JIHOCESKA UNIVERZITA V CESKYCH BUDEJOVICICH

PRIRODOVEDECKA FAKULTA

Struktura spolecenstev halky tvoricich ¢lenovci na vrbach

Bakalarska prace

Jan Kadlec

Skolitel: RNDr. Martin Volf, Ph. D.

Ceské Budgjovice 2017



BAKALARSKA DIPLOMOVA PRACE

Kadlec, J. (2017) Struktura spolecenstev halky tvoricich ¢lenoved na vrbach.
(Community structure of gall-forming arthropods on willows, Bc. Thesis, in Czech) — 43 pp.
Faculty of Science, University of South Bohemia, Ceské Budg&jovice, Czech Republic.

Anotace:

In this thesis, | examined ecological factors that affect diversity and abundance of galls on
willows. | focused on the effects of host-plant phylogeny, host-plant defences, and the
effects of interactions among herbivorous guilds. | show that gall abundace is mainly
affected by host-plant nutrients, while the defensive traits have only marginal effect. The
effect of host-plant phylogeny seems to differ betwen groups of gall-forming arthropod taxa,
with several of gall forming species on willows being polyphangous and showing only
limited response to willow phylogeny. On the whole, the response of gallers largely differes
from the response of less specialized guilds of herbivores.

Prohlasuji, Ze svoji bakalafskou praci jsem vypracoval samostatné pouze s pouzitim prament
a literatury uvedenych v seznamu citované literatury.

Prohlasuji, Ze v souladu s § 47b zdkona ¢. 111/1998 Sb. v platném znéni souhlasim se
zvetejnénim své bakalarské prace, a to v nezkracené podobé elektronickou cestou ve vefejné
pfistupné &asti databaze STAG provozované Jihodeskou univerzitou v Ceskych
Budg&jovicich na jejich internetovych strankéch, a to se zachovanim mého autorského prava k
odevzdanému textu této kvalifikacni prace. Souhlasim dale s tim, aby toutéZ elektronickou
cestou byly v souladu s uvedenym ustanovenim zakona ¢. 111/1998 Sb. zvetejnény posudky
Skolitele a oponentli prace 1 zaznam o prubéhu a vysledku obhajoby kvalifika¢ni prace.
RovnéZ souhlasim s porovnanim textu mé kvalifika¢ni prace s databazi kvalifika¢nich praci
Theses.cz provozovanou Narodnim registrem vysokoSkolskych kvalifikacnich praci a
systémem na odhalovani plagiatt.

V Ceskych Budgjovicich dne



PODEKOVANI:
Dékuji vSem lidem, bez jejichz pomoci a podpory bych tuto praci nevytvofil.

Za nezmérmou pomoc a trpélivost bych chtél podékovat predevSim mému Skoliteli
M.Volfovi. Za odbornou pomoc pii ur¢ovani morfodruht halek bych chtél podékovat P. T.
Butterilovi. A v neposledni fad¢ bych chtél pod€kovat za podporu moji rodiné a pfitelkyni
Oldfisce.



Obsah

| A T« TSRO UR PRSPPI 1
1.1 Typy herbivorie a specializace ClENOVCU.........ccccviiiiiiiiiiieiee s 1
1.2 Faktory ovliviiujici specializaci herbivort a vliv ochrannych mechanismii rostlin......... 2
1.3 Halky, nejspecializovangjsi guilda herbivornich ¢lenovel ........ccooveiiiiiiiiiiiiiiiiccee 4
1.4 Diverzifikace halek na kli¢ovych rodech rostlin...........cccooeiiiiiiiiiiii 6
1.5 HALKY 0@ VIDACK ..o 7
1.6 Cile Prace @ NYPOLEZY ..uvvieiiiie ittt eeenes 10

2. IMBLOATKA. ... 12
2.1 Zkoumané druhy vrb a vyzKumneé ploChY .........cccereriireiiiiniiinieiee e 12
2.2 Sbér a urcovani halky tvoficich €lenovel .......ccocvvviiiiiiiiii 13
2.3 Analyza spolecenstev halek na vibach ... 14

B VTS EAKY et ar e nree s 16
3.1. Sbér a determinace halky tvoficich ClenovVel.........cooeiiiiiiiiiiiiii e 16
3.2 Vliv charakteristickych vlastnosti vrb a fylogeneze na abundanci a diverzitu halek..... 19

4. DISKUZE ...ttt ettt 22

S ZAVET ettt E bbb bRt e bbb bbbt et e s 29

6. POUZItA LIEETALUTA ..eovveeiiiiie ettt e e b e e neeeeenes 30



1. Uvod

1.1 Typy herbivorie a specializace ¢lenovcii

Cetné interakce mezi rostlinami a bezobratlymi herbivory dominuji vétsing ekologickych
vztahlt v suchozemskych spolecenstvech (Strong, 1984; Price, 2002; Schoonhoven et al.,
2005; Jander a Howe, 2008). Tato ekologickd dominance je zplsobena ptedevSim tim, ze
cévnaté rostliny a hmyz patii mezi druhové nejbohatsi skupiny mnohobunécnych organismut
(Strong, 1984; Price, 2002; Schoonhoven et al., 2005; Jander and Howe, 2008). Jednou
Z hlavnich pficin, které k vysoké diverzité herbivorniho hmyzu a jinych ¢lenovct prispivaji, je
velkd rozmanitost zptisobtl, jakym hmyz vyuziva své hostitelské rostliny. V ramci ziskavani
co nejveétstho mnozstvi zivin z rostlin totiz bezobratli herbivoii postupné vyvijeli rizné
potravni a kompeti¢ni strategie (Jander and Howe, 2008; Ehrlich a Raven, 1964; Bush, 1975;
Ellis, 2007). Ty vyrazné pfispivaji k celkové vysoké mife potravni specializace, kterou
herbivorni hmyz vykazuje. Podle zptisobu, jakym hmyzi herbivoii ziskavaji ze svych zivnych
rostlin potravu, je mozné je rozdélit do riznych ekologickych skupin, tzv. “guild” (Novotny et
al., 2010). Nejvetsimi generalisty, tedy herbivory vyuZzivajicimi celou fadou hostitelskych
druhti, jsou polyfagni, kotfeny okusujici larvy broukd, které se zivi na kofenech riznych
hostitelskych druhti rostlin (Forister et al., 2015; Novotny et al., 2010). Mezi generalisty také
patii bodavé saci hmyz, jako jsou napiiklad kiisi nebo msice. Sttedni miru hostitelské
specializace vykazuji listy okusujici herbivofi, mezi které patii mimo jiné housenky motyld,
housenice pilatek nebo dospélci broukti. Mezi nejvice specializované herbivory pak patii
hmyz tvotici chodbicky, tzv. miny, v parenchymu rostlin a herbivofi tvofici halky neboli
novotvary na hostiteli. Zastupci obou téchto guild, které zahrnuji ve velké mife dvoukiidlé,
blanoktidlé, brouky nebo motyly, jsou vétSinou monofagni nebo oligofagni a zivi se na
jediném druhu hostitelské rostliny nebo na nékolika malo pfibuznych druzich hostiteli

(Novotny et al., 2010).

Ptibuznost hostitelskych rostlin obecné hraje zasadni roli ve vybéru hostitele herbivory
(Futuyma a Agrawal, 2009). I herbivoti z pomérné polyfagnich guild, jako jsou listy okusujici
housenky, obecné preferuji ptibuzné hostitelské rostliny ze stejné fylogenetické linie,

nejcastéji Celedi (Novotny et al. 2002; Forister et al. 2015). U vysoce specializovanych
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herbivorii tvoficich miny a halky jde tato specializace jest¢ dale a vyuzivané druhy rostlin
pochazi v drtivé vétsing piipada ze stejného rodu (Novotny et al. 2010). Vétsina herbivorniho
hmyzu je tak fylogeneticky konzervativni ve vybéru svého hostitele. Tento fylogeneticky
konzervatismus nicméné ve vétSin¢ piipadi pravdépodobné neni vysledkem vzajemné
koevoluce hostitelskych rostlin a herbivornich ¢lenovct (Janz et al., 2001). Jednim z hlavnich
divodu je, ze linie hostitelskych rostlin jsou Casto star§i nezli linie herbivornich ¢lenovcl
(Vane-Wright, 2004; Magallon a Sanderson, 2005). Vysledna hostitelska spektra jsou proto
spiSe vysledkem druhotné kolonizace existujicich linii hostitelskych rostlin (Janz et al., 2001;
Nyman et al., 2006). Pii téchto kolonizacich se vétSina herbivorii kromé piibuznosti
hostitelskych rostlin fidi hlavné jejich vlastnostmi, pfi¢emz se zd4, Ze zejména pro herbivory z
mén¢ specializovanych guild maji tyto vlastnosti daleko vétsi vyznam nez jejich piibuzenské

vztahy (Becerra, 1997; Wahlberg, 2001).

1.2 Faktory ovliviiujici specializaci herbivorii

Mira specializace herbivori do zna¢né miry urcuje jejich reakci na ochranné mechanismy
hostitelskych rostlin (Schoonhoven et al., 2005, Volf et al., 2015a). Jednou z forem obrany
rostlin pfed herbivory jsou toxické sekundarni metabolity. Tyto slouceniny vznikaji jako
bo¢ni produkty drah primarniho metabolismu rostlin (Geissman a Crout, 1969; Whittaker a
Feeny, 1971). Sekundarnich metabolitli s antiherbivornimi u€inky existuje celd fada. Mezi
nejznaméjsi skupiny patii alkaloidy, terpeny, glukosinolaty, taniny, flavonoidy, salicylaty a
jiné fenolické slouc¢eniny (Ehrlich and Raven, 1964; Julkunen-Tiitto, 1989; Nyman a Julkunen
Tiitto, 2005). Sekundarni metabolity jsou Casto typické pro urcitou skupinu rostlin. Naptiklad
glukosinolaty jsou typické pro brukvovité (Van Etten et al., 1979; Chew, 1988) a salicylaty
pro vrbovité rostliny (Volf et al., 2015b; Julkunen-Tiitto 1989; Nyman a Julkunen-Tiitto,
2005). Cela tada studii ukazala, ze tyto skupiny sekundarnich metaboliti maji fadu
negativnich uCinkll na polyfagni, nespecializované herbivory - odpuzuji je, zvySuji jejich
mortalitu nebo zpomaluji jejich rist (Denno, Larsson a Olmstead, 1990; Kolehmainen et al.,
1995; Matsuki a Maclean, 1994; Orians et al., 1997; Rank et al., 1998; Roininen a
Tahvanainen, 1989; Tahvanainen, Julkunen-Tiitto a Kettunen, 1985). Naopak specializovani

herbivofi, ktefi se zivi pfevazné rostlinami z danych Celedi, se na tyto sekundarni metabolity
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dokazali adaptovat. V pfipad¢ bélaskit vedla klicova adaptace v metabolickych drahach
k adaptaci, ktera jim umoznila detoxifikovat glukosinolaty (Wittstock et al., 2004). Diky tomu
mohli osidlit celou fadu brukvovitych rostlin, coz byl zfejmé jeden z divodi radiace bélaskl
(Wheat et al.,, 2007). V piipadé vrb a salicylati Sla adaptace herbivoru jesté dale.
Specializované mandelinky jsou totiz schopné salicylaty sekvestrovat a vytvaret z nich
salicylaldehyd (Pasteels et al. 1983), ktery jim slouzi jako ochrana pied bezobratlymi
predatory, jako jsou slunéCka nebo mravenci. Nékteti autofi dokonce spekuluji, ze tyto
mandelinky jsou schopny ze salicylatt, které patii mezi fenolické glykosidy, ziskavat glukozu
(Pasteels et al. 1983; Rowell-Rahier a Pasteels, 1986). Tyto mandelinky tak na vrbach se

salicylaty mohou lépe prosperovat nez na vrbach bez téchto sekundarnich metabolitt.

Dals$imi zplisoby ochrany jsou cetné morfologické adaptace, jako jsou trichomy, voskové
vrstvy a tuhé listy (Dimarco, Nice a Fordyce, 2012; Volf et al., 2015). Tyto adaptace
herbivorim obecné ztézuji konzumaci potravy nebo, jako v piipad¢ trichomi a vosku, brani
samici herbivora v pripevnéni vajicka na povrch rostliny (War et al., 2012). Morfologické
adaptace by mély byt G¢inné i proti specializovanym herbivorim, jelikoz snizuji efektivitu
pfijmu potravy, prodluzuji dobu nutnou ke krmeni a zvySuji tak riziko predace ¢i perazitace
herbivora (Dimarco, Nice a Fordyce, 2012). Trichomy jsou ale zaroven efektivni piedevs§im
Z hlediska obrany pied drobnymi herbivory (Agrawal, 2005). U hmyzu je znama korelace
mezi velikosti téla a mirou specializace - na obecné trovni Casto plati, ze velci herbivofti jsou
polyfagni generalisti, zatimco mali herbivofi jsou specialisti (Loder et al., 1998; Novotny a
Basset, 1999; Brandle et al., 2000). Zjistény efekt trichomi na nékteré skupiny
specializovanych herbivord tak mutze vychazet spise zjejich malé velikosti nez z jejich
specializovanosti. Tomu nasvédc€uji 1 vysledky Volfa et al (2015), které¢ ukazuji, ze malé
specializované pilatky byly na vrbach silné ovlivnény trichomy, zatimco vétsi motyli na

trichomy nereagovali.

Vlastnosti hostitelskych rostlin ovlivituji 1 interakce mezi herbivory. BéZnou formou
kompetice herbivornich ¢lenovct je totiz nepfima kompetice ptes hostitelskou rostlinu, kdy
hostitelské rostliny reaguji na napadeni herbivorem a vylucuji sekundarni metabolity, které
mohou odpuzovat jiné herbivory nebo lakat predatory a parazitoidy (Turlings et al., 1995;
Takabayashi a Dicke, 1996; Poelman, 2011). Zvyseni obsahu sekundarnich metabolit ptitom

ovlivni zejména méné specializované generalisty. Naopak specialisti jimi pfili§ ovlivnéni byt
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nemusi. Muze tak dochazet k zajimavym situacim, kdy napadeni specializovanym herbivorem
negativné ovlivni spolecenstvo generalisti (Schoonhoven, van Loon a Dicke, 2005). Neptima
kompetice pfes parazitoidy nebo predatory pak spociva predevSim ve vypousténi t€kavych
organickych latek napadenou hostitelskou rostlinou, které lakaji parazitoidy (Poelman, 2011).
Poleman (2011) ukazal, Ze hostitelska rostlina (Brassica oleracea) po napadeni housenkami
zaprednicka Plutella xylostella vypousti t€kavé latky, které lakaji parazitoidy. Ti pak napadaji

1jiné herbivory, ktefi se na dané rostlin¢ vyskytuji.

Naopak piima kompetice mezi herbivory je velmi vzacna, protoze rostlinnych zdroji byva
obvykle dostatek. Pokud se mezi herbivory vyskytuje, jedna se nejéastéji 0 vnitrodruhovou
kompetici z divodu limitovaného prostoru a zdroju, ktera je typicka zejména pro silné
specializované herbivory (McGeoch a Chown, 1997). McGeoch a Chown (1997) se ve své
praci zabyvali strukturou a zastoupenim spoleCenstev motyli v méstskych oblastech jizni
Afriky, kde zjistili vnitrodruhovou kompetici u housenek motyli, které osidluji houbami
utvorené halky na rostliné Acacia karoo, tedy velmi specialni a pomérné nedostatkovy zdroj.
Podobné¢ mize dochazet k pfimé kompetici i mezi siln¢ specializovanymi halky tvoficimi
¢lenovci, kteti mohou kompetovat o misto pro tvorbu halek a s nim spojeny obsah Zivin

v ramci jednotlivych hostitelskych rostlin (Inbar et al., 1995; Whitham, 1979).

Je tedy zfejmé, ze mira specializace jasn¢ ovliviiuje reakci herbivora na ochranné
mechanismy hostitelskych rostlin a vysledek interakci mezi jednotlivymi druhy herbivord.
Z tohoto pohledu jsou zajimavé piedev§Sim extrémni piipady specializace. Mezi
nejspecializovanéj$i herbivory patii halky tvotici clenovci, ktefi casto vykazuji velmi

specifickou odpoveéd’ na ochranné mechanismy svych hostitelskych rostlin.

1.3 Halky, nejspecializovanéjsi guilda herbivornich ¢lenovci

Halky tvofici ¢lenovci a zejména halky tvotici hmyz patii mezi nejspecializované;jsi herbivory
(Shorthouse et al., 2005; Cook a Segar, 2010). Pifedpoklada se, Ze zhruba 90% halky tvoficich
¢lenovctl je striktné monofagnich (Carneiro et al.,, 2009a; Raman, 2010). Pokud se halky
tvofici ¢lenovci vyskytuji na vice druzich hostitell, jedna se v drtivé vétsiné ptipadl o blizce
piibuzné hostitelské rostliny ze stejného rodu, jako je tomu napiiklad u nékterych much
z Celedi Cecidomyiidae, které tvoii halky na vrbach (Redfern a Shirley, 2011) nebo v piipadé

zlabatek na dubech (Stone et al., 2009). Dal$im ptikladem oligofaie halky tvoficich ¢lenovci
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jsou nékteré druhy much (Agromizidae), které vytvari halky na blizce piibuznych druzich
fikust (Ficus wassa a F. copiosa (Butterill a Novotny, 2015). Diky své tzké vazbé jsou halky
tvotici herbivofi dobfe adaptovani na své hostitele. Jejich vysoka mira adaptace jim umozinuje
indukovat na svém hostiteli rist specifickych novotvara liSicich se svoji morfologickou
stavbou od puvodniho rostlinného pletiva (Redfern a Shirley, 2002). Tyto novotvary, jez se
nazyvaji halky, poskytuji herbivorovi vyzivu (Abrahamson a Weis, 1997; Hartley, 1998),
ukryt pied parazitoidy a predatory a ochranu pied negativnimi vlivy prostiedi (pravdépodobné

zejména pied suchem a UV zafenim) (Stone a Schonrogge, 2003).

Schopnost idukovat halky byla pravdépodobné jednou z klicovych adaptaci, které vedly k
diverzificaci celé fady skupin ¢lenovcu patiicich do této guildy. Pfesné odhady poctu druhii
halky tvoficich ¢lenovci chybéji, ale odhaduje se, Ze na svéte existuje az 210 000 druhti halky
tvoticich cClenovell (Espirito-Santo a Fernandes, 2007). Mezi halky tvoficimi ¢lenovci
najdeme zastupce nékolika hmyzich fadi. Obzvlasté pocetné zastoupeni jsou dvoukiidli
(napt. Celedi Cecidomyiidaec a Agromyzidae) a blanoktidli (zejména pilatky a zlabatky,
Tenthredinidae a Cynipidae). Mnoho halek vytaieji i Sternorrhyncha (napt. Aphididae,
Adelgidae), brouci (napf. Curculionidae, Cerambycidae, Chrysomelidae) a Lepidoptera
(Sesiidae). Mezi halky tvorici ¢lenovce patii i roztoci, pfedevs§im druhy z ¢eledi Eriophyidae.
Halky tvorici roztoCi se specializuji pifedev$im na vytvareni halek na listech hostitelskych
rostlin, s mirou odliSnosti preferenci pro svrchni nebo spodni stranu listu. Pies svou malou
velikost dosahuji rozto¢i halky vysoké abundance a napiiklad v korunovém patie lest

mirn¢ho pasu mohou predstavovat az 96% vsech halek (Volf et al. 2017).

Mechanismus indukce halky neni dosud piesné znamy (Stone a Schonrogge, 2003; Hardy a
Cook, 2010; Karban a Baldwin, 1997) a pravdépodobné se lisi mezi jednotlivymi skupinami
halky tvoticich herbivori (Stone a Schonrogge, 2003). Obecné se predpoklada, ze
mechanismus tvorby halky zavisi na exogenni tvorbé citokininll a auxind, které halky tvofici
¢lenovci indukuji do rostlinného pletiva, kde dochazi k akumulaci cukrii, anthokiant a jinych
latek vzniklych mobilizaci po induci cytokininu (Connor et al., 2012). Schopnost indukovat
halky se nejspiSe vyvijela soucasné u 7 hmyzich tada, pticemz ve vétSin€ ptipadit vznikla
nezavisle na sobé (Meyer, 1987; Dreger-Jauffret a Shorthouse, 1992).

Podle Nutriéni hypotézy Price, Waringa a Fernandese (1986) jsou halky tvofici ¢lenovci

schopni manipulovat s hostitelskymi rostlinami tak, aby produkovaly tkan¢ s vy$§im obsahem
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zivin a niz§im obsahem ochrannych sekundarnich metaboliti. Naptiklad Nyman a Julkunen-
Tiitto (2000) uvadeji, ze pilatky by mély byt schopné ovliviiovat svou hostitelskou rostlinu
(rizné druhy vrb) tak, aby hélky obsahovaly znateln¢ mensi koncentraci fenolickych
slouCenin, nezli je jejich normalni koncentrace V listech. Podobné mohou tito herbivofi
nejspiSe ménit i obsah Zivin v halce (Mani, 1964; Palct a Hassler, 1967; Malyshev, 1968;
Shannon a Brewer, 1980; Rohfritsch a Shorthouse, 1982; Bronner, 1983). Podpora této teorie
vsak neni zcela jednoznacnd, protoze ackoli nékolik studii tuto hypotézu potvrdilo, autofi
jinych studii naopak zaznamenali nartst obsahu sekundarnich metaboliti a sniZzeni obsahu
dusiku v halce (Hartley, 1998; Mani, 1964; Palct a Hassler, 1967; Malyshev, 1968; Shannon a
Brewer, 1980; Rohfritsch a Shorthouse, 1982; Bronner, 1983).

Kromé vlastnosti hostitelskych rostlin jsou halky ovlivnény 1 predatory a parazitoidy. Studie
Cornella (1983) naznaCuje, Ze morfologie halek byla evolu¢né ovlivnéna tlakem ze
strany predatort a parazitoidd. Tvar, velikost, povrch, barva a umisténi héalky jsou dilezitymi
faktory antipredacni a antiparazitacni strategie halky tvoficich ¢lenovci (Shorthouse a
Rohfritsch, 1992; Abrahamson a Weis, 1997; Stone et al., 2002). Velikost a vnitini stavba
halek mtze mit zdsadni dopad na prezivani larev halky tvoticiho hmyzu (LaszI6 et al., 2014).
Vysledky studie Laszla et al., (2014) ukazaly, Zze mira predace halek zlabatky Diplolepis
rosae na hostitelské rostliné Rosa canina stoupa s velikosti halky, zatimco parazitace se
vzristajici velikosti halky a tloustky jejich stén klesa. Halky jsou také cCasto vyrazné
zabarvené. Cervené zabarveni, které je jednim z nejbéznéji se vyskytujicich zabarveni halek,
je zpusobeno nahromadénim anthokiant v halce (Connor et al., 2012). V tomto piipadé se
patrné€ nejedna o ochranné nebo vystrazné zbarveni, ale spiSe o vedlejsi produkt vznikly pfi

tvorbé halky (Connor el al, 2012).

1.4 Diverzifikace halek na klicovych rodech rostlin

Schopnost manipulovat hostitelskou rostlinou byla nejspiSe klicovou inovaci u né€kolika
skupin halky tvoticich herbivort a v ptipadé celé fady skupin halky tvoticich ¢lenovca vedla
k adaptivni radiaci (Price, 2005). Velké radiace halky tvoficich ¢lenovci mtizeme pozorovat
pfedevS§im v pfipadech téch skupin, které osidlily druhové bohaté rody rostlin, jako jsou

zlabatky (Cynipidae) na dubech (Quercus), msice (Pemphigidae) na pistaciich (Pistacia) a
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pilatky (Tenthredinidae) na vrbach (Salix) (Price, 2005). Adaptivni radiace a diverzifikace
hélky tvoficich ¢lenovcl v rdmeci téchto rodii hostitelskych rostlin byla mozna pfedevsim diky
velké mife specializace halky tvoticich ¢lenovctu (Carneiro et al., 2009a; Raman, 2010) a
obcasné oligofagii v ramci stejné¢ho rodu. Ta v nékterych piipadech vedla k nasledné separaci
populaci vyuzivajicich rizné hostitele a speciaci halky tvoiicich ¢lenovct (Redfern a Shirley,
2011; Stone et al., 2009). Napiiklad v ptipad¢ bejlomorek (Cecidomyiidae) vedla schopnost
tvofit halky na rostlinach k odstépeni jedné skupiny od plivodnich fungivornich druhii a jeji
radiaci (Gagné, 1989). Asi nejvice je radiace spojena s pfechodem na fytofagni zpisob zivota
patrna u halky tvoricich zlabatek. Ty se odstépily od bazalnéjSich parazitickych druhd.
Schopnost tvofit halky u nich vedla k jedné znejvétSich radiaci v ramci halky tvoficich
herbivord a dnes je jen na dubech popsano vice nez 600 druhti Zlabatek, které se vyskytuji po

celém svéte (Price, 2005).

1.5 Halky na vrbach

Se svymi piiblizné 500 druhy patii vrby (Salix) mezi druhové nejbohatsi rody dievnatych
rostlin (Skvortsov, 1999). Na tizemi Ceské republiky jsou vrby zastoupeny 22 druhy (Chmelaf
& Koblizek, 1990), coz je fadi mezi druhové nejbohatsi dieviny i na naSem Uzemi. Vrby patii
do celedi Salicaceae, kam kromé rodu Salix patii vrbam blizce ptibuzné topoly (Populus)

nebo rod Chosenia.

Vrby disponuji $irokou $kalou ochrannych mechanismu, které je chrani pied herbivory (Volf
et al., 2015a; Volf et al., 2015b). Priméarné je chemicka ochrana vrb zajisténa tfemi skupinami
fenolickych sloucenin: flavonoidy, taniny a salicilaty. Flavonoidy ptedstavuji velkou skupinu
latek s nejriiznéjsi funkei, kterd zahrnuje ochranu rostlinnych pletiv pfed abiotickymi faktory,
napt. pfed UV, i ochranu pied herbivory (Harborne a Williams, 2000). Pro herbivory jsou
toxické patrné zejména aglykony flavonoidd, které jsou ale specializovani herbivofi schopni
detoxifikovat pomoci glykosilace (Salminen et al., 2004). Taniny také patii mezi velkou a
Siroce rozsifenou skupinu sekundarnich metabolitli a zahrnuji celou fadu podskupin. Mezi
nejrozsirenéj$i podskupiny taninli patfi kondenzované taniny. Ty byly dfive vétSinou autort

protoze se u nich predpokladala schopnost srazet proteiny ve stievé hmyzu. Nicméné
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V soucasnosti jsou za daleko ucinnéjsi povazovany jiné skupiny tanind, které jsou schopné
produkovat volné radikaly a zptisobovat herbivorim oxidativni stres (Salminen a Karonen,
2011). Na rozdil od flavonoidi a tanind jsou salicylaty skupinou sekundarnich metaboliti
typickou pro vrby a topoly (Volf et al. 2015b; Julkunen-Tiitto, 1989; Nyman a Julkunen-
Tiitto, 2005). Salicylaty jsou G¢inné zejména proti méné specializovanym herbivorim, které
odpuzuji, zpomaluji jejich rlst a zvySuji jejich mortalitu. Naopak specializovani herbivoii se

na n¢ byli schopni adaptovat, jak jsem uvedl vyse.

I kdyz maji salicylaty velky vliv na strukturu spolecenstev herbivornich ¢lenovcii na vrbach
(Matsuki & Maclean, 1994; Rank et al., 1998; Volf et al., 2015a; Volf et al., 2015b), da se
ocekavat, ze jejich vliv na halky tvorici ¢lenovce je nizsi. Halky tvofici herbivofi totiz jsou
schopni snizit koncentraci fenolickych latek uvnitt halky (Nyman & Julkunen-Tiitto, 2000).
Nékteré druhy héalky tvoficich pilatek mohou koncentraci salicylati navic vyuzit jako
voditko pii vyhledavani vhodného hostitele (Hjalten et al., 2007), a ve vysledku by proto mél
byt efekt salicylati neutralni nebo dokonce pozitivni. Kromé sekundarnich metaboliti mohou
byt halky tvofici ¢lenovci na vrbach ovlivnéni i morfologickymi ochrannymi mechanismy
vrb. Napfiiklad ovipozice pilatek se zda byt silné ovlivnéna trichomy hostitele (Fritz a Price,

1988).

Stejné jako v pfipad¢ jinych skupin halky tvoficich herbivord vedla i v ptipadé vrbovych
halky tvoficich herbivoru jejich adaptace na jeden rod hostiteld K jejich radiaci. To se tyka
zejména pilatek z ¢eledi Tenthredinidae, které vrby opakované osidlily a patii mezi
nejspecializovangjsi herbivory na vrbach, protoze zahrnuji n€kolik rodd, které¢ se mimo vrby
viibec nevyskytuji (Nyman et al., 2006; Nyman et al., 2000). Adaptivni radiace pilatek je
nepochybné vysledkem vysoké druhové diverzity vrb. V ramci radiace pilatek na vrbach ale
hraly podstatnou ulohu patrné i chyby v ovipozici pii kladeni vajicek a inovace zplsobi,
jakymi jsou halky formovany (Nyman et al., 2000; Roininen, 1991; Price, 1992, Bush, 1975).
Napfiklad rod Phyllocolpa, ktery ma velmi uzka hostitelska spektra, se nejspise vyvijel diky
chybnym ovipozicim, které ovlivnily umisténi halek na jednotlivych castech listu (Pierce,
2005). Diky témto chybam v ovipozici dochazelo patrné nejen k osidlovani novych druht vrb,
ale i k napadani novych ¢asti rostlin, zejména riiznych ¢asti listu. Z bazalnich pilatek, které na

okrajich listt vytvaiely jednoduché kapsovité halky (Nyman et al., 1998; Price, 1992; Crespi

vvvvvv
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uprostied listové Cepele (Price. 2005). Timto zpiisobem se postupné odstépily a prudce
radiovaly rody Phyllocolpa (35-80 druhti), Pontania (80-230 druhi) a rod Euura (40-100
druhtt), tvotici halky na stonku, pupenech, stfednich zebrech a fapiku listu, ktery je mezi
vrbovymi pilatkami tvoficimi halky povazovan za nejodvozenéjsi (Price, 2005). Prudkou
radiaci vrbovych pilatek a celkovou slozitost a rozmanitost této skupiny odrazi i vyvoj
celkového pohledu taxonomu. Jest¢ Liston (1995) rozeznaval pouze 58 druhii vrbovych
pilatek Celedi Tenthrenididae, pod¢eledi Nematinae. Kopelke (1999) jiz ale o Ctyfi roky
pozdéji odhadl, Ze v Evropé zije 103 druht vrbovych pilatek, pfi¢emz sam 18 novych druhi

popsal.

Tento dynamicky proces zahrnujici opakovanou kolonizaci jednotlivych druht vrb a adaptivni
radiace v zavislosti na stavb¢é halek vedl k tomu, Ze fylogeneze hostitelskych vrb ma na
pilatky patrné mensi vliv nez v pfipadé jinych skupin herbivori. Striktni koevoluce mezi
vrbami a pilatkami proto neni pfili§ pravdépodobnd, ackoli piibuzné druhy pilatek obecné

preferuji blizce ptibuzné druhy vrb (Nyman et al., 2006; Nyman et al., 2000).

Krom¢ pilatek jsou hdlky na vrbach tvofeny ptredevSim dvoukiidlymi (Diptera), a to
bejlomorkami (Cecidomyiidae) a vrtalkami (Agromizidae) (Redfern a Shirley, 2002; Bayer,
1914; Buhr, 1964; Buhr, 2005; Ellis, 2007). Ruzné studie halky tvoficich bejlomorek na
vrbach se zamé&fuji spiSe na jednotlivé druhy bejlomorek, jako napiiklad druh Dasineura
marginemtorquens (Larsson a Strong, 1992), a obsahlejsi studie radiace bejlomorek na vrbach
zatim chybi. Dale jsou vrbové halky tvofeny i dal§imi fady hmyzu (Coleoptrea, Lepidoptera,
Hemiptera) a rozto¢i (Eriophyidae), pfipadné mohou byt bakteridlniho pivodu (Redfern a
Shirley, 2002; Bayer, 1914; Buhr, 1964; Buhr, 2005; Ellis, 2007).

Celkové dosahuji halky tvofici ¢lenovci na vrbach vysoké druhové diverzity a abundance a
predstavuji jedno z nejbohatSich spolecenstev halky tvoficich herbivori vdzanych na jediny
rod dievin. Proto jsem se ve své praci rozhodl zaméfit na faktory, které ovlifiuji jejich
vysokou diverzitu a abundaci. Vysledky mé prace jsou zajimavé nejen z hlediska vrb a jejich
specializovanych halky tvoticich herbivorl, ale ocekdvam, Ze by mohly pfinést cenné
poznatky, které ptispéji k pochopeni obecnych vztahii mezi témito fascinujicimi herbivory a

druhové bohatymi rody rostlin, jako jsou duby nebo fikusy.

Ackoli jsou vrby idealnim modelovym rodem pro studium interakci mezi rostlinami a

herbivornim hmyzem, komplikuji jejich vyuziti Spatné¢ rozliSené wvnitini vztahy mezi
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jednotlivymi druhy tohoto rodu. Vnitini déleni rodu Salix je dosti problematické kvuli vysoké
mife hybridizace a retikulatni evoluci napfi¢ jednotlivymi druhy (Lauron-Moreau et al., 2015;
Wu et al., 2015). Vrby jsou na Gizemi Evropy a Asie obecné déleny do tii podrodu: Salix,
Vetrix a Chamaetia (Skvortsov, 1999). I kdyz se star$i studie obecné piiklanély k monofylii
podrodii (Chen et al., 2010), mnoho soucasnych vyzkumt tvrdi, Ze podrody vrb monofiletické
nejsou (Lauron-Moreau et al., 2015; Wu et al., 2015). To plati obzvlasté¢ pro podrod Salix,
ktery se na zakladé nové zjisténych vysledkt zda byt spiSe polyfyleticky nebo parafyleticky
(Wu et al., 2015). K problémum pfispiva i vysoka mira hybridizace vrb a bézny vyskyt
mateiskych a hybridnich druhii vrb na stejnych lokalitach (Fritz et al., 1994). Hybridni vrby
totiz mohou hostit vyznamné odlisnd spolecenstva herbivor (Hochwender a Fritz, 2004;
vrb, kterymi je specializace herbivori velmi ovlivnéna (Hochwender a Fritz, 2004). V ramci
specializace na urcité vlastnosti vrb zde miize hrat roli zejména geneticka aditivita, dominance
a epistaze (Fritz et al., 2003; Hochwender a Fritz, 2004). V nékterych piipadech dochézi
ke snizeni obranyschopnosti hybridnich vrb (Fritz et al., 2003). V jinych ptipadech bylo
naopak zaznamenano zlepSeni ochrannych vlastnosti a snizeni atraktivity hybridnich rostlin
pro herbivorni ¢lenovce (Fritz et al., 2003; Fritz et al., 1994). Cela problematika hybridnich
vrb je tak nesmirn¢ zajimava, ale velmi slozitd, vzdy totiz patrn€¢ zdlezi na konkrétni
kombinaci matetskych druhti a generaci hybridi. V této praci se proto soustied’uji pouze na

vrby s jasnym taxonomickym postavenim.

1.6 Cile prace a hypotézy

Cilem mé prace je zjistit, jaké faktory ovliviiuji diverzitu a abundanci spolecenstev ¢lenovcil
tvoficich halky na vrbach. Ve své praci se zaméfuji pfedev§im na vliv charakteristickych
ochrannych vlastnosti vrb a obsahu zivin na diverzitu a abundanci halky tvoficich ¢lenovci.
Dale preference halek porovnavam s preferencemi listy okusujiciho hmyzu, abych zjistil, zda
maji tyto dveé guildy herbivori s riznou mirou specializace podobné preference a zda na sebe

néjak reaguji. Pfedpokladam ze:
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Abundance a diverzita halek bude spiSe ovlivnéna nutri¢ni kvalitou hostitelské rostliny
nez-li obsahem ochrannych chemickych i morfologickych mechanismi, které jsou halky

tvorici ¢lenovcei schopni pomoci indukce halek obchazet.

Abundance a diverzita halky tvoficich c¢lenovci nebude korelovana s abundanci a
diverzitou listy okusujicich ¢lenovct, nebot’ se vyznamné lisi jejich potravni preference a

mira specializace.

Vliv fylogeneze hostitelskych rostlin na spolecenstva halek bude nizky, protoze pieskoky
mezi jednotlivymi druhy vrb jsou zejména v ptipadé pilatek spise nahodné a neodrazi

vztahy mezi jednotlivymi druhy vrb.
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2. Metodika

2.1 Zkoumané druhy vrb a vyzkumné plochy

Spolecenstva halky tvoticich ¢lenovcl jsem zkoumal na osmi druzich vrb: na dvou druzich
podrodu Salix: Salix fragilis, S.pentandra a na Sesti druzich podrodu Ventrix: S.purpurea,
S.caprea, S.aurita, S.cinerea, S.viminalis, S.rosmarinifolia. Topol osiku (Populus tremula)
jsem pouzil jako outgroup pro analyzy. Vybér vrb a topolu osiky byl shodny s vybérem druhti
1 jednotlivych stromt v piedeslém vyzkumu mého Skolitele a to piedevsim proto, abych mohl
provadét sbéry na stromech s jiz zndmym chemickym slozenim sekundarnich metaboliti a
jinych ochrannych mechanismt vrb. Tyto vlastnosti hostitelskych rostlin (obsah tanind
(mg/qg), salicylata (mg/g), flavonoidti(mg/g), dusiku a uhliku v listech vrb (C:N), pokryvnost
trichomu na listech vrb (%) a abundanci (jedinci/minuta sbéru) a diverzitu listy okusujicich
herbivorti na vrbach (pocet druhi odhadnuty akumula¢nimi ktivkami) jsem proto mohl
prevzit z prace mého skolitele (Volf et al., 2015a) (Ptiloha 2). Z této prace jsem pievzal i
fylogenezi zkoumanych druhi vrb, kterou jsem pak pouzil ve statistickych analyzéach.
Charakteristické vlastnosti vrb z prace Volf et al. (2015a) byly métené pro listova pletiva.
Piedchozi studie ukazaly, ze tyto specifické vlastnosti vrb, a zejména obsah sekundarnich
metabolitt, jsou velmi silné korelovany mezi riznymi ¢astmi rostliny, jako jsou listy, kvéty,
stonek a kara (Julkunen-Tiitto, 1989). Ve své bakalaiské praci je proto vztahuji i k abundanci

a diverzité halek, které jsem naSel na vétvickach a kvétech vrb.

Vyzkum probihal na ¢tyfech lokalitich podobného biotopového charakteru podmacenych luk,
které hostily bohata spoletenstva vrb: I) Vrbenskych rybnicich u Ceskych Budgjovic
(48°59'24"N  14°26'38"E), II) okolo NPP Ohrazeni a hraze Kalist'ského rybnika
(48°56'56"N+14°35'45"E), III) v blizkém okoli a na hrazi rybnika v NPP Dé&kanec mezi
obcemi Krasejovka a Milikovice (48°51'57"N 14°26'23"E), a IV) v Tanich u Spacki u
Ceskych Budgjovic (48°56'49"N 14°29'20"E). Lokality mély rozlohu 3,5 — 10,5 hektaru a
byly od sebe v priméru vzdaleny 11 kilometrd. Na vSech zkoumanych lokalitach jsou
vétsinove zastoupené jen dva druhy vrb, S. caprea a S. cinerea. Druhy S. fragilis a P. tremula
byly zastoupeny na tiech lokalitach, S. aurita, S purpurea, S. rosmarinifolia byly zastoupeny

na dvou lokalitach. Pouze S. pentandra se vyskytovala jen na jedné lokalit¢ (Tabulka 1).
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Tabulka 1. Vyskyt druhi stromt na jednotlivych lokalitach.

Druh Vrbenské Ohrazeni, Kali§t'sky Dékanec Tiné U
rybniky rybnik Spacki
P. tremula X X X
S. aurita X X
S. caprea X X X X
S. cinerea X X X X
S. fragilis X X X
S. pentandra X
S. purpurea X X
S. rosmarinifolia X X
S. viminalis X X

2.2 Sbér a urcovani halky tvoricich ¢lenovci

Sbéry probihaly v roce 2015 od zacatku dubna do konce ¢ervence a od zacatku zaii do jeho
poloviny. Sbiral jsem hmyzi 1 rozto¢i halky. Halky jsem ru¢né sbiral do vysky 3m, vyse

umisténé halky jsem pouze pocital.

Pro standartizaci sbéru héalek jsem pouzil Cas straveny sbérem vyjadfeny v minutach, pouzil
jsem tedy stejnou standartizaci sbérti jako miyj Skolitel pfi sbéru herbivorniho hmyzu na
vrbach. Halky jsem v terénu ur¢oval do morfodruhti a kazdy mordruh jsem vyfotografoval pro
dalsi urceni.

Po odstranéni halek ze stromu jsem je dochovaval na zivné ¢asti jejich hostitelské rostliny
(vétvicka, list, jehnéda na vétvicce, pupen na vétvicce etc) V zip-lock plastovém sacku s
buni¢inou na odsati piebyte¢né vlhkosti. Pivodnim zamérem bylo urcit halky tvofici clenovce
podle dochovanych imag, ale v disledku malé tispéSnosti pii dochovavani halek jsem nakonec

pfistoupil k ur€ovani na zédkladé¢ morfologie halek. Halky jsem urcoval podle tvari, zbarveni a
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umisténi morfodruht halek pomoci klice Redfern a Shirley (2002), Bayer (1914), Buhr
(1964), Buhr (2005), Ellis (2007) a konzultace s mym Skolitelem a P. T. Butterilem.

Vétsina halky tvoficich ¢lenovci je monofagni, ale né€kolik halky tvoficich ¢lenovcl na
vrbach napada rtizné druhy vrb (Nyman, Widmer a Roininen 2000; Redfern a Shirley 2002).
Kvili nedokonalému postupu pii dochovavani halek jsem nebyl schopen urcit vSechny
potenciondlni polyfagni druhy halky tvoficich ¢lenovci, protoze mnoho druhii hdlek vykazuje
na ruznych hostitelich odlisnou morfologii, a nedaji se proto spolehlivé ptifadit k jednomu
druhu pouze na zakladé jejich morfologie. Morfodruhy halek jsem tudiz urcoval pro kazdy
druh hostitelské vrby zvlast. To mi umoznilo odhadnout abundanci a diverzitu morfodruha
halek na jednotlivych druzich zkoumanych stromu, ale nemohl jsem identifikovat vSechny
sdilené druhy halek. Ve statistickych analyzach jsem se proto zamétil pouze na diverzitu a
abundanci halek na jednotlivych druzich vrb a analyzy zaméfené na podobnost spolecenstev a

sdilené druhy jsem neprovadél.

2.3 Analyza spolecenstev halek na vrbach

Abundanci hélek jsem odhadl jako pocet halek sebranych na jednotku Casu (min). Pocet
morfodruht héalek na jednotlivych druzich vrb jsem odhal pomoci akumulacnich kiivek
spocitanych podle Chao 1 indexu v progamu EstimateS (Colwell 2006). VSechny akumula¢ni
kiivky se blizily asymptoté, proto jsem dané udaje mohl pouzit jako solidni odhad poctu
morfodruhi na jednotlivych druzich vrb (Obrézek 1). Diverzitu hélek jsem vyjadfil pomoci

Shannonova indexu diverzity, ktery jsem spocital v programu EstimateS (Colwell 2006).

Vliv vlastnosti vrb na diverzitu a abundanci halek jsem Spocital ve fylogenetickém kontextu
pomoci Phylogenetic Least Squares (PGLS). Pro tuto analyzu jsem pouZil vlastnosti vrb a
jejich fylogenezi z prace Volf et al. (2015a). Obsah tanint, salicylati, flavonoidt ve vrbach,
pokryvnost trichomt jsem pied analyzou logaritmicky transformoval. Analyzu jsem provedl
v programu R (Team, R. Core, 2014) a balicku Ape (Paradis, Claude a Strimmer, 2004)

s Brownian motion jako optimalnim modelem vybranym na zakladé¢ AIC.

Poté jsem provedl analyzu vlivu vlastnosti vrb na abundanci halek pomoci mnohorozmérnych
metod. V téchto analyzach jsem pouzil pouze abundance halek indukovanych dvoukiidlymi

(Diptera) a blanokiidlymi (Hymenoptera), abych porovnal vliv vlastnosti hostitelskych rostlin
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mezi témito dvéma skupinami hmyzu, které predstavovaly dominatni slozku spoleCenstev
halek na vrbach. Analyzu jsem provedl pomoci RDA (Redundancy Analysis). Abundance
héalek jsem nejdfive logaritmicky transformoval. Poté jsem ptevedl fylogenezi vrb na matici
patristickych distanci. Pomoci PcoA (Principal Coordinate Analysis) jsem tuto matici
tranformoval na soubor fylogentickych os. Osy se signifikantnim vlivem na spoleCenstva
halek jsem vybral pomoci RDA a forward selection. Tyto signifikatni fylogenetické osy jsem
nasledné pouzil jako kovaridty v RDA analyze vlivu vlastnosti vrb na spoleCensva halek,
abych odfiltroval vliv fylogeneze hostitelskych rostlin. Vliv proménnych jsem analyzoval
pomoci forward selection a Monte-Carlo permutacniho testu s 9999 permutacemi. Vysledky
jsem vizualizoval pomoci ordina¢niho diagramu. Veskeré mnohorozmérné analyzy jsem

proved! v programu Canoco 5 (Ter Braak a Smilauer ,2012).
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3. Vysledky

3.1. Sbér a determinace halky tvorFicich ¢lenovci

Celkovy &isty ¢as sbéru byl 7710 minut. Cas straveny sbérem na jednotlivych druzich vrb se
lisil v zavislosti na jejich pocetnosti a zastoupeni na zkoumanych lokalitdch (Tabulka 1.). Ne
vSechny druhy halek se mi podafilo urcit, proto v praci naddle pouzivim oznaceni
,morfodruh* pro morfologicky jasné definovany typ halky na daném druhu hostitele. Celkovy
pocet nasbiranych halek byl 24083, z toho celkova diverzita halek cinila 48 morfodruht.
Nejveétsi pocet morfodruhti halek jsem zaznamenal na Salix cinerea a S. fragilis, naopak
nejmensi pocet morfodruhti jsem nalezl na S. rosmarinifolia a topolu osice (Obr.1). Nejvétsi
pocet halek jsem nasel na S. fragilis, zatimco nejmensi pocet halek se vyskytoval na S.

rosmarinifolia (Obr.2).
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Obrazek 1. Akumulaéni kiivky poc¢tu nalezenych morfodruhd halek na jednotlivych druzich vrb. Kiivky
zobrazuji Chao 1 index vyneseny proti poctu sbérii na jednotlivych jedincich stromt danych druhti. Primérny

¢as jednoho sbéru byl pfiblizné minut.
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Tabulka 2. Vysledky sbéru halek na vrbach.

Hostitelska Po¢et  Morfodruhy  Cas sbéru Abundance Diverzita
rostlina halek halek (minuta)  (halky/minuta)  (Shannon)
P. tremula 1864 4 088 1,89 1,087
S.aurita 2299 6 756 3,04 1,689
S.caprea 4258 5 1713 2,49 1,441
S.cinerea 2983 7 1241 2,40 1,852
S.fragilis 5826 7 1048 5,56 1,702
S.pentandra 1263 6 354,5 3,56 1,482
S.purpurea 3795 5 628 6,04 1,559
S.rosmarinifolia 278 3 362 0,77 1,081
S.viminalis 1517 5 619,5 2,45 1,475
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Obrazek 2. Celkovy pocet halek na jednotlivych druzich vrb. S. fragilis, na které jsem nasSel nejvétsi pocet

halek, je vyznacena Cervené.
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Obrazek 3. Abundance halek (celkovy pocet halek/ sampling effort (minuta) na vSech druzich zkoumanych vrb

a topolu. S. purpurea, na které jsem nasel nejvétsi pocet halek, je vyznacena Cerveng.

Mezi ziskanymi halkami byly nejpocetnéji zastoupeny halky vytvofené blanokiidlymi
(Hymenoptera) s 18 morfodruhy a dvoukiidlymi (Diptera) s 16 morfodruhy. 6 morfodruht
héalek se nepodafilo urcit (Tab. 3). VétSina z neuréenych morfodruhti patfila ziejmé mezi
halky tvofené roztoci, jejichz pfesna determinace na vrbach je obtizna (Redfern a Shirley
2002). Ptehled jednotlivych halky tvoficich ¢lenovcl se nachazi v ptiloze (Pfiloha 1). Drtiva
vétSina urCenych druha halky tvoficich ¢lenovcl byla monofagni. Dva druhy vrb vyuzivaly
jako hostitele pilatky Euura amerinae, Pontania viminalis, Euura atra, Pontania tuberculata
a bejlomorka Rabdophaga iteobia. Nejpolyfagnéjsi byla pilatka Pontania proxima a dale
bejlomorky Rabdophaga salicis a Rabdophaga marginemtorquens, které jako hostitele

vyuzivaly tf1 druhy vrb.

Tabulka 3. Zastoupeni skupin halky tvoficich ¢lenovci

Halky tvofici ¢lenovci Druhy  Morfodruhy halek Jedinci
Hymenoptera 11 18 11430
Diptera 11 16 9130
Lepidoptera 1 2 995
Coleoptera 2 2 195
Acari (Eriophyidae) 2+2 4 1327
Neurceno 6 6 1001
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3.2 Vliv charakteristickych vlastnosti vrb a fylogeneze na abundanci a

diverzitu halek

Vysledky PGLS ukézaly, Ze abundance halky tvoficich ¢lenovel je pozitivné korelovana
S obsahem zivin (t=2,88, p=0,024) (Obr.4, Tab.4). Naopak marginaln¢ signifikantn¢ negativni
vliv m¢la na abundanci halek hustota trichomi (t=-2,35; p=0,051) a obsah tanind (t=-2,05;
p=0,08). Obsah ostatnich sekundarnich metabolitli na abundanci halek vliv nemél. Zadna ze
zkoumanych vlastnosti neméla vliv na diverzitu halek. Abundance ani diverzita halek nebyla

korelovana s abundanci a diverzitou listy okusujiciho hmyzu (Tab. 4).

Tabulka 4: Zavislost abundance halek (halky/min) a jejich diverzity (po¢et morfodruhti odhadnuty
akumula¢nimi kiivkami) na vlastnostech hostitelskych rostlin. Testovanymi vlastnostmi vrb byly obsah
salicylati (mg/g), tanind (mg/g), flavonoidu (mg/g), zivin (N:C), pokryvnosti trichoma (%) a abundance a
diverzita listy okusujicich herbivori (LCHabu. a LCHdiv). Analyza byla provedena pomoci PGLS. Hodnoty

ukazuji p/t.

Testovana vlastnost Abundance halek Diverzita halek
Obsah salicylata 0,453/0,79 0,316/-1,08
Obsah tanint 0,08/-2,05 0,945/0,07
Obsah flavonoidu 0,899/0,13 0,6/-0,55

N:C 0,024/2,88 0,186/1,47
Trichomy 0,051/-2,35 0,958/0,05
LCHdiv. 0,743/-0,34 0,566/0,6
LCHabu. 0,825/0,23 0,614/-0,53
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Obrazek 4. Vliv specifickych vlastnosti vrb na abundanci halek. Abundance hélek byla pozitivné korelovana s
obsahem zivin (N:C) (t=2,88; p=0,024; A). Marginaln¢ signifikantné negativni vliv na abundaci halek méla

hustota trichomu (t= -2.35, p=0.051, B), a obsahu taninii (t= -2.05, p=0.08, C). Kazdy bod piedstavuje jeden
druh vrby.

Vysledky mnohorozmérnych analyz zamétenych na blanoktidlé a dvoukiidlé ukazaly, Ze na
jejich abundanci na jednotlivych druzich vrb nema vliv zadna ze zkoumanych vlastnosti
hostitelskych rostlin. Abundance blanokfidlych a dvoukiidlych byla ale silné ovlivnéna
fylogenezi hostitelskych rostlin (pseudo-F=14.4, p=0.0004), ktera vysvétlila 87% variability.
V ptipadé blanoktidlych bylo urcujici zejména déleni mezi vrbami a topolem osikou. Naopak
Vv piipadé méné specializovanych dvoukfidlych toto déleni tak vyznamnou roli nehralo a

jejich abundance byla korelovana ptedevsim s uzly vnitiniho ¢lenéni vrb (Obrazek 5).
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Obrazek 5. Vliv fylogeneze hostitelskych rostlin na abundanci héalek tvofenych dvoukiidlymi a blanoktidlymi

na vrbach analyzovany pomoci RDA. Signifikantni fylogenetické osy (Sedé Sipky) vysvétlily 87% variability

v abundanci halek tvotfenych dvoukiidlymi a blanoktidlymi (modié $ipky). Fylogeneticka osa (Ax1) odpovida

S$tépeni na vrby a topol osiku, ostatni osy odpovidaji vnitinimu Sté€peni vrb.
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4. Diskuze

Vrby disponuji velmi riiznorodou $kalou ochrannych mechanismi, jak morfologickych, tak
chemickych. Z cel¢é fady mnou zkoumanych charakteristickych vlastnosti vrb mél na
spolecenstva halky tvoficich ¢lenovct signifikantni vliv pouze pomér dusiku a uhliku
Vv listech. Marginalné negativné signifikantni vliv na abundanci hélek mély pokryvnost
trichomu a obsah taninti. Naopak salicylaty, jakozto specifické¢ sekundarni metabolity, které
ovliviluji spolecCenstva ostatnich guild herbivornich ¢lenovet na vrbach (Matsuki a Maclean,
1994; Kolehmainen et al., 1995; Rank et al., 1998), nem¢ly zadny prokazatelny vliv na

abundanci a diverzitu halky tvoficich ¢lenovct.

Ve své praci jsem zjistil, ze abundance halek byla pozitivné¢ korelovana s pomérem obsahu
dusiku a uhliku v hostitelskych rostlinach. Toto zjisténi je v souladu s moji hypotézou I i s
pfedchozimi studiemi, které ukazuji, Ze zvlast€ obsah dusiku hraje velmi dalezitou roli v
potravnich preferencich specializovanych herbivornich ¢lenovci, ktefi jsou schopni vypotadat
se s ochrannymi vlastnostmi hostitelskych rostlin (Kraft a Denno, 1982; Coley, Bateman a
Kursar, 2006). Specializovani herbivoii tak Casto preferuji i hostitelské rostliny s vysokym
obsahem ochrannych sekundarnich metabolitl, pokud jsou bohaté na dusik. Naopak u
generalisti neni v n€kterych piipadech pozitivni reakce na vysoky obsah Zivin v listech
hostitelské rostliny patrna, protoze nejsou schopni se vyporadat se sekundarnimi metabolity,
které rostlinna pletiva s vysokym obsahem dusiku ¢asto obsahuji (Coley, Bateman a Kursar,
2006). Diky tomu, ze halky tvofici ¢lenovci dokazi do jisté miry manipulovat s koncentracemi
sekundarnich metabolitt (Nyman a Julkunen-Tiitto, 2000), jsou patrné¢ schopni ignorovat
negativni vliv chemickych ochrannych latek vrb a plné se zaméfit na ziskavani dusiku, coz
vysvétluje vysokou miru pozitivni korelace mezi abundanci halek a pomérem dusiku a uhliku,
jak vyplyva ze zjisténych vysledkt. Toto zjisténi je piesto pomérné piekvapivé, protoze
nékolik predchozich studii zaznamenalo, Ze héalky tvoftici ¢lenovci jsou v nékterych piipadech
schopni manipulovat 1 obsah Zivin ve svém hostiteli (Giron et al., 2016). Mnou zji$téna
pozitivni korelace mezi abundanci halek a obsahem dusiku v listech hostitele tak nemusi zcela
nutn¢€ naznacovat bezprostiedni zavislost mezi témito dvéma proménnymi. Spise je mozné, ze
druhy vrb spfirozené vys$sim obsahem dusiku mohou halky tvofici ¢lenovei snadnéji

zmanipulovat, aby vrby produkovaly jesté vice zivin.
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Salicylaty, jakozto nejspecifi¢téj§i ochranné sekundarni metabolity vrb, maji velky dopad na
strukturu spolecenstev listy okusujictho hmyzu na vrbach (Matsuki & Maclean 1994;
Kolehmainen et al. 1995; Rank et al. 1998). Podle mého oc¢ekavani (hypotéza I) ale vysledky
mé prace neprokazaly zadny negativni vliv salicylati na spoleCenstva halky tvoficich
¢lenovcl. Toto zjisténi naznacuje, ze halky tvofici Clenovci na vrbach nejsou ovlivnéni
salicylaty, a to nejspiSe kvuli vysoké mife své specializace. Vysoka mira adaptace vedla
k tomu, ze na salicylaty negativné nereaguji ani nékteré silné specializované skupiny listy-
okusujicich herbivord. Jedna se pfedev§im o mandelinky zrodd Chrysomela a Phratora
(Rank et al., 1998; Rank, 1992; Kopf et al., 1998; Pasteels et al. 1983). Jejich adaptace na
salicylaty je ale patrné zcela jiné povahy, nez je tomu Vv ptipad¢ halky tvoticich ¢lenovci.
Larvy téchto brouku totiz dokazi salicylaty sekvestrovat a preménovat na salicylaldehyd,
ktery vyuzivaji k produkci ochrannych latek proti bezobratlym predatorim (Pasteels et al.,
1983). Ve vysledku tak tito vysoce specializovani brouci mohou dosti ¢asto kladné reagovat
na pritomnost salicylati (Volf et al., 2015a). Naopak halky tvofici ¢lenovci chemické slozeni
hostitele spiSe manipuluji ve smyslu snizeni obsahu salicylati a ostatnich fenolickych
slouéenin, které jsou Vv halce ptitomné (Nyman a Julkunen-Tiitto, 2000). To naznacuje, ze
halky tvofici ¢lenovei nevyuzivaji salicylaty pro Gcely ochrany, ale spiSe se jich pouze snazi
zbavit. Jeden z mala pozitivnich efektt salicylatt na halky tvotici herbivory byl zaznamenan
v piipadé nékterych silné specializovanych pilatek, jejichz samic¢ky pouzivaji salicylaty jako
voditko pro vyhledavani vhodné hostitelské rostliny pro ovipozici (Hjalten et al., 2007). Tento
mechanismus je ale pravdépodobné specificky pouze pro nékteré skupiny pilatek a u jinych
halky tvoricich ¢lenovct na vrbach, napiiklad u rozto¢l, zaznamenan nebyl (Boecklen,
Mopper a Price, 1994). To mize vysvétlovat, pro¢ salicylaty nemély v mém piipadé na

abundanci ani diverzitu halek pozitivni vliv.

Dal$im chemickym ochrannym mechanismem vrb, jehoz vliv na strukturu spolecenstev halky
tvoricich Clenovcl jsem testoval a ktery vySel jen marginalné signifikantng, byl obsah
kondenzovanych taninti. Kondenzované taniny jsou schopny srazet bilkoviny a zptsobovat
horsi stravitelnost potravy (Barbehenn a Constabel, 2011; Salminen et al., 2011). Schopnost
srazet bilkoviny se u kondenzovanych taninli projevuje zejména pii nizkém pH. Velka ¢ast
herbivori mé ale ve stfevé spisSe alkalické pH ,a negativni u¢inky kondenzovanych taninii na

halky tvoftici ¢lenovce i jiné herbivory jsou proto piinejmensim sporné (Appel, 1993; Martin,
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Martin a Bernays, 1987). Mnou zjistény negativni vliv kondenzovanych tanina tak pficitdm
spiSe ndhod¢, ¢emuz odpovida i jejich pouze marginalné signifikantni vliv. Nékteré jiné druhy
taninil jsou schopné indukovat oxidativni stres u herbivornich ¢lenoveli pomoci volnych
polochinonovych a chinonovych radikali (Ahmad, 1992; Appel, 1993; Summers a Felton,
1994). Tyto taniny jsem ale ve své praci nestudoval. I kdyz se u téchto taninii obecné
predpokladé vyssi vliv na herbivory z jinych guild (Forkner et al., 2004; Ayres et al., 1997;
Donaldson a Lindroth, 2004), pfesto neocekavam, ze by mély negativni vliv na halky tvofici
¢lenovce. Naopak se zda, ze nektefi halky tvoftici ¢lenovci, jako jsou zlabatky (Cynipidae),
nékteré druhy tiasnének (Thysanoptera) a bejlomorek (Cecidomyiidae), jsou schopni zvySovat
koncentraci téchto tanind v listovych pletivech mimo samotnou halku (Cornell, 1983;
Ananthakrishan a Gopichandran, 1993). Divod neni zatim zcela jasny, ale miZe souviset
s ochranou pted patogeny, pfipadné jako forma ochrany daného listu pfed napadenim jinymi
herbivory. Ve vysledku se tedy spiSe zd4, Ze taniny nemaji na abundanci a diverzitu halek na
vrbach zadny vyznamné&jsi negativni efekt. Informace v dostupné literatufe naopak naznacuji,

7e by mohly mit efekt spisSe pozitivni.

Ptestoze halky tvofici ¢lenovei nereagovali na chemickou ochranu vrb, témét signifikantni
negativni vliv na abundanci hdlek mély trichomy, které¢ diky své délce a pokryvnosti
predstavuji vyznamnou morfologickou ochranu vrb. Trichomy zajistuji nékolik aspektt
ochrany rostlin a na herbivorni ¢lenovce ptisobi mnohymi negativnimi vlivy, jako naptiklad
zpomalenim ristu nebo zvySenim mortality a znesnadnénim ovipozice (Matsuki & Maclean
1994; Zvereva, Kozlov a Niemela, 1998; Schoonhoven et al., 2005). Trichomy jsou obzvlasté
efektivni proti malym herbivornim ¢lenovcliim, jako jsou napiiklad roztoci (Acari), tfasnénky
(Thysanoptera), nékteré¢ druhy dvoukiidlych (Diptera) a blanokfidlych (Hymenoptera),
kterym obzvlasteé efektivné brani v proniknuti k povrchu rostliny (Chiang a Norris, 1983;
Schoonhoven et al., 2005). Trichomy slouzi jako jeden z hlavnich faktorl urujicich vybér
hostitelské rostliny i u nékterych hélky tvoficich ¢lenovct, kteti obecné dosahuji mensich
velkosti. Naptiklad pilatky druhu Pontania proxima preferuji vrby, které kromé pfitomnosti
fenolickych sloucenin také disponuji nizkou pokryvnosti trichomi na listech (Soetens,
Rowell-Rahier a Pasteels, 1991). Trichomy v tomto pfipad¢ predstavuji prekazku hlavné pro
samice, které chtéji naklast vajicka. Trichomy tak vrbam slouzi jako obrana, se kterou se musi

halky tvofici Clenovci potykat jesté pred vytvofenim samotné halky, a nemohou ji proto obejit
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pomoci manipulace hostitele. Tento mechanismus, kdy obrana plisobi pfedev§im na samice a
brani jim v ovipozici, by tak mohl teoreticky vysvétlovat, pro¢ byly trichomy ze v§ech mnou
zkoumanych vlastnosti vrb nejblize tomu, aby efektivné snizovaly abundanci halek na vrbach.
Nicméné k tomu, abych tuto hypotézu mohl spolehlivé potvrdit ¢i pfipadné vyvratit, by bylo

patrné tfeba do analyz zahrnout daleko vétsi pocet druhil vrb, nez obsahuje moje prace.

DalS$im zajimavym moznym faktorem ovliviiujicim abundanci a diverzitu halek na vrbach,
kterym jsem se zabyval, byla abundance a diverzita listy okusujictho hmyzu na vrbach.
Sledovéani tohoto faktoru je zajimavé predevSim z hlediska nepfimych interakci mezi
jednotlivymi guildami herbivornich clenovct, kdy by herbivoii z jedné guildy mohli byt
ovlivnéni zvySenou produkci ochrannych latek vrb nebo vys$si mirou parazitace v disledku
napadeni hostitelské rostliny herbivory z druhé guildy (Turlings et al., 1995; Takabayashi a
Dicke, 1996; Poleman et al., 2011). V tomto konkrétnim piipad¢é by napadeni halky tvoticimi
¢lenovci mohlo vést k vyssi produkei fenolickych sloucenin, které by negativné ovlivnily listy
okusujici herbivory. Naopak napadeni listy okusujicimi herbivory by mohlo vést k indukci
tekavych latek, které by mohly prildkat parazitoidy (Poelman, 2011). Nepiimé ovlivnéni
halky tvoficich ¢lenovcil zplisobené zvySenim obsahu sekundérnich metabolitii a ostatnich
ochrannych mechanismi je vzhledem k neprokazatelnému efektu ochrannych vlastnosti vrb
na halky tvorici ¢lenovce spiSe nepravdépodobné. V nékolika ptipadech dokonce dochazi i
Kk pozitivni korelaci mezi abundanci halky tvoficich ¢lenovci a listy okusujiciho hmyzu.
Naptiklad Nakamura et al. (2003) ve své praci uvadéji halky tvotici bejlomorku Rabdophaga
rigidae (Diptera, Cecidomyiidae), ktera se vyskytuje na vrbé Salix eriocarpa, kde
morfologické zmény zapficinéné indukci héalek bejlomorkami zptsobuji monohonasobny
nartist abundance herbivorniho hmyzu. Na bejlomorkou indukovany zvétSeny povrch stonkti a
listd a zvySeny obsah zivin u Salix eriocarpa reaguji §tavy sajici msice Aphis farinose a listy

okusujici mandelinky Plagiodera versicolora (Nakamura et al., 2003).

Zadnou korelaci mezi abundanci a diverzitou halky tvoficich &lenovcl a listy okusujiciho
hmyzu jsem ale nazaznamenal, coz naznacuje, ze mezi témito dvémi guildami herbivornich
Clenovcl k zddnym vyznamnéjSim interakcim na mnou studovanych vrbach nedochézi
(hypotéza II). Tato analyza byla ale silné limitovana tim, Ze jsem halky nesbiral ve stejném
roce, ve kterém byli sbirdni listy okusujici herbivofi. I ptesto, Ze jsem sbiral halky na stejnych

jedincich vrb, ze kterych pochézi tidaje o listy okusujicich herbivorech, maji tyto udaje proto
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pouze omezenou vypoveédni hodnotu. Piesto by ale mohly obecné vypovidat o tom, zda vrby,
které hosti bohata spolecenstva halek, hosti i bohata spolecenstva listy okusujicich herbivori.
Mnou zjiSténé absence korelace mezi abundaci a diverzitou listy okusujiciho hmyzu a halky
tvoticich ¢lenovcl na vrbach je proto spiSe dusledkem vysoké miry rozdilnosti potravnich
preferenci herbivora z téchto dvou guild nez indikaci pfitomnosti ¢i nepfitomnosti kompetice.
Herbivofi z téchto guild totiz patrné reaguji na rozdilné vlastnosti hostitelskych rostlin,
zatimco listy okusujici hmyz siln€ reaguje na obsah sekundarnich metaboliti (Pasteels et al.,
1983; Volf et al. 2015). Mé vysledky ukazuji, Ze halky tvofici ¢lenovci reaguji piedevsim na
obsah dusiku.

Kromé charakteristickych vlastnosti hostitelskych rostlin jsou hélky tvotici ¢lenovcei ovlivnéni
i fylogenezi svych hostitelti (Crespi et al., 1997; Zinovjev, 1993; Zinovjev, 1995). Radiace
hostitelskych rostlin vedla v nékolika pfipadech k radiaci jejich halky tvoficich herbivora
(Price, 2005; Nyman et al., 2006; Nyman et al., 2000). To je i pfipad vrb, na kterych radiovalo
nékolik skupin halky tvoficich pilatek (Nyman et al., 2000; Nyman et al., 2006). Ja jsem se ve
své praci zabyval moznosti, ze by kromé diverzity halek mohla fylogeneze hostitele
ovliviiovat i1 abundanci hdlek. Jinymi slovy tedy tim, zda jsou nckteré linie vrb nachylnégjsi
k indukci halek. Zaméfil jsem se na dvé skupiny halky tvoficich ¢lenoveu - blanokiidlé
(Hymenoptera, zahrnujici vtomto pfipadé¢ vyluéné pilatky z celedi Tenthredinidae) a
dvoukiidlé (Diptera, zahrnujici ¢eledi Agromyzidae a Cecidomyiidae). Ob¢ skupiny dosahuji
na vrbach velké diverzity i abundance (Redfern a Shirley, 2002; Bayer, 1914; Buhr, 1964;
Buhr, 2005) a pfedstavovaly hlavni slozku spolecenstev na mnou zkoumanych druzich vrb.
V ptipadé¢ obou téchto skupin halky tvoficich cClenovell jsem zjistil signifikanti vliv
fylogeneze vrb, ackoli jsem vyrazn&jsi vliv fylogeneze hostitelskych rostlin neocekaval
(hypozéza III). Detailni vliv fylogeneze se ale mezi blanokiidlymi a dvoukiidlymi lisil.
Pilatky reagovaly zejména na hlubsi fylogenezi Salicacae a zejména na uzel, ktery
reprezentoval déleni na vrby a topol osiku. Vnitini fylogeneze vrb v§ak neméla na abundanci
pilatek na vrbach vétsi vliv. Toto odpovida situaci, kterou ve svych pracich popsali Nyman et
al. (2000, 20006), kteti zjistili, Ze rizné skupiny pilatek osidlily vrby nékolikrat nezavisle na
sob&. Evoluce hostitelskych spekter vrbovych pilatek pak zahrnovala celou fadu vice ¢i méné

ndhodnych pteskokl mezi hostiteli. To podpofilo radiaci pilatek na vrbach, kterd je patrna
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naptiklad pfi srovnani s pilatkami na topolech, ale zaroven to vyustilo v situaci, kdy vnitini

fylogeneze vrb nema na spoleCenstva pilatek vliv, jak jsem zjistil 1 ja ve své praci.

Naopak vV ptipad¢ dvoukiidlych, ktefi tvoii halky, zadna takto silna vazba na vrby
zaznamenana nebyla. Stepeni na vrby a topol osiku proto na dvoukiidlé nemélo zdaleka tak
velky vliv jako na pilatky. Ovliviiovaly je spiSe nckteré vnitini uzly fylogeneze vrb. Ty ale
neodpovidaly zadnému vyssimu taxonomickému ¢lenéni vrb a jejich identita byla z tohoto
pohledu ndhodna. Bejlomorky a vrtalky tedy nesledovaly zadny hlubsi trend fylogenetickych
linii vrb a nejspiSe se zamétovaly na charakteristické vlastnosti vrb, které patrné vykazji

urcitou miru korelace s nékterymi uzly fylogneze vrb.

Je tedy pravdépodobné, ze v piipad¢ blanokiidlych a dvoukiidlych neméla vyss$i vnitini
fylogeneze vrb, jako je $tépeni na podrody Salix, Vetrix a Chamaetia, vétsi vliv pii formovani
spoleCenstev z hlediska jejich abundance. Abundace halek je tak patrn€ ovlivnéna predev§im
vlastnostmi vrb, jak ukazuje velky vliv poméru dusiku a uhliku na mnou studovand
spoleCenstva halek. Pro dolozeni tohoto tvrzeni by vSak bylo zapottebi Sir§i a obsahlejsi
studie, ktera by zahrnovala vétsi poCet druhti vrb z riznych skupin a podrodi, protoze ma

prace naptiklad nezahrnovala zadny druh z ptedevsim horského podrodu Chamaetia.

Nékteré druhy mnou zkoumanych hélky tvoficich ¢lenovcil byly oligofagni, jako naptiklad
pilatka Pontania proxima nebo bejlomorka Rabdophaga salicys. Ty se vyskytovaly na
vzajemn¢ si nepfili§ pribuznych vrbach. Celkove je oligofagie zejména u vrbovych pilatek
veelku béznym jevem. Napfiiklad o pilatce Euura atra hovoti Roininen et al. (1993) jako 0
polyfagnim druhu, ktery vyuzivaja celou fadu druhd vrb. Oligofagie vramci vysoce
specializovanych guild herbivori, jako jsou halky tvofici €lenovci, je pfitom na jinych
rostlindch obecné dosti vzacna. Naptiklad Butterill a Novotny (2015), ktefi studovali halky v
tropickych lesich Papuy Nové Guiney, ve své studii uvadéji pouze jediny druh oligofani
vrtalky, kterd vytvarela halky na dvou druzich fikusi. VSech ostatnich 77 druhl halky
tvoricich herbivort bylo monofagnich. Olifagie pilatek a jinych halky tvoficich ¢lenovch na
vrbach je tedy pomérné vyjimeéna a mize byt jednim z faktort, ktery zapficinil jejich
vyznamnou radiaci (Nyman et al., 2006; Nyman et al., 2000). Zatimco radiace pilatek na
vrbach je detailné prozkoumdna, detailnéjsi studie zabyvajici se radiaci bejlomorek zatim
nebyla publikovéna. Relativné velky pocet oligofdgnich druhd halky tvoficich ¢lenovcl na
vrbach vSak naznacuje, ze vztahy mezi vrbami a jejich héalky tvoficimi ¢lenovci se utvarely
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teprve pomérné nedavno, coz se odrazi v Castych preskocich mezi hostitelskymi rostlinami

nejen u pilatek, ale i u dalSich skupin v¢etné bejlomorek.
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5. Zavér

Celkove vysledky mych alanyz ukazuji, Ze halky tvofici ¢lenovci na vrbach reaguji hlavné na
obsah Zzivin, tedy pomér dusiku a uhliku, zatimco ochrannymi vlastnostmi vrb jsou ovlivnéni
vyrazné¢ méné. Tento trend je patrny zejména pii srovnani s ostatnimi guildami herbivornich
¢lenovcl na vrbach. Hélky tvofici ¢lenovci totiz nereagovali na sekundarni metabolity, které
jsou velmi uéinné proti ¢etnym druhtim z ostatnich guild herbivornich ¢lenovetl (Matsuki &
Maclean 1994; Rank et al. 1998; Volf et al. 2015b). Rozdilna reakce jednotlivych guild
herbivornich ¢lenovcii na ochranné mechanismy vrb nejspiSe do urcité miry podporuje
diversifikaci ochrannych mechanismt vrb. Vrby pak investuji do riznych ochrannych
vlastnosti, jako jsou naptiklad salicylaty, které jsou efektivni proti méné specializovanym
herbivorim, nebo trichomy, které jsou nejspiSe vcelku uG¢inné proti specializovangj$Sim
herbivoriim (Volf et al. 2015a). Ve své praci jsem nezjistil vyrazngjsi vliv fylogeneze vrb na
abundanci halek. I kdyZ tento vysledek miize byt ovlivnén pouZitou metodikou a relativné
malou velikosti dat, shoduje se se zavéry predchozich studii (Nyman et al., 2000; 2006). Ty
zaznamenaly velmi dynamickou a do urcité miry patrné ndhodnou evoluci hostitelskych
spekter na vrby vdzanych halky tvoficich herbivorl, zejména pilatek. Zatimco ale v ptipade
pilatek je situace pomérné detailné popsana, u dalSich skupin halky tvoficich herbivora
detailni informace chybi. Do budoucna by bylo velmi zadané analyzovat hostitelska spektra i
ostatnich skupin halky tvofticich ¢lenovci v kontextu SirSi fylogeneze vrb, protoze takova
studie by mohla objasnit roli evoluce hostitelskych spekter a zejména oligofagie pfi
formovani jednoho z nejbohatSich spolecenstev halky tvoficich ¢lenovell vazanych na jediny

rod hostitelskych rostlin.
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7. Piilohy

Priloha 1. Urceni halky tvoricich ¢lenovcti na jednotlivych druzich hostitelskych vrb.

Morfodruhy Rad Celed’ Druh Pocet halek
Salix aurita

SALAURSWS001 Diptera Agromyzidae Hexomyza simplicoides 714
SALAURSWSO002  Lepidoptera Sesiidae Synanthedon flaviventris 486
SALAURSWP001  Hymenoptera Tenthredinidae Euura mucronata 236
SALARUSWSO003  Diptera Cecidomyiidae Rabdophaga salicis 223
SALAURROS001 Diptera Cecidomyiidae Rabdophaga cinerearum 410
SALAURROS002 Diptera Cecidomyiidae Rabdophaga iteobia 230
Salix caprea

SALCAPSWS001  Hymenoptera Tenthredinidae Euura amerinae 1220
SALCAPSWS002  Diptera Cecidomyiidae Rabdophaga salicis 244
SALCAPSWLO001  Hymenoptera Tenthredinidae Pontania tuberculata 1302
SALCAPSWP001  Hymenoptera Tenthredinidae Euura mucronata 1148
SALCAPSWP002  Prostigmata Eryophyidae Stenacis triradiata 344
Salix cinerea

SALCINSWP001 Coleoptera Curculionidae Dorytomus taetinatus 112
SALCINSWS001 Diptera Cecidomyiidae Iteomyia capreae 1073
SALCINSWS002 Diptera Cecidomyiidae Rabdophaga salicis 235
SALCINSWS003 Hymenoptera Tenthredinidae Euura cinereae 284
SALCINSWL001  Hymenoptera Tenthredinidae Pontania tuberculata 756
SALCINCULO001 Prostigmata Eriophyidae Aculus craspedobius 313
SALCINROS001 Diptera Cecidomyiidae Rabdophaga iteobia 205
Salix fraqilis

SALFRABLLO001 Hymenoptera Tenthredinidae Pontania proxima 1890
SALFRABLL002 ? ? ? 148
SALFRACULLO01 Diptera Cecidomyiidae Rabdophaga marginemtorquens 1066
SALFRASWS001  Diptera Cecidomyiidae Rabdophaga saliciperda 1048
SALFRASWS002 ? ? ? 441
SALFRASWL001  Hymenoptera Tenthredinidae Euura testaceipes 978
SALFRAGLLO001 Hymenoptera Tenthredinidae Pontania viminalis 255
Salix pentandra

SALPENSWPO01  ? ? ? 77
SALPENSWS001  Hymenoptera Tenthredinidae Euura amerinae 344
SALPENSWS002  Hymenoptera Tenthredinidae Euura atra? 64
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SALPENSWL001
SALPENBLLO001
SALPENCULO001
Salix purpurea
SALPURSWS001
SALPURBLL001
SALPURCULO001
SALPURPIL001
SALPURROS001

Salix rosmarinifolia

SALROZSWS001
SALROZSWL001
SALROZBLLO001
Salix viminalis
SALVIMSWP001
SALVIMSWS001
SALVIMBLL001
SALVIMCULO001
SALVIMGLLO001
Populus tremula
POPTRESWS001
POPTRESWL001
POPTREBLLO001
POPTRECONO001

?
Hymenoptera

Prostigmata

Lepidoptera
Hymenoptera
Diptera
Prostigmata

Diptera

Hymenoptera

Hymenoptera
?

?
Hymenoptera
Hymenoptera
Diptera

Hymenoptera

Coleoptera
Diptera
Diptera
Diptera

?
Tenthredinidae

Eriophyidae

Sesiidae
Tenthredinidae
Cecidomyiidae
Eriophyidae
Cecidomyiidae

Tenthredinidae

Tenthredinidae
?

?

Tenthredinidae
Tenthredinidae
Cecidomyiidae

Tenthredinidae

Cerambycidae
Cecidomyiidae
Cecidomyiidae

Cecidomyiidae

?

Pontania proxima
?

Synanthedon flaviventris
Pontania vesicator
Rabdophaga marginemtorquens
?

Rabdophaga rosaria

Euura weiffenbachii

Pontania collacteana
2

?

Euura atra

Pontania proxima

Rabdophaga marginemtorquens

Pontania viminalis

Saperda populnea
Harmandiola cavernosa
Lasioptera populnea

Harmandiola globuli

66
520
192

509
1116
797
478
895

107
69
102

167
511
481
209
149

83
870
731
180
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Priloha 2. Ochranné vlastnosti vrb a topolu pfevzaté z prace Volf et al. (2015a). Salicylaty a
flavonoidy byly analyzovany pomoci kapalinové chromatografie (HPLC). Rozpustné kondenzované
taniny byly méfeny pomoci spektrofotometrie za pouziti Kyseliny chlorovodikové a butanolového
extraktu. Pokryvnost trichomii byla odhadnuta pomoci primémého pokryti trichomti (%) na Smm?
plose listu. Pomér dusiku a uhliku (N:C) byl méfen z usuSené biomasy za pouziti 30mg susiny. Vice

informaci naleznete ve studii Volf et al. (2015a).

Salicilaty Flavonoidy Taniny N:C Trichomy
(mglg) (mg/g) (mg/g) (*10?) cover (%)
Salix aurita 0.0 29.5+4.4 194.8+44.4 6.71+1.05 19+£3.0
S. caprea 0.0 10.6+2.2 138.8+43.0 5.74+1.30 26+3.5
S. cinerea 0.0 15.0£2.5 159.1+61.3 6.42+1.28 21+2.0
S. fragilis 27.8£10.0 25.5£7.2 51.9+33.2 6.77+1.37 0
S. pentandra 41.8+20.3 60.6+10.5 190.7+34.3 5.67+1.60 0
S. purpurea 164.8+£36.5 21.3£2.6 42.7456.5 6.22+0.99 0
S. rosmarinifolia 169.0+£32.2 20.9+1.2 133.4+82.1 5.44+0.89 14+4.0
S. viminalis 0.0 16.0+£3.4 137.4+£35.6 7.78+0.96 36+7.3
Populus tremula 19.4+14.9 33.848.3 38.2435.6 5.79+1.56 0
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