialisti (Novotny a kol. 2002). Teoretické divody pro preferenci specializace
v tropech jsou znacna diverzita chemické obrany u tropickych rostlin a abundance
nespecializovanych predatort, predevsim mravencti (Novotny a kol. 2003). Hypotézy
pro preferenci polyfagie se naopak opiraji o znacnou casoprostorovou
nepiedpovidatelnost vyskytu zdroji (Novotny a kol. 2003). Limitovany a
nepredikovatelny vyskyt difeva ve vhodném stadiu vyskytu je pravdépodobné jeden
1979). Je tedy pravdépodobné, Ze evolucni potencial polyfagie v hyperdiverznich
tropech je znacny.

Podobnost druhového slozeni herbivorG zpravidla klesd se vzrustajici
fylogenetickou vzdalenosti hostitelti (Basset 1996, Leps a kol. 2001, Kitching a kol.
2003, Weiblen a kol. 2006). Rada autorti v§ak zpochybiiuje vyznamnou roli paralelni
kladogeneze, a korelaci fylogenezi hostitelti a herbivorii vysvétluji prostou tendenci
herbivori vyhledavat hostitele s podobnymi vlastnostmi, jez jsou hostitely sdileny
jednoduse diky spolecnému ptivodu (Weiblen a kol. 2006, Jaenike 1980). Hostitelska
specializace mandelinek je skutecné Iépe korelovana s dendrogramem chemickych
vlastnosti hostitelskych rostlin, nez s jejich fylogramem (Becerra 1997), podobny
vzorec je patrny i u floemofagnich kirovci (Kelley a Farrell 1998). Z toho diivodu by
koevoluce herbivorti a hostiteld méla byt studovana s ohledem na fylogentické pozadi.

Samotna existence hostitelské specificity implikuje existenci fyziologickych trade-
offs, znevyhodnujicich polyfagii (,,devatero femesel, desata bida“). Existuji vSak i
teoretické mechanismy specializace nevyzadujici vysvétleni fyziologickym
omezenim: trade-off mezi obtiznosti nalézt zdroj a jeho hodnotou (Feener a Brown
1997), hostitelska asociace jez vede k ¢asové ¢i prostorové izolaci herbivornich



populaci (Feder a kol. 1988), tlak kompetice (Futuyma a Keese 1992) nebo predace
(Jeffries a Lawton 1984). Jak bylo zminéno vySe, prakticky vSechny tyto
charakteristiky se 1isi mezi floemofagnimi a ambrosiovymi ktirovci. Jelikoz tyto dvé
strategie jsou fylogeneticky nezavislé, kirovcoviti ptedstavuji vyhodnou skupinu pro
testovani korelaci mezi potravni ekologii a mnoha dal§imi ekologickymi vlastnostmi.

Hostitelskd specificita je tedy vétSinou souhrou jak fylogenetickych tak
ekologicko-fyziologickych omezeni (Novotny a Basset 2004). Neni to kategoricka
proménna, nybrz proménlivé statistické rozdéleni zajmu herbivord o urcité hostitele,
meénici se v case a prostoru (Novotny a kol. 2003, @degaard 2003, Sturgeon a Mitton
1986). Stanoveni takové veli¢iny vyZaduje zna¢né mnozstvi informaci o preferencich
fady zivnych rostlin z rozsahlého arealu. Takové informace existuji pro velmi malé
mnozstvi herbivornich skupin, a dosud nebyly dostupné pro kiirovcovité.

1.9 Dosavadni znalosti o hostitelské specificité klirovcovitych

Mattson a kol. (1998) tvrdi, ze herbivofi zijici uvnitf rostlinnych tkani maji
tendenci byt vice hostitelsky specializovani nez volné zijici herivoii. To vSak
pravdépodobné neplati pro tropické xylofagy, jenz jsou jednim z nejméné
specializovanych spolecenstev s pouhymi 24% druhti specializovanych alespoii na
urovenl Celedi (Novotny a Basset 2004). U xylofagnich broukl existuje korelace
zuzovani hostitelské specificity s tendenci napadat zivé hostitele, naopak druhy Zivici
se mrtvou dievni hmotou byvaji generalisté (Haack a Slansky 1987). Naptiklad u rodu
Dendroctonus jsou druhy napadajici zivé hostitele vétSinou specializovani na
jednotlivé druhy hostitell, zatimco piibuzné saprofagni druhy vyuzivaji vétsi pocet
druhti (Kelley a Farrell 1998). Existuje nékolik vyjimecnych druhti ktrovca
schopnych trvale zit v zivych hostitelich - vSechny jsou schopny obyvat jeden ¢i
nékolik malo druht stromt (Beaver 1989, Kirkendall 2006).

Stanoveni hostitelské specificity mize byt problém u broukt, u nichz se dospélci
zivi jinymi tkdnémi neZz larvy (Jolivet 1992). U kotenozravych tropickych mandelinek
se vSak zda, ze specificita larev i dospélcii je stejné nizka (Pokon a kol. 2005). V
ptipad¢ kiirovci se tento problém vyskytnout ani nemiize, nebot’ dospélci i larvy se v
naprosté veétsing€ zivi stejnym materidlem (krome ptipadii izivného ziru; Pfeffer 1989,
Novak 1974).

Vétsina  dosavadnich  studii  hostitelské  specificity opiraji  vysledky o
nestandartizovana pozorovani a nerozliSuji ambrosiové a floemofagni druhy. Beaver a
Browne (1978) shrnuji udaje pro vSechny kiarovcovité bez ohledu na ekologické
strategie a uvadi, ze 61% druhti kiirovcovitych je polyfagnich. Autofi navic nedefinuji
termin polyfagni. Teprve Beaver (1979) odliSuje specificitu floemofagnich a
xylomycetofagnich ktirovcovitych a ukazuje, ze xylomycetofagni kiirovei jsou méné
hostitelsky specializovani nez floemofagni druhy, jeho data jsou ovSem sloZena
z anekdotickych pozorovani.

Udaje o hostitelské specificité floemofagnich kiiroved jsou vétsinou zaloZeny na
seznamech hostitelt, shromazd’ovanych po desetileti bez ohledu na frekvenci
jednotlivych hostiteld (Pfeffer 1989, Wood 1982). Kelley a Farrel (1998) uvadi, ze
vétSina druh floemofagniho rodu Dendroctonus je specializovana na uréity rod
jehlicnant, i kdyz jiné rody jsou lokalné k dispozici. Autofi ukazuji minimalni
vyznam paralelni kladogeneze v asociacich téchto druhii a jejich zivnych rostlin —
ptibuzné druhy maji tendenci vyuzivat piibuzné druhy stromt, ale fylogeneze obou
skupin neni korelovand. Piekvapivé je bimodalni rozdéleni specificity téchto
floemofagnich druhti. Existuje zde skupina specialistli a skupina polyfagl, nicméné
chybi oligofagové. Podstatny vystup této prace je zjisténi, Ze specializace je evolucné
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odvozeny znak, vyskytujici se zdaleka nejcastéji u druhli na nejmladsich vétvich
kladogramu. Mechanismy selekce v tomto piipad¢€ patrné nejsou unik pted predaci
nebo kompetici, nebot’ odvozené¢ druhy maji tendenci specializovat se na hojné
vyuzivané hostitele.

Je znamo, Ze vétSina temperatnich kliroveu je specializovana na maly pocet druhil
hostiteld. Tento zaveér vSak neni uspokojivy nebot v mnoha piipadech se jedna o
fylogeneticky osamocené hostitele, coz mlze vyrazné podcenit potencialni Sitku
potravni niky (Novotny a kol. 2006). Naprosta vétSina temperatnich klirovel je také
floemofagni, zatimco ambrosiova fauna je nepocetnd a malo studovana. Chybi také
data o mechanismech vzniku a o distribuci hostitelské specificity uvnitt téchto skupin.
Nevime naptiklad, jak spolu souvisi preference hostiteld broukti a hub, nebo zda
fyziologické adaptace na hostitelské obranné mechanismy u floemofagnich druht
odpovidaji jejich smyslovym preferencim. Tyto jednotlivé komponenty hostitelské
specificity spolu nemusi nutné korelovat (Futuyma a Keese 1992).

Hostitelskd specificita ambrosiovych broukt (tj. komplexu broukd a hub) byla
mnohokrat komentovana (Francke-Grosmann 1967, Beaver 1977), ale vzacné
kvantifikovana (Browne 1958, Beaver 1979). VétSinou jde o studie ojedin€lych
temperatnich druht, jejichZ seznam hostitelll pochazi z anekdotickych zaznamti. Starsi
prace mnohem pocetnéjsich tropickych ambrosiovych klrovcich uvadi az tietinu
druhi jako specialisty (Browneho 1958). Specificita se idajné vyskytuje prednostné v
nékterych skupinach, predevsim fylogeneticky vysoce odvozenych. Autor ovSem
nedefinuje pojem zka hostitelska specificita, vétsina jeho ptikladl je specializovana
na uroven rostlinné Celedi. Ze svych tivah vynechava druhy zachycené v nizsich
poctech, data nejsou nijak standartizovana. Beaver (1977) uvadi nékolik tvrzeni o
hostitelské specificité tropickych ambrosiovych broukt, kterd vSak nepodklada daty:
jsou udajné ladkani pfedevsim Celedémi rostlin jez disponuji vyznamnym mnoZstvim
silic nebo latexu, jsou udajné¢ vybiravi predevS§im vzhledem k velikosti hostitele nebo
jeho casti a n¢které druhy stromt jsou napadany podstatné vice nez jiné.

Podle fady praci (Farrell a kol. 2001, Brader 1964, Schedl 1962) se zd4, ze vétSina
ambrosiovych druhtl je nespecializovand, a dokaze se mnozit nejen ve stovkach druhti
hostitelskych stromtl, ale i v jinych rostlinnych substratech. Nékeré ambrosiové druhy
lze po generace péstovat na poloumélych médiich (Mizuno a Kajimura 2002, Norris
1977). Jednim ze mala faktord které limituji vhodnost substratu pro ambrosiové
brouky, resp. houby, je vlhkost substratu (Francke-Grosmann 1967). Polyfagni
ambrosiovi brouci vyuzivaji stejnou strategii jako mravenci atta. Ti zpracovavaji listy
az 77% lokalnich druhd stromu, jejich larvy se vSak ve skutecnosti zivi jednim
druhem symbiotické houby Attamyces bromatificus (Cherrerett a kol. 1977). Obé
skupiny maji tedy tedy podstatné S$ir$i ekologickou nez fyziologickou niku.
Xylomycetofagni kiirovci se svou nizkou hostitelskou specificitou nevyhovuji teorii
predpokladajici pozitivni zpétnou vazbu mezi specializaci a speciaci (Futuyma a
Keese 1992). Jejich diverzifikace nasledovala po osvojeni symbiotickych hub a tedy
po rozsiteni potravni niky (Farrell a kol. 2001).

Existuje vSak nékolik vyjimeénych druhti ambrosiovych broukd vzdy
zaznamenavanych zjediného druhu nebo rodu hostitele (Browne 1958, Kent a
Simpson 1992, Roberts 1960, Wood osobn¢). VétSinou jde o druhy napadajici Zivé
stromy. DalSim pozoruhodnym a zatim nevysvétlenym piipadem uzké hostitelské
preference jsou nékteii ambrosiovi kiirovcei invadujici temperatni oblasti. Tyto druhy
manifestuji mnohem daraznéjsi preference pro urcité hostitele v nové invadovanych
ekosystémech nez v pavodnich tropickych lesich, a casto jsou schopni tyto
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preferované hostitele napadat zaziva a zabijet (Fraedrich a kol. 2007, Stone a kol.
2007).

Je tedy zifejmé, ze ackoliv mnohé prace udéavaji nizsi hostitelskou specificitu u
ambrosiovych boruki nez u floemofagt, spolehlive interpretovatelna data chybi.

1.10 Kvantifikace hostitelské specificity

Pro kvantitativni vyhodnoceni hostitelské specificity hmyzu nejsou vhodné seznamy
zivnych rostlin (pro kirovcovité naptiklad Pfeffer 1989, Wood a Bright 1992), nebot’
nerozliSuji mezi Castymi a vzadcnymi hostitely. Metody stanoveni hostitelské
specializace bez testovani skutecnych potravnich preferenci, naptiklad ze vzorka
ziskanych foggingem (Erwin 1982, Kitching a kol. 2003), produkuji obtizné
interpretovatelné vysledky. Hostitelskou specificitu lze z takovych dat pouze
odhadnout (@degaard 2003).

Pro definovani miry hostitelské specializace jsou standartné¢ pouzivany intervaly
druhovy specialista, rodovy specialista a specialista na urovni celedi (species-, genus a
family-specialist) (Barone 1998). Rada autor pouziva termin monofig pro druh, u
n¢jz 90% jedinct bylo nalezeno na jediném hostiteli (viz Novotny a Basset 2004).

Meéftitkem vztahu hostitelti a komunity herbivori mohou byt indexy podobnosti ¢i
prekryvu komunit herbivorii na jednotlivych hostitelich. Rozdily mezi komunitami
mohou byt vyjadfeny pomoci prostého rozdilu v druhovém sloZeni, nebo pomoci
druhového slozeni kombinovaného s informaci o abundancich druhii. Existuje cela
fada indext porovnavajicich seznamy druhii (Magurran 2004), vétSina znich do
znaéné¢ miry odvozend zpocCtu unikatnich druhd (complementarity, (Colwell a
Coddington 1994). Takto jednoduché srovnani vSak opomiji nerovnomérnou
distribuci abundanci druhli, coz zpisobuje ztratu velkého objemu informaci. Ze
seznamu druhti napiiklad neni mozno odhadnout kompletnost vzorku, coz ve
vysledku znamena, ze vzorky jsou povazovany za uplnou reprezentaci lokalni
diverzity. Takovy predpoklad je jen vzacné splnitelny, a vétSinou nerealny pii studiu
hyperdiverznich komunit tropického hmyzu.

ReSenim je pouziti statistickych metod, které berou v avahu abundance
jednotlivych druhti. Prikladem takové statistiky je Normalized Expected Species
Shared (NESS, (Grassle a Smith 1976), jez umoziiuje uzivateli stanovit dilezitost
singletonti v kalkulaci. V posledni dobé jsou stale vice uzivany indexy vyuzivajici
informaci o distribuci druhovych abundanci pro odhad poctu druhi neobsazenych
v limitovanych vzorcich, napiiklad Chao-Serensen index (Chao a kol. 2005). Tato
statistika je velmi robustni i v pfipadé¢ velmi nekompletnich vzorkt, ¢i vzorki
s mnoha vzacnymi druhy (Magurran 2004).

Optimalnim méfitkem Sife hostitelské specializace herbivora je jeji vyjadieni
pomoci fylogenetické diverzity hostiteld (Symons a Beccaloni 1999). Je tfeba pouzit
vzdalenosti odvozené fylogenetickou analyzou, nikoliv taxonomické vzdalenosti,
nebot’ taxonomické hladiny vyss§i nez druh ne vzdy odrédzi skute¢nou fylogenetickou
vzdalenost hostiteld. Nejjednodussim a nejméné presnym zplisobem je spocitani uzlt
mezi druhy ¢i skupinami na kladogramu (Kitching a kol. 2003, Webb 2000). Symons
a Beccaloni (1999) navrhli nékolik indext Sifky potravni niky zaloZenych na poctu
uzli fylogeneze hostitelii: Phylogenetic Diversity index (PD, nebo jeho modifikace
Root PD pro monofagy) je soucet vétvi na kladogramu, spojujicich druhy hostitelit
v ramci minimalniho spole¢ného kladu. Clade Dispersion index je soucet ¢asti vétvi
(branch segments) spojujicich terminalni taxony déleny minimem potencialnich
»cest mezi nimi (pathways, spojeni mezi dvéma druhy a jejich nejbliz§im spolecnym
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vyjadreni fylogenetické vzdalenosti nez pouhy pocet uzllt), coz je kritické pii studiu
komunit s nestejnym zastoupenim blizce a dalece ptibuznych druhti (Weiblen a kol.
2006). S rychle vzrustajici dosazitelnosti molekularnich dat je v posledni dob¢ stale
Cast¢j$i pouzivani skuteCnych fylogenetickych vzdalenosti (Webb a kol. 2006). Ty
umoziuji nejen podstatné presnéjsi vyjadieni diverzity jak hostitell tak herbivora, ale
1 statisticky korektni testy hypotéz o nahodnosti rozmisténi herbivorti na fylogramech
hostitell (Webb a kol. 2006), ¢i porovnavani Sitky hostitelského spektra mezi riiznymi
druhy herbivorti (Novotny a kol. 2006).

Vyzkum koevoluce vztahti rostlin a herbivori pomoci fylogenetickych metod
vétSinou nasleduje jeden ze ti pristupii: 1) prosté mapovani stavii znakii a potravnich
strategii na kladogram herbivort i hostitelti, 2) feneticka klasifikace ekologickych
vlastnosti hmyzu nebo rostlin a jeji porovnani s fylogenezi, 3) porovnavani fylogenezi
obou zucastnénych stran. Prvni metoda umoziuje statisticky test kongruence
fylogeneze a trofickych asociaci. Test spociva v generovani mnoha nahodnych
asociaci na predem znamém kladogramu, z ¢ehoz je odvozen nulovy model rozd¢leni
poctu zmén stavu nahodné distribuovaného znaku, pouzity jako testova statistika.
Metoda byla pouzita napiiklad pro testovani nahodnosti asociaci klrovci
Dendroctonus a jehli¢nant (Kelley a Farrel 1998). Mapovani hostiteli na kladogram
herbivort bylo také pouzito v posledni kapitole této prace; testu zde nebylo zapotreni.
Rozsitenim této metody jsou Nearest Taxon Index (NTI) a Net Relatedness Index
(NRI) (Webb a kol. 2006). Oba indexy umoziuji testovani hypotézy o nahodnosti
pozorovanych asociaci mnoha druht herbivor( s fylogenetickymi liniemi hostiteli.
Tento statisticky test se stdva ¢im dal popularnéjsi, a byl pouzit i v prvni kapitole této
préce.

Druhou jmenovanou metodu pouzila napi. Becerra (1997) nebo Futuyma a
McCafferty (1990) testujici, zda kladogram mandelinek odpovida spise fylogenezi
hostiteli nebo dendrogramu jejich obrannych sekundarnich metabolitl. Pro tieti smér
— kvantifikaci kongruence dvou fylogenezi — byla vyvinuta fada metod (Brooks a al.
1995, Huelsenbeck a kol. 1997, Page 1994). Informacni hodnota takovych analyz se
vyrazn€ zvysi, pokud zahrneme informace o preferencich jednotlivych druht hostitelt
herbivorem (Symons a Beccaloni 1999). Pro zde prezentovanou praci bohuzel nebyly
dostupné ani informace o chemickém slozeni tkani studovanych hostiteli ani
fylogeneze klirovcovitych.

Muzeme také studovat korelace mezi dvojicemi vlastnosti herbivord ¢i rostlin,
napft. ptat se, jak spolu souvisi specializace na urcité skupiny hostiteltl a Sitka potravni
niky. Jelikoz nelze predem stanovit, zda tyto vlastnosti jsou mezi druhy distribuovany
nezéavisle nebo v zdvislosti na fylogenezi, nemizeme pouzit statistické metody,
predpokladajici nezavislost dat. Pro tyto ucely je tfeba pouzit metodu
Phylogenetically independent contrasts (Felsenstein 1985). Ta neporovndva hodnoty
vlastnosti samotné, nybrz jejich rozdily mezi terminalnimi dvojicemi druh a mezi
uzly. V prezentované praci neni zadna z testovanych vlastnosti hostitelti korelovana
s preferencemi kirovcovitych, proto fylogenetickd korekce téchto vlastnosti nebyla
zapotiebi.

Presnost a testovatelnost zaveért o hostitelské specificité tedy roste s mnozstvim jak
ekologickych tak fylogenetickych dat. Proto jsou v této praci pouzivany abundance
herbivort i fylogeneticka struktura komunity hostitelt.

1.11 Kdirovcoviti a houby

Prvni vznik mutualismu kirovct a hub se datuje do konce kiidy a prvné vznikl patrné
u kiirovell napadajici lyko araukarii (Sequeira a Farrell 2001). Uz tehdy na téchto
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jehli¢nanech Zily vieckovytrusné houby z fadu Ophiostomatales, jez se pozd¢ji staly
vyznamnymi spole¢niky klrovcovitych. Primitivni kirovci se pravdépodobné Zzivili
rozkladajicim se lykem (Berryman 1989). To umoznilo jejich bezprostfedni kontakt s
houbovymi saprofagy, jez nasledné vyustil ve vice ¢i méné t€snou symbidzu. Vyrazna
druhova diverzifikace kiirovcl provazejici kazdou jejich historickou asociaci s
houbami je mozné analogii expanze druhové diverzity herbivornich skupin hmyzu
oproti neherbivornim sesterskym skupinam (Farrell a kol. 2001, Mitter a kol. 1988).

Vétsina karovcl, predev§im ambrosiovych, si symbiotické houby pfenasi v
kutikularnich nebo membrandznich kapsovitych utvarech, casto vyplnénych
olejovitymi tekutinami a Zivinami — mykangiich (mycetangiich). Mykangia je mozno
klasifikovat podle strukturalni komplexity na invaginovana, povrchova vybavena
setami, a jednoduché povrchové prohlubné, a podle funkéni komplexity na mykangia
vybavena zlazami ¢i bez zlaz (Six 2003). I velmi komlikovana invaginovana
mykangia se zldzami a setami se u kurovcovitych vyvinula mnohokrat nezavisle;
zndme napi. mykangia mezi pro- a mesothoraxem, v bazi mandibul, na bazi krovek, ¢i
v koxach (Francke-Grosmann 1967). Do mykangii se kurovcim zachytavaji spory
hub rostoucich v rodném pozerku; tyto spory jsou vyplavovany pii tvorbé zavrtu
v novém hostitelském stromé vylucovanim zvySeného mnoZstvi olejovitych sekretti.
Mykangia floemofagnich druht, jenZ jsou na houbach vétSinou zavislé jen okrajove,
patii zpravidla k jednodus$im typlim nez u ambrosiovych druht. Spory symbiotickych
hub jsou pfenaseny také entomoforetickymi roztoci asociovanymi s klirovci (Paine a
kol. 1997).

1.12 Floemofagni kiirovci a houby

Navzdory nazvu “floemofagové” a navzdory tradi¢nim pfedstavam o floemofagii,
pravdépodobné vétsina klirovell obyvajicich 1yko je vice ¢i méné asociovana nejen s
tkdnéni hostitele, ale 1 se symbiotickymi houbami. V naprosté vétSing je to za ucelem
obohaceni tradi¢ni floemové stravy. Zvlasté nékteré druhy Dendroctonus tvofi
ekologicky ptedél mezi floemofagii a mykofagii (Paine a kol. 1997, Six 2003), jsou
na houbovych nutrientech zavisli (Kok 1977), a disponuji mykangii. Z hlediska hub
nemusi byt mezi kategoriemi xylomycetofagni a floemofagni velky rozdil (Beaver
1989). Stejné jako u ambrosiovych druht, velkd vétSina hub floemofagnich kirovct
pochézi z Ophiostomatales, 1 kdyZ i zde existuje cela fada vyjimek (Harrington 2005).

U nékterych floemofagnich kirovet se ancestralni oportunistické obohaceni diety
sympatrickymi houbami vyvinulo az do specializované¢ kooperace pii napadani
oslabenych nebo i zdravych stromd. Tato tzv. agresivni strategie je vyuZzivana
ptedev§im druhy z rodiu Dendroctonus a Ips, jenz napadaji z dosud neobjasnénych
pti¢in vyhradné jehlicnany (Ohmart 1989), a v tropech se prakticky nevyskytuji.

Mezi houbami asociovanymi s floemofagnimi kirovci probihd fada interakci,
predev§im kompetice (Klepzik a Six 2004, Paine a kol. 1997). Pouze jeden nebo
nekolik malo druht hub pfenasenych v mykangiich jsou patogenni a hraji roli v
kolonizaci stromil; vétSina druhti jsou detritovorni komenzalové nebo mutualisté.
Velké vzorky zrozsahlych geografickych oblasti ukazuji vys$s$i neZ nahodnou miru
specificity ve vztazich hub a floemofagnich kiirovca (Kolatik a kol. 2007).

1.13 Ambrosiovi brouci a houby

Vice nez ¢tvrtina druhd podceledi Scolytinae a vSechny druhy podceledi Platypodinae
spadaji do kategorie ambroziovych broukl. Je znamo zhruba 3400 druht
ambroziovych kirovcti v minimaln¢ 12 nezavislych liniich (Farrell a kol. 2001, Hulcr
a kol. 2007b, Mueller a Gerardo 2002, Wood 1986). VSechna vyvojova stadia se zivi
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bud’ vyhradné¢ myceliem symbiotické houby (mycetofagie), nebo smési mycelia
s xylemem hostitelského stromu (xylomycetofagie, Roeper 1995).

Ambrosiovi brouci vytvari zavrty do xylemu stromd, do nichz inokuluji kulturu
ambrosiovych hub jez slouzi jako vyhradni potrava larvam i dospélcim (Beaver
1977). Mycetofagni ambrosiovi brouci tvotici zavrt nekonzumuji naprostou vétSinu
dfevniho materidlu, nybrz jej vytla¢i z poZerku. Naopak larvy xylomycetofagnich
broukti velkou ¢ast této dfevni hmoty zkonzumuji; nutricni vyznam tohoto jevu neni
znam (Beaver 1989). Brouci rodicovské generace se o pozerek aktivné staraji —
odstranuji piliny a trus, travi vétSinu Casu ve vstupnim otvoru, ¢imz brani unikani
vlhkosti a vnikani predatori, a poziraji mrtvé larvy nebo je ucpavaji v jejich
larvalnich komtrkach (Francke-Grosmann 1967, Norris 1977, Nakashima 1980).
Larvy v pozerku bez dosp€lé samice rychle umiraji, a mutualistické ambrosiové
houby jsou nahrazeny oportunitickymi detritovornimi houbami (Kinuura 1995).

Kompletni zavislost broukti na houbach jako zdroji zivin si vyzadala fadu adaptaci
predevsim travici soustavy (Jordal a kol. 2000). Nékteti ambrosiovi brouci jsou zavisli
na ergosterolu produkovaném houbovym symbiontem. Jeho pfitomnost je nutnd pro
zrdni ovarii a vaji¢ek u samic, lihnuti larev z vaji¢ek, a dospélct z kukel (Kok 1977).
Také tfada houbovych aminokiselin je potfeba pro uspésnou produkei vajicek (Norris
1977). Rychlost rlstu xylofagniho hmyzu je omezena predevSim nedostatkem
dusikatych organickych latek. Ambrosiové houby hromadi dusik do podstatné vyssich
koncentraci nez okolni dfevnaté tkan€, ¢imZz umoziuji ambrosiovym kirovcim
mnohonasobné rychlejsi vyvoj nez je typicky pro xylofagni hmyz bez houbovych
symbiontli (Ayres a kol. 2000). Nékteré symbiotické houby asociované s klirovci
navic asimiluji vzdusny dusik (Peklo a Satava 1950). Beaver (1977) a Hanski (1989)
argumentuji, ze vzhledem k mnoha adaptacim, jez xylomycetofagnim karovcim
znemoziuji zivit se puvodni rostlinnou potravou, by tito neméli byt nazyvéani
xylofagy, tim méné herbivory. Zpétna adaptace z mycetofagie na floemofagii neni u
ktirovcovitych znama (Farrell a kol. 2001).

1.14 Ambrosiové houby

Termin ambrosie pro stravu ambrosiovych kirovcovitych byl poprvé pouzit
Schmidbergerem (1836), nicméné teprve Hartig (1844) objevil houbovou podstatu
této hmoty. VétSinu ambrosiovych hub tvoii vaknité askomycety a kvasinky. Ackoliv
kvasinky pravdépodobné hraji nemalou roli ve vyzivé ambrosiovych broukt, neni o
nich téméft nic znamo (Francke-Grosmann 1967).

Klasifikace ambrosiovych hub je zna¢né€ nestala. VétSina vldknitych ambrosiovych
hub se fadi do rodi Ambrosiella a Rafaella, a patii mezi ophiostomatalni askomycety
(Batra 1967, Cassar a Blackwell 1996, Jones a Blackwell 1998). Mnozi autofi uvadi
celou fadu jinych rodt (Kok 1977), nejcastéji Fusarium, Monilia, Ceratocystis,
Endomycopsis (Batra 1967, Francke-Grosmann 1967, Norris 1977), vzacnéji
Graphium (Baker a Norris 1968, Funk 1970), ¢i monotypicky rod Dryadomyces
(Gebhardt a kol. 2005). Klasifikace je ztizena jednak znacnym pleomorfismem
mycelii a jednak tim, Ze dosud nejsou znama telomorfni stadia (Jones a Blackwell
1998). Ambrosiové houby péstované v umélé kulture tvori odlisné mycelium nez
v pozerku, dal$i odlisny typ tvoii v mykangiich pii migraci (Francke-Grosmann
1967), pii niz zaujimaji specialni rdstovou formu, Norrisem (1977) nazyvanou
propagule, Batrou (1967) nazyvané monilioidni stadium. Ambrosiovou monilioidni
morfu nicméné tvori v mykangiich i jiné nez ambrosiové houby (Batra 1966).

Ambrosiové houby jsou obligatni mutualisté ambrosiovych broukd. Jsou
kompletné zavislé na transportu a inokulaci poskytované broukem (Batra 1967),
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mimo pozerky kirovcovitych neni jejich vyskyt znam (Beaver 1989). Pokud je v
pozerku ptitomny zakladajici brouk, ambrosiové houby jsou schopné ucinné
konkurovat ostatnim dievokaznym houbam ve zna¢ném objemu dieva (Francke-
Grosmann 1967). Pokud vSak brouk zahyne nebo pozerek opusti, kultura
ambrosiovych hub zanikd béhem néckolika dni (Beaver 1977). Druhové slozeni
mykoflory v pozerku se rapidné méni ve prospéch druhotnych komenzalnich hub po
skonceni larvalniho ziru (Kinuura 1995).

Béhem migrace v mycangiich se houby pomalu mnozi, coZ nezbytné usti
po migraci je izolovan v podstatné vétSim pomérném zastoupeni nez pred migraci
(Francke-Grosmann 1967). Moznd pravé kompeticni UspéSnost v mycangiich i
v pozercich urcuje, ktery druh houby je hlavnim symbiontem (Batra 1966).

1.15 Specificita ambrosiové symbiozy

Ambrosiové houby se podle vyznamu pro ambroziové brouky tradiéné déli na hlavni
(principal) a druhotné (auxiliary; Webb 1945). Hlavni symbiont udajné zajistuje vyssi
pravdépodobnost doziti larev broukd nez druhotné houby (Batra 1966). Kinuura
(1995) uvadi ptiklad tfi sympatrickych xylomycetofagnich ktrovcovitych, z nichz
kazdy vyuzival jeden vlastni druh ambrosiové houby rodu Ambrosiella. Nicméné
ackoliv u vétsiny dosud pozorovanych ambroziovych broukll je dominantni jeden ¢i
nekolik malo druhti symbiotickych hub, toto spoleenstvo dale obsahuje fadu dalSich
vice ¢i méné hojnych organizmil, od vlaknitych hub pfes kvasinky az po bakterie
(Batra 1966, Batra 1985, Francke-Grosmann 1967, Kinuura 1995). Rada
ambroziovych broukti je schopna vyvoje na kulturach hub, s nimiz nejsou v piirodé
asociovany, a dokonce i na druzich hub jez se pfirozené¢ nevyskytuji v ambroziové
symbioze (Batra 1966). VétSina druhlt ambrosiovych broukt schopnych napadat a
zabijet zivé stromy sdili symbiotickou houbu Fusarium solani (Beaver 1989). Existuji
zaznamy o adopci stejného druhu houby dvéma nepiibuznymi ambroziovymi brouky
nahodné sdilejici stejny strom (Gebhardt a kol. 2004). Slozeni spolecenstva
symbiotickych hub je také geograficky proménlivé (Kuhnholz 2004).

Fylogeneze ambroziovych klirovct a fylogeneze hub s nimi asociovanych jsou
znacén¢€ nekongruentni (Mueller a Gerardo 2002). To znaci, Ze v evolu¢ni historii
ambrosiové symbiozy byly vzajemné vymény partnerii Casté. Zatimco ambrosiovi
brouci predstavuji Siroké spektrum nepiibuznych linii vramci kiirovcovitych,
houbova strana je téméf vzdy reprezentovana druhy ze vzajemné polyfyletickych rodt
Ambrosiella a Raffaelea. Nejpravdépodobnéjsi scénai vzniku nové ambrosiové
asociace tedy zahrnuje behavioralni adaptaci broukidi na tvorbu zavrtra v xylemu,
jejich adaptaci na pievazné ¢i vyhradné houbovou stravu, a kolonizaci téchto broukt
houbami pre-adaptovanymi na symbidézu s jinymi kirovcovitymi. Scénaf nemusi
zahrnovat evoluci pfenos hub, nebot’ ten funguje i u celé¢ fady floemofagnich
ktrovcovitych.

16



2 Hostitelska specificita tropickych kilirovcovitych

Vztahy druhti pfes rizné trofické urovné, jichz je hostitelska specificita hlavnim
métitkem, jsou jednim z nejcastéji studovanych témat ekologie. Obzvlasté slibné je
studium téchto vztahti pro porozuméni evoluce a stability komplexnich a diverznich
ekosystémt, jako napiiklad tropickych lest. Tropické destné lesy jsou druhové i
funkéné nejbohatsim terestrickym ekosystémem, zaroven vsak jednim z nejméné
prozkoumanych. Jako v mnoha odvétvich biologie, také ve vyzkumu mechanismi
udrzovani diverzity tropickych lesti je klicovou otazkou do jaké miry je diverzita
produkovana a udrzovana biologickymi vlastnostmi charakteristickymi pro kazdy
druh a systém, do jaké miry jsou pozorované fenomény obecnymi vlastnostmi
stochastickych disipativnich soustav, a do jaké miry jsou produktem historickych
udalosti.

Odpovédi na tyto otazky vyZzaduji studium na dostatecnych Skalach a
s dostateCnym objemem dat. Vedle toho historie védy také ukazuje, jak je pro pokrok
kazdého veédniho oboru dulezity hypoteticko-deduktivni ptistup: oveéfovani pracovni
hypotézy vyvracenim alternativnich hypotéz (Chamberlin 1890, Platt 1964).
Ekologové maji tendenci omlouvat nedodrzovani téchto zasad velkymi Skalami,
vlivem stochasticity a komplexnimi interakcemi v evoluc¢nich a ekologickych
procesech (Quinn a Dunham 1983). Prezentovand prace se vSak snazi drzet se téchto
zasad, jednak objemem dat jez odpovida studovanému problému, jednak explicitnim
stanovenim vzajemné se vyluCujicich hypotéz a jejich testovanim. Testovani zde
uvedenych zaveért o hostitelské specificité kirovcovitych na velké geografické skale
je popsano v jinych publikacich (Hulcr a kol. 2007¢, Novotny a kol. 2007).

Pti zkoumani skupiny organismi je uzitecné explicitné vyjadrit jakou biologickou
jednotkou se zabyvame — spolecenstvem (community, vymezenym prostorove),
fylogenetickym kladem (vymezenym sdilenymi piedky), nebo guildem (vymezenym
zdroji) (Fauth a kol. 1996). Je to proto, ze komunita, klad a guild jsou vytvafeny
odlisnymi mechanismy. Kurovcoviti piedstavuji vyhodnou kombinaci vsSech tii
kritérii. Ackoliv kirovci Nové Guineje netvoii monofyletickou skupinu v ramci
Scolytidae, vzhledem k ostatnim lokdlnim skupindm hmyzu jsou fylogeneticky jasné
definovani. VSechny studované druhy také sdileji spolecny prostor a zdroje.

Kirovcoviti jsou vramci nosatci velmi odvozenou skupinou, zaroven vsak
vyjimeéné druhové bohatou, a to predeviim v tropech (Marvaldi a kol. 2002). Cim
byla tato evolu¢ni radiace zpilisobena nevime. Nevime zda je diverzita v ramci
ktirovcovitych distribuovana rovnomérné, zda je zavisla na historii jednotlivych
skupin, nebo zavisi na riiznych ekologickych strategiich. Existuji tisice praci
zabyvajicich se systematikou kiirovcovitych (shrnuti ve Wood 1982 a Wood a Bright
1992), celd tada praci popisujicich strukturu a paterny komunit karovcovitych
(Atkinson a Equihua 1986, Beaver a Browne 1978, Beaver 1976, Browne 1961,
Deyrup a Atkinson 1987, Farrell a kol. 2001, Schedl 1962, Wood 1982), a v posledni
dob¢ i nékolik publikaci mapujici fylogenezi této skupiny (Cognato a Sperling 2000,
Hulcr a kol. 2007a, Jordal 2002, Jordal a kol. 2000). Jen minimum praci vSak pouziva
tyto informace k testovani teorii o vzniku a udrzovani diverzity kiirovca (Farrell a kol.
2001, Kelley a Farrell 1998, Sequeira a Farrell 2001). Tyto ojedinélé prace ukazuji, ze
asociace s krytosemenymi hostiteli ¢i evoluce symbidzy s houbami jsou v historii
ktrovet korelovany se zvySenou rychlosti speciace. BohuZzel jsou omezeny dosud
zna¢nymi mezerami v nasi znalosti fylogeneze kiirovcovitych, a zabyvaji se pouze
patterny na fylogramech, nikoliv procesy v redlném prostfedi jez mohou speciaci
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vysvétlit. Prezentovana prace se snazi kombinovat znalosti o taxonomii a ekologii
ktrovcovitych s dostatecné velkym novym datovym souborem a s hypoteticko-
deduktivnim pfistupem za Gcelem testovani, zda hostitelska specificita a veli¢iny z ni
odvozené jsou nebo nejsou zodpovedné za diverzifikaci tropickych kirovcovitych.

Existence specializovanych vztahi mezi hostitely a herbivory je kliCovym
ptedpokladem pro hypotézu o vyznamu téchto vztahli v evoluci diverzity herbivort.
Pokud jsou herbivofti specializovani na urcit¢ omezené skupiny rostlin, a pokud se
ukaze ze diverzita specializovanych herbivori koreluje s diverzitou rostlin, pak je
mozné vyvozovat ze diverzita rostlin je generatorem diverzity herbivorit (Novotny a
kol. 2006). Pokud vsak diverzita specializovanych herbivord nekoreluje s diverzitou
rostlin, nebo pokud herbivofi nevykazuji specializaci, pak je vhodné zavrhnout
hypotézu o diverzité rostlin jako faktoru v generovani diverzity herbivort. Tato prace
ukazuje, ze floemofagni klirovci jsou specializovani na omezené taxony stromt,
nicméné jelikoz jejich diverzita neni korelovana s latitudindlnim vzristem diverzity
rostlin, usuzujeme, ze diverzifikace rostlin v jejich diverzifikaci pravdépodobné
nehrdla klicovou roli. Ambroziovi brouci jsou sice vyrazné¢ druhové bohatsi
v tropickych oblastech srozmanitou flérou, nicméné az na vyjimky nevykazuji
zadnou hostitelskou specializaci, ¢ili ani v tomto pfipadé neni diverzita hostitell
dobrym prediktorem diverzity brouk.

Zamitnuti hypotézy o diverzité rostlin jako generatoru diverzity klirovcovitych
umoznuje pristoupit k testovani vyznamu dalSich environmentalnich faktort, jez
mohou s diverzitou kurovcovitych korelovat nebo ji pfimo vytvaret. Naptiklad
testovani vyznamu izolace populaci klirovcovitych geografickou vzdalenosti (beta
diverzita) ukazuje, ze geografickd vzdalenost mezi tyto faktory nepatii (Hulcr a kol.
2007¢, Novotny a kol. 2007). Naopak dobrym prediktorem smény druhi se zda zména
habitati s nadmotskou vyskou. S rozdilem nadmoiské vysky pies 1200 m se témet
kompletné méni fauna jak floemofagnich tak ambrosiovych kiirovcovitych (Hulcr a
Cognato, nepubl.). Vyzkum mimo ramec Papuy Nové Guineje pak ukazuje, ze dalSim
velmi vyznamnym zdrojem diverzity je alopatrickd speciace ndasledujici izolaci
sesterskych populaci. Naptiklad fauna ktrovcovitych Bornea sdili s faunou PNG
minimum druhl, nicméné na Urovni rodl se tyto ostrovy prakticky nelisi (Hulcr,
nepubl.).

Dalsim dualezitym pfinosem prezentované prace pro soucasnou ekologii jsou data
pro testovani hypotéz o tom, zda druhy koexistuji diky rozdéleni zdroji a prostiedi na
individualni niky (Diamond 1975), nebo zda jsou spiSe ekologicky ekvivalentni
(Hubbell 2001, O'Neill 2001). Ambrosiovi brouci se zdaji byt prikadem spolecenstva,
kde se jednotlivé druhy vradmci jednoho habitatu jevi jako ekologicky témét
neodliSitelné, a druhové rozdily mezi vzorky zriznych hostiteld ¢i lokalit jsou
vétSinou stochastického puvodu. Data pro floemofagni kirovce nejsou zatim
dostacujici. Je sice ziejmé, Ze floemofagové jsou specializovani, nicméné pocet
lokaln€ dostupnych druhil nestaci na testovani jeich vzajemné vylucnosti.
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Abstract 1. Bark and ambrosia beetles are crucial for woody biomass decomposition in tropical
forests worldwide. Despite that, quantitative data on their host specificity are scarce.

2. Bark and ambrosia beetles (Scolytinae and Platypodinae) were reared from 13 species of
tropical trees representing 11 families from all major lineages of dicotyledonous plants.
Standardised samples of beetle-infested twigs, branches, trunks, and roots were taken from three
individuals of each tree species growing in a lowland tropical rainforest in Papua New Guinea.

3. A total of 81 742 beetles from 74 species were reared, 67 of them identified. Local species
richness of bark and ambrosia beetles was estimated at 80 — 92 species.

4. Ambrosia beetles were broad generalists as 95% of species did not show any preference for
a particular host species or clade. Similarity of ambrosia beetle communities from different tree
species was not correlated with phylogenetic distances between tree species. Similarity of
ambrosia beetle communities from individual conspecific trees was not higher than that from
heterospecific trees and different parts of the trees hosted similar ambrosia beetle communities,
as only a few species preferred particular tree parts.

5. In contrast, phloeophagous bark beetles showed strict specificity to host plant genus or
family. However, this guild was poor in species (12 species) and restricted to only three plant
families (Moraceae, Myristicaceae, Sapindaceae).

6. Local diversity of both bark and ambrosia beetles is not driven by the local diversity of trees
in tropical forests, since ambrosia beetles display no host specificity and bark beetles are species
poor and restricted to a few plant families.

Prace byla pfijata k publikovani a bude vloZena po zvefejnéni.

J. Hulcr se podilel na publikaci zhruba 80% (naplanoval a fidil terénni ¢ast prace, taxonomicky
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3 Specificita a evoluce ambroziové symbidzy

Podle Maynarda-Smythe a Szathmaryho (1995) vétSina zasadnich evolu¢nich zmén
nebyla docilena postupnymi adaptacemi, nybrz asociaci dvou mutualistickych
organismil. Asociace kurovcovitych sambroziovymi houbami umoznila obéma
stranam vyuzit predtim nedostupnych zdrojii, dosadhnout vyjime¢né druhové diverzity
v kratkém evolu¢nim Case a dominovat spolecenstvu rozkladact dieva v prakticky
vSech typech lesnich ekosystému svéta (Farrell a kol. 2001, Jordal a kol. 2000).
Systém komplexu klrovcl a symbiotickych hub se skutecné¢ vymyka z tradi¢nich
predstav evoluce vztahl hostitelii a herbivort svou tritrofickou podstatou. Prostiedni
Clanek fetézce — houba — zde funguje jako herbivor a hostitel zaroven.

Jak ukazala ptedchozi prace, mutualismus ambrosiovych brouktt a hub umoznil
obéma stranam vyprostit se z omezené specificity vzhledem k hostitelskym stromam.
Druhova specificita ambrosiové symbidzy samotné vSak zlstava témét nezndma.
Hlavni divody pro to jsou tii. Historicky byly studie asociaci ambroziovych broukt a
hub omezeny kvili nedostupnosti rozliSovacich znakidi kryptickych a vyhradné
anamorfnich hub, pfedev§im znakli na molekularni urovni. Specificita byla také casto
hodnocena zvelmi omezenych vzork, a to jak druhové tak geograficky.
V neposledni fadé se zde extrémé casto objevuje snaha aspekty této symbidzy
antropomorfizovat do podoby ,houbového zeméd€lstvi“, coz limitovalo tadu
vyzkumnikl v porozuméni sloZitosti a stochastického aspektu této symbiozy (Mueller
a kol. 2005).

V nasledujici praci je predstaven objev recentné vyvinuté ambrosiové asociace
mezi Scolytodes unipunctatus (Scolytinae: Micracini) a houbami rodi Raffaelea,
Graphium a Gondwanamyces ve Stfedni Americe. Prvni dva rody byly opakované
nalezeny u jinych linii ambroziovych brouki, coZz podporuje hypotézu o houbach
téchto rodii jednoduSe kolonizujicich nové ambrosiové brouky a ptipadné pozdéji
diverzifikujicich, spiSe nez scénar kdy nov€ vyvinutd ambroziova strategie brouka
zahrnuje noveé vyvinutou ambroziovou strategii u neambroziové houby.
Gondwanamyces jako ambrosiova houba je objev zcela ne¢ekany. Tato role dvou
novych druhii rodu Gondwanamyces, jehoz jedini dva dosud znami zastupci byli
vzacné nalézani v Jizni Africe na kvétenstvich Protea, se vymyka vyse uvedenému
scénafi.

Autofi prace se snazi vyhnout se tradicnim omezenim studia ambroziové
symbidzy. Sna¢i se podat spolehlivd zdkladni data o diverzit¢ téchto vztahti a
formulovat biologicky realistickou interpretaci téchto dat v kontextu ekologie
ostatnich karovcovitych a hub, spiSe nez v kontextu dosavadnich predstav o
ambrosiové symbidze.
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Abstract

The most evolutionarily advanced form of symbiosis between wood-decaying fungi and
woodboring beetles (Coleoptera, Curculionidae: Scolytinae and Platypodinae) is the
ambrosial habit, or fungus farming. Here we present a discovery of a new origin of the
ambrosia symbiosis in Scolytodes unipunctatus. Feeding on symbiotic fungi and the spatial
organization of the gallery system of S. unipunctatus is typical for ambrosia beetles, but not
for phylogenetically related phloeophagous species. S. unipunctatus is associated with the
fungal genera Raffaelea, Graphium, and Gondwanamyces; the association of the latter with
scolytines is documented here for the first time. The fungi were identified using morphological
characters and 18S, 28S and ITS regions of rDNA. We report four undescribed fungus
species.

Prace byla pfijata k publikovani a bude vlozena po zvefejnéni.

J. Hulcr se podilel na publikaci zhruba 50% (spolupodilel se na objeveni fenoménu, na
sbéru dat a materialu v terénu a vedl psani publikace).
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4 Polyfagie miize skryvat specializované kryptické druhy

Posledni kapitola testuje hypotézu, Ze pozorovana Sirokd Skala hostiteli v ramci
jednoho druhu herbivora mize byt ve skutecnosti diisledkem existence kryptickych
druhii ¢i hostitelskych ras, jez jsou individualné mnohem specializovangjsi. Tato
hypotéza byla potvrzena u fady druht hmyzich herbivord pomoci analyzy genetické
struktury populaci, jez umoznila zpétnou asociaci genetickych linii s hostitelskymi
preferencemi (Berkov 2002, Blair a kol. 2005, Stierman a kol. 2005, Waring a kol.
1990). Pti koncipovani této prace nebyla dostupna molekularni data pro polyfagni
karovcovité, proto je analyzovan polyfagni druh motyla Homona mermerodes ze
stejné oblasti a ekosystému. Prace se tak posouva do obecnéjsi ekologické roviny, nad
ramec karovcovitych.

Vyuziti DNA sekvence pro identifikaci a populacni analyzu nezndmych tkani ¢i
organizmu bylo navrzeno fadou taxonomu (DeSalle a Birstein 1996, Tautz a al. 2002).
Nicméne¢ teprve navrh Heberta (Hebert a kol. 2003) na pouziti zhruba 600 bazi DNA
sekvence cytochromoxidazy 1 jako univerzalniho identifikacniho znaku vSech
zivoc¢ichl (,,DNA barcode®) se setkal s velkym ohlasem odborné vefejnosti. Ptivodni
koncepce DNA barcodingu zahrnovala nejen identifikaci neznamych vzorkd, ale také
nahrazeni dosavadnich pomalych metod pouzivanych v systematice. Tyto plany se
ukézaly jako ptili§ optimistické, analyzy pouZzivané proponenty DNA barcodingu jako
nedostatecné rigordzni, a kratky usek mitochondrialni DNA jako nedostatecny zdroj
dat pro spolehlivou systematiku znacné casti zivocisné diverzity (Will a Rubinoff
2004). Snaha nahradit taxonomii DNA barcodingem se tak utiSila, a koncepce DNA
barcodingu se postupné vyvinula dvéma jinymi sméry. Organizace a védci asociovani
s konsorciem Barcoding of Life (www.barcoding.si.edu) usiluji o vybudovani
databaze sekvenci COI z organizmt ptedbézné identifikovanych taxonomy, na jejimz
zakladé¢ bude moznd identifikace organismi neidentifikovatelnych standartnimi
metodami. Dale néktefi autofi pouzivaji DNA barcodes jako rychly a efektivni zdroj
ptibliznych dat o populacni struktuie a vnitrodruhové diverzifikaci zivocicht. Tento
pfistup umoznil identifikaci nékterych paternit v hmyzich populacich, naptiklad
vymezeni populaci asociovanych s uritymi hostiteli ¢i morfologickymi typy (Hebert
a kol. 2004, Smith a kol. 2006).

Fylogeneze mitochondrialniho genu nemusi vzdy korespondovat s fylogenezi
daného druhu. To plati zvlast€ pro recentné rozdélené populace nebo populace
s omezenou ale pfece jen existujici vymeénou gentl, jez maji velkou Sanci na zachovani
ancestralniho polymorfismu nebo nedokonalého roztfidéni alel (incomplete lineage
sorting) (Lowe a kol. 2004). Zivo&isné mitochondrialni geny dale podléhaji primérng
rychlejsi evoluci nez jaderné geny, coz vede k rychlé saturaci substituci nukleotidt
zvlasté¢ v pozicich nekontrolovanych pfirodnim vybérem. Dalsi divod pro¢
mitochondridlni fylogeneze ne vzdy odrazi fylogenezi druhu je vyhradné matrilinearni
dédi¢nost mitochondrii.

Na druhou stranu fada téchto vlastnosti ¢ini mitochondrialni DNA vhodnéj$i zdroj
dat pro urcité studie nez je jaderna DNA. Rychlejsi neutralni evoluce, mensi efektivni
velikost populace a jednoducha dédi¢nost bez rekombinace ji ¢ini zadouci pro detekci
skupin homologickych haplotypt ve velmi recentné oddélenych populacich.

Autor je si védom tady potencialnich problémi s pouzivanim kratké sekvence
mitochondrialni DNA pro populacni ¢i taxonomické studie. Analyza parcialni
sekvence COI, jez ma nezbytn¢ limitovanou informacni hodnotu a casto trpi
homoplazii, spolu s jednoduchou klastrovaci technikou bez testovani vyznamnosti
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topologie muze vést k odozeni fady haplotypti ¢i kladu, které vSak nemusi byt
statisticky, fylogeneticky ¢i ekologicky signifikantni (Brower 2006). Vypovidaci
hodnota takové analyzy zavisi na formulaci nulové a alternativni hypotézy. Pokud
nulovou hypotézou je neexistence kongruence mezi populacni strukturou
mitochondrialni DNA s  hostitelskou rostlinou, morfologyckym typem
¢i geografickym puvodem, a analyza dat ukazuje urcitou korelaci, pak je obtizné
rozhodnout, zda vidime skutecnou genetickou strukturu nebo jde o nespravné
zamitnuti nulové hypotézy. Na druhou stranu, pokud data ukazuji absenci korelace
mezi fylogenezi mitochondridlnich haplotypti a seskupeni podle hostiteld Cci
geografického pluvodu, pak pravdépodobnost Ze data mylné podporuji nulovou
hypotézu je pomérné mald. Zamitnuti nulové hypotézy o absenci kongruence by totiz
vyzadovalo predpoklad opakované nezavislé konvergentni evoluce totoznych
haplotypti na kazdém hostiteli ¢i lokalité. Takovy predpoklad je pomérné
nerealisticky. Je také nepravdépodobné, ze populace jsou strukturované, ovsem tato
informace neni obsazend v mitochondridlnich genech. Sekvence COI mutuje
podstatné rychleji nez jiné geny, a je tak idealni pro detekci i nizké divergence
haplotypti genetickym driftem. Proto interpretaci vysledkidi prezentované prace
povazuji za divéryhodnou.

Pti analyzach omezeného a variabilniho zdroje fylogenetickych dat je obzvlaste
dalezité vyvarovat se pouzivani nespolehlivych analytickych metod. Pouzivani
jednoduchého klastrovaciho algoritmu Neighbor Joining bez testovani stability a
spolehlivosti vysledné topologie v mnoha studiich DNA barcodingu je pfedmétem
casté kritiky. V publikované casti prace byl pouzit stejny klastrovaci algoritmus (NJ)
kvtli zachovani metodologie standartné pouzivané v publikacich o DNA barcoding, a
pro piehlednost ilustrace vzdalenosti mezi haplotypy. Data vSak byla analyzovana
také metodou Maximum Parsimony pro zjisténi kladii podporovanych kladisticky
informativnimi znaky (viz kapitola Methods), a metodou Maximum Likelihood pro
testovani presnosti NJ topologie.

Maximum likelihood analyza nebyla zahrnuta do publikované cCasti prace. Byla
provedena na sekvencich Homona mermerodes pro néZ je znama Zzivna rostlina.
Model evoluce sekvence a jeho parametry byly odvozeny pomoci Likelihood Ratio
Test v programu Modeltest (Posada a Crandall 1998). Preferovany model byl HKY
s nerovnomérnymi proporcemi bazi a podilem tranzici/transverzi = 3.0. Fylogram
snejvyssim ML skore s pouzitim daného modelu byl nalezen pomoci programu
PhyML (Guindon a Gascuel 2003). Podpora jednotlivych uzli byla stanovena
metodou bootstrap v PhyML se 100 preudoreplikacemi.

Vysledny fylogram se prakticky nelisi od NJ topologie (Obr. 1). Bootstrap skore
vétsSiny uzlt je nizké, poukazujici na slaby fylogeneticky signal. Topologie
s vyobrazenim zivnych rostlin jednotlivych druhi misto jmen hmyzich individui
ilustruje vzajemnou nezavislost fylogeneze haplotypi herbivora a identity
hostitelskych rostlin.

Autor je si védom omezené moznosti generalizovani tohoto vysledku a jeho
aplikace na klrovcovité. Projekt byl zaméfen piedevSim na dokazani, Ze ackoliv
spoluautor prezentované publikace, pouZzivajici prakticky identickou metodologii,
objevil kryptické druhy v ramci polyfagniho druhu motyla (Hebert a kol. 2004), ne
vSechnu polyfagni a morfologicky variabilni druhy jsou geneticky vysoce
strukturované. U ambrosiovych kirovcovitych je moZzno ocekavat stejnou absenci
genetické diverzifikace korelované s hostitely, nebot” polyfagie je charakteristicka pro
prakticky vSechny studované druhy, a to i na zna¢nych geografickych skalach (Hulcr
a kol. 2007c¢).
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Obr. 1: Fylogram s nejvy$8im likelihood skore z anal}'/zy haplotypové diverzity Homona mermerodes.
Kody hmyzich jedincii byly nahrazeny rodovymi jmény jejich Zivnych rostlin pro ilustraci absence
korelace identity haplotypu s zivnymi rostlinami. Cisla u vétvi uvadi bootstrap support. Skala pod
fylogramem znazoriuje fylogenetické vzdalenosti upravené modelem evoluce HKY.
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