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Abstrakt

Entomofilni hlistice u k rovc rodu Ips (Coleoptera: Curculionidae:

Scolytinae)

Entomophilic nematodes of bark beetles of the genufps (Coleoptera:

Curculionidae: Scolytinae)

Disertani prace se zabyva entomofilnimi hlisticemi u vymngch zastupc
lyko rout rodu Ips (Coleoptera: Scolytinae), ipem vychazi z vlastniho
terénniho a laboratorniho vyzkumu a stejak z ji publikovanych vysledk
v deckych praci. Prace uvadi stnou charakteristiku hostitelskych drytkteré
byly vybrany pro tuto studii pro velmi nedostateu i dokonce nulovou znalost
jejich nematofauny, obsahuje zakladni informace iarelgulanim komplexu
lyko rout , jeho sou asti hlistice jsou a shrnuje poznatky o hlisticidkré byly
dosud popsany u zastupmdulps ve stedni Evrop.

B hem let 2011 - 2013 byl ziskan studijni materigpokacenych
napadenych strom lapak i lapa . Zpracovano bylo na 6000 lyko routrodu
Ips a vySeteno vice ne 300 jejich poerk Vysledkem pak je prvni studie
nematofauny |. severskéhb duplicatug ve stedni Evrop, dopln ni informaci o
druhovém spektru hlistic I. mddového [. cembrag a zjiSt ni miry napadeni I.
smrkového I¢ typographuy endoparazitickymi hlisticemi jako mo ného
p irozeného regulatoru populaci tohoto d&&e vjeho gradai fazi.
Determinovany byly hlistice néle ejici do 7 rqdz toho 1 rod byl zaznamenén
nov v asociaci s lyko routy rodips ve stedni Evrop a 1 druh rodu ji znamého
pro lyko routy je novy pro eskou republiku.

Prace také porovnava infestaci hlisticemi u lykotr stejného druhu,
r zného pohlavi, na enych lokalitach a z enych generaci (pzimujici
a dceind) i ziskanych rznymi odchytovymi metodami a potvrzuje zasadni vliv

lokalniho mikroklima na rozvoj nematofauny.

Kli ova slova: Nematoddps, pohlavi, generace
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Abstract

Entomophilic nematodes of bark beetles of the genu#ps (Coleoptera:

Curculionidae: Scolytinae)

Entomofilni hlistice u k rovc rodu Ips (Coleoptera: Curculionidae:

Scolytinae)

This PhD thesis deals with entomophilic nematodesoe@ated withlps bark
beetles (Coleoptera: Scolytinae) on the basis @fl fand laboratory research
as well as previously published scientific workshisl work gives a brief
characterization of host species selected fordtudy by the reason of very few
or even no knowledge of their nematofauna, inclutlesasic informations about
natural enemies or bioregulation compleXps bark beetles including nematodes
and summarizes the current knowledge about theswatodes described
in representatives dps genus in Central Europe.

During the period 2011 - 2013 the study materias wbtained from felled
infected trees, tree traps and Theysohn pheronraps.tMore than 600@s bark
beetles were processed and more than 300 theargabntents were examined.
One of the results of this thesis is the very fattdy of the double spined bark
beetle (. duplicatug nematofauna in Central Europe together with ttiditeon
of informations on the range of nematode speciseciated with the large larch
bark beetle I( cembra¢ and the determination of the level of endopai@sit
nematode infestation in the spruce bark bedtldypographu¥ as a potential
regulator of natural populations of this pest is gradation phase. Nematodes
of 7 genera were determined. One of these genesabban recorded newly
in association with bark beetles of the gelpssn Central Europe and one species
is new for the Czech Republic.

This work also compares the prevalence of nematadebark beetles
of the same species between overwintering and roftgpgenerations, beetle
sexes, localities or sampling methods and confithe major influence

of the local microclimate on the nematofauna dgwalent.

Keywords: Nematoddps, sex, genration
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1. Uvod

Vztahy mezi hlisticemi a vyznamnymi lesnimi dki, mezi které lyko routi rodu
Ips De Geer, 1775 bezesporu pajsou pro nasSe Uzemi dlouhodgbehli enym
tématem. A to, i gesto e je vtSina druh tohoto rodu pova ovana za velmi va né
Sk dce (Pschorn-Walcher, 1977), z nich lyko rout snuko(l. typographus
(Linné, 1758)) je dokonce dle nasi legislativy kaitai Sk dce a lesnicky vyznam
|. severského I duplicatus (Sahlberg, 1836)) neustéle roste (HoluSa a kol.,
2010b). Tebae jsou hlistice studovany z hlediska mo nosjich vyu iti

v biologickém boji, existuje pouze kolik publikaci, které se zabyvaji hlisticemi
asociovanymi s kovci na Uzemi sedni Evropy (nap Ruhm, 1956; 1960;
Balazy, 1966; 1968; Takov a kol., 2006; Nedelchekoh, 2008; Tenkévéa
a Mituch, 1986; 1987; 1991).

Dle n kterych autor jsou hlistice vyznamnym faktorem, ktery ma
ovliv ovat populace kovc (Ruhm, 1956; Massey, 1974; Thong a Webster,
1975; Weiser a Mrak, 1988). Akoli v tSinou nejsou schopny svého hostitele
usmrtit, mohou ovlivovat jeho chovani, p ivani, letovou aktivitu, redukovat
plodnost i posunovat termin jejich rojeni (hapMassey, 1956; 1960; Hoffard
a Coster, 1976; Kaya, 1984). V této souvislostiujdgdavn endoparazitické
hlistice pova ovany zainitele, ktei oslabuji svého hostitele, mohou sni ovat
po et nakladenych vajék a 0 40 % a mohou redukovat @b generaci krovce
vyprodukovanych za rok (Massey, 1974; Lieutier, 498 Znamé endoparazitické
druhy hlistic rod Parasitylechusa Contortylenchuskteré parazituji lyko routy
rodulpsi ve stedni Evrop, byly popsany jako p ina tvorby mensSiho tukového
t lesa, ovarii a horsiho vyvijeni terminalnich oocytparazitovanych Ilyko rout
(Lieutier, 1982). Stupenapadeni populace tovc a mno stvi hlistic nalézanych
na jednom jedinci se pom velmi liSi lokalitu od lokality a pravghodobn zavisi
na mikroklimatickych podminkéach, spiSe ne na nadské vySce nebo na tom,
jestli jsou vzorky odebrany ze stojiciho nebo pladlétromu (nap Rihm, 1956;
Choo a kol., 1987; Meirmans a kol., 2006).

U elem prace je shrnout dosavadni dostupné infornmchlisticich

asociovanych s lyko routy rodups jako souasti bioregulaniho komplexu
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a vytvoit seznam druht chto hlistic, které byly v této souvislosti zaznawuey
na Uzemi sedni Evropy. Rovn stanovit hladinu infestace endoparazitickymi
hlisticemi s bioregulanim potencidlem u nasSeho nejvyznagsiho kalamitniho
Sk dce I. smrkového I( typographu¥y v jeho gradani fazi. Poskytnout
celoevropsky chyhici informace o spektru hlistic vazanych na |. essi«ého
(I. duplicatu3, jeho hospod&ky a ekonomicky vyznam stale roste. Doplnit
chyb jici informace o nematofaunl. modinového (. cembrae(Heer, 1836)).
A dale se zamit na n které aspekty, které ovliuji nebo by mohly ovlivovat
vyskyt t chto hlistic, jako je vliv existence bivoltinniclogulaci lyko rout , vliv
pohlavi lyko routa, vliv vyvojového stadia (st& po erku), vliv lokality
(nadmoské vysky) na stupeinfestace lyko rout hlisticemi nebo vliv odchytové

metody.
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. Cile

- Shrnout dosavadni dostupné informace o nematofigio rout rodulps
a vytvoit seznam druh t chto hlistic, které byly zaznamenany
na Uzemi sedni Evropy

- Stanovit miru infestace endoparazitickymi hlisticejako souasti
bioregulaniho komplexu u naseho nejvyznangiho kalamitniho Skdce
I. smrkového I typographu$v jeho gradani fazi

- Popsat nematofaunu I. severskéhal(plicatug

- Doplnit informace a seznam hlistic vdzanych na lodimového
(I. cembrag

- Zhodnotit infestaci hlisticemi se zamnim na aspekty, které ovlivji
nebo by mohly ovlivovat jejich vyskyt u lyko rout
(nap. bivoltinnismus, pohlavi a vyvojové stadium lykouta,
lokalita/nadmaoska vysSka i odchytova metoda)
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3. Literarni reSerse

3.1. Charakteristika lyko rout  rodu Ips

Lyko routi rodu Ips jsou azeni vramci eledi nosatcoviti Curculionidae
do podeledi Scolytinae. Zastupci tohoto rodu dosahujikesti od 2,2 do 8 mm.
Jejich tlo je valcovité hndé a hndo erné, lesklé a kratce ochlupené. Tykadla
maji pt lank a plochou ovalnou paku s r zn tvarovanymi Svy, krovky jsou
v adcich tekované, u nkterych druh je te kované i meziryi. Krovky jsou
vzadu vyhloubené a ozubenéri a Sesti pary pohlavndimorfnich zub.
Lyko routi rodu Ips se ivi lykem jehli natych strom, pevan smrk , modin

a borovic. U nas se vyskytuje 7 druhohoto rodu: lyko rout vrcholkovy
Ips acuminatus(Gyllenhal, 1827), I. menSil. amitinus (Eichhoff, 1871),

| mod inovy |. cembrae(Heer, 1836), |. seversky duplicatus(Sahlberg, 1836),
I. mannsfeld(Wachtl, 1879), |. borovy. sexdentatugBérner, 1776) a |. smrkovy
I. typographus(Linné, 1758). Determinai kli k ur ovani jednotlivych druh
lyko rout poskytuje publikace Pfeffer (1989).

Bionomie lyko rout tohoto rodu je v mnoha smech obdobna. V naSich
podminkach se zpravidla lihnou dgenerace za rok, ve vysSich polohach jedna,
piem pi celkov teplém prb hu poasi m e byt o jednu generaci vice.
Jarni rojeni zdna vtSinou na pelomu dubna a ktna, zavisi na teplot
a nadmoské vysce. Letni rojeni se odehrava obvykle od &oaovna do poatku
srpna. Za vyhodnych klimatickych podminek nebo \yysokych populanich
hustotach me u obou generaci dojit k sesterskémerpjeni (Martinek, 1961;
Anderbrant, 1990). P velmi vyhodnych klimatickych podminkach dochazi
k rojeni tetiho pokoleni. Brouci éti generace sy vyvoj v tSinou nestihnou
dokonit a zimuji ve stadiu larev nebo kukel podréu napadenych strom
Za normalnich podminek lyko routi alegzimuji hlavn jako dospli jedinci pod

siln j8i k rou strom, pod kmenem leicich strom i v lesni hrabance
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do vzdalenosti 3 m od stromu (Postner, 1974; Zurfi82; Wermelinger, 2004;
HoluSa a kol., 2014).

Po pezimovani se brouci rozlétaji do okoli, kdy sdéném jednoho dne
mohou rozptylit a do vzdalenosti 750 m (MatouseX)12). Za podminek
epidemie bylo zjiStho, e se 90 % novych zameni objevilo ve vzdalenosti
do 100 m od mista starého utoku (Wichmann a Raw(lR A bylo
zaznamenano, e velké kovcem napadené plochy ohro uji okolni porosty
do vzdalenosti a 500 m (Schroter, 1999; Wichmann Ravn, 2001).
U bivoltinnich populaci se fjom druha generace rozdje dale ne prvni (Furuta
a kol., 1996). Letové schopnosti lyko routjim dovoluji urazit vzdalenost
a 8 km od mista rojeni (Botterweg, 1983). Lyko tolyli ale zaznamenani
i ve vzdalenosti 35 - 40 km od mista rojeni (Pikbh, 2005; MatouSek, 2012).

Pokud jsou populai hustoty nizké, jsou lyko routi pova ovani
za sekundarni Skice, ktei vyhledavaji a upgednostuji polomové i jinak
poSkozené stromy nebo porosty oslabené suchepolutanty (Zumr, 1995;
Skuhravy, 2002). Obecnje pijiman nazor, e krovci vyhledavaji hostitelsky
strom na zaklad emitovanych hostitelskych atraktant/ tSinou terpenoidni
povahy a dale zrakovychichovych a hmatovych podn (Kausrud a kol., 2011;
MatouSek, 2012). Bmno eni jsou zpsobena nepst ji extrémnimi podminkami
po asi. Nap. pi vzniku rozsahlych polom tém vdy dochazi ke zvyseni
po etnosti a rychlému nastupu gradace. V takovychasith, kdy se razantn
zv t8i populani hustota, lyko routi nenalézaji dostatek vhodnéimaterialu
pro zalo eni potomstva, napadaji i zdravé stromghfAadnik a Kni ek, 2000)
a stavaji se tak skici primarnimi (Kistek, 1994).

Jako prvni nalétavaji na stromy samci, kbkehem nkolika dn vyhlodaji
snubni komrku a produkuji agregai feromon (jeho hlavnimi slo kami jsou
ipsdienol, ipsenol, verbenol) lakajici opohlavi ke kolonizaci a samice k pai.
P itom Uspch kolonizace je zavisly na poputd hustot lyko rout a odolnosti
stromu, ktera je korelovana s obsahem pryiskyuvol ované bhem zavrtavani
lyko rout . Paine a kol. (1997) zjistil, e lykorouti produii agregani
feromony pouze do chvile, kdy je dosa eno limitwbuwbsti hostitele (vyjagno

v po tu utok na jednotku plochy), tj. do té doby, dokud prységvy systém
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hostitele zstava aktivni. Vyluovani pryskyice je oznaovano jako tzv. primarni
(konstitutivni) rezistence (obrana) a krommi byla u smrk popsana jest

sekundarni schopnost obrany, kter4 je vyvolana gestem nebo hmyzem
v pipad, e primarni obranny systém sele nebo neni destat efektivni.

Tato sekundéarni (indukovana) obrana, ktera je imdkovana psobenim

endogennich fytohormon vede k tvorb dalSich prysky nych kanélk

a nasledné dalSi produkci terpenndukovana obrana me byt specificka pro
konkrétni patogenni organismus a indukovana pryskym e mit rozdilné

chemickeé slo eni od konstitutivni (Tuini a kol., 2008).

Kada samice lykorouta po spéni, které probihd ve snubnich
kom rkéach, hloubi svou mateou chodbu, kde klade véfia do zéez po jejich
stranach (v pm ru 60 - 100 kus (Pfeffer, 1955; Martinek, 196 Zumr, 1995)).
Samice lyko routa smrkového me p i p emno eni eSit vzr stajici kompetici
o lyko asnjSim opustnim matené chodby a zalo enim sesterského pokoleni,
kdy klade vajika ve stejnémi nov obsazeném strombez nebo i s novou
kopulaci (Martinek, 1961).im kratSi je doba pobytu samice v po erku, tim &rat
mate nou chodbou vyhloubi a tim ni i pet vaji ek do ni naklade (Thalenhorst,
1958; Mills, 1986; Anderbrant, 1990; Weslien, 19%kuhravy, 2002). Kladeni
obvykle trva zhruba tyden a poté se po jednom audtydnech lihnou larvy,
které hloubi larvalni chodby a tim vytvédruhov specifické tvary po erk.
Pi velkych hustotach osidleni stromu byl zaznamekanibalismus u larev,
jejich chodby se ki ily (Dole al a Sehnal, 2007). Délka vyvoje large rovn
velmi zavisla na pib hu poasi a obvykle trvd dva atyi tydny. Kukleni
probihd vdy a po pijeti minimalniho mno stvi potravy a tim dosa eni
minimalni hmotnosti larvy. Probiha v kukelnych kakéch, které larvy vyhloubi
na koncich svych chodeb. Obdobi kukly trva obvyldée ne tyden. Nov vylihli
brouci jsou zpoatku bili, postupn loutnou a dale tmavnou a poté prdévaji
piblin  dvoutydenni zralostni ir, em kterého pohlavn dospivaji.
Za normalnich podminek je celkova doba vyvoje ol eai po erku pibli n
6 - 10 tydn.
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3.2. RozS8ieni a vyznam zkoumanych druh

3.2.1. Lyko rout smrkovy - Ips typographugqLinng, 1758)

L. smrkovy je nejznanSim a nejproblemati jSim zastupcem svého rodu.
Vyskytuje se v celé Eurasii. Bem pravidelnych gmno eni v poslednich dvou
stoletich zpsobil katastrofalni Skody ve stini a severni Evrop/Annila, 1969).
Historicky jsou jeho kalamity dokumentované znihecka, Rakouska eska,
Svédska a Norska, zn# rozsieni je znamo z Francie, Svycarska, severni Itélie,
Srbska, Bosny a Hercegoviny, Rumunska, Ukrajinybgitskych zemi,
z rozsahlych les Ruska, pourali i Sibe (Skuhravy, 2002). Za nejva i
je pova ovana situace, ktera nastala v prvni paod0. stoleti (1942 - 1953),
kdy bylo napadeno tolik milion m?® jehli natého divi, pi inou vzniku
kalamity tehdy byly dsledky valenych Skod a velka sucha (Skuhravy, 2002).

L. smrkovy pati v celé Evrop k nejvyznamnjSim Skdc m smrk.
V eské republice je ze zakona pova ovan za kalanuotrik dce, vyskytuje
se prakticky vSude, kde jsou smrkové porosty (Zdthika a Kni ek, 2007).
Nej astji pak v porostech starSich 60-ti let, zejména wefichh okrajich.
Jeho hostitelskou dvinou je tém vyhradn smrk ztepily Picea abies(L.)
Karts.), vyjimen napada modn opadavy l(arix deciduaMill.) a velmi vzacn
borovici lesni Pinus sylvestridiinné, 1758) i jedli b lokorou (Abies albaMill.,
1768). Pi em napada pevan spodni a sedni partie kmene strom

Pi ni Sich populanich hustotach je pova ovan za sekundarnihalég,
ktery osidluje polomové stromy nebo oslabené pgrostp. suchem i polutanty
(Zumr, 1995; Skuhravy, 2002). Za takovych podmina&to dochazi ke zvySeni
po etnosti a rychlému nastupu gradace. fPemno eni pak mnohdy nenaléza
dostatek vhodného materidlu pro rozmno ovani, napadzdravé stromy
(Zahradnik a Kni ek, 2000) a stava se primarnimd&lem (Kistek, 1994).
Celkovy objem evidovaného smrkovéhord&vcového dvi v roce 2012 byl
0,63 mil. n?, jeho p eva nou ast tvoilo d ivi napadené prau. smrkovym, dale
pak I. severskymI( duplicatug. Mezi dlouhodob nejproblematit jSi oblasti
v tomto ohledu pat ji ni a jihozapadni echy, severni Morava a Slezsko (Kni ek
a Modlinger, 2013).
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3.2.2. Lyko rout seversky - Ips duplicatus(Sahlberg, 1836)

L. seversky je Evropskou a 8tlozemni organizaci ochrany rostlin (EPPO)
uvad n jako karanténni Skice (Smith a kol., 1996). Jeho hostitelskoavihou

je stejn jako u I. smrkového hlavnsmrk ztepily P. abie$ ve v ku 40 - 70 let
(Pfeffer, 1955), narozdil od ho ale napada pva n stedni a vysSi partie strom
(Pfeffer a Kni ek, 1995) a silgSi v tve (HoluSa a kol., 2003). asto napada
pouze jednotlivé stojici stromy v porostu (Mrkv&@9%; Grodzki, 1999), le ici
stromy napada ika (Pfeffer a Kni ek, 1995; Mrkva, 1995; GrodzKi997).
Dokumentovano je také napadeni borowin(is sp.) modin (Larix sp.), jedli
(Abiessp.) a jalovc (Juniperussp.) (Pfeffer, 1989; Mrkva, 1994; 1995; Michalski
a Mazur, 1999; HoluSa a Grodzki, 2008).

Jedné se o palearkticky druh.M8dn se vyskytoval v tajgach a jeho areal
roz8ieni do poatku 20. stoleti sahal od Svédska po severovychaddsii
(Sachalin), byl znam i z oblasti Alp (Pfeffer, 195%&ni ek a Holusa, 2007,
HoluSa a Grodzki, 2008). V Mongolsku an , kde se od 50. let 20. stoleti jeho
p emno eni dosti asto opakuji, je povaovan za hlavniipnu poSkozeni
v pirozenych smrkovych porostech (Zhang a Schlyte§51%chlyter a kol.,
2001; Zhang a kol., 2001). V @ hu 20. stoleti se zal Siit na jih a osidlovat
um lé smrkové porosty na horach i v niinach (PfeféeKni ek, 1995). V eské
republice byl poprvé dokumentovan v roce 1927 vygchodni asti (Wanka,
1927). A v 90. letech 20. stoleti byl u nas a tal¥olsku zaznamenan vyskyt jeho
lokalnich pemno eni (Kni ek a Zahradnik, 1996; Grodzki, 192D03). V tomto
obdobi bylo v dsledku jeho psobeni vyt eno n kolik set tisic mi d ivi (Holusa
a kol., 2013a). Dnes je roz8h prakticky na celém Gzemieské republiky
do nadmaoské vysky asi 600 m n. m. (Témi, 2000; HoluSa a kol., 2010),
vzacniji i ve vyssich nadmakych vyskach (Grodzki, 2003; HoluSa a Grodzki,
2008; Holusa a kol., 2013a). ¥ina jeho gradaci je lokalizovanad na severni
Morav a ve Slezsku (HoluSa a Kni ek, 2007). Posledeimmo eni |. severského
v eské republice zalo v roce 2003 a jeho populd hustoty zstavaji vysoké
od roku 2005 (Holusa a kol., 2010a). V sawmé dob je u nas pova ovan

za ekonomicky vyznamného Zkce (HoluSa a kol., 2010b) a jehoesii v Evrop
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pokra uje dale na zépad, vychod a na jih (Vakula a K00Q9; HoluSa a kol.,
2010b).

3.2.3. Lykorout mod inovy -Ips cembragHeer, 1836)

L. modinovy je eurosibekym druhem, ktery se vyskytuje prakticky v celé
Evrop od nejni Sich poloh a do poloh subalpinského pasiiRakousko,
Chorvatsko, eska republika, Dansko, Finsko, Svédsko, Franciemedko,
Ma arsko, Velka Britanie, Italie, Anglie, Wales, SKais Nizozemi, Polsko,
Rumunsko, Srbsko aernd Hora, Slovinsko, Slovensko, Svycarsko a Ukadji
a také v centralnim Rusku (Postner, 1974; OEPP/ERB@S; Grodzki, 2008).

V celém aredlu roz&ni je jeho hlavni hostitelskou rostlinou miod
opadavy K. decidud (Postner, 1974). V minulosti byl rovnjeho vyskyt
zaznamenan na borovicPius cembraLinné, 1758.), tento zaznam byl ale
revidovan a nebyla potvrzena jeho spravnost. Jedsal o zammu s jinym
p ibuznym lyko routem I. menSim.(amitinug (Pfeffer, 1995).

L. modinovy je pova ovan za sekundarniho ke modinovych porost
ni Sich a stednich poloh (Grégoire a Evans, 2004), ale je sahmop
ve vyjime nych pipadech, zejména v obdobi sucha, osidlovat takéysmr
(P. abieg (Pfeffer, 1989). Rozmno uje se ve vyném divi (Elsner, 1997),
ve vyvratech (Krehan a Steyer, 2005), polomechtjgsii 1974) i v hynoucich
stromech (Grodzki, 2008). Na impzen susSich lokalitach me obdobi
s podprm rnym sra kovym Uhrnem podpid napadani i zelenych vitalnich
strom (Bevan, 1987). V takovych ipadech se |. mothovy namno i a nasledn
p sobi jako primarni Skdce zdravych strom Ohro ené jsou pedevsim mladé,
ale i starSi porosty niSich a etinich poloh (Grodzki a Kosibowicz, 2009).
S rostouci populaci p pemnoeni m e tento druh lyko routa Skodit
v modinovych porostech také jako fyziologicky $lkce vizualn zdravych
stojicich strom, které podlehly jeho masivnimu néaletu. Rovp sobi Skody
jako defoliator v dsledku zralostniho iru mladych brouks tenkych vtvich i
v korunach zdravych strormebo v dsledku regeneraiho iru starSich brouk
na tenkych kmenech a sijgich v tvich (Postner, 1974; Krehan a Cech, 2004).

Historicky jsou znamé gradace |. mowvého ve sedni Evrop v souvislosti
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s pemno enim bekyn mnisky Cymantria monachdLinné, 1758) ve 20. letech
20. stoleti (Pfeffer, 1955). Naslediokéln gradoval na mnoha mistecteské
republiky (Kni ek, 2008). V poslednich dvaceti letenastalo rkolik obdobi
lokalnich gradaci, trvajici nejdéla toky 2003 - 2005 a 2006 - 2008, které jsou
davany do souvislosti zejména s extrémnim sucheneh@h a Cech, 2004;
Kni ek a Zahradnik, 2004; Stratmann, 2004).

3.3. Bioregula ni komplex

Hlistice pati do tzv. bioregulaniho komplexu s potencidlem regulovat
(p edevSim sni ovat) populace lyko routDo této skupiny organisnjsou azeny
hlavh patogeny (nemoci) lyko rout kterym se podrobnv nuji ve svych
pracich nap HoluSa a kol. (2013b); LukadSova a Holusa (2010122 2013),
LukaSova a kol. (2013). Tyto nemoci jsou virovépmtozoarniho i houbového
p vodu, ale uplatuji se zde také parazitické hlistice. Do tohoto gtaxu dale
spadaiji i parazitoidi a predato

V souasné dob je znamo nkolik desitek druh patogennich
mikroorganism u pod eledi Scolytinae, z nich je deset popsano u lykota
smrkovéhol. typographus(Wegensteiner, 2004; Takov a kol., 2010). Zajem
o0 jejich studovani zal ve 20. letech, intenzivji jsou ale studovany a od 90. let
minulého stoleti (Fuchs, 1915; Wegensteiner, 2004).

Z vir byl u lyko rout rodulps popsan EntomopoxvirustEPV), ktery
napada seva pouze dospych jedinc, vypl uje stevni epitel, v dsledku eho
m e dojit a k perforaci stev. Z tla odchazi s vykaly, kterymi se rovip enasi
na dalSi lyko routy (Weiser a Wegensteiner, 1994&da&hsteiner a Weiser, 1995;
Weiser a kol., 2000; Wegensteiner, 2004; Burjanadz&oginashvili, 2009;
Yaman a Baki, 2011). Bsto e viry teoreticky pat mezi nejvhodnSi organismy
vyu ivané coby prosedky biologického boje, dosavadni studie ukaz@aiy boji

proti lyko rout m pravd podobn nebudou efektivni (HoluSa a kol., 2004).
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Z prvok (Protozoa) se u lykorout vyskytuji hlavn m avky
(Rhizopoda) a hromadinky (Apicomplexa). Z mavek se jednd o druh
Malamoeba scolyt(Purrini, 1980) (Wegensteiner, 1994; Wegensteindok,
1996; Handel a kol., 2001; Zitterer, 2002), ktegy\s/skytuje v Malpigickych
trubicich a sevech. Do prosedi je uvolovan spolen s trusem.
P i experimentalnim zavedeni infekce timto druhem amky doslo ke zkraceni
ivota lyko rout asi o polovinu (Kirchhoff a Fuhrer, 1990). DalSpprvokem
je Gregarina typographi(Fuchs, 1915). Jedna se o druh hromadinky setho i
vyvojovym cyklem, kterd je lokalizovana veesini asti steva a byla nalezena
u celé ady zastupc pod eledi Scolytinae (nap Takov a kol., 2007; 2010;
Yaman, 2007; HoluSa a kol., 2009; Kereselidze a, 28110). Infeknim stadiem
je oocysta v trusu i tle uhynulého krovce. Tento druh prvoka
ale pravdpodobn neni pili§ virulentni a zpsobuje spiSe mechanicka
a fyziologickd poskozeni epitelu eva, i ucpéani stva (Yaman, 2007
Wegensteiner a kol., 2010). Pom vzacnym druhem protozoarniho patogenu,
ktery se vyskytuje u lykorout rodu Ips je schizogregarinaMenzbieria
chalcographi(Weiser, 1955)ktera napada tukovéléso brouk (Wegensteiner
a Weiser, 2004; Holusa a kol., 2009). Infek spéry jsou z ta lyko routa
uvol ovany a po jeho Uhynu a rozkladu, ktery probihdrestedi po erku,
naka eni jedinci toti zstavaji v po erku a nevylétaji (Weiser a kol., 2D00
Nakazu je moné unle rozSiit postikem suspenze nakaenych jedinc
na povrch lapaku (HoluSa a Weiser, 2005).

Hlavnim houbovym patogenem lyko rouje Beauveria bassianéBals.),
ktera po infikaci pokryva to brouk hustym bilym povlakem mycelii a konidii.
PrasSek obsahujici konidie byl \eské republice registrovan pod nazvem Boverol.
Postik vodni suspenzi spor na povrch napadenych straebo lapak jako
zp sob biologického boje proti lyko routu smrkovému j@zSien hlavn
v N mecku, Svycarsku a Rakousku. Tento druh houby bpsgn u vice ne
stovky druh hmyzu a je hodnocen jako vhodna nahrada za buivané
chemické pesticidy (Roberts a Hajek, 1992; HajeBtaleger, 1994). DalSim
b nym druhem entomopatogenni houby u lyko routodu Ips je Verticillium

lecanii (Zimm.) Viegas. Mezi houbové patogeny patkvasinkaMetschnikowia
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typographi (Weiser a kol., 2003; Unal a kol., 200%Ktera je p ile itostnym
patogenem v hemolymfa stevnim epitelu krovc . Z primitivnich hub
se u lyko rout coby patogeny uplatlji zastupci velké skupiny Mikrosporidii
(Zygomycetes: Microsporidia). Tito intracelularrarpzité napadaji gvni epitel
st edniho steva, dostavaji se do vajgk a jsou penaseny i na larvy, u kterych
ale nezpsobuji mortalitu i onemocnni (Weiser a kol., 1998; Weiser, 2002;
Wegensteiner, 2004). V tukoveé tkani, Malpigickyctubicich a vajenicich
l. smrkového je nalézan driwmikaryon montanuriWeiser, Wegensteiner, ika,
1998) i Nosema typographiWeiser, 1955). Nejbn ji se ale vyskytuje
Chytridiopsis typograph{Weiser, 1954) Weiser, 1970 lokalizovana veatim
epitelu, jeji cysty jsou vylwovany s trusem a ve Vi8im prostedi jsou infekni
i n kolik m sic (Wegenesteiner a Weiser, 1996; LukasSova a HolR6ap).
Tento druh mikrosporidie se vyskytuje wady dalSich zastupc pod eledi
Scolytinae (Wegensteiner, 2004). Naopak drurepecifickou a teprve v nedavné
dob popsanou mikrosporidii jearssoniella duplicatiWeiser, HoluSa a ika,
2006) vazana na lyko routa severskéhio duplicatug, ktera napada svaly
stedniho steva (HoluSa a kol., 2007). iBravek na bazi mikrosporidii proti
k rovc m v souasné dob bohuel neni na trhu insekticid k dispozici
(Wegensteiner, 2004).

Pestoe entomopatogenni hlistice eledi Steinernematidae
a Heterorhabditidae jsouyu ivany jako prostedek biologické kontroly Skic ,
kte i prod lavaji ast svého vyvojového cyklu v g (ploskohbetky, muchnice,
klikorohové, ponravy chroust - zejména pro svou schopnost napadatee
v tSinou 3. instaru) rkterych druh t chto hlistic jsou ji dokonce komen
dostupné (nap Steinernema carpocapséé/eiser, 1955)S. feltiaeFilipjev, 1934
Heterorhabditis bacteriophoraPoinar, 1976,Phasmarhabditis hermaphrodita
(A. Schneider, 1859) ap esto e ast populaci lyko rout p ezimuje v hrabance
(Postner, 1974; Zumr, 1982; Wermelinger, 2004; Hala kol.; 2014), nepat
tyto hlistice k b nym parazitm k rovc (Weiser a Mraek, 1988). Tebae
v laboratornich podminkéach prdily asp Sné pokusy o infikaci kovc t mito
hlisticemi (Finney a Mordue, 1976; Poinar a Desgh&m 981), v grod nebyla
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jejich vazba na lyko routy zaznamenéna. Hlisticimagzbou na lyko routy rodu
Ips je v nasledujicim textu movana samostatna kapitola (3.7.).

Do bioregulaniho komplexu lyko rout je nutné zahrnout také skupinu
parazitoid z adu blanokidlych (Hymenoptera). Parazitoid je organismus,
ktery ije natle nebo v tle jiného organismu a ktery v dy (narozdil od paray
na konci svého vyvojoveho cyklu svého hostitele iesje. Do této skupiny
nale i zejména zastupcieledi Braconidae a Pteromalidae, kigou vajenymi
parazitoidy, ektoparazitoidy larevi endoparazitoidy dospych brouk.

Z vaje nych parazitoid je to nap. Heydenia pretiosaFoerster, 1856 zeledi
Pteromalidae. Dospé samice larvalnich ektoparazitoide pohybuji po povrchu
k ry, skrze kru paralyzuji larvy lyko routa vstknutim jedu a umisiji jedno
vaji ko na jejich tlo. Ektoparazitoidi z eledi Braconidae vytva v po ercich
kokony, nejznamrjSi z nich jsou nap lum ik dutohlav Coeloides bostrichorum
Giraud, 1872) a |. stromolibDendrosoter middendorffi{Ratzeburg, 1848).
Zatimco larvy zastupc eledi Pteromalidae se kukliimo v po ercich (Kenis
a kol., 2004), nap kovov nka k rovcova (Rhopalicus tutela(Walker, 1836))
a k. kladélkataRoptrocerus xylophagoruiRatzeburg, 1844)). Endoparazitoidem
dosplych lykorout je nap. lum ik kyjorohy (Ropalophorus clavicornis
(Wesmael 1835)) z eledi Braconidae i kovov nka Seitnerova(Tomicobia
seitneri (Ruschka 1924)) zeledi Pteromalidae. Samice obou druhapadaji
lyko routa jeSt ped zavrtanim do ky, vrai kladélko do zadnich lank
zadeku pod krovky a pak do ho kladou vajiko.

Za souast bioregulaniho komplexu lyko rout mohou byt pova ovani
také roztoi (Acari). N které druhy rozto nap. adu Mesostigmata byly
pozorovany, jak se v po ercich ivi jejich vaky i larvami (Hofstetter a kol.,
2009). Jednalo se zejména o drMdkndrolaelaps quadrisetuBerlese, 1920)

i D. cornutus (Kramer, 1886), p em mortalita vajiek zp sobena tmito
rozto i dosahovala 7 % (Kielczewski a Balazy, 1966). Bytivn zjiSt no,

e n ktei foreti ti rozto i, nejen z adu Mesostigmata, mohou mit také vliv na
reprodukci a kvalitu potomstva svych hostite( ejka a HoluSa, 2013).
Laboratorn bylo zjistno, e pitomnost foretickych rozto na samicich

lyko routa ovliv uje kvalitu a také kvantitu produkovaného potomsavayl
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zjist n silny negativni efekt na jeho reproduok tusp ch (Hodgkin a kol., 2010).
Zarove je ale tmto rozto m pisuzovana i jista uitenost pro lyko routy.
Bylo toti popsano, e se rktei zastupci rod Dendrolaelaps i Cercoleipus
p ednostn ivi hlisticemi (Hunter a Rosario, 1988).

Nelze opomenout ani predatory. Nejvyznajaimi z nich jsou brouci
eledi pestrokrovenikoviti (Cleridae), zejména pestrokromék mraveni
(Thanasimus formicariugLinné, 1758)) aT. femoralis (Zett.) (= T. rufipes
(Brahm)), dale také zastupcieledi drabikoviti (Staphylinidae), nap druh
Nudobius lentugGravenhorst, 1806) nebo rdehloeopora.Sv j vyznam maji
rovn zastupci adu dvoukidli (Diptera), zejméndarvy lupicovitych much
( ele Dolichopodidae) rodiMedeteraa Lonchaea( ele Lonchaeidae)i larvy
dlouhosijek (Raphidioptera). Mezi ife itostné predatory pait stevlikoviti
brouci, vosy, mravenci, a kte i ptaci (zejména Splhavci). Studii bioregulého
komplexu vetn miry napadeni endoparazitickymi hlisticemi a stgepulace

l. smrkového v gradai fazi v NP Sumava poskytuje kapitola 5.2.

3.4. Entomofilni hlistice k rovc

Po atky zajmu o studium entomofilnich hlisticrlevcovitych sahaji do 19. stoleti.
Jednou z prvnich praci zabyvajicich se vztahyiblestk rovc byla publikace
von Linstow vydana v roce 1890, ve které popsadaiticiiAllantonema diplogaster
(pozd ji p ejmenoval Ruhm (1956) naontortylenchus diplogasteu lyko routa
smrkoveého I, typographuy (Massey, 1974). Od této doby vznikaly publikace
popisujici nematody nalézané wnych druh k rovc (nap. Fuchs, 1914; 1915;
1929; 1930; Oldham, 1930; Steiner, 1932; Thorne3519949). Vyznamnou
publikaci v tomto obdobi je prace Fuchs, 1915, teré se zabyva hlisticemi
s vazbou na |. smrkového a navazuje na ni i sveantanickou studii hlistic
nale ejicich do podeledi Aphelenchoidea a Tylenchoidea (Fuchs, 1938).
Od 50. let se zajem o hlistice rkvc zvySuje. Vydano bylo mnoho
taxonomickych studii a nasledmevizi nap. Andrassy, 1954; Wachek, 1955;
Massey, 1957; 1960; 1964ab; 1969; Nickle, 1967019hong a Webster, 1973;
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Hunt a Hague, 1974; Geraert a De Grise, 1981; Taknal kol., 1989; Kaya
a Stock, 1997; Braasch, 2001; Ryss a kol., 2005nahm dalSich. Existuje
tak mno stvi determinanich kli zam enych na jednotlivéeledi i rody hlistic.
Vznikaji rovn publikace zabyvajici se nematofaunou jednotlivydiah nebo
rod k rovc nap. publikace tykajici se nematofaunyr&vc rodu Scolytus
poskytl Massey (1964a); Ashraf (1968); Ashraf arman (1970); Hunt a Hague
(1974); Moser a kol. (2005), rodDendroctonusMassey (1956; 1966); Furniss
(1967); Thong a Webster (1983), roétyogenesReid (1958); Nickle (1963);
a konen rodulps Ruhm (1954; 1955; 1956); Massey (1960); Hoffar@aster
(1976). Stejni studie Rihm (1956) podava ghled entomofilnich hlistic
nalézanych u zastupc pod eledi Scolytinae z uzemi Mecka, vetn
vyvojovych cykl , tato prace je i dnes hojrivyu ivana a citovana. V praci jsou
podrobn uvedeny charakteristiky zastupdNematoda nalézanych u rovc
13 rod (Cryphalus, Crypturgus, Dendroctonus, Dryocetes,asids, Hylesinus,
Hylurgus, Myelophilus, Orthotomicus, Pityogenesy®phthorus, Polygraphus,
Scolytu$. Z rodu Ips jsou zpracovani. acuminatus, |. amitinus, I. cembrae,
I. typographus Obdobnou publikaci shrnujici druhy entomofilniistit
nalézanych u zastupgod eledi Scolytinae mdstavuje Massefd974) a Choo
a kol. (1987), ve kterych rovnuvadi vy et druh hlistic vAzanych na lyko routy
rodulps. Ob publikace pochazeji ze Spojenych si@tnerickych.

Jak bylo uvedeno vySe, nematofaunaokcovitych je asto zmiovana
také spolen s ostatnimi patogeny a jinymi organismy v ramcuds
bioregulaniho komplexu. V tchto studiich jsou ale informace o nematofaun
v tSinou neucelené a nédka se vztahuji pouze na pam snadno rozeznatelné
druhy endoparazitickych hlistic nalézanych mich dutinach i travicim astroji
k rovc (nap. rodContortylenchus, Parasitylenchusap. Weiser a kol. (2006),
Takov a kol. (2006; 2011), Burjanadze a Goginasli2009); Kereselidze a kol.
(2010), Michalkova a kol. (2012).
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3.5. Vztahy hlistic s k rovci

Vztahy mezi hlisticemi a kovci jsou stejn jako u hmyzu obecnpopisovany
rzn. Nap. endoparazitismus, ektoparazitismus, semiparamiss
saprobiotismus, komenzalismus, predace apod. (Tem&aa Mituch, 1987).
Vedle r znych forem parasitismu je u hlistic s vazbou neokce (Scolytinae)
velmi rozSiena foresie, kdy hlistice vyu ivaji svého hostitgddko prostedek
pro osidleni nového prostdi. Foretické hlistice jsou nalézany nket¢h brouk.
Jejich dauerlarvy (stadia t8inou 3. instaru) jsou nejstji lokalizované
ve shlucich pod krovkami, na idlech nebo mezi jednotlivymilanky t la.
Zejména mezi hrudi a zadem a mezi abdominalnimi tergity. Tyto hlistice
se vtSinou ivi houbami, bakteriemi a jinymi mikroorgamy a na tlech brouk
se asto nachazeji v anabiozekdy ve specifickych Utvarech jako nagastupci
rodu Ektaphelenchyskte i se pod krovkami a naikllech nachazeji vo kovitych
strukturach zvanych nematangia (Cardoza a kol.6R0@yvojovy cyklus tchto
hlistic vykazuje nkolik zakladnich rys. V po ercich se vyskytuji dosfe
hlistice, které se p& v tSinou kladou vajika, z nich se pak lihnou larvy, které
se nkolikrat svlékaji, vyhledavaji svého hostitele, dykse na nj p ichyti, jsou
jeho prostednictvim peneseny do nového prastli, kde jej opusti a vyvoj dale
pokra uje. Larvy se svlékaji, po dosaeni doksti se pd a cely cyklus
se opakuje. Mezi foretické hlistice rovc nalei nap. zastupci rod
NeoditylenchusEktaphelenchuseboMicoletzkya i Bursaphelenchus

Naopak parazitické hlistice jsou nalézany uvniti svych hostitel,
p i em infikace hostitele je podminkou pro Uspé dokoneni jejich vyvojového
cyklu (Hunt a Hague, 1974). Hlistice byvaji nalézawoln v tIni dutin
dosplc , kukel i larev krovc . Vyvojovy cyklus endoparazitickych hlistic je
popisovan nasledovnJuvenilni hlistice jsou nalézany v po ercich, ldespivaji
a pai se. Infeknim stadiem je oplozena juvenilni samice, kter@lastava skrz
kutikulu (nejastji v mistech mezi tnimi lanky) nebo sevo do tla svého
hostitele, ktery je obvykle ve stadiu 1. - 2. ldmnAo instaru, napadany vSak

mohou byt i starSi larvy kovc . ivotni cyklus parazita je synchronizovany
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s vyvojovym cyklem hostitele. Samice hlistice dosmhdosplosti zhruba
ve stejném obdobi jako jeji hostitel. Samice palkdpkuje larvy (nap
Parasitylenchug nebo vajika (nap. Contortylenchusdo tIni dutiny hostitele.
Mladé larvy hlistice penetruji sivo a jsou vyloueny do prosedi po erku.
Alternativou m e byt vyvojovy cyklus zastupc rodu Parasitaphelenchus
Vaji ka jsou kladena v po ercich v blizkosti larev htedd, z nich se vylihnou
larvy, které po nkolikerém svlékani infikuji larvu nebo i kuklu kovce, v jeji
t Ini dutin saji tekutiny, pak pronikaji do stva a tudy ven z la do po erk , kde
se svlékaji do adultniho stadia, ipde a kladou vajka. Poet generaci hlistic
vyprodukovanych za jeden rok je obvykle stejny jgdaet generaci hostitele.
Piem pi laboratornich pokusech jsou hlistice schopny Hkoséat
a 12 generaci (Massey, 1974).

V t Inich dutindch nebo ve stvech krovc jsou nalézani zastupci rod
Contortylenchus Parasitylenchus Parasitaphelenchys Parasitorhabditis
i Cryptaphelenchus Zastupci roduCryptaphelenchusbyvaji také nalézani
v Malpigickych trubicich, voln v t Ini dutin i na povrchu tla k rovc . V
lumenu steva se pak nejstji vyskytuji zastupci rod Parasitaphelenchus
aParasitorhabditis

3.6. Vliv parazitace

Od po atk studia entomofilnich hlistic kovc je velmi diskutovanou otazkou
jejich vliv na populace thto lesnich Skdc . Hodnocen je vliv zejména
endoparazitickych hlistic parazitujicich uvnitla brouk , které ziskavaji iviny

z t Inich tekutin, diskutovany je také odb ivin a energie konzumaci fimo
tukového tlesa a jinych tkani hostitel Endoparazitické hlistice jsou toti u
k rovc nalézany bn , i u vice ne 50 % jedinc (nap. Burjanadze a
Goginashvili, 2009). Massey (1974) pova uje hlistiza dle ity bioticky faktor
ovliv ujici populace krovc . Tato Nematoda obvykle nezabiji svého hostitele,

ale vnkolika pipadech bylo popsano, e mi hostitelovo chovani, sni uji
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plodnost, pe ivani a letovou aktivitu nebo posunuji (obvyklpoz uji) termin
rojeni (nap. Hoffard a Coster, 1976; Kaya, 1984). Fuchs vek\studiich z prvni
poloviny 20. stoleti uvadi, e hlistice zabijeji bwe oslabuji krovce, redukuji
po et nakladenych vajek a o 40 %, zabraiji vyvoji v tSiho potu generaci
v daném roce (Massey, 1974) a Yatsenkowsky (1924hgmenal, e infikace
k rovc malym mno stvim hlistic zpsobuje jejich sterilitu, wSim pak smrt
hostitele. Dnes ale u mame vice poznatk tom, jak mohou endoparazitické
hlistice ovliv ovat svého hostitele.

Hlistice vyvijejici se uvnitt la brouk prokazateln odnimaji svému
hostiteli iviny. Sv d i o tom sni ené mno stvi tukovych buk u infikovanych
k rovc popisované nap ve studiich Nickle (1963); Thong a Webster (1973)
Lieutier (1982). Bylo prokdzano mici se slo eni hemolyfy charakteristické
ubyvanim ivin (zejména protei) pi vyvoji oplozené samice rodu
Contortylenchusv hemocelu krovc (Thong a Webster, 1972; 1975). Slankis
(1967) dale uvadi také mechanické poskozovani orgartkani a intoxikaci
vlivem p itomnosti hlistic. U lyko routa borovéhd. (sexdentatusbylo zjist no
velké poSkozeni epitelovych bua traviciho traktu u jedinc parazitovanych
hlisticemi roduParasitorhabditig(Lieutier, 1984a)

Signifikantn negativni vliv napadeni endoparazitickymi hlistice
na plodnost samic uvadi napReid (1958); Massey (1956; 1960); Thong
a Webster (1975); Weiser a Mek (1988). MenSi gonady jsou u parazitovanych
jedinc popsany ji Oldhamem (1930) (Hunt a Hague, 197®)ong a Webster
(1975) uvadi 20% zmenSeni oocytl infikovanych samic. Tyto strukturdlini
zm ny ale mohou byt obrazem sni eného mno stvi ivikteré jsou hostiteli
hlisticemi odnimany, co potrvzruji zjighi Lieutier (1982), e jedinci
I. sexdentatusktei byli parazitovani hlisticemi rod®Parasitaphelenchusebo
Contortylenchusm li mensi tukové tleso a ovaria a ménvyvinuté terminélni
oocyty ne neparazitovani. Tukovédso tak neni schopno nashroma dit pbnée
mno stvi ivin pro normalni zrani oocyta zp sobuje nasledné zpo di rojeni
a poéatku kladeni vajiek. Zaznamenan byl také maly pokles hustotyeza
a potu nakladenych vajek u samic |. borového parazitovanych hlistici rodu
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Parasitorhabditis (Lieutier, 1984b). Posunuti terminu rojeni potirdiNickle
(1963) ul. confusud_eConte.

Z dostupnych udajplyne pomrn diskutabilni vliv parazitace hlisticemi
na letovou schopnost kovc . Strukturalni patologické zmy nalezené
na létacich svalech u jedinScolytus ventralid eConte napadenych hlisticemi
popsané v praci Aschraf a Berryman (1970) mohou digjn tak odrazem
p irozené degradace létacich svalForsse, 1987). Mo né ovlivmi letové
aktivity bylo rovn studovano u krovc roduDendroctonugAtkins, 1961; Kinn
a Stephen, 1981) ks (Thalenhorst, 1958; Forsse, 1987). Signifikantdily
mezi parazitovanymi a neparazitovanymi brouky &eyty nalezeny.

Nickle (1971) a shodni Poinar a Caylor (1974) ve svych studiich uvadi,
e n které druhy hlistic mohou zpobit zmny v chovani hmyzu a ovlivovat
tvar poerk k rovc . U I. borového I( sexdentatusinfikovaného hlisticemi
roduParasitorhabditis (Lieutier, 1984b) ani u lykohuba douglaskového
(Dendroctonus pseudotsugaklopk.) infikovaného hlistici Contortylenchus
reversus(Thorne, 1935) (Thong a Webster, 1975) se tvar ggo enezmnil,
zm na byla zaznamenana pouze v délce chodeb, kteyéobgb - 28 % kratSi
u parazitovanych jedinc

Mira napadeni populace #ovc a mno stvi hlistic nalézanych
na jednom jedinci se velmi liSi lokalitu od lokglia pravdpodobn zavisi
na mikroklimatickych podminkéach, spiSe ne na nadské vySce nebo na tom,
jestli jsou vzorky odebrany ze stojiciho nebo phadlétromu (nap Rihm, 1956;
Choo a kol., 1987; Meirmans a kol., 2006). Litefafidaje o incidenci hlistic
u k rovc znan variruji, uvadné hodnoty se pohybuji od zhruba 1 do 91 %
(Takov a Pilarska, 2008), nejstji se vSak pohybuji kolem 50 - 60 %.
Po erky k rovc pak obsahuji hlistice i ve vice ne 99 %igad (Hoffard
a Coster, 1976; Tenkéva a Mituch, 1986; 1987; 1991; Cardoza a kol.,800
Burjanadze a Goginashvili, 2009; Kereselidze a, 8)10). Pozorovana byla také
signifikantni rozdilnost miry parazitace meziepmujici a dcenou generaci
brouk (Choo a kol., 1987; Tenkéva a Mituch, 1986). Rom nebyly zjiStny
rozdily v parazitaci mezi samci a samicemi (nagitterer, 2002; Takov
a Pilarska, 2008).
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Jednoho krovce m e obyvat obrovské mno stvi hlistic. Neni neobvyklé
najit k rovce se stovkami larev hlistic ve et a hemocelu a zéarove
pod krovkami (Nickle, 1973). Thong a Webster (1975Weiser (1966) nalezli
p es tisic vajiek a larev zastupce rod@ontortylenchusv hemocelu jednoho
infikovaného brouka roduDendroctonusa Ips. Pi inou je obrovska plodnost
hlistic, kdy na jednu samici me p ipadat a 10 tisic vyprodukovanych larev
(Nickle, 1973).

Po et druh hlistic vazanych na jeden druh rkvce je rovn dosti
variabilni. Rihm (1956) zaznamenal maximaltl r znych druh hlistic
u lykohuba borovéhoHylastes ater(Paykull, 1800)). Massey (1974) dokonce
30 druh u k rovce Dendroctonus adjunctudlaford, 1897 z uzemi USA.
Zda se, e ka dy druh krovce ma svou specifickou nematofaunu (Cardozd.a ko
2006).

3.7. Hlistice lyko rout rodu Ips

Nematofauna lyko rout rodu Ips je pro uzemi eské republiky prakticky
nezpracovanym tématem. Prvni publikaci z naSehomijzétera popisuje
nematofaunu lyko rout tohoto rodu je Weiser (1954), ktery popsal druhy
hlistic nalezenych v te a pod krovkami |. smrkového. Déle existuj&alik praci
Tenkaova a Mituch (1986; 1987; 1991) tykajicich se nefsatny nkterych
druh k rovcovitych  z Gzemi  byvalé eskoslovenské  republiky.
VSechny vyzkumné lokality se ale nalézaly na Uzeén&Sni Slovenské republiky.
DalSi prace se stejnou tématikou jsou znamy .nagizemi Nmecka (Rihm,
1956; 1960), Polska (Balazy, 1966; 1968), Bulhargkakov a kol., 2006;
Nedelchev a kol., 2008), Portugalska (Penas a R006), Ruska (Slankis, 1969;
1972), Francie (Lieutier a Laumond, 1978), Svéddkarsse, 1987),i Gruzie
(Burjanadze a Goginashvili, 2009).
U lykorout rodu Ips jsou nejastji popisovani zastupci ad

Diplogasterida, Rhabditida a Tylenchida aeledi Parasitaphelenchidae,
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Allantonematidae, Ektaphelenchidae, AphelenchoaliddDiplogasteroididae,
Neodiplogasteridae, Rhabditidae a Parasitylenchi@igm (1956) zaznamenal
dev t r znych druh hlistic asociovanych s I. smrkovyr typographu§ po pti
s . vrcholkovym [. acuminatuya I. modinovym (. cembrag a ti druhy hlistic
asociovanych s |I. mensirh &@mitinug. Massey (1974) nalezl 4 - 14 druhlistic
nalezenych u zastupcrodu Ips na tzemi USA. Velikost hlistic se ifpm
pohybuje v rozmezi od 0,2, napu zastupc rod Cryptaphelenchysa do 2 mm
u zastupc roduContortylenchus

P ehled hlistic nalezenych u druHyko rout rodu Ips vyskytujicich
se na Uzemi stdni Evropy uvadi Tabulky 1-3 kapitoly 5.1. Velkyproblémem
v tomto ohledu je existence mnoha synonymnich ngmo zastupce jednoho
druhu Nematoda. V tabulce jsou tyto druhy ommy (*) a piloen

je rovn seznam znamych synonym (Tabulka 4 kapitoly 5.1.).
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4. Metodika

P edkladana disertai prace je souboremlank a je lenna do ti asti.
Prvni asti je shrnuti dosavadnich dostupnych informaci
0 nematofaunlyko rout rodulps a souasné vytvoeni seznam druh t chto
hlistic, které byly zaznamenany na Uzeméditi Evropy. Jedna se tedy o review,
jejich zpracovani je podmimo praci s literaturou a jinymi informaimi zdroji.

Ve druhé asti se disertace muje hlisticim jako sowasti bioregulaniho
komplexu u naSeho nejvyznangiho kalamitniho Skdce [I. smrkoveho
(I. typographu¥ v jeho gradani fazi na Uzemi NP Sumava. Pro posouzeni
parazitace mno ené populace |. smrkového v bezzasahové nNfd Sumava
byla provedena studie naeth lokalitach Na Ztraceném: Piapotok -
(48°59'23.617"N, 13°30'40.858"E; 48°59'11.240"N,  °3AB5.403"E;
48°59'28.669"N, 13°29'31.022"E, nadrska vyska 1150 m n. m). Na okraji
lokalit, které pedstavovaly skupiny i plochy se stromy napadenymi nebo
opustnymi lyko routy, byly vybrany a poraeny stromy sku ztepilého
(P. abie$ (PP | a Il po 2 stromech, PP Ill 6 stroymnjevici piznaky napadeni
k rovci (pitomnost zavrtovych otvorv k e, drtinek, vyronu pryskice).
Po nésledném odtveni strom byly analyzovany vdy ty i sekce (I. - IV.),
tj. odkornné pasy o délce rovnajici selge délky obvodu kmene a o
piblin 0,5 m. I. sekce byla umista ve vzdalenosti 0,5 m od paty stromu, II.
v polovi ni vzdalenosti mezi patou a Zkem koruny, lll. na zatku koruny
a IV. ve stedu koruny. U ka dého analyzovaného stromu bylal@véana jeho
celkova délka, pm r stromu na jednotlivych sekcich, tloka lyka a kry
a rozmry ka dé sekce. V ramci ka dé sekce byl zaznamengyd et snubnich
kom rek (zavrtovych otvor) |. smrkového, délka mateych chodeb, celkovy
po et nakladenych vajék samicemi (pokud mo no 10 studovanych mafeh
chodeb), poet jedinc jednotlivych vyvojovych stadii (larva 1. - 3. iasti, kukla,
luty brouk). Evidovana byla také fitomnost jinych druh k rovc (pod ele
Scolytinae). Adspekci byl zjisvan stupe napadeni lyko routa parazitoidy
(zejména zastupci eledi Braconidae a Pteromalidae adu Hymenoptera).
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Zaznamenan byl pet jejich larev, kukel nebo z&motk Sledovana byla
p itomnost a mno stvi larevi dosp lc predator I. smrkového zadu Coleoptera
(brouci) zastupci rodurhanasimusz adu Diptera (dvoukdli) zastupci rodu
Medeteraa z adu Raphidioptera (dlouhoSijky). Pomoci exhaustogli z
jednotlivych sekci odebrani vSichni maté a ast dceinych brouk a ulo eni v
plastovych mikrozkumavkach typu Eppendorf do chl&fC). V laboratoi byli
brouci pitvani dva dny po odbu a nativni preparaty jejich atrobnich organ
(zejména travici soustavy, Malpigickych trubic, §dn tukového tesa) byly
prohli eny pod svtelnym mikroskopem (zv¢Seni 100x
a 400x, Arsenal LPE 5013i-T). Zji®vana byla gtomnost vir, mikrosporidii,
prvok , hlistic a parazitoid ( eledi Braconidae, Pteromalidae).eRvsi jedinci
p edstavuji sumu vSech ivych stadii lyko royt od kterych byly oddeny
parazitované larvy. Parazitace byla kalkulovanao jgdodil celkového pdu
parazitoid (larvy na larvach Iykorout, larvy parazitoid mimo larvy
lyko rout , zamotky a kukly parazitoid k celkovemu pau parazitoid (vyse
vyjmenovanych) a vSem ijicim vyvojovym stadiim tykout . Ziskana data byla
p evedena do tabulkového procesoru MS Excel 2007@ graficky a statisticky
vyhodnocena v programu Statistica 9.

Ve teti asti se disertani prace zaobira studii nematofauny lyko routa
severského I( duplicatu3 a |. modinového [ cembrag Pro studium
nematofauny |. severského byly vybrany lokalityelsg hojnym vyskytem,
vSechny tyto lokality se nachazely na severni Morawe Slezsku, kde je hojny
vyskyt tohoto druhu lyko routa dlouhodoby. Jednal® o lokality: Pust4d Polom
(49° 50' 57.5" N, 18° 2' 3.8" E, 350 m n. m.), Bigst (49° 36' 36.0" N, 18° 41"
40.9" E; 450 m n. m.) a Rlli n& (49°58'47.1" N, 17° 24' 52.7" E; 600 m n. m.).
Na vybranych lokalitach byl od ktna do ervna (pezimujici generace)
a od srpna do zA(dceina generace) odebiran material & pmrk (P. abie$
napadenych timto druhem Iykorouta. Z kadého stwonbylo odebrano
20 matenych brouk, ktei byli po jednom samostatrvlo eni do uzaviratelnych
mikrozkumavek typu Eppendorf a do doby zpracovaii uchovavani v lednici
v laboratoi (teplota do +8 °C). Ze strombylo odebrano také 10 po erk

|. severskeho v zném stupni jeho rozvoje. V laboratbyl z ka dého po erku
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preparani jehlou a Stte kem odebran obsah a umist v uzaviratelném
plastovém s&u a rovn uchovan v lednici (teplota do +8 °C) do doby
zpracovani. Odebrané vzorky byly popsany, umadbylo datum odbru, po et
matenych a larvalnich chodeb, nejstarSi a nejh8jn vyvojové stadium
lyko routa v ka dém po erku. Pro studium nematofauh modinového byly
vybrany lokality, kde se aktualnvyskytovaly pro tento druh typické lokalni
gradace. Vybrany byly nasledujici lokality: Hrade Moravici (49°51'28.37"N,
17°57'56.07"E 450 m n. m.), Pegovsky les u Hava (49°48'40.40"N,
18°24'16.94"E 290 m n. m.), Kostelec nadernymi lesy (49°59'1.90"N,
14°48'29.53"E 420 m n. m.). Na vybranych lokalitdogtho v dubnu instalovano
pt lapa s feromonovymi odparniky Cembraewit, které bylybigny

v intervalu 7 a 10 dn. Takto ziskani jedinci. modinového byli po jednom
samostatn vlo eni do uzaviratelnych mikrozkumavek typu Epgerf a do doby
zpracovani byli uchovavani v lednici v laborat@eplota do +8 °C). Na lokalitach
byly také instalovany lapaky navnaw feromonem (odparniky Cembraewit),
z nich byly spolen s brouky odebrany také po erky. Z po erku byl paegni
jehlou a Stte kem rovn odebrdn obsah a umist v uzaviratelném plastovém
séa ku a uchovéan v lednici (teplota do +8 °C) do dopyezovani.

V laboratoi byli takto ziskani brouci prohli eni pod lupoumikroskopem
(Arsenal SZP 1102 T Zoom, Arsenal LPE 5013i-T),tpm byla zaznamenavana
p itomnost foretickych hlistic na jednotlivyclastech tla: krovky, kidla, thorax,
abdomen a prostory mezi jednotlivyminimi lanky. V pipad I. modinového
byla zaznamenévana iipmnost foretickych rozto pod krovkami. Nésledn
byla provedena pitva v kapce destilované vody rdlqoim skle a rovn byla
zaznamenavana ipomnost a lokalizace nalezenych hlistic: v hemacstevu,
Malpigickych trubicich. Dale bylo zaznamenano pehlarouka, lokalita, ze které
poch&zi a datum odhu (p isluSnost k gezimuijici i dceiné generaci).

Obsah po erk byl vySetovan na pitomnost hlistic pomoci Baermanovy
nalevky, co je nalevka opana gumovou hadkou, na které je umista svorka.
Nalevka byla naplma destilovanou vodou, do které byladano nkolik kapek
peroxidu vodiku jako zdroj kysliku pro ivé hliséc VySetovany obsah po erk

byl umistn do jemné tkaniny nebo jedné vrstvy papirovéhcekajku, uzaen
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gumi kou, ponoen do vody v nalevce a ponecharegp noc do druhého dne.
Hlistice prochazely s vrstvu tkaniny nebo papiru z vy$staného materialu
do vody a usazovaly se v gumové hadi v oblasti svorky. Druhy den byly
sedimentované hlistice odebrany uveolim svorky a odkapanim kolika kapek
sedimentu na hodinové sklo. Hlistice byly z hodiéglny skla odebirany
preparani jehlou a byly vlio eny do mikrozkumavky typu Epmorf s kapkou
destilované vody a fixovany zalitim horkym roztokePAF (100 ml roztoku
obsahuje: 7 ml 40% formaldehydu, 2 ml triethanolama 91 ml destilované
vody) (Kaya a Stock, 1997) o teplo60 - 70 °C. ast fixovanych hlistic byla
p evedena rkolikastup ovym procesem do glycerolu za pou iti sshglycerolu,
etylalkoholu a destilované vody (Kaya a Stock, )9%ixované hlistice byly
umist ny na hodinové sklo s kolika kapkami roztoku | (Sol I - 100 ml roztoku
obsahuje 20 ml 95% etanolu, 1 ml bezvodého glyceeol79 ml destilované
vody). Hodinové sklo bylo vioeno do exsikatoru angchdno po dobu
minimaln 24 hodin. Poté bylo mlano nkolik kapek roztoku Il (Sol 1l - 100 ml
roztoku obsahuje 95 ml 95% etanolu a 5 ml bezvodgicerolu). Takto byly
hlistice ponechany v exsikatoru znova po dobu mahim24 hodin. Nasledn
byly zhotoveny trvalé preparaty. Na podlo ni skloyldb umistna kapka
bezvodého glycerolu, do které byly hlistice uroigny v potech 1 - 3 kusy
a pekryty krycim sklem, které bylo nasledmataveno snsi parafinu a \eliho
vosku. Poté byly hlistice determinovany na zakladorfologie podle Rihm
(1956), Slankis (1972), Hunt (1993) a Andrassy {00 ast hlistic byla takeé
fixovana etanolem (70%) a podrobena analyze DNA&dPsamotnou analyzou
byly hlistice peneseny na hodinové sklo do sterilni vody, hodirsila se vzorky
byla vo ena do Petriho misky s filtraim papirem a sterilni vodou a v ni byly
ponechany s noc v lednici. Pak byla z hlistic DNA extrahozahllistice byly
p eneseny do sterilnich mikrozkumavek typu Eppend@d0 1) s 20 |
extrak niho pufru (17,7 1 ddH20, 2 | 10x PCR pufru s MgG) 0,2 | 1% Tween
20 a 0,1 | proteindza K 100 pg/ml). Pufr s hlisticemi byl imen pi -20 °C
na 20 minut a nasledninkubovan pi 65 °C po dobu 1 hodiny, nasledovala
inkubace p 95 °C po dobu 10 minut. Takto ziskané lyzaty bykchlazeny

na ledu a poté centrifugovany 2 minuty f1 600 rpm (centrifuga Eppendorf
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minispin  plus), 2 | vzniklého supernatantu byly pouity pro PCR.
Byl pouit segment malé a velké ribozomalni podjetky (SSU a LSU).
Fragment obsahujici vniti transkribovany spacer (ITS1, 5.8 S, ITS2) byl
amplifikovan pou itim primer SSU 18A AAAGATTAAGCCATGCATG sense,
SSU 26R CATTCTTGGCAAATGCTTTCG (Blaxter a kol., 199& fragment
genu 28s rRNA pou itim primeru D2A ACAAGTACCGTGAGGRAAGTTG
(Subbotin a kol., 2006). PCR master mix obsahov@5 | ddH,O, 1,25 | 10x
PCR pufru s MgGl 1 | dNTPs 2,5 mM, 0,751 ka dého primeru 10 pmoli,
0,1 | Tag DNA polymerazy U/l, a 1 | DNA extraktu. Podminky PCR byly
pro SSU 18A: 94 °C po dobu 5 min; nasledované 3byqyi 94 °C po dobu 60 s,
52 °C po dobu 90 s, a 68 °C po 2 min a hakoneddgd”dobu 10 min (Eyualem
a Blaxter, 2003). A podminky pro D 2A: 4 mini 94 °C; nasledované 35 cykly
94 °C po 60 s, 55 °C po 90 s, a 72 °C po 2 mimalonec 72 °C po 10 min
(Tanha Maafi a kol., 2003). Po PCR nasledovalatedékéza (40 min, 120 V) 2

| PCR produktu v agarosovém gelu (1% TAE) barvenétmdium bromidem
(20 | ETB 10 mg/ml na 100 ml gelu). Purifikovany PCRogukt byl odeslan
na sekvenaci (firmy Macrogen, Soul, Jini Korea eq3Ve, eskéa republika).
Ziskané sekvence byly srovnavany se sekvencememyoni v GenBank metodou
Basic Local Alignment Search Tool (BLAST) Natior@@éntre for Biotechnology
Information (NCBI).

Byla srovnhavana procenta brouks nematodami (u |. moithového

i s roztoi) v zavislosti na pohlavi jedince, lokalita generaci, vzorkem byli
brouci odebrani ze stromu lapa e. Poty nematod v po ercich byly srovnavany
tak, e vzorkem byli vSichni brouci z lokality. Kepracovani dat byl pou it
MS Excel, ke statistickému zpracovani dat prograia fRatistické testy Kruskal-
Wallis test, jednocestnd ANOVA, Paersenkorelani test, Wilcoxonv test,
v dy na hladin vyznamnosti = 0.05.
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5. Vysledky

Zakladem pedkladané disertai prace jsouty i lanky, které tvo jednotlivé
podkapitoly kapitoly Vysledky. Dva lanky jsou publikovany nebo ity
k publikovani v asopisech s IF faktorem (Acta Zoologica Bulgaricdoarnal
of Applied Entomology). Jederlanek je publikovany v recenzovanémsopise
(Beskydy) a jeden je v podobmanuskriptu ped odeslanim do redakce Journal

of Applied Entomology.
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Abstract:

The relationships between nematodes and Ips spp. has been a neglected topic in central Europe. This work
summarizes available informations on entomophilic nematodes associated with bark beetles (Scolytinae)
with focus on the genus Ips Dg Gegr, 1775. The association can be phoretic, in which the nematode
uses the bark beetle for transport to a new environment. This is the case of Bursaphelenchus, Cryptaph-
elenchus, Ektaphelenchus, Fuchsnema, Micoleizkya, Neoditylenchus and Plectus species, while the most
frequent phoretic nematodes in Ips bark beetles are Bursaphelenchus eidmanni (Runm, 1956) and Mico-
letzkya buetschlii (Fucrs, 1915) or endoparasitic, in which the nematode enters and obtains nutrients from
the host beetle and depends on the beetle for completion of its life cycle, the case of Centortylenchus,
Cryptaphelenchus, Ektaphelenchus, Parasitaphelenchus, Parasitorhabditis and Parasitylenchus species.
The most frequent endopararasitic nematode in Jps species are Parasitylenchus dispar (Fucns, 1915) and
Contortylenchus diplogaster v. Linstow, 1890. The effects of nematodes on beetle hosts are discussed.
Lists of the nematodes associated with particular [ps species in central Europe are provided, also the little

that is known about these associations in central Europe is summarized.

Key words: Scolytinae, nematodes, phoresy, endoparasitism

Introduction

Nematodes (Phylum Nematoda) are among the most
numerous and abundant animals. Moze than 24,000
species are currently known (Hugor et al. 2001), al-
though as many as 1 million species are thought to
exist. Therefore, this phylum could be comparable
in size to the class Insecta, which is represented by
approximately 925,000 described species (GRIMALDI,
ENGEL 2005).

Nematodes live in all types of environments.
A large numbers of free-living, terrestrial, fresh-
water and of course saltwater species of nematodes
are known. They display various life strategies and
enter into numerous interactions with viruses, bac-
teria, plants, fungi, and other animals. Many nema-
todes are parasites of plants, invertebrates, and ver-
tebrates, including humans. Representatives of this
phylum are also frequently used as model organisms
in research,

Nematology developed rapidly in the second
halfofthe 20th century and became a well-developed
discipline with a number of sub-disciplines, its own
techniques, and a substantial literature. Nematode
systematics benefitted from the introduction of the
electron microscope in the 1960s, of PCR in the
1980s (Ferris 1994), and of other molecular tech-
niques more recently. Today, the classification and
phylogenetic relationships within the Nematoda is
the focus of substantial part of research, and many
new species continue to be described.

The aim of this article is to summarize the cur-
rent knowledge of the nematodes associated with
bark beetles (i.e., beetles in the subfamily Scolytinae),
with particular focus on the bark beetles of the genus
Jps Dt Geer, 1775 in central Europe. The present
knowledge concerning nematodes of bark beetles is
very fragmentary, and the topic has largely been ig-
nored in central Europe.
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Entomophilic nematodes

Publications concerning entomophilic nematodes
(i.e., nematodes closely associated with insects) range
from those that merely delineate an association to
more detailed studies that describe the relationship
between nematode and insect. These relationships
include saprobiotism (living in decaying material),
commensalism (benefit without affecting the other),
which is, according to Kava, Stock (1997), one of
the most common relationships between nematodes
and insects, phoresy, and various degrees and types
of parasitism (such as semi-parasitism commonly
parasitic but also capable of living on dead or decay-
ing animal matter, ectoparasitism- living on the body
surface of the host, endoparasitism- living within the
host, facultative parasitism- living independent of athe
host but may occasionally be parasitic under certain
conditions, and obligate parasitism- cannot complete
its life cycle without exploiting a suitable host (e.g.,
WEISER 1988, Tenkacova, Mituch, 1987, 1991).

Phoretic nematodes occur on the body and
limbs, in the inter-segment spaces, and under the
wings of beetles, flies, and other insects. These nem-
atodes instinctively leave a drying substrate and at-
tach themselves to an insect, which transports them
to a new environment. In the new environment, the
phoretic nematodes leave the insect and feed on
fungi, bacteria, and other microorganisms (NICKLE,
1973). Nematodes are also found in the reproduc-
tive, respiratory, gastrointestinal, and excretory sys-
tems of insects. These endoparasitic nematodes can
damage or kill their hosts. Entomophilic, especially
entomopathogenic nematodes (nematodes that live
within and that weaken and sometimes kill their host
insects) have been studied by WEISEr (1966), NICKLE
(1973), Pomar (1975), WEisEr, Mracek (1988),
SonmN, SHARMA (1990) Sipir (2000), GAUGLER
(2002), Nguyex, Hunt (2007), and many others.

For more than 50 years, many researchers
have studied entomopathogenic nematodes as bio-
logical control agents of insect pests. Much of this
research has been focused on nematodes of the
families Heterorhabditidae and Steinernematidae,
which have wide host ranges (NErmUT ef al. 2012).
Biological control of insect pests by entomopatho-
genic nematodes has been studied by GaucLer, Kava
(1990), SCHEEPMAKER e al. (1997), STURHAN, LISKOvA
(1999), Fenton et al. (2000), Navon, AscrEr (2000),
WiLson, GAUGLER (2004), GEBREMARIAM et al. (2005),
and many others.

Entomophilic nematodes of bark beetles

Entomophilic nematodes were first studied in the 19th
century, and one of the first works dealing with re-
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lationships between nematodes and bark beetles was
written by von Linstow (1890), wherein he described
the nematode Allantonema diplogaster (later re-
named Contortylenchus diplogaster by Runm (1956))
in the spruce bark beetle Ips typographus (LINNAEUS,
1758) (Massey 1974). Since that time, in many pub-
lications species of nematodes found in various bark
beetles have been described (e.g., Fuchs 1914, 1915,
1929, 1930, OrpHaM 1930, STENER 1932, THORNE
1935, 1949). Important work in this period included
Fucus (1915), which described nematodes associ-
ated with I fypographus, and Fucss (1938), which is
a taxonomic study of nematodes in the superfamilies
Aphelenchoidea and Tylenchoidea. The interest in en-
tomophilic nematodes has increased since the 1950s
(AnDRrassy 1954, WacHek 1955, Massey 1957, 1960,
1964ab, 1969, NickLe 1967, 1970, THonG, WEBSTER
1973, Hunt, HAGUE 1974, GeragrT, DE GrIsE 1981,
ToMALAK ef al. 1989, Kava, Stock 1997, BRAASCH
2001, Ryss et al. 2005). These publications include
a number of taxonomic keys focusing on individual
nematode families and genera, There are also publi-
cations dealing with nematodes associated with indi-
vidual species of the following genera of bark bee-
tles: Scolytus (MaSSEY 1964a, ASHRAF 1968, ASHRAF,
Berryman 1970, Hunt, Hacue 1974, Moser ef al.
2005), Dendroctonus (Massey 1956, 1966, Furniss
1967, Tuong, Wesster 1983), Pityogenes (RED
1958, NickLE 1963), and Ips (Ruam1954, 1955, 1956,
Massey 1960, Horrarp, CosTer 1976). An important
study by Runm (1956) provided an overview of en-
tomophilic nematodes associated with bark beetles
from Germany and information about nematode life
cycles. This study, which is still frequently cited,
contains detailed characteristics of nematodes found
in 14 genera of bark beetles (Cryphalus, Crypturgus,
Dendroctonus, Dryocoetes, Hylastes, Hylesinus,
Hylurgus, Ips, Myelophilus, Orthotomicus, Pityogenes,
Pityophthorus, Polygraphus and Scolytus) and details
on Ips acuminatus (GYLLENHAL, 1827), I amitinus
(Erchuorr, 1871), I cembrae (HEER, 1836) and I ty-
pographus. Similar publications from the United States
(Massey 1974, Cuoo ef al. 1987) described the ento-
mophilic nematodes found in bark beetles including Ips
species.

The nematodes associated with bark bee-
tles are frequently studied along with other patho-
gens that could serve as biological control agents
of beetle pests. However, the information on these
nematodes is incomplete and often limited to eas-
ily discernible, endoparasitic species (i.e., nema-
todes within the beetle rather than on the beetle),
such as Contortylenchus and Parasitylenchus spp.
(e.2., WEISER ef al. 2006, Takov ef al. 2006, 2011,
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Burianapzg, GooinasuviLi 2009, KERESELIDZE ef al.
2010, MICHALKOVA et al. 2012).

Relationships between nematodes and bark
beetles

Relationships between nematodes and bark beetles
are described by the same terms as is the case for
relationships between certain other organisms.

Phoretic nematodes

Phoresy is widespread between nematodes and bark
beetles, and phoretic nematodes are commonly found
on the bodies of beetles. They are most frequently lo-
cated in clusters under the elytra, on the wings, or be-
tween the individual segments of the body, especially
between the thorax and the abdomen and between ab-
dominal tergites. These nematodes mostly consume
fungi, bacteria, and other microorganisms, and they
are often found on the bodies of beetles undergo-
ing anabiosis. Groups of phoretic nematodes some-
times assume specific formations. Species in the ge-
nus Ektaphelenchus, for example, form cocoon-like
structures (nematangia) under the elytra and on the
wings of the beetle (CarpozA et al. 2006). The life
cycle of these phoretic nematodes has a number of
essential features. Adult nematodes occur in the bee-
tle galleries, where they mate and generally lay eggs
(oviparity) from which the second stage juveniles
hatch. The juveniles moult several times and then seek
their host. Upon attaching to the host beetle, they are
transferred to a new environment, where they leave
the host and continue to develop and moult. Upon
reaching maturity, the adults mate, and the entire
cycle is repeated. Examples of phoretic nematodes
of bark beetles include species of Neoditylenchus,
Ektaphelenchus, Micoletzkya, and Bursaphelenchus.
Nematodes found on the bodies of Ips species in cen-
tral Europe are presented in Table 1.

Parasitic nematodes

In contrast to phoretic nematodes, parasitic nema-
todes occur in the body cavities of their hosts and
require hosts to complete their life cycle (Hunm,
Haaue 1974). In the case of parasites of bark beetles,
endoparasitic nematodes are most frequently found
moving freely in the body cavities of adults, larvae,
and pupae. Cryptaphelenchus spp. are also found on
the surface of the insect and in the Malpighian fu-
bules, and Parasitaphelenchus and Parasitorhabditis
spp. occur in the lumen of the intestine but also move
freely in the body cavity. With respect to the life cy-
cle of endoparasitic nematodes, juvenile nematodes
mature and mate in bark beetle galleries. The impreg-
nated pre-mature female infects the beetle, which is
usually the 1% or 2™ stage larva, by passing through

its cuticle or intestine. The life cycles of the parasite
and host are synchronized, and the female nematode
reaches maturity at approximately the same time as
its host. The female then produces juveniles (e. g.,
Parasitylenchus) or eggs (e. g., Contortylenchus)
within the host body cavity. Young nematode juve-
niles then penetrate the intestine and are emited into
the gallery. A variation on this kind of life cycle is dis-
played by Parasitaphelenchus spp., which lay their
eggs near host larvae in the gallery (e. g. Scolytus,
Ips, Polygraphus, Scolytus genera). The nematode
juveniles then hatch, and after several moults, infect
the larvae or even the pupae of the bark beetle. They
suck fluids within the beetle’s body cavity, subse-
quently infect the intestine, and then leave the body
and return to the gallery, where they moult into the
adult stage, copulate, and lay eggs. The number of
nematode generations per year is identical to the
number of host generations per year, and can be as
high 12 in laboratory experiments of Contortylenchus
elongatus (MAssgy, 1960) NickLE, 1963 in Ips confu-
sus (LE ConTE, 1876) (Massey 1974). Endoparasitic
nematodes associated with Ips bark beetles in central
Europe are presented in Table 2.

The effect of parasitic nematodes on their hosts

Since the first studies of entomophilic nematodes of
bark beetles, researchers have been interested in the
effects of endoparasitic nematodes on the populations
of these forest pests. Endoparasitic nematodes obtain
nutrients from the host body fluids, and in some cas-
es consume all of the host’s fat body and other tis-
sues. Endoparasitic nematodes are commonly found
in bark beetles, and sometimes at infestation rates
exceeding 50 % (e. g. BURIANADZE, GOGINASHVILI
2009). Massey (1974) considered nematodes to be
important factors limiting the populations of bark
beetles. Although these nematodes seldom kill their
host, they can change host behaviour; decrease
host fertility, survival, and flight activity, and delay
swarming (e.g., HOFFARD, CosTER 1976, Kava 1984).
Fuchs, in his studies from the first half of the 20th
century, stated that nematodes weaken and kill bark
beetles, reduce the number of eggs laid by as much
as 40 %, and reduce the number of generations per
year (Massey 1974). Y arsenkowsky (1924) reported
that infestation of bark beetles by small numbers of
nematodes causes beetle sterility while infestation
by large numbers causes death. Subsequent research
has greatly increased our understanding of how en-
doparasitic nematodes affect insect hosts,
Nematodes developing inside the beetle de-
prive the host of nutrients. This is evidenced by a
decreased number of fat cells in infected bark bee-
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Table 1. Nematodes found under elytra, on the wings, thorax, abdomen and between body segments of Ips bark beetles in
central Europe. For species marked with an asterisk (*) in the table see a list of known synonyms provided in Table 4

Nematode species Nematode family Ips species Country Reference
B helenchus eids j I amitinus Germany, PO LSt Lk
ursaphelenchus eidmanni ; : . ;
(Rui, 1956) * Parasitaphelenchidae Lipgrahus Slovakia cova, Mrrucu 1986,
? 1987, 1991
i e i Parasitaphelenchidae | I sexdentatus Germany Runm 1960
Rumm, 1960 *
i Aphelenchoididae | I acuminatus Germany Rusm 1956
acuminati RunM, 1956
Cryptaphelench 1 I. cembrae Germany RU}{M!19l 58, Ttk
ryptaphelenchus macrogaster mac- - A , 1986
rogaster (Fuchs, 1937) * Aphelenchoidifae I typographus Slovakia SO 1 99? !
Ekiaphelenchus amitini . =g
: G Runm 1956
(Fucs, 1937) * Ektaphelenchidae I amitinus ermany UHM
Ektaphelenchus typographi o
P (Fucss, 1930) * Ektaphelenchidae I typographus Germany Runm 1956
I amitinus German Rumm 1956, Tenka-
Fuchsnema halleri (Fucss, 1915) * Diplogasteroididae 1. cembrae v, cova, Mrruch 1986,
Slovakia
I typographus 1991
Micoletzkya buetschli acuminati (M- ; : ;
4 Runm, 1
coLETzZKY, 1922) * Neodiplogastridae 1. acuminatus Germany uHM, 1956
e Czech Republic, | Weiser 1954, Runm
Micoletzkya buetschlii (Fucus, 1915) Neodiplogastridae I . oorank Germany, 1956, TENKACOVA,
- DPORTaPIS | Glovakia Mituca 1986, 1991
; s Runm 1956, Tenka-
Neoditylenchus major (Fucss, 1915) * Neotylmcmdae. syn. Linwsiser Gman}.” Biles: cova, Mrrucn 1987,
Sychnotylenchidae I typographus vakia 1991
Plectus rhizophilus e Man, 1880 Plectidae I sexdentatus Slovakia ViLagiova 1990

tles, as described by NickLE (1963), THONG, WEBSTER
(1973), and LieuTier (1982). Depletion of nutrients
(especially proteins) was confirmed by changes in the
composition of the hemolymph caused by the devel-
opmert of a fertilized female of two Contortylenchus
species in bark beetle hemocoel (THonG, WEBSTER
1972, 1975). During beetle diapause, nematodes may
also undergo dormancy, as described for the nema-
tode Paraiotonchium autumnale (NICKLE, 1967)
SLOBODYANYUK, 1976 (syn. Heterotylenchus autum-
nalis NickLE, 1967, which parasitizes certain flies.
Otherwise, nematodes may infest the fat body, as is
the case when Mermis nigrescens DuiarRDIN, 1842
parasitizes grasshoppers (THoNG, WEBSTER 1975).
SLaNkis (1967) also reported that nematodes caused
mechanical damage to organs and tissues as well as
intoxication. Great damage to the intestinal epithe-
lium was found in Ips sexdentatus (BorNERr, 1776)
parasitized by Parasitorhabditis ipsophila Lisutier
AND Laumonp, 1978 (LieuTiER 1984a).

The fact that endoparasitic nematodes signifi-
cantly reduce bark beetle fertility was reported by
ReD (1958), MAssey (1956, 1960), THONG, WEBSTER
(1975), and WEISER, MRACEK (1988). Smaller gonads
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in parasitized individuals had been previously de-
scribed by OLpHAM (1930) (in Hunt, HaGUE 1974).
THONG, WEBSTER (1975) described a 20% reduction
in oocytes. These structural changes might be direct
effects or might reflect a general decrease in host
nutrition caused by removal of nutrients by nema-
todes. This was confirmed by Ligutier (1982), who
reported that individuals of I sexdentatus parasit-
ized by Parasitaphelenchus sp. and Contortylenchus
sp. had smaller fat bodies and ovaries and less de-
veloped terminal oocytes than non-parasitized indi-
viduals. A small fat body is unable to provide the
nutrients necessary for the normal maturation of
oocytes, which therefore delays swarming and the
start of oviposition. A slight decrease in the density
of oviposition incisions and in the number of eggs in
individuals parasitized by Parasitorhabditis sp. has
also been reported (LiEuTiER 1984b). A shift in the
time of swarming was confirmed by NickLE (1963)
in I confusus.

Nematode infection was reported to cause
pathological changes in flight muscle structure of
Seolytus ventralis LECONTE, 1868 (ASCHRAF et al.
1971) but these changes may have been caused by
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a natural degradation (Forsse 1987). Subsequent re-
search has not confirmed that nematode parasitism
affects bark beetle flight capability. For example,
nematode parasitism did not affect the flight activ-
ity of Dendroctonus pseudotsugae Hopkins, 1905
(Atkins 1961), D. frontalis ZMMERMANN, 1868 (Kinn,
StepaeN 1981), or I typographus (THALENHORST
1958, Forsse 1987).

NickLE (1971) as well as POINAR, CAYLOR (1974)
stated that some nematode species can change insect
behaviour and change the shape of bark beetle galler-
ies. The shape of the galleries created by I sexdenta-
tus, however, was not changed by Parasitorhabditis
ipsophila (LIEUTIER 1984b) or by D. pseudotsugae
or Contortylenchus reversus (THORNE, 1935) Runm,
1956 (THonG, WEBSTER 1975). Although nematodes
did not change gallery shape, they did reduce gallery
length by 25-28 % (THonG, WEBSTER 1975)

The percentage of nematode-parasitized bark
beetles in a population and the number of nematodes
per beetle varies widely by location and probably de-
pends on microclimate rather than on elevation or on
whether the samples are collected from a standing
or fallen tree. The reported prevalence of nematodes
in bark beetles ranges from approximately 1 to 91
% (Taxov, Prarska 2008) but is frequently about
50-60 %. More than 99 % of galleries contained
nematodes in the studies of Horrarp, CosTER (1976),
Tenkacova, Mitucs (1986, 1987, 1991), CARDOZA ef
al. (2008), BuriaNaADZE, GoGINASHVILI (2009), and
KeReseLIDZE ef al. (2010). Significant differences
have been documented in the parasitization rates be-
tween the spring and summer generations of beetles
(CHoo, Kava 1987, Tenkacova, MiTuch 1986) but
not between male and female beetles (e.g., ZITTERER
2002, Takov, PiLarskA 2008).

A single bark beetle may contain many nema-
todes, and it is not unusual to find a bark beetle with
hundreds of nematode juveniles in its intestine and
hemocoel and under its elytra (NickLE 1973). THONG,
WeBsTER (1975) and WEIsER (1966) found more than
1,000 eggs and juveniles of Contortylenchus spp. in
the hemocoel of individual Dendroctonus and Ips
beetles. The large number of nematodes per beetle
results from the high fecundity of entomopathogen-
ic nematodes; one female can produce as many as
10,000 juveniles (NickLe 1973).

Although each species of bark beetle is usu-
ally attacked by only a subset of the species of ento-
mopathogenic nematodes (CARDOZA ef al. 2006), the
number of nematode species associated with a single
species of bark beetle can be variable. Runm (1956)
recorded a maximum of 11 species of nematodes in
the black pine bark beetle Hylastes ater (PAYKULL,

1800) in Germany, and Massey (1974) found 30 spe-
cies in Dendroctonus adjunctus BLANDFORD, 1897 in
the United States.

Nematodes associated with Ips spp.

Bark beetles of the genus Ips belong to the family
of snout beetles (Curculionidae) and the Scolytinae
subfamily. In central Europe, seven species occur
(Ips acuminatus, 1. amitinus, I. cembrae, 1. duplica-
tus (SAHLBERG, 1836), I. mannsfeldi (W acutL, 1879),
I sexdentatus, and L typographus). An identification
key to the bark beetle species, including Ips spp.,
was published by Prerrer (1989). Ips spp. feed on
the phloem of conifers, predominantly spruce, pine,
and larch. These bark beetles have been often seri-
ous pests mainly in spruce monocultures but also in
close-to-nature forests. Since 1950, 2-9 million m® of
wood have been damaged annually by bark beetles,
and predominantly by I typographus (SCHELHAAS et
al. 2003).

There have been very few studies of the nema-
todes associated with Ips spp. in central Europe.
The first publication that described nematodes of
Ips spp. in this region was by WEIser (1954), who
described three species of nematodes found in the
body and under the elytra of I #ypographus (in
Tenkacova, MiTucH 1987). There are also several
studies by Tenkacova, MrtucH (1986, 1987, 1991)
related to nematodes of Ips spp. in the territory of
the former Czechoslovakia. The study sites in all of
these reports were in the territory of today’s Slovak
Republic. Researchers have also reported on nema-
todes associated with Ips spp. in Germany (RuHM
1956, 1960), Poland (Barazy 1966, 1968), Bulgaria
(Takov et al. 2006; NEDELCHEV ef al. 2008), Portugal
(Penas et al. 2006), Russia (SLaNkis 1969), France
(LEuTier, Laumonn 1978), Sweden (Forsse 1987)
and Georgia (BURIANANDZE, GOGINASHVILI 2009).

Ips spp. have been reported to be associ-
ated with nematodes in the orders Diplogasterida,
Rhabditida, and Tylenchida and in the
families Parasitaphelenchidae, Allantonematidae,
Ektaphelenchidae, Aphelenchoididae, Diplogaste-
roididae, Neodiplogasteridae, Rhabditidae, and
Parasitylenchidae. Ruam (1956) recorded nine spe-
cies of nematodes in I fypographus, including five
each in L acuminatus and I cembrae and three in I
amitinus. Massgy (1974) found 4-14 species of nema-
todes in Zps spp. in the United States. The nematodes
associated with Ips spp. range in size from 0.2 mm
(Cryptaphelenchus) to 2.0 mm (Contortylenchus).

Lists of nematodes associated with Ips spp. in
central Europe is given in Tables 1-3. A problem in
preparing this kind of list is the existence of many
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Table 2. Endoparasitic nematodes associated with Jps species in central Europe. For species marked with an asterisk
(*) in the table see a list of known synonyms provided in Table 4

Nematode species Nematode family | Ips species Location Country Reference
Conlorylenchiis wyminds Allantonematidae | I acuminatus | hemocel Germany Runm 1956
Runm, 1956
- Czech Republic,
Contortpleraias oyian Allantonematidae I amitinus intestinum Germany, Ruma 1956, Weres el al.
Runm, 1956 ; 2006, ViLagiova 1993
Slovakia
Ok bt Bl L cembrae Czech Republic, | Runm 1956, Tenkacova,
s VB;ANSTOW 1§90 + | Allantonematidae | I sexdentatus | hemocel | Germany, Poland, |Mrruca 1986, 1991, Barazy
BT > 1. typographus Slovakia 1966, 1968
Cryptaphelenchus macro- Malphigian
gaster acuminati RuiM, | Aphelenchoididae | I acuminatus tubules Germany Runm, 1956
1956 intestinum
Cryptaphelenchus macro- N T Malphigian German)_f, Slo- Riif 1956, Traiacioa,
gaster macrogaster (Fuchs, | Aphelenchoididae I h tubules vakia Mirucs 1986, 1991
1937) * - DPOSTapAs | ihtestinum 5
Ektaphelenchus typographi :
(Fucss, 1930) * Ektaphelenchidae | I typographus larvae Germany Ruem 1956
Pamsztag‘)helencbm acumi- | Parasitaphelenchi- T .hemf)cel Cremittey Rusm 1956
nati RunmM, 1956 dae intestinum
Parasitaphelenchus sexden-| Parasitaphelenchi- ¥ sarcdentis hemocel | Czech Republic, | Weiser, Mracex 1988,
tati Fucns, 1937 * dae ’ intestinum Germany Freev 1959
Parasitorhabditis acuminati - . hemocel
(Fucss, 1937) * Rhabditidae L acuminatus P Germany Rumm 1956
Parasitorhabditis amitini " - " . Germany, Runm 1956, Tenkacova,
(Fucrs, 1915) * Rhabditidae 1. amitinus intestinum Slovikin Miruca 1987, 1991
Austig, Ruty 1956, WeiseR,
SRS i MRACEK 1988, TENKACOVA.
Parasitorhabditis obtusa Rhabditidac I cembrae — Czech Republic, Mitocst 1986, 1987, 1991,
(Fucss, 1915) * L. typagraphus Germany,
. Barazy 1966, 1968, An-
Poland, Slovakia,
; DRASSY 1983
Slovenia
Czech Republic, | Runam 1956, BaLazy 1966,
Pvasitylanchis dispar Germany, 1968, Wriser 1954, 1977,
s, 191 5)*‘0 Parasitylenchidae | I typographus | hemocel Poland, Weiser, Mracex 1988,
. Slovakia, 2006, TenkAcovA, MrTucH
Slovenia 1986, 1991

synonyms for nematode species. Not all of them
are valid (see Table 4). Synonyms of the Genus
Bursaphelenchus were published by Ryss et al. (2005),
Contortylenchus, Neoditylenchus and Parasitylenchus
by Smpiqt (2000), Micoletzkya and Fuchsnema by
SupHAUS, VON LIEVEN (2003), Parasitaphelenchus by
Rumm, 1956 and the others by BAKEr (1962).

Conclusion

As between other organisms various relationships
from commensalism to obligate parasitism occur
between bark beetles and nematodes. Nematodes
are almost always found in the galleries of bark
beetles and each nematode species may benefit
from the proximity of the bark beetle differently.
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Endoparasitic nematodes even can affect some im-
portant biological processes such as host fertility,
survival, flight activity or swarming time, or change
host behaviour . This review summarizes mentioned
relationships and lists the known nematodes associ-
ated with the representatives of Ips genus which are
importaint pests in Central Europe. Nematodes asso-
ciated with Ips species could live as commensals us-
ing only bark beetle gallery environment (such e. g,
members of Clarkus, Panagrolaimus or Pristionchus
genera), phoretic nematodes use bark beetles for
transfer fo a new environment ( e. g. memebers of
Bursaphelenchus or Micoletzkya genera), to inhabit
bark beetle body cavity is essential for endoparasit-
ic nematode life cycles (e. g. Contortylenchus and
Parasitylenchus genera) but some nematodes are
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Table 3. Nematodes found only in frass and feed marks of Ips bark beetles in central Europe
Nematode species Nematode family| Ips species Country Reference
Clarkus papillatus (Bastian, 1865) Mononchidae | L typographus| Slovakia Vilagiova, 1990
Cuticularia oxycerca (de Man, 1895) Rhabditidae | L sexdentatus | Slovakia Vilagiova, 1990
Mesorhabditis oschei Korner, 1954 Mesorhabditidae | I sexdentatus |  Slovakia Vilagiova, 1990
Panagrolaimus chalcographi Fuehs, 1930 Panagrolaimidae | L fypographus| Slovakia Vilagiova, 1990, 1993
Panagrolaimus rigidus (Schneider, 1866) Panagrolaimidae | I. sexdentatus | Slovakia Vilagiova, 1993
Prionchulus muscorum (Dujardin, 1845) Mononchidae |/ typographus| Slovakia Vilagiova, 1990
Pristionchus lheritieri (Maupas, 1919) Neodiplogastridae| I. typographus| Slovakia Vilagiova, 1990
Tripyla filicaudata de Man, 1880 Tripylidae I sexdentatus | Slovakia Vilagiova, 1990

Table 4. Synonymous names of nematode species associated with Ips bark beetles in central Europe

Nematode species

Synonymous names

Bursaphelenchus
eidmanni Ruam, 1956

Aphelenchoides (Bursaphelenchus) eidmanni Ruam, 1956

diplogaster
(v. Lnstow, 1890)

Bursaphelenchus

sexdentati RunM, Aphelenchoides (Bursaphelenchus) sexdentati Runm, 1960; Bursaphelenchus bakeri Runv, 1964
1960

Contoriylenclus Anguillulina contortus typographi (Fucss, 1915); Allantonema diplogaster v. Linstow, 1890; Aphelenchulus

contortus typographi (Fuces, 1915); Aphelenchulus diplogaster (Fuces, 1915) ; Parasitylenchus contortus
cembrae (Fucss, 1915); Parasitylenchus contortus typographi (Fuces, 1915); Tylenchus contortus cembrae
(Fucws, 1915); Tylenchus contorius typographi Fucks, 1915; Tylenchus diplogaster (v. Linstow, 1890)

Cryptaphelenchus
macrogaster macro-
gaster (Fucus, 1937)

Aphelenchoides macrogaster (Fucus, 1937); Aphelenchoides (Schistonchus) macrogaster (Fuces, 1915);
Parasitaphelenchus macrogaster (Fucs, 1915); Tylenchus macrogaster Fuces, 1913; Parasitaphelenchus
(Cryptaphelenchus) macrogaster (Fucus, 1915); Schistonchus macrogaster (Fucns, 1915)

Fuchsnema halleri
(Fucss, 1915)

Diplogaster (Fuchsia) halleri (Fucus, 1915); Diplogasteroides (Diplogasteroides) halleri (Fuces, 1915);
Rhabditolaimus halleri Fucus, 1915

Ektaphelenchus ami-
tini (Fucas, 1937)

Aphelenchoides amitini (Fucus, 1937); Parasitaphelenchus (Cryptaphelenchus) amitini Fucss, 1937

Ektaphelenchus

Aphelenchus typographi (Fucss, 1930); Parasitaphelenchus typographi Fucns, 1930; Parasitaphelenchus

(MicoLerzky, 1922)

fypographi Lt
(Fucss, 1930) (Ektaphelenchus) typographi (Fucss, 1930)
Micoletzkya buetschii
acuminata Fuchsia buetschii acuminati Runm, 1956

Neoditylenchus major
(Fucns, 1915)
MEvL, 1961

Anguillulina major (Fucss, 1915); Ditylenchus major (Fucss, 1915); Synchotylenchus major (Fucss,
1915); Tylenchus major Fucss, 1915

Parasitaphelenchus
sexdentati Fucss,
1937

Aphlenchoides uncinatus sexdentaii (Fucns, 1937); Parasitaphelenchus uncinatus sexdentati Fucss, 1937

FParasitorhabditis
acuminati
(Fucss, 1915)

Rhabditis obtusa acuminati Fucss, 1915; Rhabditis (Parasitorhabditis) obtusa f. acuminati (Fucas, 1915)

Parsitorhabditis ami-
tini (Fucss, 1915)

Rhabditis obtusa amitini Fucus, 1915; Rhabditis (Parasitorhabditis) obiusa f. amitini Fucus, 1915

Parasitorhabditis
obtusa (Fucss, 1915)

Parasitorhabditis typographi (Fucrs, 1915); Rhabditis obtusa Fucus, 1915; Rhabditis obtusa typographi
Fucus, 1915; Rhabditis (Parasitorhabditis) obtusa f. typographi Fucss, 1915

Parasitylenchus
dispar (Fucas, 1915)

Anguiluling dispar typographi (Fucss, 1915); Aphelenchulus dispar typographis (Fucus, 1915); Polymor-
photylenchus typographi (Fucss, 1915); Tylenchus dispar typographi Fuces, 1915
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found on bark beetle body surface as well as in their
body (e.g. Cryptaphelenchus and Ektaphelenchus
species). Although considerable attention has been
devoted to entomophilic nematodes associated with
important pests like bark beetles, our knowledge of
these nematode—beetle associations in central Europe
is still limited. Furthermore, a large number of syn-
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onymous names makes the orientation in this topic
more difficult. Expanding on this knowledge will be
an important task for the coming years, .
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5.2. Ips typographus

Reproductive performance and natural antagonists otinivoltine
population of Ips typographugColeoptera, Curculionidae,
Scolytinae) at epidemic level: a study from Sumaviiountains,

Central Europe

Lukasova, K., Holusa, J., & Grucmanova, S.

2012
Beskydy, 5(2), 153-161

Publikovano



eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska




eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska




eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska




eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska




eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska




eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska




eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska




eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska




eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska




eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska

5.3. Ips duplicatus

Nematodes associated with the double-spined bark &ige Ips
duplicatus(Coleoptera: Curculionidae) in central Europe

S. Grucmanova, J. Holusa & J. Nermut’

2014

Journal of Applied Entomology

p ijato k publikovani
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5.4. Ips cembrae

Nematodes associated witlps cembragColeoptera:
Curculionidae): comparison of generations, sexes drsampling

methods

Sarka Grucmanova, Jaroslav Holu3a, Vaclaimak, Jii Nermu
2014
p edpokladany asopis Journal of Applied Entomology

manuskrip ped dopracovanim
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6. Diskuse

Podobn jako mezi jinymi organismy i mezi hlisticemi a tykouty existuje
mnoho typ vztah, od komezalismu po obligatni parazititsmus (Teoka
a Mituch, 1987; 1991; Kaya a Stock, 1997). Hlisieeu tém v dy nalézany
v po ercich lykorout, pi em r zné druhy hlistic vyu ivaji svého hostitele
r znym zp sobem. Mohou byt pouze komenzaly, kteyhledavaji jen prosédi
po erk lykorout , takovym pikladem jsou rodyClarkus Panagrolaimus
a Pristionchusuvedené ve studiich Vilagiové (1990; 1993), ktegakvv nasi
studii nebyly zjiStny, i nami pro Uzemi eské republiky nov nalezeny rod
Laimaphelenchus Mohou byt také foretiky lykorout a vyuivat je jako
prostedek k osidleni nového prostli (rodBursaphelenchus Micoletzkya nebo
mohou it pimo v t le lyko routa (endoparazitické hlistice roc€Contortylenchu
a Parasitylenchus N které hlistice jsou ale nalézany jak n#et tak v tle
lyko rout (rod Cryptaphelenchys O endoparazitickych hlisticich je znamo,
e mohou ovliv ovat fertilitu, pe ivani, letovou aktivitu, termin rojeni nebo
dokonce mohou mmit hostitelovo chovani (Reid, 1958; Massey, 19%660;
Thong a Webster, 1972; 1975; Lieutier, 1982; 198Ateiser a Mréek, 1988).
Z t chto d vodu tedy existuje uity potencial pro jejich vyu iti v biologickém
boji. Uskalim pi pou iti biologického boje proti krovc m jsou ale nkteré
praktické problémy, zejména v oblasti namno eniagiens a zvoleni vhodné
aplika ni metody.

Pestoe se v NP Sumava jednd o dlouhodgbemno enou populaci
|. smrkového s vysokymi denzitami, nebyly zjisg vysoké hladiny infekni
nakazy patogenmatenych brouk. Ziskané Udaje o patogennich organismech
odpovidaji a jsou procentualnprakticky totoné s pedchozimi zjiStnimi
z oblasti Sumavy (Weiser a kol., 2000). Parazitacgomofilnimi hlisticemi
v NP Sumava byla proti ekavani vy3si (19%). NapTenkéaovéa a Mituch (1986,
1987; 1991), ve svych pracich zznych lokalit (nap. Tatransky narodni park)
uvadi pitomnost hlistic u krovc v rozmezi 4,3 % a 5,1 % zkoumanych
jedinc . Pi iny vy38ich zaznamenanych hodnot v NP Sumava mepotivat

ve v tSich hustotach populace I. smrkového, kdy majstick pravdpodobn
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snadnjSi p istup ke svému hostiteli. V ipad sledovaného druh@ontortylechus
diplogasterstejné studie uvadi vyskyt u asi 9 % jedincsmrkovéhov p ipad

p ezimujici generace a necelého 1 % u generacendc&lami nam ené hodnoty
parazitace |. smrkového timto druhem hlistice (8% jsou tedy v souladu
s vysledky tchto studii, vzhledem k tomu, e Sumavska populedeto druhu
lyko routa je univoltinni.

Obecn se jevi byt pravdpodobné, e predace a parazitaca@gqzenymi
nepateli hraji uritou roli pi redukci populaci lyko rout a jejich r stu v jejich
zakladnim stavu. Ale zda jsou schopni zredukovdarkdni stav populace
na zakladni drove z stava zatim oteenou a ponrn dosti diskutovanou
otazkou (Kausrud a kol., 2011). Je znamo, e dykampopulace krovc
je ovliv ovana hlavn faktory, které ovlivuji odolnost stromu, zatimcoipzeni
nepatelé jsou pova ovani pouze za minoritni faktorerk§ v nejlepSim ppad
pouze urychluje kolaps populace (Reeve, 1997). Roplkk rovc mohou zstat
v kalamitnim stavu po dlouhou dobu, pokud jézpiva kombinace hlavnich
faktor , kterymi jsou dostatmé mno stvi vhodnych ivnych rostlin, dostaté
populani hustota, vhodné klimatické podminky a nizké Hagnpredace
p irozenymi nepateli (Raffa a kol., 2008). Soasn ale bylo popsano, e psto e
je parazitace vysoka, pty jedinc |. smrkového mohou dosahovat nebengeh
hodnot (Feicht, 2004).

Nematofauna |. severskéha @luplicatug, evropského Skdce se stale
rostoucim hospodskym a ekonomickym vyznamem, dosud nebyla podrobn
studovéana. Jedinou znamou hlistici s vazbou na ténth byl Parasitylenchus
aculeatusSlankis, 1972 zmimy v publikaci Poinar (1975). Tento druh hlistice
byl potvrzen i v naSi studii. Pozorovana nematofajgnv mnoha rysech shodna
se znamou nematofaunou kalamitniho d&le |I. smrkového (Rihm, 1956;
Tenk& ova a Mituch, 1986; 1987; 1991). Zmie dva druhy lyko rout primarn
iji na smrku ztepilém P. abie3. Zatimcol. typographuspreferuje spodni partie
strom, [|. duplicatus se vyskytuje pvan v hornich &astech kmene.
P es rozdilnou vyskovou preferenci vSak dochazi ékgyvu a neni neobvyklé
pozorovat ve sednich partiich strom poerky jak |[|. duplicatus
tak I. typographus(Schlyter a Anderbrant, 1993). Jednim z rozdildruhovém
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spektrul. duplicatusal. typographuge p itomnost dvou rznych druh stejného
rodu Parasitylenchus U |. duplicatus byl popséan, jak ji bylo zmimo,

P. aculeatus je tak novym druhem pro uzeméské republiky a £ typographus
je znamP. dispart ktery byl v ramci nasi studie nalezen také u édrimového,

jeho nematofauna je rovn velmi podobna nematofaunl. smrkového a |.
severského, mo na v dledku podobnostii n kdy naprosté shodhostitelskych
d evin (Pfeffer, 1989). Uvaovan taky je gnos hlistic |. lesklym
Pityogenes chalcographiykinné, 1761), ktery se pozen vyskytuje na smrcich,
mod inech a borovicich (Pfeffer, 1989; Lieutier a k@D04).

V hemocelu vSecheéch druh byly dale nalézany hlisticgontortylenchus
diplogaster a Cryptaphelenchus sp. Tyto hlistice jsou znamy
z hemocelu, sév i Malpigickych trubic Cryptaphelenchysi jinych lyko rout
rodulps. Jmenovit |. acuminatusl. amitinusal. sexdentatugviz. seznam druh
nalézanych u lyko rout rodu Ips kapitola 5.1.). Je znamo, e jednotlivi brouci
mohou byt souasn napadeni vice ne jednim rodem endoparazitickyltib
(Massey, 1974; Lieutier, 1980; Choo a kol., 198@jp skutenost byla nami
potvrzena u |. modnového, souasny vyskytContortylenchus Parasitylenchus
byl zaznamenén v sedieidincich. V pipad |. severského nebyl soasny vyskyt
zaznamenan. Mo nym vystlenim rozdilu by mohla byt rozdilnd velikostat
t chto dvou druh lyko rout , zatimco |. seversky dosahuje maxim&h5 mm
(Kni ek a Holusa, 2007), I. mothovy a 6 mm (Kni ek, 2006) a je celkov
robustnjsi.

Hlistice Parasitorhabditis obtusdyla nalezena ve stvech a po ercich
vSech studovanych druh Jednd se o jeden z nejb jSich druh hlistic
nalezanych u lyko rout rodulps (nap. Ruhm, 1956; Tenk&va a Mituch, 1986;
Weiser a Mraek, 1988). Jiné druhy rodBarasitorhabditisjsou rovn znamy
z ostatnich druhlyko rout zmi ovaného rodu (napl. acuminatusa |. amitinus
(viz. seznam druhnalézanych u lyko routrodulps kapitola 5.1.)).

Juvenilni stadia hlistic rodMicoletzkya (u |. severského potvrzena
M. buetschlij byla nalézana pod krovkami, naidkech a mezi inimi lanky
|. severského i I. mothového ve shlucich a #kolika desitek jedinc

AsociaceM. buetschliisl. cembraestejn jako sl. typographus]. duplicatusal.
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amitinus je popsana ji v dv jSich pracich (Weiser, 1954; Rihm, 1956;
Tenkaova a Mituch, 1983; 1986; 1991; Susoy a Herrmani®14)
co je v souladu s naSimi poznatky. Tento druhyjgidky zastupce foretickych
hlistic, které lyko routa vyu ivaji jako prostdek k osidleni nového prosdi.
Podle Rihm (1956) nosi a 70 % broujedné populace pod krovkami juvenilni
stadia tchto hlistic, v naSem fpad to bylo maximaln 57,7 % jedinc

|. severského a 42,9 % |. mddového. NaSe sekvence hlistice radicoletzkya
ziskana z |. modnového se shoduje se sekvelitoletzkyasp. z |. modinového

z N mecka, kde pokusné ileni M. buetschlii a Micoletzkya sp. ziskané
z . modinového dalo vznik plodnym potomin, co naznauje, e se jedna
o toto ny biologicky druh. Je znamo, e hlisticedw Micoletzkyamaji velmi

t sné, stabilni a vysoce specifické vazby na svétsitete (Susoy a Herrmann,
2014). Hlistice skupiny buetschlii jsou exkluzivsvazané s lyko routy rodu
Ips a jejich blizkymi pibuznymi k rovci roduOrthotomicus(Susoy a Herrmann,
2014).

Spektrum hlistic nalézanych v po ercich I. sevétsgk a |. modnového
je rovn velmi podobné. V po ercich obou druhlyko rout byly nalezeny
hlistice P. obtusa Micoletzkyasp. a Cryptaphelenchussp. (uvedené v padi
podle jejich poetnosti v po ercich). Co pln koresponduje se znamymi Udaji
(Tenkdova a Mituch, 1980; 1986; 1991). U I. severskéhovs@o ercich
vyskytovaly navic hlistice roduParasitaphelenchyskteré jsou stejn jako
zastupci roduCryptaphelenchugopisovany i u jinych druhrodu Ips (Rihm,
1956; Tenkaova a Mituch, 1986; 1991)Cryptaphelenchuge velmi hojn
zastoupen v po ercich. typographusa I. cembrae (druhy dominantni druh
po P. obtusa a je také nalézan v zahybech mezi hlavou a hf{lidhkaova
a Mituch, 1980; 1983; 1986; 1991). V naseripad se pravdpodobn jednalo
o C. macrogaster macrogastetery je znam 2. typographugviz. seznam druh
nalézanych u lyko rout rodulps kapitola 5.1.).

V poercich I. modinového byli navic nalezeni zastupci rod
Laimaphelenchus a Bursaphelenchys ktei nebyli blie determinovani.
Rod Laimaphelenchuge vSak popisovan jako sadast spoleenstva hlistic kry

a deva a je znam ze vSech kontinerHunt, 1993; Swart, 1997; Peneva
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a Chipev, 1999). Na st je dosud popsano 14 drutitohoto rodu, v Europ
se vyskytuji 3 druhyL@maphelenchus pannocaudi#assey, 1966L. vescus
Truskova a Eroshenko, 1977Lapenardi(Steiner, 1914) Filipjev a Schuurmans
Stekhoven, 1941 (Andrassy, 2007)). Jsou popsaith jagociace s mechygsami
a liSejniky rostoucimi gvan na jehlinatych stromech, jsou znami také
z po erk devokazného hmyzu (Hunt, 1993), ale dosud nebylasdmp jejich
asociace s |. mothovym. Pouzé.. penardibyl zaznamenan u americkeho druhu
lyko routa I. confusugMassey, 1960). V fpad zastupc roduBursaphelenchus
je pro stedni Evrop znama asociacB. eidmanni(Rihm, 1956) 4. amitinus
a |. typographusa B. sexdentatiRuhm, 1960 d. sexdentatugRuhm, 1956;
Tenkaova a Mituch, 1986; 1987; 1991). Vedle vySe zmijch druh byli
Vv po ercich nalézani také juvenilni jedinciadu Tylenchida, které nebylo mo no
determinovat, ale pravgodobn se jedn& o juvenilni stadia nalezenych hlistic
C. diplogastera Parasitylenchuspp.

Mezi jedinci |. severského z lokalit, které se méeji
v r znych nadmakych vyskach, nebyly pozorovany signifikantni ribzd
v p itomnosti endoparazitickych foretickych hlistic. Akoli studované lokality
reprezentovaly celou §$ivertikaIniho vyskytu I. severského, nelzeekavat
zm ny ve druhovém spektru nematod, také proto e rolakilit je jen 250 m.
Naproti tomu byl u I. modnového rozdil mezi studovanymi lokalitami
signifikatni pro endoparaziticke i foretické hlcgi U obou druh byl zaznamenan
signifikantni rozdil mezi gzimujici a dcenou generaci. Infestace foretickymi
hlisticemi byla vySSi u brouk pochazejicich z pzimujici generace, zatimco
endoparazitické hlistice I. mddového byly astji zaznamenany u jedinc
pochazejicich z dcmé generace. Nalezeny signifikantni rozdil koresjuge
S Udaji z ostatnich studii. Ve tgin publikaci je vSak infestace jak foretickymi
tak endoparazitickymi hlisticemi vysSi proepimujici (nap. Choo a kol., 1987;
Slankis, 1972; Tenk&va a Mituch, 1980; 1983; 1986; 1987; 1988; 19¢dkovy
rozdil mezi generacemi byl potvrzen u I. severskemasi studii. Nami zjiSha
vySSi infestace hlisticemi nalezanymi v hemocelunbdinového pak me

podporovat vliv lokalniho mikroklima na nematofaunu
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Siroce je toti uznavan vliv lokéalniho mikroklimspise ne klimatickych
podminek prosedi v zavislosti nap na nadmaské vysce (nap Rihm, 1956;
Choo a kol.,, 1987; Meirmans a kol., 2006). Mikroki po erk
je pak ovlivovano rznymi faktory, zejména mno stvim slungho zéeni
dopadajiciho na kmen stromu (Rihm, 1956; Meirmakela 2006). A proto e
vyvojové cykly vSech nalezenych rodhlistic vdy aspo po uritou dobu
probihaji v po erku lyko routa, je lokalni mikrokina ivotn d le ité pro hlistice
prav ve fazi, kdy se nachazeji mimdd svého hostitele, kdy nejsou chrary
ped vnjSimi vlivy (Rihm, 1956; Tenk@va a Mituch, 1980; Meirmans
a kol., 2006). Toto prosdi je krucialni pro setkavani jedniopaného pohlavi
a nasledné rozmnoovani. Nap vpipad endoparazitickych hlistic
(rod Contortylenchusse v hemocelu hostitele vyskytuji dokp oplodnné
samice, vajika a juvenilni stadia obou pohlavi, zatimco v pextitpo erk pak
probihd posledni sviékani a pohlavni dospivani samsamic a nasledna
kopulace, dospi samci se vyskytuji pouze v po ercich (Ruhm, 198&assey,
1974; Siddiqi, 2000). U foretickych hlistic, jake pap. Micoletzkya je tomu
prav naopak. VtSina jejich vyvojového cyklu probiha v prasdi po erku,
kde se dosgci rozmno uji. Lyko routa pak vyuivaji juvenilni jedinci
pro transport do nového prostli (Massey, 1974; Tenkdva a Mituch, 1983).

Déale nebyl nalezen signifikantni rozdil mezi sama&i samicemi
v p itomnosti endoparazitickych foretickych hlistic u adného z analyzovanych
druh lykourout . Co je v souladu se znamymi udaji, tyto rozdilgbyly
prokazany ani jinymi autory (Choo a kol., 1987;utier, 1979).

V po ercich lykorout jsou tém vdy p itomny hlistice. Tenkava
a Mituch ve svych studiich ze Slovenské republikyadiji vice ne 96 %
po erk , ve kterych byly hlistice nalezeny (Tenk&é a Mituch, 1980; 1983;
1986; 1987; 1988; 1991). V nasi studii bylo natldéspozitivnich vice ne 80 %
vSech poerk. Rozdil mezi generacemi v mno stvi hlistic v pder byl
signifikantni, co m e potvrzovat zasadni vliv ji zmimeého lokalniho
mikroklima. Pro znamou synchronizaci vyvojovych kyhklistic s cykly krovc
(nap. Rihm, 1956; Massey, 1974; Thong a Webster, 18¢%stupné vytvéni

vhodnych podminek v po erku pro organismy asoci@ank rovci jako jsou
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hlistice, roztoi nebo houby (Stone a Simpson, 1990; Meirmans a X006,
Cardoza a kol., 2006; 2008), byloekavano rostouci mno stvi hlistic v po erku
s jeho postupnym rozvojem. To je znamo nae studie Stone a Simpson (1990),
kde celkovy poet rozto a hlistic na vzorkovaci jednotku plochy pozitivn
koreloval s vyvojovou fazil. grandicollis Eichhoff. Tato skutenost byla
pozorovana a byla statisticky fazna i v nasi studii, kdy denzity populace hlistic
v po erku nar staly s jeho postupnym rozvojem.

Pi posuzovani rozdil vinfestaci hlisticemi mezi brouky ziskanymi
r znymi metodami (lapdlapak) byl nalezen signifikantni rozdil pouze
pro hlistice nalezené volnv hemocelu, hodnoty pro lyko routy z lapakoyly
vySSi ne pro lyko routy z lapa . Teoreticky mohou byt nakazy v materialu
z feromonovych lapa podhodnoceny. Lapas feromonem ve vzdalenosti 25 m
od napadeného stromu zachyti 20 - 54 % lokalni lpepuWeslien a Lindeldw,
1990; Nmec a kol., 1993; Duelli a kol., 1997). Na zaklamhalyzy velikosti
tukového tlesa, je hypotetizovano, e pouze maximatretina brouk pochazi
z lokélnich populaci, proto e jejich tukoveéléso je velké. Zbytek brouk
I. typographuss rozvinutjSi svalovinou plétl z v tSich vzdalenosti (Nmec
a kol., 1993). | v nasi studii jsme zjistili, egs rozdily v infestacich hlisticemi
v hemocelu mezi lokalitami signifikantni, tak eédst brouk v lapaich m e
pochazet z lokalit s ni Simi infestacemi.

Krom hlistic jsou s krovci rovn Uzce spojeni i rozta. Typickymi
zastupci rozto asociovanymi s lyko routy rodups jsou pislusnici ad
Mesostigmata, Astigmata, Oribatida a Prostigmata. U modinového
je znamo 5 druhrozto (Kielczewski a Wisniewski, 1983). Kte i z nich jsou
rovn znamymi foretiky a byli stejn jako hlistice nalézani naléch a pod
krovkami studovaného druhu. Keré publikace také dokladaji lov hlistic rozto
(Massey, 1962; Kinn, 1967; 1971; Krantz, 2009). Tedp. foreti ti zastupci
mesostigmatnich rodDendrolaelaps Trichouropodaa dalSich se nestji ivi
hlisticemi, které se vyskytuji spole s brouky v jejich po ercich a nebo na jejich
t lech (Kielczewski a Wisniewski, 1983; ejka a HoluSa, 2013). Zjista
pozitivni korelace mezi peem brouku pozitivnich na ftomnost foretickych

hlistic a rozto doklada jednoduchy vztah, e s rozvojem po erkunika



eska zend Iska univerzita v Praze, Fakulta lesnicka evd ska

i vhodné prosedi pro rozmno ovani vSech asociovanych organisNap. po et
rozto anematod na jednotku studované plochy pozitkereloval s vyvojovym
stadieml. grandicollis (Stone a Simpson, 1990) a podobny trend byl zaznam
i v pipad I. duplicatus Zjist ny ast|jSi vyskyt rozto na broucich z lapa jen

doklada foretické vztahy mezi lyko routy akterymi roztoi.
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7. Z&v r

V ramci disertani prace byly shrnuty informace o hlisticich, kt¢géu
svym zpsobem ivota vazané na fkovce (podele Scolytinae)
a zejména pak na lyko routy rodips. Sestaven byl seznam vSech
znamych druh hlistic asociovanych s lyko routy zminého rodu pro
Gzemi stedni Evropy, vetn seznamu jejich synonymnich nazv

P esto e je svtov v novana velka pozornost hlisticim jako presgku
biologické ochrany v boji se SHci, v pipad lyko rout je jejich vyu iti
velmi problematickeé.

U |. severského byly nalezeny hlistice néle ejioi@ a u |. modnového
do 7 rznych rod kmene Nematoda. Vysledky byly podpoy také
molekularni analyzou. Seznam vodniho potu 18 rod hlistic
asociovanych s lyko routy rodips ve stedni Evrop byl rozSien o rod
Laimaphelenchusnalezeny v po ercich I. mothového. A seznam
p vodnich 31 druh hlistic vdzanych na tyto lyko routy byl rozén
o jeden druh, ktery je soasn novym druhem pro eskou republiku
(Parasitylenchus aculeatusasociovany s |. severskym). Obecn
je  nematofauna vSech nami zkoumanych druhyko rout

v mnoha rysech shodna, a to prgwadobn v d sledku podobnostii

n kdy naprosté shodhostitelskych cevin.

Potvrzena byla rozdilna infestace lyko routlisticemi mezi jednotlivymi
generacemi bivoltinnich populaci, naopak neexigtenazdil v infestaci
mezi samci a samicemi. Rovn byl potvrzen vliv stai po erku
na mno stvi hlistic v nm ijicich a tim i potvrzen zasadni vyznam
lokalniho mikroklima na nematofaunu lyko routa jeji rozvoj, vliv

odchytovych metod stava nejasny.
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