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Abstrakt 

V posledních několika desetiletích se zvýšil výskyt větrných disturbancí. Přemnožení 

kůrovců na tyto disturbance navazují především proto, že fyziologicky oslabené nebo 

mechanicky poškozené stromy poskytují vhodné prostředí pro vývoj kůrovců na smrku. 

Disertační práce se věnuje faktorům, které ovlivňují výskyt antagonistů 

v populacích kůrovcovitých. Celá práce je rozdělena na tři části. První dvě se věnují 

jednotlivým druhům – Ips typographus, Ips duplicatus a poslední část je věnována rodu 

Trypodenddron. U druhu I. typographus byla v rámci studované problematiky nejprve 

provedena meta–analýza ze zjištěných dat a následně na 4 lokalitách v Tatrách (Tatranský 

národný park, Tatrzański Park Narodowy) proběhl samotný terénní výzkum. Pro druh 

I. duplicatus a dřevokazy rodu Trypodendron bylo uskutečněno terénní šetření. Patogeny 

I. duplicatus byly studovány na 21 lokalitách; čtyři v České republice, pět v Rumunsku, 

osm v Polsku a čtyři ve Švédsku. Jednotlivé druhy dřevokazů byly sledovány na devíti 

lokalitách v České republice, pěti lokalitách v Polsku a jedné lokalitě v Rakousku. 

Za účelem analýzy patogenních organismů byla odchycená imaga pitvána. Střevní orgány 

dospělců byly prohlíženy pod světelným mikroskopem. 

Intervence v lesních porostech byla dlouhodobě považována za jeden 

z významných faktorů vyvíjející tlak na populace a antagonisty lýkožrouta smrkového. 

Statistickým srovnáním jednotlivých lokalit bylo zjištěno, že většina běžných patogenů 

se skutečně vyskytuje ve vyšších infekčních hladinách na lokalitách bez intervence. 

V navazujícím terénním výzkumu bylo potvrzeno, že intervence v národních parcích 

ve Vysokých Tatrách významně neovlivnila populační hustoty I. typographus, úroveň 

parazitismu, infekční hladiny patogenů ani predace. 

Bylo zjištěno, že infekční hladina L. duplicati u populace lýkožrouta severského 

klesá se zeměpisnou šířkou, kdy nejvyšší hladiny byly zjištěny v původním areálu 

v dlouhodobých ohniscích a nejnižší na jihu v nových gradačních oblastech, 

kde se lýkožrout začal vyskytovat a přemnožovat teprve nedávno.  

U dřevokazů rodu Trypodendron jako druhů s odlišnou bionomií v porovnání 

s lýkožrouty bylo poprvé popsáno druhové spektrum patogenů. Předložené výsledky 

dokumentují velmi nízké úrovně infekční hladiny patogenů a hlístic ambrosiových 

kůrovců Trypodendron lineatum, Trypodendron laeve a Trypodendron domesticum. 

Klíčová slova: Ips, Trypodendron, intervence, antagonisté  



 

 

Abstract 

In recent decades, the number of wind disturbances has risen. Bark beetle outbreaks 

follow up on wind disturbances as physiologically stressed or mechanically damaged 

individuals provide a suitable environment for bark beetle development on spruce. 

Dissertation thesis is aimed at factors, which influence the presence of the bark 

beetles antagonists. The thesis is divided into three parts. First two are aimed 

at the species – Ips typographus and Ips duplicatus. The third part is dedicated 

to the Trypodendron genus. For the I. typographus, a meta–analysis of previously done 

research was the first priority, followed by field research on four locations in the Tatry 

mountains (Tatranský národný park, Tatrzański Park Narodowy). Field observation was 

concluded for I. duplicatus (on four sites in the Czech Republic, five in Romania, eight 

in Poland and four in Sweden) and Trypodendron was studied on nine sites in the Czech 

Republic, five in Poland and one in Austria. The intestines were inspected under the light 

microscope for analysis of the pathogens, obtained imagos were dissected, 

and the intestines were inspected. 

For a long time, the intervention was considered a significant factor for creating 

pressure on the population of I. typographus and its antagonists. Statistical comparison 

of research sites showed that most common pathogens are present on higher infection 

levels on sites without intervention. Following field study showed no influence 

if intervention in Tatry mountains national parks on the population density 

of I. typographus, levels of parasites, pathogen infection nor predation. 

Infection levels of L. duplicati decreased with latitude, where higher levels were 

observed on the original area of longterm focus points, and lowest was observed 

on the south in new outbreak areas, where L. duplicati started to appear to overpopulate 

only in recent years. 

For the Trypodendron genus, as a species with different bionomy compared 

to the Ips genus, the pathogen spectrum was described for the first time. Presented results 

show low levels of infectious pathogens and nematodes of the ambrosia beetles 

Trypodendron lineatum, Trypodendron laeve a Trypodendron domesticum. 

Key words: Ips, Trypodendron, intervention, antagonists 
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1 Úvod 

Lesní ekosystémy po celém světě jsou poškozovány různými škodlivými činiteli, což má 

za následek odumírání jednotlivých stromů a někdy i rozpad celých lesních komplexů 

(Perry et al., 2008; Nikolov et al., 2014). Reakce lesních ekosystémů na měnící 

se klimatické podmínky nejsou jednotné a mohou se významně lišit podle věkové 

a druhové skladby (Kint et al., 2012). 

Smrk ztepilý [Picea abies (L.) H. Karst.] je jedna z nejrozšířenějších dřevin 

ve střední a severní Evropě (Jönsson et al., 2012). V České republice zastoupení smrku 

stále dosahuje více než 50 %. V současné době se jeví jako jedna z nejvíce ohrožených 

dřevin v důsledku změny klimatu (Hanewinkel et al., 2013). Vzhledem k vysokému 

růstovému potenciálu, kvalitě a použitelnosti dřeva a poměrně nízkým požadavkům 

na kvalitu lokality se smrk stal jedním z hlavních komerčních dřevin ve střední Evropě 

(Yousefpour et al., 2010; Hanewinkel et al., 2013). Mnohé porosty byly vysázeny mimo 

přirozený areál, což je jeden z důvodů jeho nízké adaptace a odolnosti (Spiecker, 2000; 

Brosinger & Östreicher, 2009; Thiele et al., 2017). 

V posledních několika desetiletích se zvýšil výskyt větrných disturbancí 

(Økland & Berryman, 2004; Wermelinger, 2004; Marini et al., 2013; Havašová, 2017) 

a prodloužení období srážkového deficitu a tyto dva jevy se staly hlavními spouštěči 

vzniku přemnožení kůrovců (Økland & Bjørnstad 2006). Přemnožení kůrovců na tyto 

disturbance navazují především proto, že fyziologicky oslabené nebo mechanicky 

poškozené (zlomené nebo vyvrácené) stromy poskytují vhodné prostředí pro vývoj 

kůrovců na smrku (Økland & Berryman, 2004; Wermelinger, 2004; Nikolov et al., 2014). 

Lesnictví České republiky překonalo několik disturbančních period, jako 

například v letech 2006–2008, kdy se zpracovávaly následky větrných bouří Kyrill 

a Emma. I přes intenzivní zpracovávání takových událostí se od 70. let 20. století 

v evropských lesích zvýšil rozsah poškození porostů kůrovci až sedmkrát (Seidl et al., 

2014; Dobor et al., 2020). Nejnovější výzkumy predikují, že budoucí změna klimatu bude 

dále evokovat vznik rozsáhlých přemnožení kůrovců (Jönsson et al., 2009; Seidl et al., 

2017; Dobor et al., 2020), což může mít nepříznivé dopady na udržitelné poskytování 

ekosystémových služeb společnosti (Morris et al., 2018; Dobor et al., 2020). Dlouhé 

období sucha mezi lety 2015–2018 výrazně oslabilo lesní porosty a vedlo k dalšímu 

namnožení a šíření podkorního hmyzu (Zpráva o stavu lesa ČR v roce 2018). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0304380016307153#bib0385
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0304380016307153#bib0305
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0304380016307153#bib0805
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0304380016307153#bib0305
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0304380016307153#bib0700
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0304380016307153#bib0170
https://www-sciencedirect-com.infozdroje.czu.cz/science/article/pii/S0301479719315105?via%3Dihub%22%20/l%20%22bib54
https://www-sciencedirect-com.infozdroje.czu.cz/science/article/pii/S0301479719315105?via%3Dihub%22%20/l%20%22bib54
https://www-sciencedirect-com.infozdroje.czu.cz/science/article/pii/S0301479719315105?via%3Dihub%22%20/l%20%22bib23
https://www-sciencedirect-com.infozdroje.czu.cz/science/article/pii/S0301479719315105?via%3Dihub%22%20/l%20%22bib60
https://www-sciencedirect-com.infozdroje.czu.cz/science/article/pii/S0301479719315105?via%3Dihub%22%20/l%20%22bib60
https://www-sciencedirect-com.infozdroje.czu.cz/science/article/pii/S0301479719315105?via%3Dihub%22%20/l%20%22bib43
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V současnosti čelíme historicky největšímu přemnožení kůrovců na smrku, přičemž 

aktuálně dosahuje objem vytěženého kůrovcového smrkového dříví desítek miliónů 

kubíků ročně, a to pouze pro území České republiky (Zpráva o stavu lesa ČR v roce 

2019). 

Kůrovci (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae) na smrku se obecně řadí mezi 

nejintenzivněji zkoumané druhy lesního hmyzu. Publikace se zabývají jak komplexní 

tématikou těchto druhů, tak i monografickými studiemi (např. Zumr, 1985, 1995; 

Skuhravý, 2002; Lieutier et al., 2004; Wermelinger, 2004; Grodzki, 2013; 

Fettig & Hilszczański, 2015; Hilszczański et al., 2017). Stále však existuje řada otázek 

souvisejících s dynamikou nebo druhovým složením antagonistů kůrovců.  

V současné době je popsáno více než 7 000 druhů kůrovců (Bright & Skidmore, 

2002; Némethy et al., 2018). Předložená disertační práce se věnuje nejvýznamnějším 

druhům kůrovců na smrku s různými bionomickými charakteristikami, kterými jsou: 

i) lýkožrout smrkový Ips typographus (Linnaeus, 1758), ii) lýkožrout severský Ips 

duplicatus (Sahlberg, 1836) a iii) dřevokazi rodu Trypodendron. 

Zatímco lýkožrout smrkový je nejběžnějším druhem kůrovce v Eurasii 

s původními i novými přemnoženími a poměrně uceleně prozkoumaným komplexem 

přirozených nepřátel, stále nejsou jednoznačné důkazy na vliv lesnického managementu 

na tyto antagonisty a zároveň jejich vliv na populace lýkožroutů v lesních porostech 

s různými režimy (viz kapitola 3.5 Antagonisté kůrovců). Lýkožrout severský je 

na druhou stranu druh recentně přemnožený a na nová území šířící se druh, u něhož je 

sice známo, jaké druhy antagonistů jej napadají, ale není jasné, jak rychle se dokáží šířit 

a reagovat na nových územích. Třetím studovaným objektem byli ambrosioví dřevokazi 

rodu Trypodendron, kteří se na rozdíl od předešlých druhů vyvíjejí ve dřevě, živí 

se houbami a nebývají primárním faktorem způsobujícím odumření porostů. Také proto 

je jejich bioregulační komplex nejméně znám a chybí ucelená práce o složení jejich 

patogenních organismů.  
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2 Cíle práce 

• Srovnat tlak antagonistů a parametry populace lýkožrouta smrkového 

na lokalitách s různým lesnickým managementem. 

• Analyzovat infekční hladinu Larssoniella duplicati u Ips duplicatus v původním 

areálu a nových gradačních oblastech v Evropě. 

• Analyzovat patogeny dřevokazů rodu Trypodendron ve střední Evropě. 
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3 Rozbor problematiky 

Při náletu lýkožroutů na živé stromy jsou imaga a související mikroorganismy 

konfrontovány s různými mechanismy obrany stromů (Franceschi et al., 2005; Krokene, 

2015; Schroeder & Cocos, 2018). K překonání obrany zdravých stromů je tedy nutné 

koordinované hromadné napadení mnoha jedinci (Berryman, 1982; 

Mulock & Christiansen, 1986; Schroeder & Cocos, 2018). Tento určitý počet imag je 

často označován jako kritický počet, který je nezbytný pro úspěšnou reprodukci 

(Berryman, 1982; Raffa & Berryman, 1983; Mulock & Christiansen, 1986; 

Schroeder & Cocos, 2018). Kritický počet je u jednotlivých druhů stromů odlišný 

v důsledku rozdílů jejich obranných vlastností a schopnosti lýkožroutů produkovat 

feromony (Löyttyniemi et al., 1979; Austarå et al., 1983; Schroeder & Cocos, 2018). 

Vývoj kůrovců probíhá pod kůrou stromů, kde se vyskytují všechna vývojová 

stadia. V důsledku požírání lýka brouky a larvami dochází k narušení vodivých pletiv 

a hostitelské stromy postupně umírají (Lie & Bakke, 1981; Anderbrant et al., 1985; 

Capinera, 2004; Némethy et al., 2018). 

Prostorová orientace u kůrovců je uskutečňována prostřednictvím složitých 

a specializovaných čichových signálů, kterými dokáží identifikovat vhodné stromy 

pro kolonizaci, jakož i stromy již zcela napadené (Schlyter & Birgersson, 1999; Byers, 

2004; Byers & Zhang, 2012; Duduman, 2014). Těmito signály mohou být feromony 

a kairomony. 

Primárními volatilními látkami jsou kairomony, které vydává strom. Sekundární 

látky jsou vylučovány samotným dospělcem, který po napadení hostitele vylučuje 

feromony obsahující terpenoidy syntetizované konverzí pryskyřicí (Rudinsky et al., 1971; 

Némethy et al., 2018). Agregační feromony mají největší význam při koordinaci náletu 

hmyzu na hostitelské stromy (Rudinsky, 1962; Wood, 1982; Blomquist et al., 2010; 

Duduman, 2014). 

Tělesná teplota imag souvisí s okolními podmínkami. Délka vývoje jednotlivých 

stadií (vajíčko, larva, kukla, imago), začátek jarního rojení a velikost populace závisí 

na teplotě prostředí (Wermelinger & Seifert, 1998; Fleischer et al., 2016). Vývoj 

jednotlivých stadií v rámci populace lýkožroutů je ovlivněn rovněž také parazitoidy 

a přirozenými nepřáteli (Kenis et al., 2004; Wermelinger et al., 2013). Jaký vliv 
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a důsledky bude mít gradace na daný porost a lesní biodiverzitu záleží na počátečním 

stavu porostu, typu gradace a její intenzitě (Kulakowski, 2016). 

Velké množství hmyzu v oblastech mírného pásma prochází během svého vývoje 

stavem diapauzy a kůrovci nejsou výjimkou. Diapauza nastává v období nepříznivých 

podmínek pro vývoj daného druhu. Během tohoto období dochází ke snížení 

metabolismu, jedinec je odolnější vůči chladu a zastavuje se jeho vývoj (Lees, 1956; 

Tauber & Tauber, 1976; Tauber et al., 1986; Danks, 1987; Denlinger, 2002; Košťál, 2006; 

Schebeck et al., 2017). Diapauza spolu s letní teplotou a nadmořskou výškou rozhoduje 

o počtu generací v daném roce. Počet generací za rok výrazně ovlivňuje růst a dynamiku 

populace daného druhu a s tím souvisí i vliv hmyzu na porost (Schroeder & Dalin, 2017). 

Mezi klasické metody obrany proti kůrovcům se řadí sanitární kácení, lapáky, 

trojnožky, trinety a feromonové lapače, skrápění skládek či využití EDN. Tyto metody 

nezastaví gradaci, ale napomáhají zmírnění průběhu gradace (Grodzki et al., 2006; 

Zahradníková & Zahradník, 2015; Jakuš et al., 2015). 

3.1 Význam managementu lesa v populační dynamice kůrovců 

Pojem „Management“ (dále též intervence) v angličtině obsahuje více významů než jen 

kontrolu. Mezi hlavní činnosti a cíle spojené s tímto pojmem patří omezení vývoje hmyzu 

a zaměření se na snížení jeho dopadu na ekosystém (Hilszczański et al., 2017). Jednotlivé 

typy managementu lze jen velmi složitě odlišit. Liší se intenzitou a rozdíly v použitých 

metodách. Můžeme rozlišit dva krajní typy (Kulakowski et al., 2017): 

- pasivní management (=bez intervence) je typický přirozenými procesy, které 

tvarují dynamiku lesa bez intenzivního zásahu. Jedná se tudíž o lesy, které nejsou 

lesnicky obhospodařované. Obvykle je v bezintervenčních oblastech více 

mrtvého dřeva než v oblastech s intervencí, 

- intenzivní aktivní management (=intervence) znamená sanaci, kácení, těžbu dřeva 

a mnoho dalšího. Obecně lze tyto porosty hodnotit jako obhospodařované. 

Oblasti smrkových porostů bez intervence a s intervencí spolu velmi často sousedí 

a mnohdy není jasná ostrá hranice, která by je oddělila ve větších vzdálenostech tak, aby 

dospělci nebyli schopni letovou aktivitou tyto vzdálenosti překonat (Grodzki et al., 2006; 

Montano et al., 2016; Havašová, 2017; Thorn et al., 2017). 
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Aktivní management, zaměřující se na udržení populací kůrovců na endemické 

úrovni, znamená rychlé odstranění stromů padlých větrem (záchranné práce) 

a odstraňování stromů napadených kůrovcem (sanitární těžba) (Stadelman et al., 2013; 

Mezei et al., 2017). 

V případě propuknutí gradace se opatření zabývají včasným odhalením 

a odstraněním napadených stromů kůrovcem. Dále se využívají feromonové lapače, které 

slouží rovněž i pro kontrolu počtu kůrovců (Jakuš, 1998; Mezei et al., 2017). 

V porostech bez intervence, v případě vzniku disturbance a následně gradace 

kůrovců, jsou napadené a polámané stromy v porostu ponechány jako mrtvé dřevo 

a kůrovci jsou považováni za keystone species = klíčové druhy (Müller et al., 2008; Wild 

et al., 2014; Bače et al., 2015; Macek et al., 2016; Mezei et al., 2017). 

Porosty s aktivním managementem se liší od porostů s pasivním managementem 

v konstrukční složitosti, abiotických podmínkách a ekosystémové dynamice v tom 

smyslu, že rozmanitost typů přírodních stanovišť je výrazně omezená (Korpel, 1995; 

Bobiec, 2002; Lonsdale et al., 2008; Brunet et al., 2010; Floren et al., 2014). Vědecké 

modely, jak by měl vypadat management, nejsou mnohdy dostatečně propracovány, aby 

mohly být použity v lesnické praxi (Hanewinkel et al., 2010; Thiele et al., 2017). 

V současné době se při stanovení nejvhodnějšího managementu usiluje o dva 

hlavní cíle (Thiele et al., 2017): 

1) vytvořit systém, který by propojil další podsystémy, které jednotlivě popisují 

interakce např. mezi lesem a klimatem, půdou a podnebím, abiotickými 

a biotickými riziky, a ekonomické ocenění. Celkový systém by se nevěnoval 

pouze jednotlivým dílčím problémům, ale propojil by je a všechna rizika 

by se řešila komplexně, 

2) prokázání schopnosti systému nabídnout ekonomicky vhodné možnosti plánování 

v rámci pěstování, těžby a ochrany lesů v rámci změny klimatu. 

3.2 Bionomie Ips typographus 

Lýkožrout smrkový Ips typographus je jedním z nejrozšířenějších a nejvýznamnějších 

kůrovců vázaných na Picea abies v Eurasii (Christiansen & Bakke, 1988; 

Holuša & Lukášová, 2017). Kontrola populace hromadným odchytem se provádí více než 

200 let. Stromové lapáky byly jedny z prvních, které se používaly, byly však velmi 
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nákladné a v některých případech obtížně aplikovatelné (Bakke et al., 1983; Paraschiv et 

al., 2012). Protože bylo v minulosti zjištěno také složení agregačního feromonu (S-cis-

verbenol, 2-metyl-3-buten-2-ol nebo ipsdienol) lýkožrouta smrkového, jsou v současné 

době hojně využívány feromonové pasti-lapače, které využívají odparníku obsahujícího 

agregační feromony k nalákání I. typographus (Hulcr, 2004; Reddemann & Schopf, 1996; 

Zhang et al., 1999). 

Kolonizace stromu je zahájena samcem, který vykouše snubní komůrku. Jeden 

samec naláká a páří se s 2–3 samicemi. Jedna samice naklade až 80 vajíček (podobně jako 

u sesterského rojení) (Heidger, 1994; Wermelinger 2004). Larvy a tzv. žlutí jedinci 

(nedospělá imaga) se živí lýkem (Paynter et al., 1990). 

Poměr pohlaví potomků závisí na fázi gradace. Podle dostupných studií je 

zjištěno, že na počátku vypuknutí gradace (progradace) se podíl samic zvýší o více než 

50 % a znovu se přiblíží na úroveň 50 % ke konci gradačního cyklu (retrogradace) 

(Lobinger, 1996; Wermelinger, 2004). Z toho se odvíjí počet samic na jednoho samce. 

U vitálních jedinců byla rodina-harém jednoho samce většinou tvořena třemi samicemi, 

se kterými souvisí i odpovídající počet matečných chodeb. Samice ve vyšších 

nadmořských výškách produkují méně intenzivní sesterské rojení než ty v nižších 

nadmořských výškách (Netherer et al., 2001; Wermelinger, 2004). 

Dospělci lýkožroutů nejsou schopni se vyhnout velké konkurenci na jednom 

stromě. Zvýšená hustota tak často vede ke snížení počtu vajíček nakladených jednou 

samicí (Beaver, 1967; Thomson & Sahota, 1981; Lekander, 1972; Ogibin, 1973; 

Anderbrant et al., 1985). Produkce vajíček závisí rovněž na teplotě. Lineární model má 

nižší teplotní práh 11,4 °C. U nelineárních modelů byla vypočtena optimální teplota 

30,4 °C pro juvenilní vývoj a 28,9 °C pro reprodukci (Wermelinger & Seifert, 1998, 

1999; Wermelinger, 2004). Tyto údaje jsou nezbytné pro vytvoření simulačních modelů 

dynamiky populace I. typographus. 

Mortalita zaznamenaná v zimě může být přičítána jak biotickým, tak abiotickým 

činitelům. Míra mortality zhruba 50 % je způsobená ptáky, jelikož I. typographus 

přezimuje na padlých stromech, kdy se teplota vzduchu pohybuje do – 10 °C (Faccoli, 

2002; Wermelinger, 2004). Nedospělá stadia mají vyšší mortalitu během přezimování než 

dospělí jedinci (Forsse, 1991; Wermelinger, 2004). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib47
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib69
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib75
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib112
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib113
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib113
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib32
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib32
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib35
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Klimatické podmínky (teplota) určují voltinismus I. typographus a mají rovněž 

vliv na letovou aktivitu a vývojovou rychlost (Jönsson et al., 2012). V oblastech 

s teplejším klimatem jsou obvyklé tři generace v rámci jedné aktivní sezony, naopak 

v chladnějších oblastech se vyskytuje pouze jedna generace (Jönsson & Bärring, 2011; 

Jönsson et al., 2011; Jönsson et al., 2012). 

Denní letová aktivita probíhá přibližně od 9:00 do 21:00 hodin 

(Funke & Petershagen, 1991; Wermelinger, 2004). V ojedinělých případech se může 

odlišovat, jelikož závisí na teplotě. Minimální teplota vzduchu pro let je 16,5 °C 

a optimální teplota se pohybuje v rozmezí 22 °C až 26 °C (Funke & Petershagen, 1994; 

Lobinger, 1994; Wermelinger, 2004). Horní prahová hodnota je 30 °C (Lobinger, 1994; 

Wermelinger, 2004). Samci začínají létat dříve než samice, což je spojené s tím, že samci 

jakožto pionýři musí nalézt a kolonizovat vhodné stromy (Zuber & Benz, 1992; 

Wermelinger, 2004). Pro úspěšnou kolonizaci stromu jsou zapotřebí na jaře nejméně tři 

až čtyři teplé dny v řadě s teplotou nad úrovní prahu rojení (Weissbacher, 1999; 

Wermelinger, 2004). V opačném případě může let snížit pravděpodobnost úspěšného 

překonání obranných mechanismů živého stromu (Wermelinger, 2004). 

O vzniku přemnožení rozhoduje informace o dostupnosti živých stromů, 

počáteční velikost populace a odhady reprodukčního úspěchu při různých hustotách 

napadení (Anderbrant et al., 1985; Anderbrant, 1990; Jönsson et al., 2012). Zvýšené letní 

teploty a dlouhá období sucha snižují obranyschopnost stromů a vzniká tak vyšší riziko 

napadení I. typographus (Rouault et al., 2006; Jönsson et al., 2012). Kombinací všech 

faktorů lze předvídat změny velikostí populace a možnost usmrcení stromů (Jönsson 

et al., 2012). Aktivita imag je vyšší i v zimním období, a to z důvodu zvýšených teplot. 

S tím je spojené i čerpání tukových zásob (Dworschak et al., 2014; Mezei et al., 2017). 

V latentních podmínkách I. typographus (endemická populace) napadá zejména 

oslabené a stresované stromy, které se nedokáží dostatečně bránit (Chararas, 1962; 

Lindelöw et al., 1991; Sallé et al., 2005). V průběhu gradace, kdy je velmi vysoká 

populační úroveň, jsou dospělí jedinci schopni zaútočit i na zdravý strom 

(Mulock & Christiansen, 1986; Sallé et al., 2005; Jönsson et al., 2012). V případě nízké 

hustoty má početnost kladný vliv na přežití larev I. typographus. V opačném případě 

vzniká značná vnitrodruhová konkurence, která svým projevem může být hlavním 

faktorem regulace populace I. typographus (Økland & Berryman, 2004; Sallé et al., 

2005). Vnitrodruhová konkurence má rovněž negativní vliv na velikost tukového tělesa 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib40
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib41
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib67
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib67
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib126
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib110
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imag (Atkins, 1975; Botterweg, 1983; Anderbrant et al., 1985; Sauvard, 1989; 

Anderbrant, 1990; Amezaga & Garbisu, 2000; Sallé et al., 2005). Vysoké hustoty vedou 

ke kratším požerkům a u samic tak nastává redukce ovipozice (Anderbrant, 1990; 

Weslien, 1994; Wermelinger, 2004). 

3.3 Bionomie Ips duplicatus 

Lýkožrout severský Ips duplicatus (Coleoptera: Curculionidae, Scolytinae) je jedním 

z nejzávažnějších škůdců smrku ztepilého (P. abies) v nadmořské výšce nižší než 1 000 

m n.m. ve střední a jihovýchodní Evropě. V této oblasti je lokálně přemnožen zejména 

ve smrkových lesích, které jsou vysázeny mimo svůj přirozený areál 

(Knížek & Zahradník, 1996; Stanovský, 2002; Grodzki, 2003; Hrubík, 2007; Olenici 

et al., 2009; Duduman et al., 2011; Olenici et al., 2011; Duduman, 2014). I. duplicatus 

se nevyskytuje pouze v Evropě, ale má eurosibiřský areál, přičemž ho lze nalézt také 

v Mongolsku, kde je rovněž považován za hlavního škůdce smrku Picea mongolica 

W. D. Xu (Schlyter et al., 2001; Zhang et al., 2001; Duduman, 2014). 

Původně byl I. duplicatus rozšířen v boreálních lesích Skandinávie a Sibiřské 

tajgy až po Kurilské ostrovy (Wood & Bright, 1992; Pfeffer & Knížek, 1995; Davídková 

& Doležal, 2019). Ve střední a jihovýchodní Evropě byl zaznamenán po roce 1920, kdy 

byl považován za invazní druh (Wanka, 1927; Zúbrik et al., 2006; Vakula et al., 2007; 

Daise, 2009; Duduman, 2014). 

V Evropě je I. duplicatus spojován stejně jako I. typographus s P. abies jako 

se svým hlavním hostitelem. Velmi často jsou škody zanedbávány a pravděpodobně 

i podceňovány, jelikož má morfologické znaky a požerky velmi podobné s lýkožroutem 

smrkovým (Schlyter et al., 1992; Lakatos et al., 2007). 

Mezi další hostitelské stromy se řadí smrk ajanský – Picea jezoensis 

(Siebold & Zucc) Carrière 1855, Picea mongolica a smrk sibiřský – Picea obovata 

(Ledeberg, 1833) (Escherich, 1923; Pfeffer, 1989; Mrkva, 1994, 1995; Zhang et al., 1995; 

Holuša & Grodzki, 2008; Kašák & Foit, 2015). Dále je pravidelně uváděn, i když 

mnohem méně často, na borovici lesní – Pinus sylvestris L. a borovici sibiřské – Pinus 

sibirica (Du Tour), jedli bělokoré – Abies alba Mill., jalovci – Juniperus sp. L., modřínu 

opadavém – Larix decidua Mill., modřínu dahurském – Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen., 

modřínu sibiřském – Larix sibirica Ledeb., borovici limbě – Pinus cembra L., borovici 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib2
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib2
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112704005353#bib117
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korejské – Pinus koraiensis Siebold & Zucc. a borovici vejmutovce – Pinus strobus L. 

(Spessivtseff, 1921; Saalas, 1923; Mrkva, 1994; Holuša & Grodzki, 2008; Kašák & Foit, 

2015). 

Lýkožrout severský kolonizuje zejména horní části kmenů, ve většině případů 

jsou stromy napadeny rovněž lýkožroutem smrkovým (Karpiński, 1935). Společný 

výskyt obou druhů je regulován konkurenčními mechanismy a preferencí specifických 

nároků na lýko (Schlyter & Anderbrant, 1993) a v neposlední řadě semiochemickými 

mechanismy (Schlyter et al., 1992; Grodzki, 2012). Dosavadní studie potvrzují shodný 

životní cyklus I. duplicatus, který lze popsat fenologickým modelem podobným 

I. typographus. Letová aktivita obou druhů začíná současně a matematické modely, které 

počítají potenciální nebezpečí vzniku přemnožení, mohou být identické (Holuša et al., 

2003; Holuša et al., 2012; Davídková & Doležal, 2019). Severní původ a menší tělesná 

velikost I. duplicatus však naznačují, že tepelné požadavky by měly být nižší než 

požadavky I. typographus (Holuša et al., 2012; Davídková & Doležal, 2019). 

Podle již zjištěných výsledků se agregační feromon I. duplicatus skládá ze dvou 

hlavních složek: ipsdienol (Id) a E–myrcenol (EM) (Bakke, 1975; Schlyter et al., 1987, 

1992; Byers et al., 1990; Zhang et al., 2007). Poměr těchto dvou složek není stejný 

ve všech regionech výskytu I. duplicatus (Schlyter et al., 2001; Zhang et al., 2007). 

Správnou kontrolu a případně obranu proti I. duplicatus komplikuje několik 

faktorů. Za prvé dospělec napadá zejména korunovou část stromu, za druhé dokončuje 

většinou svůj vývojový cyklus dříve, než je patrné napadení, a za třetí pro monitoring 

nelze použít ležící lapáky, jelikož jsou jen zřídka napadány dospělci I. duplicatus a navíc 

nevytváří klasické přemnožení kůrovců – kůrovcová kola (Schnaider & Sierpinski, 1955; 

Grodzki, 1997; Knížek, 1998; Lubojacký & Holuša, 2013). 

3.4 Bionomie dřevokazů rodu Trypodendron 

V současné době je známo více než 3 400 ambrosiových brouků, kteří se řadí mezi 

kůrovce (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae). Kůrovci, stejně jako ambrosioví brouci, 

jsou rovněž často spojováni s houbovou symbiózou, kterou nejčastěji vytvářejí 

se skupinou hub Ascomycota a zřídka Basidiomycota (Hsiau et al., 2003; Harrington, 

2005; Vega et al., 2015; You et al., 2015; Lehenberger, 2019). 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/afe.12345#afe12345-bib-0018
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/afe.12345#afe12345-bib-0017
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/afe.12345#afe12345-bib-0017
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Ambrosioví kůrovci jsou iniciátoři rozkladu dřeva a jejich funkce v lesních 

ekosystémech je velmi důležitá. Nejsou proto považováni za primární hrozbu pro životní 

prostředí (Shore, 1998; Livingston, 2010; Robideau et al., 2016). Z ekonomického 

pohledu se však jedná o perzistentní lesní škůdce, kteří způsobují poškození dřeva 

s následnou ztrátou kvality. V dýze zpracovaných kmenů nebo v řezivu vznikají tmavě 

zbarvené poškozené části (Reich et al., 2014; Robideau et al., 2016). Škody, způsobené 

těmito druhy, se vyskytují jak u jehličnatých, tak i listnatých stromů a u některých taxonů 

je známo, že napadají zdánlivě zdravé stromy, a proto se řadí mezi hospodářsky 

významné druhy (Borden, 1988; Kühnholz et al., 2001; Olenici et al., 2018). 

V období jara, kdy teploty mohou dosáhnou 15,5 °C až 18,3 °C, začnou vylétávat 

přezimující dospělci z hrabanky (Lindgren, 1990). Dospělá imaga kolonizují nedávno 

odumřelé nebo umírající stromy, kde dochází k páření. Samice vytváří matečnou chodbu, 

která prochází skrz lýko až do dřeva, kam klade do jednotlivých kratších, kolmo 

na původní chodbu umístěných chodeb, jednotlivá vajíčka (Reich et al., 2014). 

Nedospělá stadia získávají výživu z hub, které rostou v požercích. V požerku 

se může vyskytovat jeden, ale i více druhů hub (Francke – Grosmann, 1967; Kirkendall 

et al., 2015; Lehenberger, 2019). Houboví symbionti (tzv. ambrosiové houby) 

se opakovaně vyvinuli z nejméně pěti čeledí Ascomycota (Ophiostomataceae, 

Ceratocystidaceae, Nectriaceae, Bionectriaceae, Saccharomycetaceae) a dvou čeledí 

Basidiomycota (Peniophoraceae, Meruliaceae) (Hulcr & Stelinski, 2017). Zatímco 

dřívější hypotéza předpokládala úzkou koevoluci a druhovou specificitu mezi brouky 

a houbami, současné údaje naznačují, že houbové linie se mění mezi liniemi brouků 

(např. Vanderpool et al., 2017) a že těsnost asociace závisí na druhu kůrovce 

(Francke – Grosmann, 1967; Mueller et al., 2005; Kostovcik et al., 2014; Mayers et al., 

2015; Lehenberger, 2019). 

Dospělci transportují inokulum specifických mykotických symbiontů z jejich 

původních požerků do nově založených (vertikální přenos), a to díky uložení 

v mykangiích (Francke – Grosmann, 1956; Batra, 1963; Six, 2003; Hulcr & Cognato, 

2010; You et al., 2015; Lehenberger, 2019). Poloha a morfologie mykangií se liší podle 

určitého druhu. Rozeznává se například preorální, mandibulární, elytrální, mezotorakální 

a mnoho dalších (Six, 2003; You et al., 2015; Hulcr & Stelinski, 2017; Lehenberger, 

2019). V současné době je potvrzena u ambrosiových brouků symbióza pouze 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0037
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0024
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1754504818302654?via%3Dihub#bib32
https://www.sciencedirect.com/topics/biochemistry-genetics-and-molecular-biology/coevolution
https://www.sciencedirect.com/topics/biochemistry-genetics-and-molecular-biology/species-difference
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1754504818302654?via%3Dihub#bib63
https://www.sciencedirect.com/topics/biochemistry-genetics-and-molecular-biology/taxon
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1754504818302654?via%3Dihub#bib20
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1754504818302654?via%3Dihub#bib44
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1754504818302654?via%3Dihub#bib37
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1754504818302654?via%3Dihub#bib42
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1754504818302654?via%3Dihub#bib42
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se skupinou hub Ascomycota (Ascomycota: Sordariomycetes), které jsou přenášeny jako 

pučící kvasinkové pseudo–mycelium nebo konidie (Beaver, 1989; You et al., 2015). 

Druhy žijící na jehličnanech rozpoznávají své hostitele podle emitovaných 

monoterpenů, zejména alfa–pinenu (α−pinen) (Bauer & Vité, 1975; Nijholt & Shonherr, 

1976; Kohnle, 1985; Olenici et al., 2018). Těkavé látky však intenzivně nepřitahují 

jedince rodu Trypodendron, z toho důvodu bývají pro monitoring použity agregační 

feromony (lineatin) (Nijholt & Shonherr, 1976; Borden et al., 1982; Byers, 1992; 

Robideau et al., 2016). 

Rod Trypodendron tvoří čtrnáct popsaných druhů, které se liší mírou škod, které 

způsobují hostitelským stromům, areálem a šíří druhového spektra hostitelských dřevin. 

V Evropě se vyskytují čtyři druhy, Trypodendron domesticum (Linnaeus, 1758), 

dřevokaz bukový – Trypodendron signatum, (Fabricius, 1787), dřevokaz 

čárkovaný – Trypodendron lineatum (Olivier, 1795) a Trypodendron laeve (Eggers, 

1939) (Knížek, 2011; Olenici et al., 2018). U všech významných druhů vyskytujících 

se v Evropě je vyvinut velmi výrazný pohlavní dimorfismus. Samice mají hlavu 

při pohledu shora zaoblenou, zatímco samci mají přední část hlavy rovnou (Moeck, 

1968). 

Jak T. domesticum, tak T. lineatum se běžně vyskytují v jehličnatých, listnatých 

a smíšených lesích, mají překrývající se doby letu a reagují na stejný agregační feromon 

a těkavé látky uvolňující se z hostitelů (Salom & McLean, 1990; Petercord, 2006; 

Humble, 2009; Robideau et al., 2016). 

Trypodendron domesticum se vyvíjí v celé řadě tvrdých listnatých dřevin. 

Je rozšířen po celé Evropě a západním Rusku (Dobesberger, 2004; Robideau et al., 2016). 

Mezi jeho hlavní hostitele patří buk lesní – Fagus sylvatica L., dub letní – Quercus robur 

L., habr obecný – Carpinus betulus L., bříza bělokorá – Betula pendula Roth. (Franjević, 

2013). Tento druh má pouze jednu generaci ročně. Přezimuje ve stadiu imaga v zemi nebo 

pod kůrou stromů (Kovačević, 1956; Franjević, 2013). Dospělí jedinci jsou zespoda celí 

černí, štít je rovněž černý a často na spodním okraji žlutý. Tykadlová palička je špičatá 

(Pfeffer, 1955). 

Trypodendron lineatum je na rozdíl od T. domesticum významným škůdcem 

jehličnanů a nenapadá tvrdé listnaté dřeviny (Borden et al., 1997; Robideau et al., 2016). 

Obecně je známo, že napadá jehličnaté stromy rodu Picea, Pinus a Abies zejména rok 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0027
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0001
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0003
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0036
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0032
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0017
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0008
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0002
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nebo dva po odumření stromů (Dyer & Chapman, 1965; Park & Reid, 2007). Primárně 

napadá smrk (P. abies), ale například v Severní Americe preferuje douglasku 

tisolistou – Pseudotsuga menziesii (Tommergts & Mustaparta, 1989). Je původem 

z Evropy, Sibiře, Turecka, severní Afriky a Severní Ameriky (Oranen, 2013; Robideau 

et al., 2016). Dospělci mají rezavé první dva páry stehen, krovky jsou tmavé se světlými 

pruhy (Pffefer, 1955). 

Zatímco výše uvedené druhy, které se vyskytují v Evropě, jsou poměrně dobře 

prostudovány, Trypodendron laeve je velmi málo známý, jelikož jeho taxonomický status 

byl objasněn teprve nedávno. Nejprve byl popsán v Japonsku a o několik let později 

rovněž v Norsku, ale pod jiným jménem – Trypodendron piceum (A. Strand, 1946) 

(Eggers, 1939; Strand, 1946; Olenici et al., 2018). Později je však nebylo možno 

detekovat, protože standardní taxonomická literatura a identifikační klíče, jako 

např. Balachowsky (1949), Stark (1952), Nunberg (1954), Pfeffer (1955), nezahrnovaly 

T. laeve nebo T. piceum (Olenici et al., 2018). Hostitelské stromy T. laeve nejsou přesně 

známé, jelikož byl nalezen v polomech nebo mrtvých stromech P. abies, P. sylvestris, 

P. obovata, P. jezoensis (Strand, 1946; Holzschuh, 1990 a; Martikainen, 2000; Olenici 

et al., 2018). Dospělci se vyznačují černými prvními 2 páry stehen (mohou být jen 

u báze), krovky mají jednolitou barvu (Bussler & Schmidt, 2008). 

3.5 Antagonisté kůrovců 

Nejdůležitějšími antagonisty kůrovců jsou ptáci, draví členovci, parazitoidi a houby 

(Keller et al., 2004; Wegensteiner et al., 2007; Wermelinger et al., 2012). Další méně 

významní přirození nepřátelé jsou entomopatogeny, mezi které se řadí například viry 

a mikrosporidie (Wegensteiner & Weiser, 1996; Reeve, 1997; Gilbert & Grégoire, 2003; 

Hedgren, 2004; Kenis et al., 2004; Hilszczanski et al., 2007; Holuša & Lukášová, 2017). 

Podle zjištěných studií antagonisté kolonizují stromy později než jejich kořist a zároveň 

stromy opouštějí rovněž později (Weslien & Regnander, 1992; Wermelinger, 2004). 

Některé v minulosti publikované výsledky Reeve (1997), stejně jako současné výzkumy 

naznačují, že antagonisté nezmenšují přemnožení kůrovců. Dynamika kůrovců je 

ovlivněna odolností stromů, a tudíž antagonisté mají jen nepatrný vliv na urychlení 

a eliminaci populací kůrovců (Holuša & Lukášová, 2017). Jejich přesný vliv na kůrovce 

není dosud přesně znám, jelikož se může u jednotlivých skupin lišit a je závislý na dalších 

ukazatelích (Reeve, 1997; Wermelinger, 2004; Wermelinger et al., 2013). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112707000618?via%3Dihub#bib11
https://cs.wikipedia.org/wiki/Douglaska_tisolist%C3%A1
https://cs.wikipedia.org/wiki/Douglaska_tisolist%C3%A1
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/jen.12254#jen12254-bib-0030
https://onlinelibrary-wiley-com.infozdroje.czu.cz/doi/full/10.1111/jen.12392#jen12392-bib-0082
https://onlinelibrary-wiley-com.infozdroje.czu.cz/doi/full/10.1111/jen.12392#jen12392-bib-0068
https://onlinelibrary-wiley-com.infozdroje.czu.cz/doi/full/10.1111/jen.12392#jen12392-bib-0025
https://onlinelibrary-wiley-com.infozdroje.czu.cz/doi/full/10.1111/jen.12392#jen12392-bib-0031
https://onlinelibrary-wiley-com.infozdroje.czu.cz/doi/full/10.1111/jen.12392#jen12392-bib-0046
https://onlinelibrary-wiley-com.infozdroje.czu.cz/doi/full/10.1111/jen.12392#jen12392-bib-0035
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Patogeny 

Komplex patogenů je v poslední době intenzivně studován, jelikož jsou kůrovci skupinou 

brouků s velkým ekonomickým významem a mohou způsobit, jak již bylo výše popsáno, 

hromadné škody na jehličnatých lesních porostech. Studium rozmanitosti a úlohy 

patogenů hmyzích škůdců souvisí s vývojem metod šetrných k životnímu prostředí 

za účelem udržení nízké hustoty škůdců v lesích a snížení škod (Takov et al., 2012). 

V současné době je v Evropě známo několik patogenů kůrovců (Wegensteiner, 

2004; Holuša et al., 2009; Holuša & Lukášová, 2017). Ačkoli druhové spektrum bylo 

intenzivně studováno, vliv na dynamiku populace kůrovců nebo jejich využití jako 

potencionálních nástrojů biologické kontroly kůrovců není přesně známo (Händel et al., 

2003; Takov et al., 2011; Holuša & Lukášová, 2017). Dosavadní studie ukazují, 

že infekční hladina patogenu závisí na faktorech, jako jsou např. charakteristiky 

patogenu, jeho životní cyklus, hustota a imunita hostitele, vývojové zvláštnosti hostitele 

a další faktory (Wegensteiner, 2004; Takov et al., 2011). 

První studie patogenů kůrovců byly zahájeny na počátku 20. století, kdy Fuchs 

(1915) popsal první prvoky, Gregarina typographi (Fuchs, 1915) vázané 

na I. typographus (Takov et al., 2011). Později několik dalších autorů studovalo patogeny 

kůrovců, např. Händel et al. (2003), Wegensteiner (2004), Yaman (2007) či Holuša et al. 

(2009). 

U mikrobiálních chorob hmyzu patogeny napadnou jedince, množí se uvnitř těla 

a infikují dalšího jedince. Patogeny mohou být přenášeny horizontálně (kontaktem, 

pomocí vektoru) a vertikálně (od rodičů na potomky – přenos přes vajíčko) 

(Wegensteiner, 2004). Vývojový cyklus patogenů je často synchronizován s cyklem 

hostitele, což zajišťuje další úspěšné šíření (Massey, 1956; Rühm, 1956; 

Thong & Webster, 1973; Takov et al., 2011). 

Patogeny mohou být nebuněčné i buněčné infekční organismy (Wegensteiner, 

2004). Nová generace kůrovců se obvykle živí v požercích, kde dochází ke kontaktu 

s patogeny. Schopnost patogenů infikovat hostitele je druhově specifická. Virulentní 

patogeny zabíjejí svého hostitele velmi rychle po infekci. Infekce má lokální charakter 

a obvykle jen málo hostitelů přežije a slouží k přenosu infekce do nových požerků. Proto 

během studia velkého počtu živých hostitelů je prevalence patogenů nízká, s výjimkou 

případů, kdy jsou nalezena infekční ložiska. V tomto případě je míra infekce vyšší, 

https://link.springer.com/article/10.1007%2Fs12600-011-0167-3#CR27
https://link.springer.com/article/10.1007%2Fs12600-011-0167-3#CR7
https://link.springer.com/article/10.1007%2Fs12600-011-0167-3#CR27
https://link.springer.com/article/10.1007%2Fs12600-011-0167-3#CR34
https://link.springer.com/article/10.1007%2Fs12600-011-0167-3#CR8
https://link.springer.com/article/10.1007%2Fs12600-011-0167-3#CR11
https://link.springer.com/article/10.1007%2Fs12600-011-0167-3#CR15
https://link.springer.com/article/10.1007%2Fs12600-011-0167-3#CR23
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ale z důvodu mortality se prevalence patogenů v živých dospělcích snižuje (Takov et al., 

2011). 

Dlouhodobě se studuje vliv managementu na populaci lýkožrouta smrkového 

a s ním spojené patogeny. Předpokládá se, že intervence v lesních porostech je 

z dlouhodobého hlediska považována za jeden z významných faktorů vyvíjející tlak 

na populace I. typographus, kdy se patogeny nemají šanci příliš namnožit. 

Jak to ve skutečnosti přesně je, a jak velký vliv má management na patogeny kůrovců, 

není přesně potvrzeno. 

Viry 

Doposud jediný známý virus u I. typographus je Entomopoxvirus typographi 

(Poxviridae, Entomopoxvirinae), který se řadí do samostatného (E–typu) „seskupení“ 

poxvirů (Weiser & Wegensteiner, 1994; Wegensteiner & Weiser, 1995; Wegensteiner, 

2004). Onemocnění se rozvíjí pouze u dospělých jedinců, a to bez rozdílu pohlaví. 

Nezralé virové částice jsou oválné vezikuly uzavřené v husté dvojvrstvé membráně 

(Žižka et al., 2000). Zralé virové částice jsou oválné a obsahují obdélníkovou oblast jádra 

s elektronovým jádrem obsahující nukleoproteinová vlákna. Vyskytují se ve středním 

epitelu. Virové částice se uvolňují spolu s trusem, který zůstává v požerku, a tak 

se dostanou do kontaktu s dalšími dospělci (Weiser et al., 2000). Infekční hladina 

se pohybuje kolem 30 % (Weiser, 2002). 

Houby  

Většina entomopatogenních hub roste na povrchu svých hostitelů, kde se vytváří konidie. 

Jejich růst a vývoj je omezen vnějšími podmínkami prostředí a zejména vysokou vlhkostí 

nebo teplotou, která je důležitá pro sporulaci a klíčení spor. 

Vývoj hub lze rozdělit do tří fází (Wegensteiner, 2004): 

1) adheze a klíčení spor na povrchu hmyzu, 

2) pronikání pokožkou do hemocoelu, 

3) vývoj houby, který má obecně za následek mortalitu hmyzu, končící sporulací 

na povrchu jedince. 
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Hostitelská specifita entomopatogenních hub se značně liší, některé z nich infikují 

široké spektrum hmyzích hostitelů [např. Beauveria bassiana (Balsamo. − Criv.) infikuje 

až 100 různých druhů hmyzu] (Wegensteiner, 2004). 

Beauveria bassiana (Ascomycota, Hypocreales) (Bałazy, 1962) je přirozeně 

se vyskytující a široce rozšířený přírodní patogen různých druhů škůdců 

(Gottwald & Tedders, 1983; Khan & Selman, 1984, 1987, 1988; Rodrigez & Pratissoli, 

1990; Ardan, 1994; Padin et al., 1997). Konidie mohou vyvolat infekci buď 

prostřednictvím středního střeva hostitele, zažívacího traktu nebo dýchacího systému 

(Boucias & Pendland, 1998). Houba poté napadne tělo dospělce, replikuje se v hemocoelu 

hostitele a vytvoří vnější konidiospory (Shapiro–Ilan et al., 2003). Kromě toho má 

B. bassiana potenciál přetrvávat v prostředí a přenáší se horizontálně mezi dospělci 

(Godonou et al., 2000; Meikle et al., 2001; Trudel et al., 2007). Infekční hladina 

se pohybuje kolem 30 % (Grodzki & Kosibowicz, 2015). 

Metschnikowia typographi (Ascomycota, Metschnikowiaceae) (Weiser, Wegensteiner, 

Händel, Žižka, 2003) byla popsána u dvou druhů kůrovců I. typographus a I. amitinus 

(Eichhoff, 1871) (Kleespies et al., 2017). Vřecka tohoto druhu byla popsána ze střední 

části střeva (Weiser et al., 2003; Kleespies et al., 2017). Tento druh není kultivovatelný 

na žádném médiu. M. typographi napadá především střední část střeva a vajíčka 

(Lachance, 2011; Kleespies et al., 2017). Mechanismus přenosu kvasinek není u kůrovců 

jasný, ale pravděpodobně dochází k přenosu orálním požitím spor (Kleespies et al., 2017). 

Infekční hladina se pohybuje kolem 10 % (Kleespies et al., 2017). 

Podle nové taxonomie se mezi houby řadí také mikrosporidie. Jedná 

se o intracelulární eukaryotní parazity prakticky všech organismů. Vyznačují se výraznou 

strukturou spor s vychlípitelným vláknem sloužícím k šíření infekce a vysokou mírou 

genetické mutace (Vávra & Lukeš, 2013; Corradi, 2015; Han & Weiss, 2017; Corsaro et 

al., 2019). Mikrosporidie jsou vysoce závislé na svém hostiteli, zejména pokud se jedná 

o metabolické procesy či zásobní energii (Katinka et al., 2001; Williams et al., 2002; 

Keeling et al., 2010; Cuomo et al., 2012; Corsaro et al., 2019). U kůrovců jsou zastoupeny 

čtyři druhy mikrosporidií, jedná se o Chytridiopsis typographi (Weiser, 1954), 

Larssoniella duplicati (Weiser, Holuša, Žižka, 2006), Nosema typographi (Weiser, 1955) 

a Unikaryon montanum (Weiser, Wegensteiner, Žižka, 1998). 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b13
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b18%20#b19%20#b20
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b31
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b31
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b2
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b2
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b27
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b3
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b33
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b12
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b12
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1439-0418.2006.01127.x#b23
https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorStored=Trudel%2C+R
https://www.researchgate.net/profile/Mieczyslaw_Kosibowicz?_sg%5B0%5D=tEMCHaWahETJE6hlq6DRBQK6fXEt7yiHnIGNuxXk4bHwNSOSM3S4afueRtCCVVrxjKZPkWE.syDXAbo2k0pqWcFAHdy1VpQ-MC04K-F5g5KnRqF_pohbdrParkXUo-_WpG28dh3KI6zHukhbfibmVSKatZ_GlQ&_sg%5B1%5D=q5cmmWWj6eI1079__S32zrt1vzmXAi_oH-2KJkntJIxqoxO7jgSTsUnxxQ8LrRqqq9MYRGA.B8RN0rOe_ChsZjnBpvigkABGgxUCjHbIB_XV_pBgkq2CsMxvOyJvP8E28ZrK3s_B4R2d9k-mfuR-QLjmrAy-jA
https://www-sciencedirect-com.infozdroje.czu.cz/topics/agricultural-and-biological-sciences/bark-beetle
https://www-sciencedirect-com.infozdroje.czu.cz/topics/agricultural-and-biological-sciences/ips-typographus
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0022201116302270?via%3Dihub#b0275
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Chytridiopsis typographi (Microsporidia, Chytridiopsida) je široce rozšířena po celé 

Evropě (Purrini & Weiser, 1985; Wegensteiner & Weiser, 1996; Wegensteiner et al., 

2015; Corsaro et al., 2019). Vyznačuje se tlustostěnnými kulovitými cystami naplněnými 

16 nebo více kulovými sporami, které infikují epitel buněk středního střeva (Weiser, 

1954a, b; Purrini & Weiser, 1984; Wegensteiner 2004). C. typographi má pravděpodobně 

vliv na délku života a letovou aktivitu kůrovců (Marden & Cobb, 2004; Wegensteiner et 

al., 2010). K nákaze jedince dochází pozřením spor spolu s potravou (Weiser, 1954a, b). 

Infekční hladina se pohybuje kolem 10 % (Purrini & Weiser, 1985; 

Wegensteiner & Weiser, 2004; Holuša, Weiser & Žižka, 2009). 

Larssoniella duplicati (Microsporidia, Unikaryonidae) se nachází ve střevě, 

v Malpighických trubicích a ve vaječnících I. duplicatus. Ve středním střevě je patogenní 

infekce lokalizována v podélných a kruhových svalových vláknech po celé délce střeva. 

Infikováni jsou bez rozdílu samci i samice. Spory a vegetativní fáze se vyskytují 

v souvislých skupinkách v centrální části střeva. Infekce se šíří z tělní dutiny, v epitelu 

kolonizovaných buněk nejsou žádná infekční centra. Na infikovaných místech se spolu 

vyskytují jak zralé a zrající spory, tak i vegetativní stadia. V Malpighických trubicích 

se objevují malá vředovitá centra a spory infekce. Spory z infikovaných buněk epitelu 

opouštějí trávicí trakt spolu s trusem. Ve vaječníku najdeme ovarioly s nepatrnými 

skupinami spor, které dozrávají z choroboplodných zárodků (Weiser et al., 2006). 

Infekční hladina se pohybuje kolem 10–30 % (Lukášová & Holuša, 2013). 

Nosema typographi (Microsporidia, Nosematidae) s dvoujadernými sporami 

se vyskytuje převážně v tukovém tělesu a Malpighických trubicích (Wegensteiner, 2004). 

Spory jsou vejčité s jednou vakuolou na jedné straně a s jádrem uprostřed (Weiser, 1955). 

Infekční hladina je nízká a většinou nepřekračuje 2 % (Wegensteiner & Weiser, 1996; 

Händel et al., 2003; Lukášová & Holuša, 2012). 

Unikaryon montanum (Microsporidia, Unikaryonidae) se vyznačuje jednotlivými 

sporami, především v buňkách epitelu střeva, Malpighických trubicích a ovariích 

dospělců (Wegensteiner, 2004). Infekční hladina se pohybuje kolem 1 % (Weiser, 2002). 

Prvoci 

Entomopatogenní prvoci jsou jednobuněčné organismy, které se rozdělují na kmeny 

Rhizopoda, Apicomplexa, Microspora, Zoomastigina a Ciliophora. Vysoce patogenní 

formy se vyskytují u kmenu Microspora, které napadají hemocoel, různé tkáně a šíří 
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se intracelulárně. Většina prvoků nakazí svého hostitele přes trávicí trakt. Infekčním 

stadiem je obecně spora nebo cysta. Některé druhy zůstanou v zažívacím traktu a připojí 

se ke střední části epitelu nebo se spojí s trávicím traktem (např. gregariny). Jiné druhy 

pronikají do hemocoel a rozvíjejí se v buňkách různých tkání a orgánů 

(např. Apicomplexa a Microspora) (Wegensteiner, 2004). 

Gregarina typographi (Eugregarinorida, Gregarinidae) (Fuchs, 1915) se vyskytuje 

ve střední části epitelu I. typographus (Wegensteiner, 2004). Vývojový cyklus trvá 

10 – 11 dní a vývojová stadia trofozoit a gamont se vyvíjejí extracelulárně v trávicím 

traktu svého hostitele. Nejprve se sporozoiti přichytí a začnou se vyživovat. Sporozoit 

se skládá ze tří částí; epimerit, protomerit a deutomerit. Jakmile dojde k nasycení, pustí 

se část sporozoitu (protomerit a deutomerit) a odpadne. Vznikne tak gamont, dva gamonti 

se začnou pomalu spojovat, až vznikne syzygie, jednotlivé gamonty se úplně rozpustí 

a spojí se jejich DNA. Vznikne gametocysta, která je vyloučí spolu s trusem. Po vzniku 

nové generace potomstva (tedy cca 2 měsíce, ačkoli gametocysty mohou rovněž 

přezimovat), jsou gametocysty pozřené vhodným hostitelem a cyklus se opakuje (Weiser, 

1954a, b; Tanada & Kaya, 1993; Wegensteiner et al., 2010). Nákaza jedince vzniká 

pozřením spor společně s potravou (Weiser, 1954a). Infekční hladina závisí na délce 

společného pobytu ve snubní komůrce, pohybuje se kolem 20 % (Lukášová & Holuša, 

2015). 

Životní cyklus Malamoeba scolyti (Amoebidae, Sarcomastigophora) (Purrini, 1980) 

probíhá ve dvou vývojových fázích. První fáze se vyvíjí ve střevě (kde se vyskytují velké 

améby) a vytváří trofozoity, kteří jsou kulatí, kuloví nebo široce elipsoidní. Trofozoiti 

ve střevě jsou jednojaderní, dvojjaderní a tetranuklidoví. Druhá parazitická fáze vytváří 

cysty v Malpighických trubicích, které jsou oválné a široce navikulární. Infekční hladina 

se pohybuje kolem 2 % (Purrini & Žižka, 1983). 

Mattesia schwenkei (Apicomplexa, Neogregarinida) (Purrini, 1970) infikuje tukové 

těleso kůrovců. Vyskytuje se v podobě okrouhlých cyst s větším počtem jader, které 

se v průběhu svého vývoje dělí na jednotlivé kulovité buňky s jedním jádrem (Weiser, 

1966). K přenosu M. schwenkei mezi jednotlivci dochází pouze kanibalismem nebo 

požitím části zemřelého infikovaného hostitele v místech žíru (Wegensteiner, 2004; 

Lukášová & Holuša, 2012). Mortalita I. typographus způsobená M. schwenkei 

se vyskytuje nejčastěji během období přezimování (Lukášová & Holuša, 2012). Infekční 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/0022201183902070#!
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hladina se na lokalitách výskytu tohoto patogenu pohybuje kolem 30 % (Lukášová et. al., 

2012). 

Menzbieria chalcographi (Apicomplexa, Neogregarinida) (Weiser, 1955) se na počátku 

vývojového cyklu vyskytuje jako kulovitá cysta obsahující 30 spor. Cysty napadají 

tukové těleso, v němž se rozpadají na protáhle vejčité až člunkovité spory (Weiser et al., 

2000; Weiser, 2002). Infekční hladina se pohybuje kolem 1 % (Yaman & Radek, 2012). 

Predátoři 

Mezi predátory kůrovců, kteří způsobují vysokou mortalitu se řadí mouchy 

(Dolichopodidae, Medeterinae) a draví brouci. Z řádu brouků mezi ně patří zástupci 

čeledi Nitidulidae – lesknáčkovití (Epurea laeviuscula Gyllenhal, 1827, Epuraea 

angustula Sturm, 1844), Tenebrionidae – potemníkovití (Hypophloeus castaneus 

Fabricius, 1790), Cleridae – pestrokrovečníkovití (T. formicarius Linnaeus, 1758), 

Rhizophagidae (Rhizophagus depressus Fabricius, 1792), Staphylinidae – drabčíkovití 

(Placusa tachyporoides Waltl, 1838, Phloeonomus pussilus Gravenhorst, 1806) 

a Histeridae – mršníkovití (Plegaderus saucius Erichson, 1834, Plegaderus vulneratus 

Panzer, 1797) (Christiansen & Bakke, 1988; Weslien, 1994; Lawson et al., 1997; 

Wermelinger, 2002, 2004; Kenis et al., 2004; Økland & Berryman, 2004; Fayta et al., 

2005; Ryall & Fahrig, 2005; Feicht, 2006; Hulcr et al., 2006; Økland & Bjørnstad, 2006; 

Warzee et al., 2006; Hedgren, 2007; Hilszczanski et al., 2007; Johansson et al., 2007; 

Holuša & Lukášová, 2017). 

Predátoři mají obecně širší spektrum druhů kořisti než parazitoidi. Mohou být 

efektivními antagonisty, protože mnoho druhů je v zimě mobilnějších a aktivnějších než 

jejich kořist. Stejně jako u parazitoidů je známo, že mnoho predátorů lokalizuje svou 

kořist pomocí semiochemikálií, tj. feromonů kůrovců (Kenis et al., 2004). 

Biologie většiny predátorů je poměrně dobře zdokumentována (např. Eck, 1990a, 

b; Weslien & Regnander, 1992). Podle zjištěných studií se zdá, že přirození nepřátelé 

výrazně snižují šíření populací kůrovců (Weslien, 1992; Wermelinger et al., 2012). 

Interakce mezi kůrovci a přirozenými nepřáteli jsou však velmi složité (Seitner, 1924; 

Wermelinger et al., 2012). 

Jako nejčastější predátoři jsou uváděni pestrokrovečníci, pestrokrovečník 

mravenčí – Thanasimus formicarius a Thanasimus femoralis (Bakke & Kvamme, 1981). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0315
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Oba druhy se živí jak larvami, tak dospělci kůrovců (Mills, 1985; Weslien, 1994; Hulcr 

et al., 2006). Podle zjištěných studií larvy Thanasimus spp. zkonzumují průměrně 47 (44–

57) larev kůrovců (Gauss, 1954; Mills, 1985; Heidger, 1994; Herard & Mercadier, 1996; 

Dippel et al., 1997; Holuša & Lukášová, 2017). Experimentální studie ukázaly, 

že T. formicarius může redukovat populaci I. typographus o 18 % (Mills, 1985). 

Nejvýznamnějším rodem predátorů u lupicovitých - Dolichopodidae je Medetera. 

Vliv lupicovitých na přežití hostitelů je kontroverzní. Bylo zjištěno, že úmrtnost kůrovců 

způsobená rodem Medetera je menší (Mills, 1986) a je nezávislá na hustotě těchto 

predátorů (Mills, 1985). Jejich hustota pod kůrou může dosáhnout až 10 larev na 100 cm2 

(Dippel et al., 1997) a způsobit 70–90 % mortalitu kořisti (Hopping, 1947; Nuorteva, 

1959). Ze zástupců čeledi Lonchaeidae žije subkorticky pouze rod Lonchaea (Morge, 

1963). Některé druhy čeledi Lonchaeidae, vyskytující se u jehličnanů, jsou obligatorními 

predátory, vyskytujícími se ve velkém počtu. Mohou se živit všemi vývojovými stadii 

kůrovců (Morge, 1967). 

Larvy much zkonzumují průměrně 6 (5–10) larev kůrovců (Hopping, 1947; 

Nuorteva, 1959; Herard & Mercadier, 1996; Dippel et al., 1997). Dravé mouchy a brouci 

se vyskytují v sezóně později než kůrovci, nezávisle na jejich voltinismu a období letu 

(Wemelinger et al., 2012). 

Vliv predátorů na kůrovce je obtížné kvantifikovat. Kvantifikace množství 

potravy predátorů v terénu je obtížná, protože predátoři mohou predovat nejen 

na studovaném kůrovci, ale také na jiných druzích podkorního hmyzu, včetně predátorů 

a parazitoidů (Mendel et al., 1990), čímž se snižuje celkový dopad přirozených nepřátel 

na populaci kůrovců. Predátoři vykazují pozitivní závislost na hustotě při nízkých 

hustotách kůrovců, ale při vyšších hustotách se stávají závislými na hustotě inverzně. 

Pro posouzení důležitosti přírodních nepřátel jako regulačních faktorů a vypracování 

strategií ke zvýšení jejich účinků je zapotřebí další studie (Kenis et al., 2004). 

Fora et al. (2014) a Wermelinger et al. (2013) nezaznamenali žádné rozdíly 

v početnostech predátorů v závislosti na managementu. Několik autorů dospělo k závěru, 

že přirození nepřátelé nemají význam při regulaci populací kůrovců (např. Sachtleben, 

1952; Bombosch, 1954; Faccoli, 2001), ale jiní tvrdí opak (např. Mendel, 1987). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0490
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https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0105
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0460


32 

 

Vliv managementu na predátory není v současné době intenzivně studován 

a nejsou známy jednoznačné dopady. Předpokládá se, že v porostech bez managementu 

je predátorů více než v managovaných porostech. 

Parazitoidi  

Většinu parazitoidů I. typographus reprezentují ektoparazitoidi larvální. Majoritní část 

larválních parazitoidů patří do řádu Hymenoptera, především čeledi Braconidae 

a Pteromalidae, ale také Ichneumonidae, Eurytomidae, Torymidae a Eupelmidae 

(Nuorteva, 1957; Hedqvist, 1963; Mills, 1983; Hedqvist, 1998). Nejběžnějším 

parazitoidem je polyfágní Roptrocerus xylophagorum (Ratzeburg) (Hedqvist, 1963; 

Samson, 1984; Sullivan et al., 1999; Pettersson et al., 2000). Dalšími běžnými larválními 

parazitoidy lýkožrouta smrkového jsou Coeloides bostrichorum (Giraud, 1872) 

Rhopalicus tutela (Walker, 1836) a Dendrosoter middendorffii (Ratzeburg 1848) 

(Bombosch, 1954; Krüger & Mills, 1990; Hougardy & Grégoire, 2001). Z blanokřídlého 

hmyzu lze mezi přirozené nepřátele zařadit parazitoidy čeledi Chalcididae (Perniphora 

robusta Ruschka, 1923) (Sokanowsky, 1936; Wichmann, 1954; Bouček, 1957; Prebble 

& Graham, 1957; Novák, 1960). 

Druhová skladba parazitoidů závisí na druhu hostitelského stromu a na struktuře 

borky (Lawson et al., 1996; Wermelinger, 2004). Jak je všeobecně známo, parazitoidi 

naleznou svého hostitele pomocí optických, hmatových, vibračních, tepelných nebo 

čichových podnětů a jsou velmi citliví na změny teploty (Mills et al., 1991; Wermelinger, 

2004; Wemelinger et al., 2012). Nejprve znehybní larvy nebo kukly vstříknutím jedu 

pomocí kladélka a posléze nakladou jedno vajíčko na paralyzovaného hostitele (Kenis 

et al., 2004). 

Tomicobia seitneri (Ruschka, 1924) je častým endoparazitoidem dospělců 

I. typographus. Samice klade vajíčka do imag, ale i přesto se parazitovaní brouci dokáží 

zavrtávat pod kůru stromů a klást vajíčka. Plodnost se však v průměru sníží o 30 % 

(Sachtleben, 1952). Vysokou specificitu parazitoidů napadajících vajíčka a dospělce lze 

vysvětlit skutečností, že samice vosiček pravděpodobně lokalizují svého hostitele 

agregačním feromonem, jak bylo zjištěno u T. seitneri (Mills & Schlup, 1989; Faccoli, 

2000). Zdá se, že druh T. seitneri je přítomen ve většině populací I. typographus a míra 

parazitismu se pohybuje od 20 do 100 % (Faccoli, 2000). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0575
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Ektoparazitoidi prokazují závislost na hustotě kůrovců pouze nad určitou hustotou 

hostitele. Studium vlivu všech přirozených nepřátel brouků v terénu je náročné. 

Parazitoidi jsou pravděpodobně ovlivněni lesnickým managementem, protože jsou 

specialisty na vysoké trofické úrovni (Weslien & Schroeder, 1999; Shaw & Hochberg, 

2001; Hilszczański et al., 2005). Tento závěr však není obecně uznáván a uváděné 

výsledky jsou nejednoznačné nebo dokonce protichůdné. Například Bałazy (1966) uvádí, 

že lesnické zásahy snížily počet přirozených nepřátel I. typographus ve smíšeném lese, 

ale následující studie ve stejném regionu zjistila, že zásahy neovlivnily hustotu 

I. typographus (Mazur et al., 1996). Navíc v neintervenční zóně neovlivnili přirození 

nepřátelé reprodukční úspěch kůrovců (Komonen et al., 2011). Feicht (2004) zjistil, že 

infekční hladina parazitismu byla vysoká jak v lesích s intervencí, tak v přirozených 

lesích. Wermelinger et al. (2013) uvedli, že parazitoidi I. typographus byli v oblastech 

zasažených větrnou disturbancí hojnější než v oblastech bez disturbance.  

Protichůdné výsledky mohou pocházet z rozdílných fází gradace I. typographus, 

tzn. zda se populace kůrovců vyvíjí na stromech stresovaných či se již posunula 

k napadání zdravých stromů. Početnost parazitoidů v lesích s intervencí či bez intervence 

také může záviset na dostupnosti doplňkových zdrojů potravy. Navzdory snížené 

diverzitě kvetoucích rostlin ve smrkových plantážích vyšších věkových tříd je i přesto 

přítomno několik druhů rostlin, které mohou během vegetačního období parazitoidům 

I. typographus poskytovat nektar a pyl. V těchto porostech je také na jehličnanech 

produkováno velkého množství medovice, kterou parazitoidi mohou rovněž konzumovat 

(Hougardy & Grégoire, 2000). 

Existuje pouze jedna studie, která podporuje hypotézu, že přirození nepřátelé jsou 

v komerčních lesích s intervencí méně hojní než v lesích bez intervence 

(Weslien & Schroeder, 1999). Některé metody v této studii jsou však nejasné, a proto je 

daným výsledkům obtížné důvěřovat. 

Podíl kůrovců a parazitoidů v porostech s intervencí a bez intervence byl podle 

studie Wermelinger et al. (2013) stejný. Podobně jsou známy studie, které dokazují, 

že sanační kácení napadených, ale ještě stále živých stromů, má jen velmi malý vliv. 

Je však nutno připustit, že načasování zásahu může snížit dopad antagonistů (Feicht, 

2004; Hilszczanski et al., 2007; Wermelinger et al., 2012; Wermelinger et al., 2013). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0840
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0705
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0705
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0245
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0030
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0450
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0320
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0115
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0825
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0280
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0840
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/afe.12018#afe12018-bib-0012
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/afe.12018#afe12018-bib-0020
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/afe.12018#afe12018-bib-0047
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Paraziti 

Hlístice jsou hlavní skupinou parazitů kůrovců, ale mohou vytvářet i další typy 

vzájemných vztahů jako např. ektoparazitismus, endoparazitismus, komenzalismus 

či predace (Tenkáčová & Mituch, 1987). Nejčastěji vyskytujícími druhy hlístic vázaných 

na lýkožrouty rodu Ips jsou zástupci z řádů Diplogasterida, Rhabditida a Tylenchida. 

(Grucmanová et al., 2014). Velké množství hlístic má synonymní názvy, a to je jeden 

z problémů jejich dohledávání a popisování. Přestože byly hlístice studovány jako 

potencionální prostředek biologického boje proti hmyzím škůdcům, neexistuje mnoho 

publikací o hlísticích spojených s kůrovci v Evropě (Rühm, 1956, 1960; Bałazy 1966, 

1968; Tenkáčová & Mituch, 1986, 1987, 1991; Takov et al., 2006; Nedelchev et al., 2008; 

Grucmanová et al., 2014). 

Nejstarší popsaná hlístice, která napadá kůrovce je Contortylenchus diplogaster 

(v. Linstow, 1890). Hlístice vyskytující se na povrchu těla dospělců ve střední Evropě 

jsou např. Bursaphelenchus eidmanni (Ruhm, 1956), Ektaphelenchus typographi (Fuchs, 

1930) nebo Micoletzkya buetschlii (Fuchs, 1915). Endoparazitické hlístice vyskytující 

se na území střední Evropy jsou zejména Contortylenchus diplogaster (v. Linstow, 1890, 

hemolymfa), Cryptaphelenchus macrogaster (Fuchs, 1937, Malpighické trubice), 

Parasitorhabditis obtusa (Fuchs, 1915, střevo) (Grucmanová & Holuša, 2013). 

Hlístice, vyvíjející se uvnitř dospělců, se vyživují tělními tekutinami a můžeme je 

nalézt až u 50 % jedinců (Burjanadze & Goginashvili, 2009). Hlístice, vyskytující 

se na povrchu těla dospělců, lze zaznamenat mezi jednotlivými články těla, na křídlech 

a pod krovkami, kde se nachází ve shlucích. Ektoparazitické hlístice se vyživují zejména 

bakteriemi, houbami a dalšími mikroorganismy, které jsou na povrchu těla jedince 

(Cardoza et al., 2006).  

Vývojový cyklus ektoparazitických hlístic probíhá v požercích kůrovců. Dospělci 

se zde spáří, nakladou vajíčka a líhnoucí se larvy poté vyhledají hostitele. Po dosažení 

dospělosti hostitele opouští, aby se mohli opět pářit.  

Juvenilní stadium endoparazitických hlístic se nachází v požerku, kde se dospělci 

spáří a oplozená samice si vyhledává sama svého hostitele. Samice proniká do dospělce 

přes kutikulu a vývojový cyklus probíhá v tělní dutině imag. Vývojový cyklus hlístic 

a počet generací je s kůrovci synchronizován (Rühm, 1956; Massey, 1974; 

Thong & Webster, 1975; Grucmanová et al., 2014).  
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Při výskytu hlístic se předpokládá vliv na vývoj, plodnost, přežití a letovou aktivitu 

kůrovců (Nickle, 1963; Lieutier, 1981; Kaya, 1984; Tenkáčová & Mituch, 1986, Holuša 

& Lukášová, 2017). Endoparazitické hlístice navíc mechanicky poškozují orgány, tkáně 

a mění složení hemolymfy (Slankis, 1967; Thong & Webster, 1972, 1975). 

Vliv lesnického managementu na entomopatogenní hlístice není znám. 
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4 Metodika 

Celá práce je rozdělena na tři části podle studovaného druhu či rodu kůrovce/ů. U druhu 

I. typographus byla provedena nejdříve meta–analýza již zjištěných informací v rámci 

studované problematiky a poté byl proveden samotný terénní výzkum. Pro I.  duplicatus 

a dřevokazy rodu Trypodendron bylo provedeno pouze terénní a laboratorní studium. 

4.1 Vliv managementu na antagonisty Ips typographus 

Meta–analýza 

Vědecké studie o patogenech I. typographus byly získány prohledáváním databází Web 

of Science, Scopus, Google Scholar a dalších regionálních časopisů. Vyhledávání bylo 

provedeno pomocí klíčových slov „Ips typographus“, „management“, „pathogen“ a jejich 

kombinací. Z publikovaných rukopisů byly získány informace o nadmořské výšce, druhu 

lesního hospodářství, druhovém spektru patogenů a infekční hladině (Vanická et al., 

2016). 

Tab. 1 Studované lokality pro vliv managementu na patogeny I. typographus 

Studované lokality Management* GPS souřadnice Stát 

Aigen–Schlägl Ano 48,665 N, 13,973 E AUT 

Białowieża I Ano 52,701 N, 23,886 E POL 

Białowieża II Ano 52,739 N, 23,786 E POL 

Białowieża III Ano 52,704 N, 23,899 E POL 

Białowieża IV Ano  52,666 N, 23,759 E POL 

Białowieża V Ano 52,670 N, 23,770 E POL 

Białowieża VI Ano 52,727 N, 23,842 E POL 

Białowieża VII Ano 52,683 N, 23,785 E POL 

Białowieża VIII Ano 52,730 N, 23,831 E POL 

Block N71 Ne 41,860 N, 43,234 E GEO 

Block N78 Ne 41,839 N, 43,283 E GEO 

Block N79 Ne 41,873 N, 43,334 E GEO 

Borjomi Ano 41,782 N, 43,494 E GEO 

Bystřice na Olší Ano 49,601 N, 18,717 E CZE 

Combloux Ano 46,470 N, 07,054 E CHE 

Edelwies Ne 47,759 N, 15,056 E AUT 

Forêt de la Haute–Joux Ano 47,157 N, 06,106 E FRA 

Grünau Ano 47,767 N, 13,933 E AUT 

Horní Maršov Ano 50,670 N, 15,813 E CZE 

Hubhof Ano 48,392 N, 15,353 E AUT 

Hundsau I Ne 47,779 N, 15,043 E AUT 
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Studované lokality Management* GPS souřadnice Stát 

Hundsau II Ne 47,778 N, 15,042 E AUT 

Hundsau III Ne 47,777 N, 15,042 E AUT 

Chaux–des–Crotenay Ano 47,098 N, 06,569 E FRA 

Jánské Koupele Ano 49,733 N, 17,717 E CZE 

Kechkhobi Ano 41,782 N, 43,469 E GEO 

Keprník N 50,181 N, 17,116 E CZE 

Kobernaußer Wald I Ano 48,088 N, 13,381 E AUT 

Kobernaußer Wald II Ano 48,087 N, 13,381 E AUT 

Kobernaußer Wald III Ano 48,088 N, 13,382 E AUT 

Kobernaußer Wald IV Ano 48,088 N, 13,380 E AUT 

Kozlov Ano 49,633 N, 17,504 E CZE 

Kreisbach Ano 48,097 N, 15,629 E AUT 

Kremsmünster Ano 48,086 N, 14,132 E AUT 

Lacelle Ano 46,063 N, 02,400 E FRA 

Lambach Ano 48,101 N, 13,872 E AUT 

Les Tenelles Ano 46,024 N, 01,622 E FRA 

Libani Ano 41,784 N, 43,462 E GEO 

Melk Ano 48,240 N, 15,393 E AUT 

Millevaches Ano 46,079 N, 02,144 E FRA 

Na Ztraceném, Ptačí potok Ano 48,986 N, 13,502 E CZE 

Nasswald Ano 47,737 N, 15,664 E AUT 

Nová Pec Ne 48,784 N, 13,951 E CZE 

Ossiach Ano 46,677 N, 14,003 E AUT 

Pec pod Sněžkou Ne 50,703 N, 15,730 E CZE 

Prášily Ne 49,107 N, 13,371 E CZE 

Pustá Polom Ano 49,868 N, 18,006 E CZE 

Puy de Montchal Ano 45,822 N, 03,476 E FRA 

Rothenburg Ne 47,101 N, 08,233 E CHE 

Rothenburg Wald Ano 47,113 N, 08,284 E CHE 

Rothwald Ne 47,749 N, 15,084 E AUT 

Siedlce Ano 52,188 N, 22,163 E POL 

Smrk Mt. Ne 49,505 N, 18,378 E CZE 

St. Georgen/ Lavanttal Ano 46,724 N, 14,954 E AUT 

Staré Oldřůvky Ano 49,717 N, 17,609 E CZE 

Tamsweg Ano 47,117 N, 13,629 E AUT 

Tamsweg, Salzburg Ano 47,115 N, 13,849 E AUT 

Tösstock Ne 47,306 N, 08,962 E CHE 

Treffen Ano 46,674 N, 13,862 E AUT 

Tsagveri Ano 41,794 N, 43,484 E GEO 

Václavovice Ano 49,733 N, 18,350 E CZE 

Data, u kterých nebyl definován typ managementu lesních porostů, byla z analýz 

vyloučena. Pokud ve zdrojových datech chyběly informace, jako je např. nadmořská 
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výška, byly tyto informace získány na základě názvů studijních lokalit a souřadnic GPS 

(Tab. 1) (Vanická et al., 2016). 

V počáteční analýze bylo shromážděno 219 rukopisů z databáze Scopus a 183 

z databáze Web of Science. Po vyřazení článků, které postrádaly informace o typu 

managementu na studovaných lokalitách (management vs. bez managementu), bylo 

pro následnou analýzu využito pouze 10 publikací (Haidler et al., 2003; Händel et al., 

2003; Wegensteiner et al., 2007, 2014, 2015; Holuša et al., 2009; Kereselidze et al., 2010; 

Lukášová et al., 2012, 2013; Lukášová & Holuša, 2015) (Tab. 2). 

Do analýzy byly zahrnuty pouze údaje týkající se živých imag z lapačů, lapáků 

a stojících stromů. Lokality s managementem představovaly hospodářské lesní porosty, 

kde byla aplikována intenzivní a pravidelná sanace kácením stromů napadených kůrovci. 

Lokality bez managementu byly oblasti bez sanitárního kácení nebo jiných preventivních 

opatření proti kůrovcům. Na jedné lokalitě byly vybrány pouze kůrovcové stromy 

(přítomnost závrtových otvorů, drtinky, pryskyřice na kůře) (Lukášová et al., 2012). 

Oblasti bez managementu se běžně vyskytovaly v oblastech se striktním přístupem 

ochrany přírody, např. v národních parcích a přírodních rezervacích (Vanická et al., 

2016). 

Tab. 2 Základní informace o patogenech I. typographus, počtu analyzovaných lokalit 

a zdrojích dat zahrnutých do meta–analýzy. 

Patogen 

Počet lokalit 
Nadmořská 

výška 
Celkový 

počet  Zdrojová  

Management 
Bez 

managementu 

>600 

m 

n.m. 

≤600 

m 

n.m. 

vypitvaných 

jedinců 
data 

ItEPV 39 12 28 23 25 366 
1, 2, 5, 6, 7, 

9, 10 

Gregarina 

typographi 
48 16 35 29 30 854 

1, 2, 3, 4, 5, 

7, 8, 9, 10 

Chytridiopsis 

typographi 
46 17 34 29 30 680 

1, 2, 3, 4, 6, 

7, 8, 9, 10 

Mattesia 

schwenkei 
32 8 20 20 20 952 2, 6, 9, 10 

1 Haidler et al., 2003, 2 Händel et al., 2003, 3 Holuša et al., 2009, 4 Kereselidze et al., 2010, 5 Lukášová & 

Holuša, 2015, 6 Lukášová et al., 2012, 7 Lukášová et al., 2013, 8 Wegensteiner et al., 2007, 9 Wegensteiner 

et al., 2014, 10 Wegensteiner et al., 2015. 
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Z důvodu malého počtu lokalit a nízké infekční hladiny byly následující patogeny 

z analýz vyloučeny: M. chalcographi, M. scolyti, N. typographi a U. montanum. Analýza 

patogenů byla zaměřena na druhy s vyšší infekční hladinou, a proto byly zahrnuty pouze 

čtyři druhy: virus ItEPV, mikrosporidie C. typographi, gregarina G. typographi 

a neogregarina M. schwenkei. Pokud daná studie představovala víceletý výzkum, byly 

vypočteny průměrné infekční hladiny (Vanická et al., 2016). 

Jelikož data o patogenech neměly normální rozdělení (stanoveno Shapiro–

Wilkovým testem), byly v programu STATISTICA 12.0 provedeny neparametrické testy 

(Kruskal–Wallisův test). V rámci testů byly srovnány rozdíly v infekčních hladinách 

sledovaných patogenů I. typographus mezi smrkovými porosty s managementem 

a bez managementu (Vanická et al., 2016). 

Vlastní výzkum 

Vlastní výzkum byl proveden v národních parcích (TANAP, TPN) ve Vysokých Tatrách. 

Vysoké Tatry leží na hranici Slovenska (73 058 ha, tj. 77,6 % oblasti Vysokých Tater) 

a Polska (21 076 ha, tj. 22,4 % Vysokých Tater) (Grodzki et al., 2003). Oblast je nejvyšší 

částí Karpat a mnoho vrcholů přesahuje 2 000 m n.m. Nejdelší hřeben je dlouhý 26 km, 

ale vysokohorská vegetace zabírá pouze 341 km2 (~40 % lokality). Přestože je oblast 

ovlivněna lidskou činností více než 100 let, přírodní lesy (bez zásahu) stále pokrývají 

přibližně 400 km2 (Fleischer et al., 2017). Dominance smrku se pohybuje od 81 % 

v nízkých nadmořských výškách do 98 % ve středních nadmořských výškách 

(Bodziarczyk et al., 2019). V TANAPu (Tatranský národný park) se v posledních letech 

zastoupení smrku dramaticky snížilo a pohybuje se od ~25 % v nízkých až po ~40 % 

ve vysokých nadmořských výškách jako důsledek nedávných velkoplošných disturbancí 

(Konôpka et al., 2019). 

Oba národní parky byly v posledních 100 letech ovlivněny řadou velkých polomů 

(tj. poškození > 20 000 m3 dřeva) a po některých z nich došlo k nárůstu populační hustoty 

I. typographus (Grodzki & Guzik, 2009; Koreň, 2015; Holeksa et al., 2016; Fleischer 

et al., 2017; Grodzki & Gąsienica Fronek, 2018), zejména za posledních 20 let. Protože 

TANAP leží na jižních svazích a TPN (Tatrzański Park Narodowy) leží na severních 

svazích pohoří, jsou oba parky ovlivněny různými větrnými událostmi (Obr. 1). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0195
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0130
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0055
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0330
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0190
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0335
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0255
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0130
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0130
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0180
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0005
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Obr. 1 Studijní lokality ve dvou národních parcích: TANAP (Tatranský národní park) 

a TPN (Tatrzański Park Narodowy) se nacházejí v Tatrách na hranici Slovenska a Polska. 

Lokality: A – Vyšné Hágy (intervence), B – Tichá Dolina (bez intervence), C – Potok 

Kościeliski (bez intervence) a D – Kiry (intervence). 

Přemnožení smrkových kůrovců v TANAPu 

Smrkové lesy v Tatrách byly v posledních 20 letech zasaženy dvěma hlavními událostmi 

spojenými s větrem a vedoucími k dlouhodobému přemnožení I. typographus. Větrná 

smršť Alžběta (listopad 2004) poškodila více než 2 500 000 m3 lesa (hlavně smrkových 

lesů) a 12 600 ha v TANAPu (Némethy et al., 2018) (Obr. 2). Po této neočekávané 

události následovalo bezprecedentní namnožení I. typographus, během nichž se mortalita 

stromů vyvolaná kůrovcem rozšířila k hranici lesa (1 500 – 1 650 m n.m., Potterf et al., 

2019) a zasáhla/narušila více než 70 km2 dospělého, většinou přírodního smrkového lesa 

(P. abies) i modřínu (L. decidua) (Fleischer et al., 2016). Kůrovcová gradace trvá již více 

než 10 let (Obr. 2), přičemž během této doby bylo zpracováno až 19 milionů m3 dřeva. 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0550
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0005
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#bib856
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#bib856
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0125
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Obr. 2 Výskyt větrných disturbancí, kdy bylo poškozeno >20 000 m3 dřeva (tečky), 

a přemnožení I. typographus (pásky) v TANAPu a TPN v letech 1897 až 1960 (horní 

časová linie) a v letech 1954 až 2018 (dolní časová linie). 

V květnu 2014 zasáhla větrná bouře Žofia Vysoké Tatry (Gubka et al., 2014; 

Kunca et al., 2014). Objem poškozeného dřeva byl odhadnut na 5 milionů m3, přičemž 

67 % škod bylo rozptýleno po celém regionu a 33 % škod bylo soustředěno ve velkých 

plochách (Kunca et al., 2014). Vítr v letech 2004 a 2014 spolu s přemnožením 

I. typographus způsobily 90% pokles lesnaté plochy, tj. 90 % bývalé zalesněné oblasti 

TANAP je v současné době odlesněno nebo je pokryto lesními porosty mladšími než 

10 let (Gubka et al., 2014; Konôpka et al., 2015). Jak naznačuje rostoucí množství 

vytěženého dřeva spolu se zvyšujícím se počtem dospělců I. typographus odchycených 

ve feromonových lapačích v intervenční i neintervenční zóně v celém TANAPu, vítr 

v roce 2014 opětovně nastartoval gradaci I. typographus (Obr. 2). 

Přemnožení I. typographus v TPN 

V říjnu a listopadu 2002 silný vítr poškodil v TPN ~45 000 m3 smrkových porostů 

na ploše více něž 3 000 ha. Více než 350 ha smrkových lesů bylo zcela zničeno. 

Rozlámání nebo vyvrácení stromů poskytlo dostatek vhodného materiálu 

pro I. typographus ve východní části TPN. Rozsáhlá mortalita stromů vyvolaná 

kůrovcem začala v roce 2004 (Grodzki et al., 2010; Sproull et al., 2017) a byla umocněna 

po větrném polomu v roce 2007 (Grodzki & Guzik, 2009). 

Koncem roku 2013 zasáhla Kościeliskou dolinu větrná disturbance, která zasáhla 

jak intervenční, tak neintervenční zóny lesů. Padlé a zlomené stromy byly v roce 2014 

odstraněny ze zásahové zóny, ale nikoliv z neintervenční zóny. Od roku 2015 se počet 

stromů napadených I. typographus v intervenční zóně zdvojnásobil a v neintervenční 

zóně ztrojnásobil (Grodzki & Gąsienica Fronek, 2017, 2018). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0210
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0350
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0350
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0210
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0325
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0205
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0710
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0190
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0175
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0180
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Historie přístupů k obhospodařování lesů 

Zřízení národních parků (TANAP v roce 1949 a TPN v roce 1954) vedlo k zásadním 

změnám ve využívání krajiny v krajinném měřítku. Způsob lesnického hospodaření 

a zonace intervenčních zón se v posledních desetiletích také několikrát změnil. Tyto 

změny ovlivnily rekreační hodnoty, cestovní ruch, vodní režimy, ochranu stanovišť, těžbu 

dřeva a mnoho souvisejících ekosystémových služeb (Fleischer et al., 2017). 

Od poloviny 90. let 20. století se na přibližně 30 % lesů TANAP aplikuje přístup 

bez intervence (Koreň, 2015). Do roku 2012 byla však povolena výjimečná opatření 

na kontrolu škůdců s různou intenzitou, kdy byla v několika částech zakázána těžba 

(Ministerstvo životního prostředí Slovenské republiky, 2012; Havašová et al., 2017). 

Od roku 2004 (Obr. 3) jsou v intervenční oblasti (ale nikoliv v oblasti bez intervence) 

evidovány napadené kůrovcové stromy, což v oblasti intervence vytvořilo rozsáhlé 

holiny. Od roku 2012 byly povoleny feromonové lapače pro monitorování počtu imag 

I. typographus, nikoliv však pro obranu. 

Na celkem 71 % TPN je důsledně dodržován bezzásahový režim (Obr. 3) 

a povoleno je pouze monitorování škůdců (Grodzki & Gąsienica Fronek, 2017). 

Na zbývající části TPN je částečně zasahováno, což umožňuje sanitární těžbu 

a rozmístění feromonových lapačů, ale je zakázáno použití insekticidů (Grodzki et al., 

2003; Grodzki et al., 2006). Po roce 2013 byla velká část lesů, včetně lesů ve studované 

oblasti, definována jako oblast bez intervence, bez ohledu na správu jednotlivých oblastí 

(Grodzki & Gąsienica Fronek, 2017, 2019). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0130
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0335
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0505
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0220
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0175
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0195
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0195
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0200
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0175


43 

 

 

Obr. 3 Historie disturbancí čtyř studijních lokalit (A, B, C a D) na základě snímků 

Landsat (2005–2014; horní řada), satelitních snímků ESRI s vysokým rozlišením (2014–

2016; střední řada) a infračervených barev Snímků Sentinel 2 (2017; spodní řádek; zdravá 

vegetace je červeně, napadené stromy a holiny jsou šedé). Každý obrázek představuje 

oblast 1 x 1 km kolem vyznačené lokality studie. A a D jsou lokality s intervencí, B a C 

jsou lokality bez intervence. Umístění čtyř studijních lokalit je uvedeno na Obr. 1. 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0010
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Studijní lokality 

Výzkum byl proveden v Tatrách v letech 2014–2017. V každém ze dvou národních parků 

byly vybrány čtyři studijní lokality, jedna v oblasti intervence a druhá v oblasti 

bez intervence (Obr. 4, Tab. 3). V TANAPu (Slovensko) byla lokalita bez intervence 

umístěna v centru oblasti bez zásahu, tj. 6 km od intervenční oblasti a studované lokality. 

V TPN (Polsko) byly lokality s intervencí a bez intervence 2 km od sebe (Obr. 1, Obr. 3, 

Tab. 3). 

Tab. 3 Základní informace o vybraných lokalitách (TANAP – Tatranský národný park, 

TPN – Tatrzański Park Narodowy). 

Název lokality Národní park Typ řízení 

Nadmořská 

výška 

(m n.m.) 

Souřadnice 

Vyšné Hágy 
TANAP, 

Slovensko 

Intervence 

(management) 
1 305 

49,1255N, 

20,1005E 

Tichá Dolina 
TANAP, 

Slovensko 

Bez intervence 

(bez managementu) 
1 115 

49,2007N, 

19,9244E 

Potok 

Kościeliski 
TPN, Polsko 

Bez intervence 

(bez managementu) 
1 100 

49,2497N, 

19,8650E 

Kiry TPN, Polsko zásah* 980 
49,2639N, 

19,8709E 

* intervence byla použita až v roce 2014. 

Vybrané lesní porosty byly starší >100 let se zastoupením smrku P. abies (> 90 % 

základní lokality) (Obr. 4). Věkové složení a složení dřevin bylo u všech čtyř lokalit 

podobné. 

Historie disturbancí všech čtyř lokalit je znázorněna na Obr. 2. Neintervenční 

lokality [Obr. 4 A – Tichá Dolina (bez intervence), C – Potok Kościeliski 

(bez intervence)] jsou charakterizovány větrnými disturbancemi (2004, 2014) a gradací 

I. typographus počínaje rokem 2006, na lokalitách bez intervence nebyla provedena 

žádná těžba dřeva ani sanitární těžba. Naproti tomu na lokalitách s intervencí [Obr. 4 

B – Vyšné Hágy (intervence), a D – Kiry (intervence)] byly větrné polomy napadené 

kůrovcem postupně asanovány. Po roce 2014 se oblast napadená kůrovci rozšířila 

i na studijních lokalitách (šedá oblast v B, C a D ve spodním řádku na Obr. 3). V rámci 

výzkumu byly provedeny dva experimenty, jeden v TANAPu a jeden v TPN, 

experimenty se lišily, protože zákonná omezení nejsou v obou parcích jednotná. 

 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0015
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#t0005
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0015
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0020
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0020
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0020


45 

 

Obr. 4 Neintervenční (vlevo) a intervenční (vpravo) studijní lokality v TANAPu 

(Tatranský národní park, Slovensko) (nahoře) a TPN (Tatrzański Park Narodowy, Polsko) 

(dole): A – Tichá Dolina, B – Vyšné Hágy, C – Potok Kościeliski a D – Kiry. 

Experiment I (TANAP) 

Z důvodu zákazu těžby napadených kůrovcových stromů na lokalitě bez intervence byly 

pro studium vztahů mezi početností, vývojem a přirozenými nepřáteli I. typographus 

použity smrkové výřezy. Výřezy byly každý rok vytvořeny ze čtyř smrkových stromů 

podobných rozměrů, byly zdravé, bez napadení I. typographus a pocházely z nejbližšího 

zdravého porostu v intervenční zóně (49,1280 N, 19,8970 E). Výřezy měly průměr 

30,5 cm ± 6,2 cm (průměr ± SE) a délku 1 m. Jednotlivé řezy byly namazány voskem, 

aby se zabránilo vysychání. 

Každoročně v letech 2014–2017 bylo na každé lokalitě [Vyšné Hágy (intervence), 

Tichá Dolina (bez intervence)] umístěno 10 nových smrkových výřezů (s rozestupy 

10 m). Aby byl vyloučen vliv mikrohabitatu na parazitoidy (Feicht, 2004; Hilszczański 

et al., 2007), byly výřezy umístěny na otevřené ploše ~30 m stromů napadených 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0115
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0250
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0250
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I. typographus. Výřezy byly rozmístěny každý rok v polovině dubna před letovou 

aktivitou I. typographus a hodnocení probíhalo vždy v polovině srpna. 

K vyhodnocení vývoje I. typographus a jeho antagonistů byly použity nože 

a sekery, kterými byly smrkové výřezy odkorněny. U I. typographus byl zaznamenán 

počet a délka matečných chodeb, počet vajíček nakladených jednou samicí a počet 

jedinců v každé vývojové fázi (vajíčka, larvy 1. až 3. instaru, kukly, žlutí brouci, imaga). 

Rovněž byl zaznamenán počet larev, kukel nebo zámotků zástupců čeledí Braconidae 

a Pteromalidae a počty larev a dospělců much (Diptera: Lonchaidae, Dolichopodidae), 

pestrokrovečníků rodu Thanasimus (Coleoptera) a počty dalších predátorů. Zaznamenány 

byly také všechny ostatní druhy kůrovců nalezené na studovaných lokalitách (Tab. 4). 

Pro detekci patogenů byla studována všechna nalezená imaga matečných brouků 

I. typographus, kteří byli umístěni do zkumavek typu Eppendorf obsahujících mokrou 

gázu (pro udržení 100 % relativní vlhkosti) a byly skladovány při –4°C. 

Za účelem analýzy patogenních organismů byli dospělci lýkožroutů pitváni 

pomocí chirurgických pinzet. Střevní orgány dospělců byly prohlíženy pod světelným 

mikroskopem Nikon Eclipse–Ci při zvětšení 100–400x. 

Analýza dat experimentu I 

Pro analýzu populací I. typographus byly použity pouze údaje s výskytem stadia larev 

3. instaru v požerku. Požerky s ranými stadii (vajíčka a jedinci L1, L2) patřily 

pravděpodobně k přerojené populaci (Fleischer et al., 2016). Tyto výsledky by 

ovlivňovaly analýzy, protože by snižovaly procenta parazitace a zvyšovaly populační 

hustoty. V Tab. 4 jsou uvedeny zjištěné parametry populace a proměnné použité v dalších 

analýzách. 

Tab. 4 Přehled proměnných použitých při analýze dat v experimentu I. (Parametry 

zaznamenané při analýze smrkových výřezů jsou vytučněny; It – I. typographus). 

Proměnná Popis výpočtu 

Použito 

pro 

analýzu 

RDA 

Reprodukční úspěch 

I. typographus 

počet nově vylíhlých samic na matku (tj. na 

matečnou chodbu), celkový počet potomků byl 

rozdělen na půl, protože se předpokládal poměr 

pohlaví 1: 1 (Annila, 1971) 

Ano 

Dryocetes sp. (m2) vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ne 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0125
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#t0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0025
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Proměnná Popis výpočtu 

Použito 

pro 

analýzu 

RDA 

Vajíčka nakladená jednou 

samicí 
vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ne 

G. typographi (%) procento počtu infikovaných na jednu lokalitu Ano 

C. typographi (%) procento počtu infikovaných na jednu lokalitu Ano 

ItEPV (%) procento počtu infikovaných na jednu lokalitu Ano 

M. schwenkei (%) procento počtu infikovaných na jednu lokalitu Ano 

I. amitinus na m2 vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ano 

Délka larválních chodeb (mm) vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ano 

Délka matečných chodeb 

I. typographus (mm) 
vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ano 

Hlístice – mimostřevní (%) procento počtu infikovaných na jednu lokalitu Ano 

Hlístice – střevní (%) procento počtu infikovaných na jednu lokalitu Ne 

Počet vajíček I. typographus 

na m2 
vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ano 

Počet vajíček v požerku 

I. typographus 
vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ano 

Počet matečných chodeb 

I. typographus na m2 kůry 
vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ano 

Počet larev Thanasimus na m2 vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ano 

Počet larválních chodeb na 

počet matečných chodeb 
vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ano 

Další predátoři Coleoptera 

(Histeridae, Monotomidae, 

Nitidulidae, Staphylinidae) 

vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ano 

Parazitismus (%) 

vypočteno jako procento dospělců I. 

typographus ve všech stadiích s parazitoidy, tj. 

parazitoidními larvami na larvách kůrovce nebo 

mimo něj a parazitoidními kokony, kukly a dospělci 

jako průměr 

Ano 

Pityogenes chalcographus na m2 vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ne 

Počet larev Diptera na m2 vypočteno jako průměr na smrkový výřez Ano 

Produkce I. typographus 

na m2 kůry 

počet I.t. uniklých přirozeným nepřátelů, nebo 

vnitrodruhové konkurenci 
Ano 

Produkce na m2 kůry 
počet I.t. uniklých přirozeným nepřátelů, nebo 

vnitrodruhové konkurenci na smrkový výřez 
Ne 

Larvy Raphidioptera (m2) vypočteno jako průměr (± SE) Ne 

Poměr pohlaví I. typographus 
poměr počtu matečných chodeb a počtu rodin na 

smrkový výřez 
Ano 

Tetropium sp. (m2) vypočteno jako průměr (± SE) Ne 



48 

 

Jelikož data neměla normální rozdělení (Shapiro Wilkův test), byl pro porovnání 

proměnných mezi roky a lokalitami použit Kruskal–Wallisův test v programu Statistica 

12.0 (proměnné jsou uvedeny v Tab. 4). 

Variabilita závislých proměnných ve vztahu ke dvěma vysvětlujícím proměnným 

(rok a typ managementu: intervence nebo bez intervence) byla vypočtena analýzou 

redundance (RDA) v Canoco 5.0 (Ter Braak & Šmilauer, 2012) (Tab. 4). Data byla log–

transformována, vycentrována a standardizována. Statistická významnost byla 

vyhodnocena permutačními testy Monte Carlo (s 499 permutacemi). Následně byly 

použity biploty t– hodnoty se samostatnými nezávislými proměnnými pro ilustraci 

významných závislostí. 

Experiment II (TPN) 

Experiment II byl podobný experimentu I, ale smrkové výřezy v tomto případě použity 

nebyly, jelikož nebyly v TPN povoleny. Byly proto využity přirozeně vyvrácené nebo 

zlomené stromy [pouze jeden za rok na každé ze dvou lokalit, tj. na lokalitách Potok 

Kościeliski (bez intervence) a Kiry (intervence) Obr. 4]. Pro každý vyvrácený strom 

(DBH: 31,57 cm ± SE 10,77) byly analyzovány čtyři sekce. Šířka sekce (podél podélné 

osy stromu) byla ~0,5 m a délka byla rovna jedné polovině obvodu kmene. Sekce byly 

umístěny (1) 0,5 m od paty kmene stromu; (2) uprostřed mezi patou a spodní částí koruny; 

(3) u základny koruny a (4) ve středu koruny (Grodzki, 2007). Z důvodu analýzy pouze 

čtyř stromů z různých částí studované lokality je součástí výzkumu pouze popisná 

statistika bez statistické analýzy (Tab. 10). Počty brouků I. typographus, počet predátorů 

a výskyt patogenů byly hodnoceny podle experimentu I. 

4.2 Mikrosporidie Larssoniela duplicati u Ips duplicatus 

Patogeny I. duplicatus byly studovány na 21 lokalitách; čtyři v České republice, pět 

v Rumunsku, osm v Polsku a čtyři ve Švédsku. Nadmořská výška studovaných lokalit 

se pohybovala mezi 229 a 1 009 m n.m. (Tab. 5). Dospělci byli v letech 2011–2016 

odchytáváni pomocí feromonových lapačů Theysohn® (Theyson Kunststoff. GmbH, 

Německo), Intercept® (pouze v Rumunsku) a byly navnaděny feromonovými odparníky 

ID Ecolure® (FYTOFARM Group s.r.o., Slovensko), Pheagr IDU® (Sci– Tech, s.r.o., 

Česká republika), Duplodor® (Chemipan, Polsko) nebo experimentální návnadou 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#t0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0735
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#t0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0165
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#t0025
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(Rumunsko) (Duduman, 2014) (Tab. 5). Ve všech použitých feromonech byl hlavní 

složkou vždy E–myrcenol, hlavní složka agregačního feromonu I. duplicatus (Byers et 

al., 1990). Feromonové odparníky se měnily po 10 týdnech. Brouci byli z každé lokality 

odebráni pouze v jednom nebo dvou letech (Zimová et al., 2019). 

Tab. 5 Základní informace o studijních lokalitách, kde byli odebráni brouci I. duplicatus 

a studovány patogeny. Země jsou označeny následovně: Švédsko (SWE), Polsko (PL), 

Česká republika (CZ), Rumunsko (RO). V lapači byly použity různé feromonové 

odparníky: ID Ecolure®, Duplodor®, Pheagr IDU® a v Rumunsku experimentální 

odparník (exp. návnada) (Duduman, 2014). 

Lokalita Stát 
GPS souřadnice 

Rok sběru 
Typ 

feromonu 

Nadmořská 

výška 

(m n.m.) 
N E 

Nås SWE 60,467 14,500 2014 ID Ecolure 232 

Siljansfors SWE 60,973 15,057 2014 ID Ecolure 324 

Vansbro SWE 60,522 14,238 2014 ID Ecolure 229 

Vindeln SWE 64,200 19,783 2014 ID Ecolure 291 

Petkówka PL 49,733 19,233 2015; 2016 Duplodor 668 

Rajcza PL 49,766 19,233 2015; 2016 Duplodor 646 

Romanka Górna I PL 49,580 19,224 2016 Duplodor 829 

Romanka Górna 

II 
PL 49,933 19,398 2015 ID Ecolure 1 009 

Sopotnia Dolna PL 49,935 19,466 2015 ID Ecolure 953 

Tokarnia PL 49,983 19,983 2015 ID Ecolure 688 

Ujsoły PL 49,750 19,200 2015; 2016 Duplodor 859 

Złatna PL 49,483 19,166 2015 ID Ecolure 638 

Hlubočky CZ 49,692 17,414 2013 ID Ecolure 382 

Jílové u Prahy I CZ 49,886 14,505 2016 Pheagr IDU 354 

Jílové u Prahy II CZ 49,916 14,507 2016 Pheagr IDU 457 

Pustá Polom CZ 49,851 18,024 2014 ID Ecolure 454 

Calafindești RO 47,851 26,145 2011 exp. lure 497 

Ionu RO 47,613 25,481 2013 exp. lure 1 080 

Solca RO 47,700 25,796 2013 exp. lure 625 

Sucevița RO 47,776 25,481 2013 exp. lure 605 

Todirești RO 47,712 26,032 2013 exp. lure 415 

Dospělci byli odebíráni od začátku května do konce srpna. Na každé studované 

lokalitě byly feromonové lapače umístěny 1,5 m nad zemí a přibližně 15–20 m 

od smrkového porostu, který byl starší 30 let. Všechny lesní porosty na studijních 

lokalitách byly tvořeny mozaikou stromů všech věkových skupin (Zimová et al., 2019). 

Odchycená imaga byla umístěna do zkumavek Eppendorf s kouskem vlhké gázy 

k zachování vlhkosti. Zkumavky byly uchovávány zmražené, dokud nebyli dospělci 

vypitváni (Zimová et al., 2019). 
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Každý dospělec byl identifikován do druhu (Brus et al., 2012) a poté byli pitváni 

všichni zástupci I. duplicatus (bylo sledováno střevo, Malpighické trubice, gonády 

a tukové těleso). Získané tkáně byly prohlíženy pod světelným mikroskopem (Nikon 

Eclipse 50 Ni, Nikon Instruments Inc., Melville, NY, USA) při zvětšení 40 × až 400 × 

pro stanovení přítomnosti L. duplicati (oválné spory dvou velikostí 3–3,5 × 1,5–2 × a 2–

2,5 × 1,5 ve střevní svalovině) a dalších patogenů a hlístic. 

Údaje týkající se rozšíření jehličnatých lesů na studijních lokalitách byly získány 

z publikace Brus et al. (2012) a upraveny pomocí Corine Land Cover. Program ArcMap 

10.0 (ESRI, Redlands, CA, USA) byl použit k vytvoření Obr. 5, který ukazuje rozmístění 

studovaných lokalit (Zimová et al., 2019). 

 

Obr. 5 Studijní lokality (kroužky) v Evropě, kde byli v letech 2011–2015 odchytáváni 

lýkožrouti severští v lesích (zelená). 
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Základní statistické analýzy byly provedeny v programu Statistica 13.1 (software 

Dell, Austin, TX, USA). Pro stanovení normality infekčních hladin byl použit Shapiro 

Wilkův test. Wilcoxonův párový test byl vybrán ke srovnání infekční hladiny mezi 

pohlavími (procenta infikovaných samců vs. samic) (Zimová et al., 2019). 

Podrobné analýzy byly provedeny v programu SAM 4.0 (Rangel et al., 2010), 

vypočítáno bylo Moranovo I, pro vyhodnocení prostorové autokorelace závislé proměnné 

(infekční hladiny L. duplicati) (Zimová et al., 2019). 

Posuzovaly se vztahy mezi infekční hladinou L. duplicati a následujícími 

nezávislými proměnnými: nadmořská výška, zeměpisná šířka (severo–jižní gradient), 

zeměpisná délka (východo–západní gradient), infekční hladiny patogenu C. typographi 

a parazitismu hlístic uvnitř střeva a v hemolymfě, počet odchycených a vypitvaných imag 

lýkožroutů severských a rok (doba sběru imag). Pro regresní analýzu závislosti infekční 

hladiny na nezávislých proměnných byly infekční hladiny transformovány na arcsin 

druhou odmocninu, aby bylo dosaženo normality. Analýzy interakce mezi studovanými 

nezávislými proměnnými ukázaly multikolinearitu pro zeměpisnou délku 

(VIF = rozptylný inflační faktor > 2), což byla proměnná, která popisovala gradient 

východ–západ v oblasti přemnožení I. duplicatus. Zeměpisná délka tedy nebyla dále 

analyzována. 

Některé nezávislé proměnné nebyly významné, proto do konečného modelu byly 

vybrány proměnné na základě AICc (Akaike informační kritérium s korekcí pro malé 

velikosti vzorku), jak bylo implementováno v SAM. V dalších analýzách L. duplicati 

bylo použito sedm nezávislých proměnných: zeměpisná šířka (gradient sever–jih), 

infekční hladiny mikrosporidie C. typographi, parazitismus střevními hlísticemi, 

parazitismus hlísticemi v hemolymfě, nadmořská výška lokality, počet odchycených 

a vypitvaných dospělců I. duplicatus na lokalitě a rok sběru imag (Zimová et al., 2019). 

4.3 Hlístice a mikrosporidie u dřevokazů rodu Trypodendron 

Jednotlivé druhy dřevokazů byly studovány na devíti lokalitách v České republice, pěti 

lokalitách v Polsku a jedné lokalitě v Rakousku (Obr. 6). Dospělci byli odchyceni pomocí 

feromonových lapačů Theysohn® navnaděných odparníky Linoprax®, Trypodor® nebo 

XL Ecolure® (Tab. 6).  
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Obr. 6 Lokality, na kterých byly studovány patogeny u dřevokazů rodu Trypodendron. 

Lapače byly umístěny do lesních porostů nebo, jako na rakouské lokalitě, poblíž 

lesního porostu počátkem března a byly kontrolovány v týdenních intervalech do konce 

června v letech 1998, 2010 a 2011. Získaní dospělci byli po jednom umístěni 

do mikrotestovacích zkumavek Eppendorf s kouskem mokré gázy pro udržení 100% 

relativní vlhkosti. Imaga ze všech lokalit kromě Rakouska, byla okamžitě zmrazena 

a skladována při –10 °C, dokud nebyla pitvána. Dospělci z lokality v Rakousku byli 

pitváni bezprostředně po sběru nebo byli skladováni maximálně 8 dnů při 4 °C 

(Wegensteiner et al., 2016). 

Každý dospělec byl determinován do druhu a pitván odstraněním celého střeva 

spolu s částmi svalů, tukového tělesa, Malpighických trubic a gonád (Wegensteiner et al., 

1996). Tkáň byla poté prohlížena pod světelným mikroskopem při 40 až 400násobném 

zvětšení (Wegensteiner et al., 2016). 
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Tab. 6 Základní informace o dospělcích dřevokazů rodu Trypodendron spp., ve kterých 

byly studovány patogeny. A = Rakousko; CZ = Česká republika; PL = Polsko; T. la, T. li. 

a T. do = počet T. laeve, T. lineatum a T. domesticum. 

Lokality 
GPS souřadnice 

N                E 
rok T. la T. li T. do 

Typ 

feromonu 

Dubová (CZ) 48,750 14,383 2011 5 20 – 
XL 

Ecolure 

Hainfeld/Ramsau (A) 47,983 15,816 1998 – 31 – Linoprax 

Hněvanov (CZ) 48,683 14,416 2011 12 17 3 
XL 

Ecolure 

Horní Maršov (CZ) 50,683 15,833 2011 – 208 4 
XL 

Ecolure 

Hradec nad Moravicí 

(CZ) 
49,833 17,883 2011 – 1 220 114 

XL 

Ecolure 

Jaronín (CZ) 48,966 14,216 2011 – 2 – 
XL 

Ecolure 

Jeleśnia (PL) 49,566 19,266 2011 – 161 12 Trypodor 

Kartuzy (PL) 54,333 17,950 2011 – 270 15 Trypodor 

Lazec (CZ) 48,833 14,283 2011 – 21 – 
XL 

Ecolure 

Lipusz (PL) 54,233 17,783 2011 – 28 – Trypodor 

Otín (CZ) 49,266 15,550 2011 – 16 – 
XL 

Ecolure 

Staré Hamry (CZ) 49,466 18,400 2011 – 42 – 
XL 

Ecolure 

Tichá (CZ) 48,633 14,550 2010 – 12 – 
XL 

Ecolure 

Węgierska Górka I. (PL) 49,533 19,183 2011 – 66 13 Trypodor 

Węgierska Górka II. 

(PL) 
49,533 19,233 2011 – 325 10 Trypodor 
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5 Výsledky 

Výsledky byly publikovány v jednotlivých tématicky zaměřených článcích, které jsou 

citovány u každého výsledku a uvedeny v přílohách disertační práce. 

5.1 Vliv managementu na antagonisty Ips typographus  

Meta – analýza 

Celkem 10 publikací, které byly zahrnuty do meta–analýzy, obsahovalo data ze 45 lokalit 

s intervencí a 16 lokalit bez intervence. (Tab. 7) (Vanická et al., 2016). 

Na lokalitách bez intervence byla infekční hladina gregariny G. typographi vyšší 

než na lokalitách s intervencí (Shapiro–Wilkův test: W = 0,54, p <0,0001; Kruskal–

Wallisův test: H (1; 64) = 8,75, p <0,01; Obr. 7). Průměrná infekční hladina G. typographi 

(± SD) na lokalitách bez intervence byla 13,7 ± 17,0 %. Průměrná infekční hladina 

C. typographi (+ SD) na lokalitách s intervencí dosahovala v průměru 14,5 ± 21,9 % 

a byla signifikantně vyšší než na lokalitách bez intervence (Shapiro – Wilkův test: 

W = 0,55, p <0,0001; Kruskal–Wallisův test: H (1; 63) = 5,64, p <0,01; Obr. 7) (Vanická 

et al., 2016). 

Průměrná infekční hladina ItEPV se pohybovala okolo 2,7 ± 5,4 %, v případě 

M. schwenkei okolo 0,9 ± 5,3 %. U obou těchto patogenů byly infekční hladiny vyšší 

na lokalitách bez intervence: ItEPV – Shapiro–Wilkův test: W = 0,53, p <0,0001; 

Kruskal–Wallisův test: H (1; 51) = 5,71, p <0,01 (Obr. 7); M. schwenkei – Shapiro–

Wilkův test: W = 0,49, p <0,0001; Kruskal–Wallisův test: H (1; 40) = 7,98, p <0,01 

(Obr. 7) (Vanická et al., 2016). 
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Obr. 7 Infekční hladiny čtyř patogenů I. typographus na lokalitách s intervencí 

vs. Bez intervence. (A) G. typographi, (B) C. typographi, (C) ItEPV a (D) M. schwenkei. 

Krabicové grafy ukazují střední hodnotu a 25–75 % kvartily. Horní a dolní odrážky jsou 

minima a maxima. Kroužky ukazují odlehlé hodnoty a hvězdičky označují extrémní 

hodnoty (Vanická et al., 2016). 

Některé patogeny byly ze statistické analýzy vyloučeny vzhledem 

k nedostatečným údajům, tj. typ managementu nebyl specifikován nebo počet 

nenulových hodnot nebyl dostatečný pro statistické vyhodnocení. Jednalo se o následující 

patogeny s průměrnou infekční hladinou: N. typographi: 0,2 ± 0,5 %, U. montanum: 

1,8 ± 3,6 %, M. scolyti: 0,1 ± 0,1 % a M. chalcographi: 0,001 ± 0,001 %. Pokud jde 

o četnost výskytu těchto patogenů na 45 lokalitách s intervencí, byla frekvence nejvyšší 

u U. montanum (32 lokalit) a nejnižší u M. chalcographi (4 lokality). Na 16 lokalitách 

bez intervence byla frekvence nejvyšší u N. typographi (8 lokalit) a nejnižší 

u M. chalcographi (0 lokalit) (Tab. 7) (Vanická et al., 2016). 
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Tab. 7 Frekvence patogenů I. typographus, které nebyly zahrnuty do meta–analýzy, 

na jednotlivých lokalitách. 

Pathogen 

Lokality 
Nadmořská 

výška 
N 

Zdrojová 

data 
Intervence Bez intervence 

>600 

m n. m 

≤600 

m n. m 

M. scolyti 9 4 6 7 17 193 1, 5 

M. chalcographi 4 0 4 0 1 368 2 

N. typographi 18 8 12 14 21 821 1, 2, 3, 4, 5 

U. montanum 32 7 19 20 20 724 1, 5, 6 

1 Händel et al., 2003, 2 Holuša et al., 2009, 3 Lukášová & Holuša, 2015, 4 Lukášová et al., 2013, 

5Wegensteiner et al., 2014, 6 Wegensteiner et al., 2015; N = počet analyzovaných jedinců. 

Terénní experiment 

Experiment I 

Počet matečných chodeb I. typographus (50 až 300 na m2) a poměr pohlaví 

(od 1,0 do 2,5 samice/samec) se nelišil v letech na obou studovaných lokalitách (Obr. 8). 

 Ips typographus byl zjištěn na všech zkoumaných smrkových výřezech v Tatrách. 

Druhy I. amitinus a P. chalcographus (Linnaeus, 1758) byli zjištěni na 9,1 %, respektive 

17,5 % smrkových výřezů (Tab.8). 

Tab. 8 Hustoty dalších druhů kůrovců na smrkových výřezech na studijních lokalitách 

TANAP (experiment I). Hodnoty jsou průměrné hodnoty (± SE). 

Rok 2014 2015 2016 2017 2014 2015 2016 2017 

Studijní lokalita A A A A B B B B 

Intervence Ano Ano Ano Ano Ne Ne Ne Ne 

Ips amitinus na m2 1,7 ± 0 30,7 ± 0 
652,7 ± 

55,3 
0 ± 0 

0,5 ± 

0 

6,0 ± 

14,7 

18,9 ± 

31,3 
0 ± 0 

Pityogenes 

chalcographus na m2 
9,2 ± 0 

186,2 ± 

149,5 

185,5 ± 

87,6 

57,4 ± 

66,2 

1,4 ± 

4,9 

169,0 

± 

144,1 

30,6 ± 

35,8 
0 ± 0 

Tetropium sp. (m2) 0 ± 0 0 ± 0 0,5 ± 0,7 0 ± 0 0 ± 0 0 ± 0 
6,9 ± 

8,2 

9,3 ± 

7,9 

Dryocetes sp. (m2) 0 ± 0 0 ± 0 1,5 ± 0 0 ± 0 0 ± 0 0 ± 0 0 ± 0 0 ± 0 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0025
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 Obr. 8 Hustota matečných chodeb na 

m2 kůry, délka matečné chodby (mm), 

poměr pohlaví (samice/samec), počet 

vajíček na matečnou chodbu, počet 

vajíček na m2 kůry, larvální chodby 

na matečnou chodbu, délka larválních 

chodeb (mm), produkce na m2 kůry, 

reprodukční úspěch I. typographus 

ve smrkových výřezech rozmístěných 

na ploše A (lokalita s intervence, bílé 

rámečky) a ploše B (lokalita 

bez intervence, šedé rámečky) 

v TANAPu (experiment I): Malý kruh 

– medián, box – 25% a 75% kvartil, 

odchylky – minimální a maximální). 

Ke srovnání let byl použit Kruskal 

Wallisův test (KW); *, **, *** a ns 

označují p <0,05, <0,01, <0,001.
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Hodnoty analyzovaných proměnných se s časem snižovaly, ale tento pokles byl 

významný pouze u délky matečných chodeb, počet vajíček na m2 kůry, produkci 

na m2 kůry a reprodukční úspěch I. typographus (Obr. 8). Reprodukční úspěch 

I. typographus klesl z 9,9 (lokalita s intervencí) a 5,9 (lokalita bez intervence) dceřiných 

dospělců na samici v roce 2014 na téměř nulu na obou lokalitách v roce 2017.  

Od roku 2014 do roku 2016 se parazitace lýkožrouta smrkového pohybovala mezi 

14,3 a 31,3 % na lokalitě s intervencí a mezi 1,3 a 4,8 % na lokalitě bez intervence. V roce 

2017 nebyla parazitace zjištěna vůbec. Počty predátorů dvoukřídlých, larev rodu 

Thanasimus a dalších predátorů se v jednotlivých letech pohybovaly v rozmezí od 0 do 20 

jedinců na 1 m2. V průběhu času se početnost tesaříků rodu Tetropium zvýšila na lokalitě 

bez intervence. Zástupci Dryocetes spp. a dlouhošíjek se vyskytovali pouze příležitostně 

(Tab. 8, Tab. 9). 

 Obr. 9 Virus ItEPV (A), stadium gamontů gregariny G. typographi (B), hlístice 

Contortylenchus diplogaster (C) a spory neogregariny M. schwenkei (D) v experimentu I 

bar = 100 μm. 
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Tab. 9 Antagonisti I. typographus na studijních lokalitách TANAP (experiment I). Hodnoty jsou průměry ± směrodatná odchylka (±SE) 

nebo bez rozptylu. 

Rok 2014 2015 2016 2017 2014 2015 2016 2017 

Studijní lokalita 
Vyšné 

Hágy 

Vyšné 

Hágy 

Vyšné 

Hágy 

Vyšné 

Hágy 

Tichá 

Dolina 

Tichá 

Dolina 

Tichá 

Dolina 

Tichá 

Dolina 

Zásah Ano Ano Ano Ano Ne Ne Ne Ne 

Parazitismus (%) 14,3 ± 2,6 31,3 ± 3,0 28,0 ± 6,3 – 2,8 ± 1,0 1,3 ± 1,4 4,8 ± 1,8 – 

počet larev Thanasimus na m2 – 3,9 ± 2,2 9,4 ± 1,5 3,1 ± 3,5 – 1,6 ± 1,6 – 0,7 ± 0 

další predátoři Coleoptera 

(Histeridae, Monotomidae, 

Nitidulidae, Staphylinidae) (m2) 

10,0 ± 0 12,0 ± 0,5 20,0 ± 0 10,1 ± 0 10,1 ± 0 8,2 ± 0,3 20,4 ± 0 10,6 ± 0 

Larvy Diptera na m2 – 0,9 ± 1,2 3,1 ± 1,1 2,6 ± 2,5 2,6 ± 1,6 0,1 ± 0 – 6,1 ± 4,4 

Larvy Raphidioptera (m2) – – 3,6 ± 2,0 – – 0,1 ± 0,4 – – 

Hlístice – střevní (%) 3 11 33 9 9 25 63 1 

Hlístice – mimostřevní (%) 3 16 – 4 18 23 13 12 

G. typograph (%) – – – – 2 – – – 

C. typographi (%) – – – – 1 – – – 

I. typographus ItEPV (%) 3 – – – 5 – – – 

M. schwenkei (%) – – 17 2 12 1 – 3 

Počet imag I. typographus 240 319 260 247 346 722 180 119 
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Celkem bylo v TANAPu studováno 2 433 matečných brouků I. typographus. 

Střevní a mimostřevní hlístice byly nalezeny u 0 až 33 % imag na lokalitě s intervencí 

a u 1 až 63 % na lokalitě bez intervence. Více než 99 % těchto hlístic bylo invazivních 

larev, a proto bylo velmi obtížné je identifikovat (Obr. 9). U dospělců I. typographus 

nebyly detekovány téměř žádné patogeny během období studie (Tab. 9). Na lokalitách 

bez intervence byly v roce 2014 nalezeny v dospělcích pouze mikrosporidie 

C. typographi (2 %), gregarina G. typographi (1 %) a virus ItEPV (5 %). Nejběžnějším 

patogenem byla M. schwenkei (Obr. 9), která byla zjištěna na obou studijních lokalitách 

v několika letech, a to až u 17 % imag. 

 

Obr. 10 T–hodnota biplotu redundantní analýzy experimentu I s výsledky regrese 

závislých proměnných na rok (vlevo) a typ managementu (vpravo). Breed = reprodukční 

úspěch I. typographus, CHT = C. typographi (%), Diptera = dravé larvy dvoukřídlých 

na m2, Eggs = počet vajíček I. typographus na m2, EggGal = počet vajíček na požerek 

I. typographus, Gallen = počet larválních chodeb na počet matečných chodeb, 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0030
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#t0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0030
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GT = G. typographi (%), IA = I. amitinus na m2, ItEPV = I. typographus Entomopoxvirus 

(%), LarLen = délka larválních chodeb (mm), Manage = typ intervence, MatGal = délka 

matečných chodeb I. typographus na m2 kůry, MS = M. schwenkei (%), 

NemEX = Hlístice – mimostřevní (%), Parasit = Parazitismus (%), Produc = Produkce 

I. typographus na m2 kůry, SexRat = poměr pohlaví I. typographus, Thanas = počet larev 

Thanasimus na m2, (šipky významných faktorů nepřesahují červený kruh). 

Bylo zjištěno několik silných pozitivních a negativních korelací mezi závislými 

proměnnými. Počet vajíček na požerek byl pozitivně korelován s parazitismem a počet 

vajíček nakladený jednou samicí i parazitismus byl negativně korelován s délkou matečné 

chodby. Infekční hladina M. schwenkei byla pozitivně korelována s počtem matečných 

chodeb na m2 a negativně korelována s početností I. amitinus. Poměr pohlaví 

u I. typographus byl pozitivně korelován s početností larev rodu Thanasimus (Obr. 10). 

Experiment II 

Na obou lokalitách TNP v celém sledovaném období nalétal lýkožrout smrkový 

na 97 % všech zkoumaných sekcí. Protože byl zkoumán pouze jeden strom (se čtyřmi 

sekcemi) na lokalitě za rok, jednotlivé vzorky nebyly statisticky srovnány. Místo toho je 

poskytnuto shrnutí parametrů populace I. typographus (Tab. 10).  

Parazitismus larev I. typographus se pohyboval mezi 1 a 21 %. Počty predátorů 

larev dvoukřídlých a larev Thanasimus se pohybovaly v rozmezí od 2 do 15 

na 1 m2 v každém roce. Celkem bylo zkontrolováno 524 imag. ItEPV byl detekován 

pouze u pěti dospělců I. typographus. Hlístice byly detekovány u více než 10 % imag 

pouze jednu sezónu na 2 lokalitách (Tab. 10). 

 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#f0035
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#t0025
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#t0025
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Tab. 10 Parametry populace Ips typographus a údaje o antagonistech v TNP v experimentu II (Neintervenční lokalita TPN Potok Kościeliski 

a intervenční lokalita TPN Kiry). Hodnoty jsou průměry ± směrodatná odchylka nebo bez rozptylu. 

Rok 2014 2015 2016 2017 2014 2015 2016 2017 

Studijní lokalita Kiry Kiry Kiry Kiry 
Potok 

Kościeliski 

Potok 

Kościeliski 

Potok 

Kościeliski 

Potok 

Kościeliski 

Intervence Ano Ne Ne Ne Ne Ne Ne Ne 

Počet matečných chodeb I. typographus 

na m2 
– 9,7 ± 5 93,6 ± 55 – – 79,7 ± 33,3 176,9 ± 65,9 58,2 ± 36,5 

Poměr pohlaví I. typographus – 1,1 ± 0,1 1,3 ± 0,3 – – 2 ± 0,3 1,4 ± 0,3 1,4 ± 0,3 

Vajíčka nakladená jednou samicí – 39,6 ± 15,6 47,4 ± 6 – – 38,9 ± 5,6 29,7 ± 5,7 40,9 ± 7,5 

Počet larválních chodeb na matečnou 

chodbu 
– 32,3 ± 11,6 41,9 ± 4,1 – – 34,1 ± 5 23 ± 4,4 36,2 ± 9,8 

Produkce na m2 kůry – 457 ± 269 27765 ± 14909 – – 9982 ± 3376 34837 ± 12757 16292 ± 10766 

Reprodukční úspěch I. typographus – 13,8 ± 8,4 8,7 ± 7,1 – – 13,8 ± 7,6 5,1 ± 4,5 6 ± 2,2 

Tetropium sp. (m2) – – 14,5 ± 48 – – – 1,5 ± 0 – 

Dryocetes sp. (m2) – – – 68,2 ± 0 – 1,2 ± 0 – 37,1 ± 1,5 

Parazitismus (%) – 5,8 ± 3,5 1 ± 2,3 – – 0,9 ± 2,6 – 20,9 ± 9 

Počet larev Thanasimus na m2 – – – – – – 3,8 ± 6,1 – 

Predátoři larev dvoukřídlých na m2 – – 2,7 ± 5,2 – – 3,4 ± 8,1 3,5 ± 7,3 15 ± 12,1 

Hlístice – střevní (%) – 1 – – 18 6 – – 

Hlístice – mimostřevní (%) – 1 – – 22 14 – – 

G. typographi (%) – – – – – – – – 

C. typographi (%) – – – – – – – – 

I. typographus ItEPV (%) – – – – 2 3 – – 

M. schwenkei (%) – – – – 6 – – – 

Počet imag I. typographus 2 163 7 – 61 286 5 – 
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5.2 Mikrosporidie Larssoniela duplicati u Ips duplicatus 

Celkem bylo odebráno a analyzováno 1 539 dospělých jedinců I. duplicatus 

na 21 studijních lokalitách na území České republiky, Rumunska, Polska a Švédska 

(Zimová et al., 2019). 

Průměrná infekční hladina L. duplicati v populacích I. duplicatus ze všech zemích 

byla 16,7 % ± 8,4 % (SE) a pohybovala se mezi 0 % a 39,1 %. L. duplicati byla 

detekována na 20 z 21 lokalit (Tab. 11). Infekční hladiny L. duplicati se významně 

nelišily mezi samci a samicemi I. duplicatus (Z = 1,33, p > 0,05). Infekce byla nalezena 

pouze ve svalech střeva I. duplicatus (Zimová et al., 2019). 

Tab. 11 Infekční hladiny patogenů a parazitů I. duplicatus. Zkratky zemí: Švédsko 

(SWE), Polsko (PL), Česká republika (CZ), Rumunsko (RO). L. duplicati (L.d.), 

C. typographi (C.t.), parazitismus střevními hlísticemi (I.n.) a hlístice v hemolymfě 

(h.n.). 

Lokality Stát N L. d. (%) C. t. (%) I. n. (%) h.n. (%) 

Nås SWE 46 39,1 – 15,2 – 

Siljansfors SWE 70 21,4 1,43 10,0 4,3 

Vansbro SWE 156 16,7 – 3,2 1,3 

Vindeln SWE 72 23,6 – 11,1 5,6 

Petkówka PL 107 19,6 – 3,8 4,6 

Rajcza PL 103 13,6 – 14,1 5,5 

Romanka Górna I PL 27 7,4 – 14,8 – 

Romanka Górna II PL 192 20,8 – 4,7 7,3 

Sopotnia Dolna PL 35 25,7 – 5,7 2,9 

Tokarnia PL 139 19,4 – 6,5 3,6 

Ujsoły PL 22 9,1 – 13,6 9,1 

Złatna PL 20 10,0 – 10,0 – 

Hlubočky CZ 22 13,6 – 18,2 4,6 

Jílové u Prahy I CZ 18 – – 5,6 – 

Jílové u Prahy II CZ 43 7,0 2,3 4,7 4,7 

Pustá Polom CZ 237 27,4 0,8 10,1 1,7 

Calafindești RO 20 20,0 – 10,0 – 

Ionu RO 33 18,2 – 12,1 3,0 

Solca RO 80 11,3 – 3,8 3,8 

Sucevița RO 45 8,9 – 13,3 6,7 

Todirești RO 52 1,9 – 5,8 9,6 

Infekční hladiny L. duplicati se mezi státy významně nelišily (H = 4,96; p > 0,05). 

Infekční hladina L. duplicati se zvyšovala od jihu na sever, průměrně dosahovala 
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12,1 ± 6,5 % v Rumunsku, 15,7 ± 6,1 % v Polsku, 16,1 ± 8,5 % v České republice 

a 25,2 ± 8,4 % ve Švédsku (Tab. 11) (Zimová et al., 2019). 

Mikrosporidie C. typographi byla nalezena pouze na třech studijních lokalitách, 

a to v České republice a Švédsku. Infekční hladiny byly velmi nízké (Tab. 11) (Zimová 

et al., 2019). 

Hlístice byly nalezeny ve střevě nebo hemolymfě I. duplicatus na 21 studijních 

lokalitách. Míra parazitismu se pohybovala od 3 % do 16 % u střevních hlístic a od 0 % 

do 10 % u hlístic v hemolymfě (Tab. 11). U obou druhů hlístic se průměrná míra 

parazitismu mezi zeměmi významně nelišila (střevní hlístice: H = 0,08; p > 0,05; hlístice 

v hemolymfě: H = 0,81; p > 0,05) (Zimová et al., 2019). 

Prostorová autokorelace infekční hladiny L. duplicati nebyla významná (Tab. 12). 

To naznačuje, že infekční hladiny měly tendenci být rozmístěny náhodně v prostoru, aniž 

by měly sklon ke shlukování nebo pravidelnému rozestupu. Očekávaná hodnota Morans 

I byla –0,06 (Zimová et al., 2019). 

Tab. 12 Statistiky pro analýzu prostorové autokorelace infekční hladiny L. duplicati 

u populací I. duplicatus na 21 lokalitách v Evropě. 

Distance Class Distance Centre Moran's I P 

1 45,2 0,1 0,6 

2 306,6 0,1 0,7 

3 650,3 –0,2 0,2 

4 877,8 –0,1 0,6 

5 1,137.8 0,1 0,7 

6 1,510.1 –0,1 0,9 

7 1,975.8 –0,4 0,1 

Infekční hladina L. duplicati významně korelovala s nadmořskou výškou, 

zeměpisnou šířkou, rokem, počtem pitvaných imag a infekční hladinou všech ostatních 

patogenů (F = 6,63; p <0,01; Tab. 13). Regresní model se všemi proměnnými uvedenými 

v Tab. 13 vysvětlil celkem 71,2 % variability infekční hladiny L. duplicati. Infekční 

hladina L. duplicati nebyla významně korelována s infekční hladinou C. typographi, 

parazitismem hlístic ve střevě nebo hemolymfě.  

https://www.mdpi.com/1999-4907/10/2/131/htm#table_body_display_forests-10-00131-t004
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Infekční hladina L. duplicati se významně zvýšila se zeměpisnou šířkou, 

nadmořskou výškou a počtem získaných a pitvaných dospělců z lokality, ale s rokem 

studie se významně snižovala (Tab. 13) (Zimová et al., 2019). 

Tab. 13 Výsledky pro regresní model popisující vztah mezi infekční hladinou L. duplicati 

v populacích I. duplicatus a následujícími proměnnými: zeměpisná šířka (gradient sever–

jih); infekční hladina C. typographi; parazitismus střevními hlísticemi; parazitismus 

hlístic v hemolymfě; nadmořská výška; počet odchycených a pitvaných jedinců 

I. duplicatus; a rok (datum sběru dospělce). Inflační faktor variace (VIF), opravené 

Akaikeovo informační kritérium (AICc) = −11,93. Významné proměnné jsou tučně. 

Proměnné VIF t valuea P value 

Konstanta  3,1 0,01 

Zeměpisná šířka 1,1 3,5 0,01 

C. typographi 1,3 1,4 0,18 

Hlístice mimostřevní 1,4 0,8 0,43 

Hlístice v hemolymfě 1,1 –0,8 0,46 

Nadmořská výška 1,4 3,8 0,01 

Počet jedinců 1,1 2,9 0,02 

Rok 1,6 –3,4 0,01 

V dalším kroku statistické analýzy byly z modelu odstraněny nevýznamné 

proměnné; výsledný model vysvětlil 70,1 % variability (r2 adj = 0,701; Tab. 14). V tomto 

modelu byly u všech proměnných, s výjimkou počtu vypitvaných jedinců, významnější 

hodnoty p (Zimová et al., 2019). 

Tab. 14 Výsledky modelu, který nejlépe popsal (na základě delta AICc <2) vztah mezi 

infekční hladinou L. duplicati v populacích I. duplicatus (transformována odmocnina 

kořene arcsinu). Nejlepší model zahrnoval čtyři predikční proměnné: zeměpisná šířka 

(gradient sever–jih); nadmořská výška; počet zachycených a pitvaných imag 

I. duplicatus; rok (datum sběru jedince). Variační inflační faktor (VIF). Opravené 

Akaikeovo informační kritérium (AICc) = −25,95 (významné proměnné jsou tučně). 

Proměnné VIF t value P value 

Konstanta  3,9 0,002 

Zeměpisná šířka 1,0 4,0 0,002 

Nadmořská výška 1,2 3,7 0,002 

Počet jedinců 1,0 2,8 0,020 

Rok 1,1 –3,9 0,002 
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5.3  Hlístice a mikrosporidie u dřevokazů rodu Trypodendron 

Celkem bylo odchyceno a vypitváno 2 439 imag T. lineatum, 171 jedinců T. domesticum 

a 17 dospělců T. laeve (Tab. 15) (Wegensteiner et al., 2016). 

Pouze u dvou ze 17 analyzovaných jedinců T. laeve byli zjištěni antagonisté. 

V obou případech se jednalo o střevní hlístice na lokalitě Hněvanov (Wegensteiner et al., 

2016). 

Obdobně byly ve dvou jedincích T. domesticum zjištěny hlístice, u jednoho samce 

z lokality Jeleśnie a u jedné samice z lokality Węgierska Górka I. (Wegensteiner et al., 

2016). 

Hlístice byly detekovány na 8 z 15 lokalit s výskytem T. lineatum a průměrná 

parazitace byla 8,1 ± 4,7 % (±SE). Jeden dospělec T. lineatum měl prokázánu nákazu 

Chytridiopsis sp. v buňkách epitelu středního střeva a dvě imaga měla ve středním střevu 

vývojová stadia Gregarina sp. (Tab. 15) (Wegensteiner et al., 2016). 

Tab. 15 Přehled infekčních hladin antagonistů T. lineatum na 15 lokalitách. 

Lokality Hlístice (%) 
Chytridiopsis 

sp. (%) 

Gregarina sp. 

(%) 
Počet jedinců 

Dubová (CZ) – – – 20 

Hainfeld/Ramsau (A) – 3,4 6,9 31 

Hněvanov (CZ) 12,0 – – 17 

Horní Maršov (CZ) – – – 208 

Hradec nad Moravicí (CZ) – – – 1 220 

Jaronín (CZ) – – – 2 

Jeleśnia (PL) 3,1 – – 161 

Kartuzy (PL) – – – 270 

Lazec (CZ) 4,8 – – 21 

Lipusz (PL) 7,1 – – 28 

Otín (CZ) 11,1 – – 16 

Staré Hamry (CZ) – – – 42 

Tichá (CZ) 16,7 – – 12 

Węgierska Górka I. (PL) 1,5 – – 66 

Węgierska Górka II. (PL) 8,3 – – 325 
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6 Diskuse 

6.1 Vliv managementu na antagonisty Ips typographus  

Meta–analýza patogenů I. typographus byla založena na údajích z 61 lokalit a 10 studiích. 

Většina výzkumů týkajících se I. typographus byla provedena v Evropě. Jedním 

z omezení v této analýze bylo, že často chyběly konkrétní informace o typu managementu 

na studovaných lokalitách. Lze však předpokládat, že těžba a odstraňování napadených 

smrků byly pravidelně prováděny na všech lokalitách (Vanická et al., 2016). 

Rychlé odstranění stromů napadených lýkožrouty a materiálu vhodného 

pro reprodukci může výrazně snížit velikost populace I. typographus (Wermelinger, 

2004; Stadelmann et al., 2013). Na druhé straně zhoršování podmínek pro úspěšný rozvoj 

populací I. typographus v důsledku fragmentace krajiny nutí dospělé jedince létat 

na značné vzdálenosti a hledat nové lokality (Valeria et al., 2016). Tento pohyb dospělců 

může mít za následek transport asociovaných patogenů do nových oblastí a může také 

způsobit navýšení počtu patogenů v oblastech bez intervence, které slouží jako ohnisko 

výskytu patogenů. Tato místa se pak stávají lokalitami s nejvyšší mírou infekční hladiny 

patogenů a nejvyšším počtem druhů. Infekční hladina většiny patogenů v porostech 

bez intervence je pravděpodobně udržována dlouhodobě, částečně také proto, že spory 

ve stromech napadených kůrovcem zůstávají dlouhodobě životaschopné (Wegensteiner, 

2004; Vanická et al., 2016). 

V omezené míře se také může vyskytnout vertikální přenos patogenů z dospělců 

rodičovské generace na jedince filiální generace. Patogeny přenášené na vajíčka zřejmě 

zůstávají neaktivní, dokud daný jedinec nedospěje. Přirozená infekce larev je 

nepravděpodobná, protože všechny ekonomicky důležité druhy kůrovců se obvykle živí 

lýkem (které je sterilní) a larvy většiny těchto druhů se vyhýbají vzájemnému kontaktu 

(Wegensteiner, 2004). U patogenů, které se šíří vertikálně, přetrvává v místních 

populacích obecně nízké procento infikovaných jedinců, zejména s ohledem na izolovaný 

a kryptický životní cyklus lýkožrouta smrkového (Vanická et al., 2016). 

Diverzita a infekční hladiny patogenů I. typographus se mohou v lesních 

porostech s intervencí a bez intervence značně lišit (Wegensteiner, 2004; Wegensteiner 

et al., 2007, 2015; Lukášová et al., 2012). Mezi patogeny I. typographus se totiž 

nezanedbatelně mění i disperzní mechanismy. Cyklus vývoje patogenu je často 

synchronizován s cyklem hostitele, aby se zajistila úspěšná infekce patogenu a jeho 
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následné šíření (Massey, 1956; Thong & Webster, 1973; Wegensteiner, 2004). 

Mikrosporidie rodů Nosema a Unikaryon jsou často přenášeny vertikálně prostřednictvím 

vajíček a infekce se vyvíjí pouze u dospělců (Weiser et al., 2000). 

Horizontální přenos mikrosporidií je možný během úživného žíru dospívajících 

jedinců v požerku, kde se jedinci navzájem setkávají. Další příležitost nastává během 

kontaktu mezi samcem a samicí ve snubní komůrce (Žižka et al., 1996, 1997, 1998; 

Weiser et al., 2000). Patogeny jako C. typographi, které se vyvíjejí pouze ve stěně střeva 

a které neinfikují jiné orgány, mají pouze jeden způsob, jak infikovat hostitele, 

a to horizontálním přenosem perorálních infekcí (Weiser et al., 2000; Wegensteiner, 

2004). Riziko infekce je s největší pravděpodobností ovlivněno dalšími, především 

abiotickými faktory a zejména teplotou, UV zářením nebo relativní vlhkostí. Tyto 

podmínky rovněž značně ovlivňují vhodnost lapačů a lapáků pro patogenní infekci, 

protože patogeny častěji infikují kůrovce v otevřených a osluněných lokalitách 

než na lokalitách uzavřených a zastíněných (Wegensteiner et al., 2014; Vanická et al., 

2016). 

Gregarina G. typographi je častým patogenem kůrovců a pravidelně se vyskytuje 

v populacích I. typographus; vliv G. typographi na populace hostitele je však sporný 

(Bjørnson & Schütte 2003; Takov et al., 2011). Stadia trofozoitů a gamontů G. typographi 

se vyvíjejí extracelulárně v zažívacím traktu hostitelů, kde se spojují dva gamonti 

a vzniká syzygie, ze které vytváří zygoty uzavřené v silnostěnných gametocystách, které 

se s trusem dostávají do prostředí. Po relativně dlouhém období zrání (trvajícím alespoň 

od doby zahájení kladení vajíček až po úživný žír potomků, tj. přibližně 2 měsíce), jsou 

cysty přijímány vhodným hostitelem, aby zahájily nový parazitický cyklus (Wegensteiner 

et al., 2010). Infekční hladina G. typographi v populaci I. typographus se během 

rozmnožovacího období několikrát zvyšuje (Lukášová & Holuša, 2011). V této studii 

bylo zjištěno, že infekční hladina G. typographi je vyšší v oblastech bez intervence než 

s intervencí, což je v souladu s předchozími studiemi (Kereselidze et al., 2010; Vanická 

et al., 2016). 

C. typographi byl jediným patogenem, který neměl vyšší infekční hladinu 

na lokalitách bez intervence než s intervencí. Vysvětlení může spočívat v chronickém 

charakteru onemocnění, které zůstává po dlouhou dobu latentní. Příznaky se objevují 

pouze u dospělců (Wegensteiner & Weiser, 1996; Wegensteiner, 2004; 

Wegensteiner & Weiser, 2004; Holuša et al., 2009; Wegensteiner et al., 2010). Infekce 
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vzniká ve středním střevě I. typographus (Wegensteiner et al., 1996). Celý vývojový 

cyklus až do stadia zralých spór probíhá v cytoplazmě buněk epitelu středního střeva. 

Jakmile spory dozrají, mohou zahájit infekci nových buněk. K šíření mezi hostiteli může 

dojít až když jsou zralé spory (uzavřené ve sporoforózních váčcích) uvolněny do prostředí 

(Wegensteiner et al., 2010; Vanická et al., 2016). 

Viry vyskytující se u hmyzu jsou obligátní patogeny a většina z nich je druhově 

specifická. Jediný známý specifický virus u I. typographus – ItEPV 

se vyskytuje v buňkách epitelu středního střeva (Weiser & Wegensteiner, 1994; 

Wegensteiner & Weiser, 1995). Infekce ItEPV je obvykle velmi nakažlivá a způsobuje 

mortalitu (Wegensteiner, 2004). Diskoidní inkluzní tělíska ItEPV se uvolňují s trusem 

a infekce ničí střevní epitel dospělců (Wegensteiner, 2004). Infekční hladina ItEPV 

v populacích I. typographus v současné meta–analýze byla v průměru 2,7 %. Virus 

se přenáší během tvorby požerku a po rozkladu hostitele. Infekční hladina byla vyšší 

na lokalitách bez intervence než s intervencí pravděpodobně proto, že mrtví hostitelé 

a související spory nejsou během sanitární těžby odstraněny. 

Podobná situace nastává u neogregariny M. schwenkei, která také infikuje tukové 

těleso kůrovce. K přenosu M. schwenkei mezi jednotlivci dochází pouze kanibalismem 

nebo požitím části zemřelého infikovaného hostitele (Wegensteiner, 2004; 

Lukášová & Holuša, 2012). Mortalita I. typographus způsobená M. schwenkei 

se vyskytuje nejčastěji během období přezimování (Lukášová & Holuša, 2012; Vanická 

et al., 2016). 

Infekční hladina některých patogenů kůrovců může být na mnoha místech velmi 

nízká až dokonce nulová (Lukášová & Holuša, 2012). To může pomoci vysvětlit, proč 

nebyly zjištěny rozdíly infekční hladiny mezi lokalitami s intervencí a bez intervence 

u druhů M. chalcographi, M. scolyti, N. typographi a U. montanum. Velmi nízká infekční 

hladina může být důsledkem neúčinného přenosu spor v populaci kůrovců a také nízkých 

hustot populací kůrovců, takže jedinci se setkávají pouze v požerku a mortalita hostitelů 

nastane brzy během vývoje. Při nízké populační hustotě se kůrovci nové generace 

vyhýbají starším požerkům a tím pádem i sporám těchto patogenů (Vanická et al., 2016). 

Patogeny u kůrovců byly studovány téměř 100 let (Wegensteiner, 2004) s cílem 

porozumět a rozvíjet možnosti biologického boje. Význam patogenů jako prostředků 

biologického boje proti lýkožroutu smrkovému je stále nejasný. Analýza dopadu 



70 

 

managementu na infekční hladinu by mohla tuto otázku objasnit. Ačkoli současná meta–

analýza poskytuje užitečné informace, počet publikací hodnotící dopady managementu 

na přirozené nepřátele I. typographus je malý a je nutné další studium (Vanická et al., 

2016), které je mnohdy komplikované z důvodu umístění porostů. Mnohdy jsou porosty 

s intervencí a bez intervence umístěny přímo vedle sebe nebo jeden porost navazuje 

na druhý (Mezei et al., 2017). 

Při terénním studiu antagonistů v Tatrách v experimentu I se délka matečných 

chodeb I. typographus, počet vajíček, produkce na m2 kůry nelišila mezi intervenční 

lokalitou a lokalitou bez intervence, stejně jako se nelišil počet matečných chodeb 

a poměr pohlaví mezi lety na lokalitě s intervencí a bez intervence. 

Lze předpokládat, že pokud parasitoidi a predátoři ovlivňují populační dynamiku 

I. typographus, přemnožení I. typographus by bylo negativně ovlivněno denzitami 

parazitoidů a predátorů v požercích. Byly zjištěny pouze slabé negativní vztahy mezi 

produkcí I. typographus a početností larev predátorů z řádu Diptera a larev predátorů rodu 

Thanasimus. V průběhu času rostla početnost larev obou skupin predátorů. 

V experimentu I byla početnost larev pestrokrovečníků a poměr pohlaví lýkožrouta 

smrkového na lokalitách s intervencí vyšší než na lokalitách bez intervence. Parazitismus 

se na lokalitě s intervencí pohyboval od 0 do 33 % v experimentu I nesouvisel 

s reprodukčním úspěchem populace kůrovce. 

V obou experimentech je zřejmé, že populační dynamika I. typographus není 

ovlivněna parazity nebo patogeny na lokalitách s intervencí a bez intervence, tj. infekční 

hladina parazitů a patogenů byla velmi nízká bez ohledu na intervenci. Infekční hladiny 

mikrosporidie C. typographi, gregariny G. typographi a viru ItEPV byly také velmi nízké 

během sledovaného období. Nejhojnější patogen M. schwenkei byl pouze pozitivně 

korelován s počtem matečných chodeb na m2. 

V lokalitách na území TANAP (Tab. 3) byl zjištěn vysoký počet matečných 

chodeb (50–300 na m2), což odpovídá dřívějším údajům, kde byly prokázány vysoké 

hustoty napadení (viz Holuša & Lukášová, 2017). Populační hustoty lýkožrouta 

smrkového byly podobné v lokalitách TANAP a TPN ve sledovaném období mezi lety 

2015–2017. Naopak v roce 2014 na lokalitách TPN (Potok Kościeliski a Kiry) nebylo 

zjištěno žádné napadení I. typographus (Obr. 4). Nedostatek rozdílů mezi lokalitami TPN 

bez intervence (Potok Kościeliski) a s intervencí (Kiry) pravděpodobně vyplývá 
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z podobnosti managementu, jelikož napadené stromy již nebyly odstraněny z celého TPN 

od roku 2015 do konce studie (Obr. 4). Výsledky z této studie jsou do značné míry 

v souladu s nízkými hustotami zjištěnými v roce 2016; Grodzki & Gąsienica Fronek 

(2018). 

 

Obr. 11 Objem dřeva vytěženého v rámci větrné disturbance (černý sloupec) (m3) 

a kůrovcové dříví (bílý sloupce) (m3), které bylo následně vytěženo v Tatranském 

národním parku (TANAP). 

Relativně vyrovnané populační hustoty v TANAPu během 4 let studie 

pravděpodobně vyplynuly ze skutečnosti, že I. typographus využil dostupné zdroje 

na stromech rovnoměrně a ideálně (Saarenmaa, 1983). Přestože početnost lýkožrouta 

smrkového se v okolí zvýšila (Obr. 11, Obr. 12) na smrkových výřezech se nemůže 

vyskytnout vyšší počet jedinců. Navíc velký počet poškozených stromů, stresovaných 

teplým a suchým počasím, které zůstaly stát ve studované oblasti, byly pravděpodobně 

atraktivnější pro I. typographus než experimentální smrkové výřezy (Fleischer et al., 

2016, Mezei et al., 2017). 
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Obr. 12 Počet dospělých jedinců Ips typographus odchycených ve feromonových 

lapačích v TANAPu: V celém parku (bílé sloupce), na lokalitě s intervencí (Vyšné Hágy) 

(černé sloupce) a na lokalitě bez intervence (Tichá dolina) (šedé sloupce) (hodnoty + SD). 

V roce 2004 bylo instalováno celkem 100 feromonových lapačů (IT Ecolure, Fytofarm 

s.r.o., Slovensko); 50 bylo na lokalitě s intervencí a 50 na lokalitě bez intervence. Podle 

aktuálních doporučení (Jakuš et al., 2015) byl na ~5 ha lesa instalován jeden feromonový 

lapač. Lapače byly monitorovány každý týden od roku 2004 do roku 2017. 

Malý vliv typu managementu na dynamiku populace brouků I. typographus může 

vyplynout z těsné blízkosti zón s protichůdnými typy managementu, takže dospělci mohli 

migrovat mezi zónami. V endemických podmínkách však imaga I. typographus 

pravděpodobně migrují z intervenčních porostů do lokalit bez intervence z důvodu 

nedostatku dostupných vhodných stromů v pečlivě obhospodařovaných lesích (Montano 

et al., 2016). Naproti tomu v podmínkách přemnožení mohou být nově vzniklé lesní 

okraje stresovány vyšší intenzitou slunečního záření a jsou tak predisponovány k náletu 

lýkožroutů a ke vzniku gradace lýkožrouta smrkového (Kautz et al., 2013; Mezei et al., 

2012). Kromě toho nejasné strategie managementu v dané studijní oblasti (i v důsledku 

legislativních překážek), rozsáhlé předchozí gradace a změna klimatu (Schurman et al., 

2018) pravděpodobně přispěly k nebývalému rozsahu gradace I. typographus 

ve Vysokých Tatrách, a v takto vysokých populačních hustotách jsou již managementová 

opatření neúčinná. 
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Konkurence vyplývající z vysoké populační hustoty výrazně ovlivňuje mortalitu 

a plodnost samic I. typographus (Anderbrant, 1988; Anderbrant, 1990; 

de Jong & Grijpma, 1986; Faccoli & Bernardinelli, 2011; Hedgren & Schroeder, 2004; 

Holuša & Lukášová, 2017; Marini et al., 2012; Wermelinger, 2004). To naznačuje, 

že hustota I. typographus může ovlivnit reprodukci v současné i následující generaci 

(Anderbrant et al., 1985; de Jong & Grijpma, 1986; de Jong & Sabelis, 1988; Grodzki, 

2004; Sallé et al., 2005) a mohla by ukončit přemnožení kůrovců (Komonen et al., 2011). 

Ačkoli hustota požerků může ovlivnit populační dynamiku (Ginzburg & Taneyhill, 

1994), lze tyto účinky na základě terénních údajů obtížně posoudit (Berryman, 2002; 

Grodzki & Gąsienica Fronek, 2017). 

Klesající hustoty populací kůrovců I. typographus na m2 kůry a snižující 

se produkce v dané studii jsou učebnicovým příkladem změn v dynamice populací 

I. typographus. Vysoké populační hustoty I. typographus zvyšují konkurenci larev a tím 

snižují přežívání (Anderbrant, 1990). Pokud larvy nenajdou vhodné lýko v okruhu <1 cm, 

mohou předčasně uhynout (de Jong & Sabelis, 1988). Velikost jedinců lýkožrouta 

smrkového obou pohlaví se snižuje s rostoucí populační hustotou (Thalenhorst, 1958; 

Ogibin, 1973; Botterweg, 1983; Anderbrant et al., 1985; Schlyter & Anderbrant, 1993; 

Sallé et al., 2005), což bylo v našem studiu reprezentováno zkrácením délky chodeb 

v dalších letech (Obr. 6). Samice jsou pak menší a snášejí méně vajíček v matečných 

chodbách, které jsou kratší (Thalenhorst, 1958; Anderbrant, 1990, Obr. 6). To ukazuje, 

že hustota ovlivňuje snášení vajíček více než v rámci jedné generace (Anderbrant et al., 

1985). Se zvyšující se hustotou každá samice produkuje méně potomků, a navíc finální 

produkce potomků je dále redukována nižším přežitím v důsledku larvální konkurence 

(Anderbrant, 1990). 

Jedinci, kteří se vyvíjeli v období vysokých hustot, jsou v průměru menší, 

než jedinci vyvinuti za nízkých hustot (Thalenhorst 1958; Ogibin, 1973). Thalenhorst 

(1958) také prokázal vliv velikosti samic na počet nakladených vajíček, tzn. malé samice 

nenakladou hodně vajíček. Nejsou však k dispozici žádné informace o tom, jak velikost 

samic ovlivňuje počet nově vznikající generace. Botterweg (1983) uvádí negativní vliv 

zvýšené hustoty na velikost a obsah tuku u potomků. Lipidy jsou používány jako zdroj 

energie během letu (Cockbain, 1961; Atkins, 1967, 1969; Thompson & Bennet, 1971) 

a zdá se, že využití tuku během letové aktivity také ovlivňuje odezvu na feromony 

u dospělců (Graham, 1959; Atkins, 1966; Choudhury & Kennedy, 1980).  
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Další faktor, který by mohl být ovlivněn konkurencí mezi larvami kůrovců, je 

jejich schopnost produkovat feromony ve fázi dospělce. Například, když jsou napadeny 

zdravé stromy, velká imaga mohou být úspěšnější ve zdolávání obranyschopnosti stromu 

ve formě výronu pryskyřice. Zároveň je vyžadována vysoká hustota napadení, aby došlo 

k usmrcení stromu, což vede ke konkurenci mezi larvami a menšími dospělci. To může 

snížit schopnost nové generace překonat odolnost stromů a tím urychlit pokles 

epidemické populace (Anderbrant et al., 1985). 

Přežití potomstva závisí na hustotě a pravděpodobně představuje adaptaci 

na měnící se množství hostitelských dřevin během endemické fáze I. typographus, kdy je 

malý počet polámaných stromů kolonizován vysokým počtem dospělců kůrovců 

(Hedgren & Schroeder, 2004). Tento trend byl patrný v experimentu I bez ohledu na typ 

intervence (Tab. 5, Obr. 6). Jediným parametrem výrazně ovlivněným intervencí, byl 

poměr pohlaví (Obr. 9), tj. poměr mezi samicemi a samci, který byl vyšší na lokalitách 

s intervencí než bez intervence. Pravděpodobně to lze vysvětlit skutečností, 

že v krátkodobém horizontu může být pravděpodobnost výskytu gradace snížena 

managementem (např. odstraněním umírajících nebo poškozených stromů), který snižuje 

prostorovou konektivitu mezi přemnoženími (Seidl et al., 2015). Snížením počtu kůrovců 

však odstranění poškozených stromů na lokalitách s intervencí sníží intraspecifickou 

larvální konkurenci, a tím může prodloužit fázi poklesu gradace I. typographus. Bylo 

zjištěno méně matečných chodeb na m2 kůry, ale více samic na samce na lokalitě 

s intervencí než na lokalitě bez intervence. 

Obecně se předpokládá, že intervence účinně nezastaví vzniklou gradaci kůrovců. 

Podle Hughes & Drever (2001) má intervence malý vliv na velikost gradace. 

Dle výsledků Romme et al. (2006) odstranění stromů z porostu nezastaví gradaci 

kůrovců. Sproull et al. (2017) porovnávali mortalitu stromů způsobenou kůrovcem 

v porostech s intervencí a bez intervence. Výsledkem bylo, že management kůrovců je 

neúčinný v okolí porostů bez intervence. Vliv ochranných zón, migrace kůrovců 

z porostů bez intervence do porostů s intervencí však nebyly zohledněny (Grodzki, 2016; 

Mezei et al., 2017). 

Larvy pestrokrovečníků rodu Thanasimus jsou dominantními predátory, a jejich 

počet v obou pokusech dosahoval 10 jedinců na m2, počet všech predátorů 

v experimentu I přesáhl 20 jedinců na m2. To je v souladu s předchozími výsledky 

o hustotě predujících brouků v Tatrách (Tykarski, 2006). Stejně jako v jiných studiích 
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(Mazur et al., 1996; Hilszczański et al., 2007; Fora et al., 2014) nebyl zjištěn žádný vliv 

typu managementu na hustotu predujících brouků. Pestrokrovečníci byli významně 

hojnější v experimentu I na lokalitách s intervencí než na lokalitách bez intervence, 

pravděpodobně proto, že upřednostňují otevřené slunné porosty (Schlyter & Lundgren, 

1993; Warzee et al., 2006; Hilszczański et al., 2007). 

Počet predátorů z řádu dvoukřídlých se pohyboval v rozmezí od 0 do 6 jedinců 

na m2, v obou experimentech. Zástupci čeledí Dolichopodidae a Lonchaeidae představují 

hlavní predátory I. typographus (Wermelinger, 2002; Hedgren & Schroeder, 2004). 

Hustoty těchto predátorů jsou obvykle vyšší než stovky (Kausomović et al., 2018) nebo 

dokonce tisíce jedinců na m2 (Dippel et al., 1997; Hedgren & Schroeder, 2004). Nízký 

počet zmíněných predátorů v této studii lze vysvětlit skutečností, že tyto druhy mohou 

dávat přednost stojícím stromům před ležícími smrkovými výřezy. Zástupci rodu 

Medetera jsou přilákáni ke své potravě směsí těkavých látek stromů a feromonů kořisti 

(Hulcr et al., 2005). Je prokázáno, že stojící stromy a lapáky se liší s ohledem na složení 

a rychlost uvolňování těkavých látek (Kalinová et al., 2014). Samice rodu Medetera 

obvykle kladou vajíčka v dolní části kmene stromu (Wermelinger, 2002), a tudíž velikost 

a instalace použitých smrkových výřezů neodpovídaly proporcím stromu a orientace 

predátora tak mohla být ovlivněna (Goyer et al., 2004). Je tedy možné, že metoda 

(instalace smrkových výřezů) použitá v této studii mohla vést k podcenění počtu 

predátorů z řádu Diptera. 

V předložené studii se početnost predátorů řádu Diptera a larev rodu Thanasimus 

zvýšila od roku 2015 do roku 2017, zřejmě v důsledku alfa-numerické odpovědi 

predátorů na zvýšenou populační hustotu lýkožrouta smrkového (Weslien, 1994; Reeve, 

1997; Wermelinger, 2002; Wermelinger, 2004; Schroeder, 2007; Holuša & Lukášová, 

2017). 

Aby byly hodnoty parazitismu u kůrovců co nejpřesnější, měly by být zjišťovány 

odkorněním napadeného stromu, pozorováním larev hostitele s larvami parazitoidů a poté 

kukel nebo kokonů. Bohužel jen několik studií bylo založeno na odkornění kmenů 

a takovém hodnocení (např. Schröder, 1974; Mendel, 1986). Míra parazitismu se v této 

studii pohybovala od 0 do 30 %. To koresponduje s dříve publikovanými výsledky 

z regionů s rozsáhlými přemnoženími lýkožrouta smrkového v různých časových 

obdobích na Šumavě (Holuša & Lukášová, 2017). Míra parazitismu byla <10 % (6 a 8 %) 

u krátkodobých přemnožení (1 rok) a pohybovala se v rozmezí 30 až 40 % 
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u dlouhodobých přemnožení (> 10 let) (Holuša & Lukášová, 2017). Porovnání výsledků 

různých studií je však obtížné, protože někteří autoři uvádějí pouze vylíhlé parazitoidy 

z lapáků (Feicht, 2006) nebo lapačů (Wermelinger et al., 2013). 

Parazitoidi neodpovídají nutně hustotě I. typographus, ačkoli ektoparazitoidi byli 

na hustotě kůrovců závislí (Beaver, 1966; Beaver, 1967), a parazitismus byl pozitivně 

korelován s počtem vajíček na požerek (Obr. 9). V jiných případech však byl 

parazitismus larev kůrovců obvykle závislý na hustotě (Lozano et al., 1993; Lozano et al., 

1994; Lozano et al., 1996 a; Lozano et al., 1996 b). Ačkoli parazitoidi mohou vykazovat 

numerickou odpověď na hustotu kůrovců, účinek může být podstatně zpožděn. To má 

za následek, že vztah je inverzně závislý na hustotě, přičemž vysoké infekční hladiny 

parazitismu se vyskytují až po poklesu počtu kůrovců (Reeve, 1997; Wermelinger, 2002; 

Wermelinger, 2004; Schroeder, 2007; Holuša & Lukášová, 2017). Výsledkem je, 

že numerické odpovědi nemusí pozitivně korelovat s hustotou imag kůrovců. 

Parazitismus bude ovlivněn i dalšími parametry, jako je tloušťka kůry, délka kladélka, 

druhu parazitoidů a alternativní zdroj potravy pro dospělé parazitoidy 

(Hougardy & Grégoire, 2003; Wegensteiner et al., 2015). 

Ačkoli na první pohled byl parazitismus v předložené studii v experimentu I 

ve většině let na lokalitách s intervencí vyšší než na lokalitách bez intervence, rozdíl nebyl 

statisticky významný (Obr. 9). Nezdá se tedy, že by disturbance a položené smrkové 

výřezy negativně ovlivňovaly interakce mezi I. typographus a jejich přirozenými 

nepřáteli (Gwiazdowicz et al., 2012; Wermelinger et al., 2013). V souladu s tímto 

zjištěním bylo zjištěno, že kácení napadených živých stromů má jen velmi malý negativní 

dopad na přirozené populace nepřátel (Feicht, 2004; Hilszczański et al., 2007). 

Předpokládaná hypotéza byla, že hladiny patogenů budou vyšší v porostech 

bez intervence než s intervencí (Vanická et al., 2016), ale infekční hladiny většiny 

patogenů byly velmi nízké bez ohledu na management. Diverzita patogenních druhů 

může být v Tatrách obecně nízká (viz také Michalková et al., 2012). Mikrosporidie 

C. typographi, virus ItEPV a eugregarina G. typographi jsou nejčastěji vyskytujícími 

se patogeny lýkožrouta smrkového a jejich infekční hladina se v různých lokalitách liší 

(Weiser et al., 2000; Weiser, 2002; Wegensteiner, 2004; Takov et al., 2010). 

Infekce patogeny kůrovců nevedou k rychlé a jisté mortalitě, protože jejich přenos 

mezi jedinci je pomalý, a tudíž je nepravděpodobné, že by patogeny významně ovlivnily 
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populační dynamiku kůrovců. Spory patogenů se přenášejí především mezi dospělci 

I. typographus v rámci jednoho požerku, takže infekce trusem a zbytky mrtvých těl jiných 

kůrovců je málo pravděpodobná (Wegensteiner & Weiser, 1996). Pokud jsou infekční 

hladiny patogenů na počátku gradace nízké, patogeny nemusí být schopny šíření ani před 

koncem gradace. 

Neogregarina M. schwenkei byla ve výzkumu v Tatrách nejčastěji zjištěný 

patogen. Infekční hladina zde pozitivně korelovala s počtem matečných chodeb na m2 

zřejmě proto, že infekční hladina patogenu může být ovlivněna populační hustotou 

I. typographus (Wegensteiner & Weiser, 1996; Holuša et al., 2009). M. schwenkei může 

znemožňovat dospělcům I. typographus opustit požerek (Weiser, 2002; 

Holuša & Lukášová, 2017) a tento patogen má tedy potenciál snížit početnost brouků 

při přerojování a zvýšit mortalitu během přezimování lýkožrouta smrkového. 

Ačkoli se infekční hladiny mohou lokálně výrazně lišit v porostech s intervencí 

i lesních porostech bez intervence (Wermelinger, 2004; Wegensteiner et al., 2007; 

Wegensteiner et al., 2015; Lukášová et al., 2012), terénní experiment neodhalil žádný 

vliv intervence na infekční hladiny patogenů, jelikož na studovaných lokalitách bylo 

druhové spektrum i infekční hladiny patogenních organismů obecně a dlouhodobě nízké. 

6.2 Mikrosporidie Larssoniela duplicati u Ips duplicatus 

V dalším studiu byl srovnáván výskyt druhově specifického patogenu mikrosporidie 

L. duplicati vázaný na lýkožrouta severského v původních oblastech rozšíření s oblastmi, 

kde jeho přemnožení bylo zaznamenáno poměrně nedávno. V této studii byly zjištěny dva 

zajímavé výsledky. Infekční hladina L. duplicati v populacích I. duplicatus se významně 

snižuje se zeměpisným gradientem od severu k jihu, a naopak významně narůstá 

se zvyšující se nadmořskou výškou (Zimová et al., 2019). 

V oblastech, kde je I. duplicatus původní, byla infekční hladina L. duplicati 

vysoká a dosahovala až 30 %. V oblastech, kde došlo k novému přemnožení I. duplicatus, 

se infekční hladina patogenu pohybovala kolem 10 % (Holuša et al., 2007). Nejvyšší 

zjištěná infekční hladina dosahovala 39,1 % a infekční hladiny byly na většině 

studovaných lokalit vyšší než 10 %, což je v souladu s předchozími studiemi (Weiser 

et al., 2006; Holuša et al., 2009; Lukášová & Holuša, 2013). Prostorové rozložení 

infekčních hladin analyzovaného patogenu nebylo ovlivněno prostorovým uspořádáním 
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studovaných lokalit (tj. lokality s vysokou nebo nízkou infekční hladinou nebyly 

nahloučené). Platilo to i přesto, že některé lokality, zejména v Polsku a České republice 

se nacházely v blízkosti smrkových porostů vysoce stresovaných suchem a houbovými 

chorobami. V takto stresovaných lesích se obvykle vyskytuje lýkožrout severský 

ve vyšších populačních hustotách než v porostech nestresovaných (Holuša & Liška, 

2002; Holuša et al., 2010). Obecně lze říci, že prokázaný gradient zeměpisné šířky 

a nadmořské výšky souvisí s vyšším počtem jedinců v populacích na studijních lokalitách 

severní Evropy a v oblastech s dlouhodobým výskytem patogenu. Studijní lokality 

s početnějšími populacemi kůrovců jsou studovány častěji a mají pak vyšší infekční 

hladiny patogenů (Lukášová et al., 2013; Zimová et al., 2019). 

Na základě těchto výsledků se zdá, že L. duplicati může ovlivnit invazivní šíření 

I. duplicatus. Pravděpodobným důvodem tohoto jevu je schopnost L. duplicati snižovat 

fitness infikovaných imag a v nově vytvořených ohniscích nákazy se šíří pomaleji. 

Kromě výskytu L. duplicati byl u lýkožrouta severského potvrzen patogen 

M. schwenkei a další patogeny i paraziti, kteří jsou známí i u lýkožrouta smrkového. 

Obdobně také frekvence výskytu přirozených nepřátel lýkožrouta smrkového byly nižší 

v oblastech s novým ohniskem výskytu než v oblastech s dlouhodobými přemnoženími 

(více než 10 let) (Holuša & Lukášová, 2017). Pokud je populační hustota kůrovců nízká 

nebo pokud je kontakt mezi jedinci v požercích omezený, např. jako je tomu v porostech 

s intervencí, pravděpodobnost přenosu patogenu je nižší, a je tedy zaznamenána nízká 

infekční hladina některých běžných patogenů (Holuša et al., 2009; Zimová et al., 2019). 

Infekční hladina L. duplicati se zvyšovala s počtem analyzovaných jedinců 

z jednotlivých lokalit. Zároveň se nemění se změnami v hustotě hostitelské populace 

(Weiser et al., 2006; Holuša et al., 2007; Holuša et al., 2009; Lukášová & Holuša, 2013), 

což naznačuje, že přenos je pravděpodobně vertikální a ne horizontální (Holuša et al., 

2009), jako je tomu u některých jiných mikrosporidií (Jurc, 2004; Goertz et al., 2017). 

Doposud není jasné, proč by se infekční hladina měla zvyšovat s počtem analyzovaných 

imag I. duplicatus. V případě horizontálně přenášených patogenů se infekční hladina 

během reprodukce u kůrovců i během jedné generace zdvojnásobí nebo i ztrojnásobí 

(Lukášová & Holuša, 2011). V předloženém výzkumu byla hlavním faktorem spojeným 

s nízkými infekčními hladinami L. duplicati u lýkožrouta severského doba, po kterou byla 

oblast napadena tímto druhem kůrovce (Zimová et al., 2019). 
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Ips duplicatus má v boreálních lesích a v severním Polsku pouze jednu generaci 

ročně (Pfeffer, 1955; Schnaider & Sierpinski, 1955), ale má až tři generace ročně 

ve střední Evropě (Grodzki, 1997; Holuša et al., 2003; Holuša et al., 2006). Ačkoli nová 

přemnožení I. duplicatus se vyskytují jen sporadicky ve vyšších nadmořských výškách 

(Grodzki, 2002; Grodzki, 2003; Holuša et al., 2010; Vakula et al., 2011; Holuša et al., 

2013), infekční hladina L. duplicati byla ve stávající studii spojena s nadmořskou výškou. 

To by mohlo být vysvětleno vztahem mezi zeměpisnou šířkou a nadmořskou výškou, 

tj. čím více jihovýchodních lokalit mělo nízkou infekční hladinu, mělo i nízkou 

nadmořskou výšku (Zimová et al., 2019). 

Bylo dále zjištěno, že infekční hladina L. duplicati se nelišila mezi pohlavími 

I. duplicatus nebo mezi studovanými oblastmi, což je v souladu s předchozími zjištěními 

o L. duplicati, a týká se to i dalších patogenů (Wegensteiner et al., 1996; 

Lukášová & Holuša, 2011; Zimová et al., 2019). 

Nevýznamné vztahy byly zjištěny mezi infekční hladinou L. duplicati a ostatními 

proměnnými; infekční hladina C. typographi, parazitismus střevních hlístic a hlístic 

v hemolymfě. Hlístice a C. typographi jsou nejčastěji uváděnými antagonisty 

I. duplicatus (Holuša et al., 2009; Lukášová & Holuša, 2012; Grucmanová et al., 2014). 

Infekční hladina C. typographi je často velmi nízká (Holuša et al., 2009). V této studii 

byla nalezena C. typographi pouze na třech lokalitách a infekční hladina byla vždy nižší 

než 3 %, což naznačuje, že C. typographi pravděpodobně neovlivňuje populační hustotu 

I. duplicatus. Parazitické hlístice jsou běžně spojovány s I. duplicatus, vyskytují 

se ve více než 70 % požercích kůrovců (Tenkáčová & Mituch, 1986; 

Tenkáčová & Mituch, 1987; Tenkáčová & Mituch, 1991; Grucmanová et al., 2014). 

Stejně jako v případě C. typographi hlístice neovlivňovaly infekční hladinu L.  duplicati 

(Zimová et al., 2019). 

6.3 Hlístice a mikrosporidie u dřevokazů rodu Trypodendron 

Specializace ambrosiových brouků umožňuje vytvářet trojrozměrné požerky ve dřevě 

a druhy tak nejsou omezeny na lýko, kde dochází k větší konkurenci s jinými organismy 

(Lindgren & Raffa, 2013). Trypodendron spp. patří mezi ambrosiové brouky, jelikož 

jednotlivá vývojová stadia v požercích se živí kultivovanou houbou. Dospělci napadají 

odumřelé stromy, do kterých na svém těle přináší houbu, která slouží jako výživa pro 

larvy i dceřinné dospělce (Borden, 1988). Hustota náletu je indikována počtem 



80 

 

závrtových otvorů v hostiteli, např. u T. lineatum může dosahovat téměř 400 závrtových 

otvorů/m2 plochy hostitelského stromu (Borkowski & Skrzecz, 2016). 

Rod Trypodendron zahrnuje 14 druhů (Robideau et al., 2015), které se liší 

velikostí poškození, které způsobují hostitelským stromům, geografickým rozšířením 

a spektrem hostitelů. Ekonomicky nejvýznamnější druh T. lineatum běžně napadá 

jehličnaté porosty. Naopak, T. domesticum se obvykle vyskytuje v listnatých lesích 

(Salom & McLean, 1990; Petercord, 2006; Humble, 2009). Z tohoto důvodu není 

překvapující, že v této studii byl T. lineatum nejhojnějším a nejběžnějším z těchto druhů, 

následovaný T. domesticum a T. laeve. V dřívější době byl T. laeve považován za lesnicky 

významného škůdce ve střední Evropě (Holzschuh 1990a, b, 1995). Jeho význam 

pro lesnictví je však v současnosti, vzhledem k jeho hojnosti pouze na malém počtu 

lokalit, opomíjen. Z praktického hlediska se nerozlišuje napadení T. lineatum a T. laeve, 

jelikož bionomie, poškození a kontrola jsou u obou druhů velmi podobné 

(Bussler & Schmidt 2008, Lukášová et al., 2012). 

U jiných rodů kůrovců, než u dřevokazů rodu Trypodendron se mohou jednotlivá 

vývojová stadia pohybovat v požercích vytvořených rodičovskými jedinci a rovněž 

v požercích vytvořených sousedními rodinami, protože se požerky mohou vzájemně 

propojit. Tento fakt usnadňuje horizontální přenos patogenů, které se šíří perorálně 

prostřednictvím infikovaného trusu (pro patogeny lokalizované ve střevě, včetně 

C. typographi a G. typographi) po uhynutí hostitele (pro patogeny lokalizované 

v tukovém tělese, jako je M. schwenkei). Infekční hladina těchto patogenů je ovlivněna 

populační hustotou kůrovců (Wegensteiner & Weiser, 1996). Na rozdíl od těchto skupin 

kůrovců se požerky dřevokazů rodu Trypodendron vzájemně nepropojují a vývojová 

stadia se živí houbami pouze ve svých požercích. To může být jeden z důvodu, proč byly 

hlístice v některých lokalitách dominantními parazity a proč byly infekční hladiny v této 

studii velmi nízké ve srovnání s lýkožrouty rodu Ips (Grucmanová & Holuša, 2013; 

Grucmanová et al., 2014, 2016). 

Nízká míra parazitismu dokumentovaná v této studii může být také vysvětlena 

monogamií Trypodendron spp. Samice iniciují nálet a páří se s jedním samcem. Přestože 

samec zůstává v požerku se samicí a pomáhá jí čistit matečnou chodbu (McIntosh, 1994), 

v požerku je v těsném kontaktu pouze jeden pár dospělých jedinců. U polygamních druhů, 

jako je Ips spp., samec iniciuje obsazení stromu, obvykle vyhloubí snubní komůrku 
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a spáří se s několika samicemi (Raffa et al., 2015). To zintenzivňuje přenos patogenů 

a šíření infekce v populaci (Lukášová & Holuša, 2011). 

Na studijních lokalitách byly kromě hlístic nalezeny pouze dva patogeny, 

a to Chytridiopsis sp. a hromadinka Gregarina sp., které se běžně vyskytují ve střevě řady 

zástupců podčeledi Scolytinae a jejich infekční hladiny se v různých lokalitách liší (Takov 

et al., 2007; Holuša et al., 2009; Takov et al., 2010). C. typographi se vyskytuje také 

u mnoha druhů kůrovců (Haidler, 1998; Händel, 2001) a je zjevně nespecifickým 

patogenem ve střevě řady kůrovců jehličnatých lesů (Wegensteiner, 2004). Infekční 

hladiny G. typographi se velmi liší a jsou proměnlivé napříč lokalitami i hostitelskými 

druhy (Holuša et al., 2009; Wegensteiner et al., 2010). Protože molekulární 

a morfologická data v této studii nebyla analyzována, oba patogeny jsou prezentovány 

pouze jako Chytridiopsis sp. a Gregarina sp. 
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7 Závěr a doporučení pro praxi 

Typ intervence v lesních porostech byl dlouhodobě považován za jeden z významných 

faktorů vyvíjející tlak na populace lýkožrouta smrkového. To, zda je ve smrkových 

porostech intervence, může výrazně ovlivnit infekční hladinu patogenů I. typographus. 

Druhy patogenů, které se vyskytují zřídka a s nízkou infekční hladinou, mají tendenci 

zůstat ve starých bezintervenčních ohniscích I. typographus. V meta-analýze dat 

o patogenech bylo tedy předpokládáno, že infekční hladiny a diverzita patogenů budou 

pravděpodobně vyšší na lokalitách bez intervence než na lokalitách s intervencí, protože 

hostitelé a jejich patogeny jsou z prostředí odstraňováni postupně se zpracovaným 

napadeným dřívím. Statistickým srovnáním jednotlivých lokalit bylo zjištěno, že většina 

běžných patogenů se skutečně vyskytuje ve vyšších infekčních hladinách na lokalitách 

bez lesnického managementu. Jedinou výjimku tvoří mikrosporidie C. typographi, která 

byla zjištěna jako běžnější druh na lokalitách s lesnickým managementem. 

V navazujícím terénním studiu bylo potvrzeno, že typ intervence v národních 

parcích v TANAP a TPN významně neovlivnil populační hustoty I. typographus, infekční 

hladiny parazitismu, infekční hladiny patogenů ani predaci. Přestože zásah mírně zvýšil 

počet larev predátorů Thanasimus, přirození nepřátelé měli malý nebo žádný dopad 

na potlačení přemnožení kůrovců. Podobné výsledky byly získány v jiných studiích. 

Například v dlouhodobé studii v Norsku nebyla velikost populace I. typographus 

regulována parazitoidy nebo predátory (Økland & Christiansen, 2001). Daná zjištění 

naznačují, že zejména zvýšení intraspecifické kompetice, více než přirození nepřátelé, 

vyvolává pokles početnosti I. typographus. Míra zhoršení kvality lýka je kruciálnější 

mortalitní faktor pro kůrovce a jejich dynamiku než interakce parazitoid/hostitel 

(Wermelinger et al., 2013). 

Obdobné výsledky byly dosaženy i analýzou infekční hladiny mikrosporidie 

L. duplicati, která je specifická pro šířícího se lýkožrouta severského, a je pravděpodobně 

pouze chronickým patogenem s minimálním vlivem na hostitelského jedince – zejména 

v oblasti původního rozšíření hostitele. Předpokládá se, že mikrosporidie může zpočátku 

negativně ovlivnit letovou schopnost pionýrských jedinců a jejich úspěšnost při napadání 

nových hostitelských stromů, ale v čase (několik let) se infekční hladina této 

mikrosporidie v nové populaci zvyšuje a rozdíly jsou minimalizovány. Infekční hladina 

L. duplicati v populaci I. duplicatus klesá se zeměpisnou šířkou, přičemž nejvyšší hladiny 

byly zjištěny v původním areálu dlouhodobých přemnožení a nejnižší na jihu v nových 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378112720309786?dgcid=author#b0605
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gradačních oblastech, kde se lýkožrout začal vyskytovat a přemnožovat teprve nedávno. 

Infekční hladina se zvyšuje s nadmořskou výškou, ale dopad nadmořské výšky je 

ovlivněn rovněž zeměpisnou šířkou. Hostitel – lýkožrout severský a jeho 

patogen – L. duplicati tedy kopírují gradient zeměpisné šířky a nadmořské výšky. 

To s největší pravděpodobností odráží skutečnost, že šíření patogenu je opožděno. 

Nadmořská výška navíc souběžně se zeměpisnou šířkou naznačuje určité klimatické 

limity patogenu – protože v severní Evropě a vyšších nadmořských výškách jsou nižší 

průměrné teploty a vyšší vlhkost než v jižnějších oblastech šíření. Toto zjištění je důležité 

z hlediska ochrany porostů před lýkožroutem severským, přestože L. duplicati nemá 

obecně výrazný dopad na jeho populace, protože virulence patogenu by mohla mít určitý 

vliv na úspěšnou kolonizaci nových území. 

U dřevokazů rodu Trypodendron, jako druhů s odlišnou bionomií v porovnání 

s lýkožrouty, bylo poprvé popsáno druhové spektrum patogenů. Předložené výsledky 

dokumentují velmi nízké infekční hladiny patogenů a hlístic u tří sledovaných 

ambrosiových druhů dřevokazů. Předpokládá se, že nízké infekční hladiny patogenů 

souvisí s životním cyklem těchto druhů jako je monogamie a chování při úživném žíru. 

Tito ambrosioví kůrovci se živí houbami v požercích, které se navzájem nepropojují, což 

snižuje kontakt a tím i pravděpodobnost horizontálního přenosu. Význam patogenních 

organismů při snižování populačních hustot u těchto druhů je tak zcela marginální. 
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10 Přílohy 

10.1 Infection levels of pathogens in the European spruce bark beetle Ips 

typographus (Coleoptera: Curculionidae) at managed and unmanaged 

forest locations: a meta–data analysis 
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10.2 Interventions have limited effects on the population dynamics of Ips 

typographus and its natural enemies in the Western Carpathians 

(Central Europe) 
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10.3 Infection levels of the microsporidium Larssoniella duplicati 

in populations of the invasive bark beetle Ips duplicatus: from native to 

new outbreak areas 
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10.4 Extremely low infection levels of pathogens and nematodes 

in Trypodendron spp. (Coleoptera: Curculionidae) 
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