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Anotace 
 

 

V předkládané práci se zabývám fyziologickou a reprodukční charakteristikou a parazity 

slunéček východních (Harmonia axyridis (Pallas, 1773); Coleoptera: Coccinellidae) 

nasbíraných během podzimní migrace v roce 2014. 

 

U všech jedinců jsem zaznamenal čerstvou hmotnost, tělesné rozměry, pohlaví, 

zbarvení, parazitaci houbou Hesperomyces virescens, u samic případné oplození. 

Z krovek jsem etanolem extrahoval karotenoidy a jejich koncentraci změřil na 

spektrofotometru jako absorbanci při 450 nm. Část samic jsem vyšetřil na přítomnost 

hlístic Parasitylenchus bifurcatus v tělní dutině. 

 

Naměřená absorbance extraktu z krovek během sezóny poklesla. Starší červení 

jedinci tedy odmigrovali na zimoviště, jakmile to šlo, mladší oranžoví k tomu dospívali 

postupně. Oplozených starších červených samic bylo 77 %; mladších oranžových 39 %; 

žlutých 36 %; melanických 48 %. Oplozené (= spářené) samice byly parazitované více 

(36 %) než neoplozené (11 %). H. virescens se tedy právem považuje za pohlavně 

přenosnou chorobu. První na světě ukazuji nižší hmotnost rozsáhleji napadených 

slunéček. Jedinci formy succinea s malou frakcí černé na krovkách měli vysokou 

koncentraci karotenoidů, což potvrzuje, že pod černou kutikulou epidermální buňky 

karotenoidy neukládají. V později nasbíraných vzorcích bylo více melanizovaných 

jedinců formy succinea. Ti se totiž líhli krátce před migrací za nízkých teplot, které u nich 

melanizaci vyvolaly. 

 

Ko-infekce H. virescens i P. bifurcatus se vyskytla u 14 % vyšetřených samic, které 

byly těžší a měly více karotenoidů v krovkách než samice zdravé či napadené jen jedním 

z parazitů. 

 

Výsledky této práce budou publikovány jako součást vědeckého článku 

s celosvětovým kolektivem autorů v mezinárodním impaktovaném časopise BioControl. 

 

 

Klíčová slova: Harmonia axyridis; Hesperomyces virescens; karotenoidy; migrace; 

Parasitylenchus bifurcatus 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

Annotation 
 

 

In this work I am dealing with a physiological and reproductive characterisation and 

parasites of the harlequin ladybirds (Harmonia axyridis (Pallas, 1773); Coleoptera: 

Coccinellidae) collected during their autumn migration in 2014. 

 

I recorded fresh mass, body size, sex, colouration and the presence of a parasitic 

fungus Hesperomyces virescens in every individual and dissected females for detection 

of sperm in the spermatheca. Carotenoids were extracted from elytra in ethanol and their 

concentration was estimated spectrophotometrically as absorbance at 450 nm. I examined 

part of females for presence of Parasitylenchus bifurcatus nematodes in the body cavity. 

 

The elytra extract absorbance decreased during season. The red older individuals 

migrated as soon as possible, while the younger orange ones came to it gradually. There 

were 77 % of the red older females mated, 39 % of the younger orange females, 36 % of 

the yellow females and 48 % of the melanic females mated at the time of migration. When 

analyzed by infection status, 36 % of infected females were mated, while 11 % of 

uninfected females were mated. Therefore H. virescens is rightfully considered to be a 

sexually transmitted disease. Here I provide the first evidence worldwide for lower body 

mass in heavily infected individuals compared to healthier individuals. Individuals of the 

morph succinea with smaller fraction of the elytra covered in black were more carotenoid-

rich. That means that epidermal cells do not store the carotenoids underneath the black 

cuticle. There were more individuals of the morph succinea that were heavily spotted in 

later samples because they moulted recently before the migration at lower temperatures 

causing increased melanisation. 

 

The co-infection with both parasites occured in 14 % of the females examined. These 

females had higher body mass and carotenoid contents in elytra compared to uninfected 

or single infected ones. 

 

Final results of this work are going to be published  as a part of a scientific article 

with a worldwide author team in an international impacted journal BioControl. 

 

 

Key words: Harmonia axyridis; Hesperomyces virescens; carotenoids; migration; 

Parasitylenchus bifurcatus 
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1. Úvod 
 

 

1.1 Slunéčko východní 

 

Invazní druhy jsou zvířata, rostliny nebo jiné organismy vysazené lidmi mimo původní 

prostředí, kde se šíří a negativně ovlivňují biodiverzitu i ekosystémy. Dopady slunéčka 

Harmonia axyridis (Pallas, 1773) jakožto invazního druhu jsou Mezinárodním svazem 

ochrany přírody považovány za „ohromné, nevypočitatelné a mnohdy nezvratné“ 

(International Union for Conservation of Nature, 2011).  

 

Slunéčko H. axyridis je známé pod mnoha jmény: mnohobarevné asijské slunéčko, 

slunéčko Halloweenové či slunéčko harlekýn (Staverlokk et al., 2007). Zde budu užívat 

široce příjímaný český ekvivalent: slunéčko východní. 

 

 

1.2 Biogeografie  

 

1.2.1 Původní výskyt 

 

Slunéčko východní je původní ve Východní Asii, recentně byl rozsah jeho přirozeného 

areálu zrevidován (Orlova-Bienkowskaja et al., 2015). Vyskytuje se na jihovýchodě 

Západní Sibiře, jihu Východní Sibiře, jihu ruského Dálného východu, v Mongolsku, Číně, 

Severní i Jižní Koreji, Japonsku a na severu Vietnamu. Severovýchod Kazachstánu a 

sever Kyrgyzstánu podle nových poznatků do přirozeného areálu nepatří, protože mezi 

těmito hornatými oblastmi a nejbližší částí nativního areálu (Altaj) se rozkládá Balkašská 

poušť (600 km). Rozsáhlá analýza dat ukázala, že H. axyridis se v severovýchodním 

Kazachstánu a v Kyrgyzstánu objevila až po postavení Turkestánsko-sibiřské železnice, 

dráhy spojující Střední Asii a Sibiř. 

 

1.2.2 Introdukce pro biologickou ochranu, invaze a efekt předmostí 

 

Historie introdukcí pro biologickou ochranu a následného šíření slunéčka východního po 

celém světě je úzce spjata s takzvaným efektem invazního předmostí (the invasive 

bridgehead effect; Lombaert et al., 2010). Koncept efektu předmostí předpokládá, že 

ohromné celosvětové invaze některých organismů se nešířily z původního areálu, ale 

z nějaké omezené (avšak úspěšně uchycené) invazní populace. 

 

V původním areálu jsou patrné dvě geneticky odlišné geografické populace: na západ 

od řeky Jenisej a jezera Bajkal dominuje melanická forma axyridis, zatímco východní 

část obývá hlavně forma succinea (Belyakova, 2013; Dobzhansky, 1933). 

 

Populace slunéčka východního (původem z Japonska) byla úplně poprvé pro 

biologickou ochranu rostlin vypuštěna v roce 1916 v USA (Iablokoff-Khnzorian, 1982 ex 

Brown et al., 2011) a dalších alespoň čtrnáct introdukcí z Číny následovalo (Gordon, 

1985 ex Brown et al., 2011). 

 

Navzdory mnohým dalším pokusům o vysazení na různých kontinentech se invazním 

předmostím stala Severní Amerika po dvou nezávislých introdukcích z původního areálu: 

na východním pobřeží (zaznamenáno 1988) a na západním pobřeží (1991). Invazní 
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americké populace pak představovaly zdroj pro invazi do Afriky, Jižní Ameriky a na 

západ Evropy, kde došlo k jejich zkřížení s evropským laboratorním kmenem 

prodávaným pro biologickou ochranu (Lombaert et al., 2014).  

 

Je evidentní, že vysvětlovací aparát efektu předmostí je evolučně parsimonní: 

vyžaduje jednorázovou změnu (mutaci) v jediné introdukované populaci, zatímco při 

mnohonásobných introdukcích by byly nutné opakované změny propůjčující slunéčkům 

schopnost invaze (Estoup & Guillemaud, 2010). Porovnávání invazních a původních 

nebo laboratorních populací může přinést nesmírně cenné poznatky o roli adaptace a 

náhody v invazním úspěchu slunéčka východního (Lombaert et al., 2014). 

 

K introdukci slunéček východních do Severní Ameriky byla využita jen malá část 

původní populace, došlo tedy k náhlému snížení populační velikosti. To obvykle vede ke 

snížení genetické diverzity (počtu alel) a k vyšší incidenci příbuzenského křížení 

(inbreeding), které může vyústit ve snížení fitness inbredních potomků. Popsaný fenomén 

se nazývá efekt hrdla láhve (the bottleneck effect; Nei et al., 1975). Facon et al. (2011) 

prokázali, že slunéčka z východní americké populace prošla středně vážným hrdlem láhve 

a že oproti jedincům z původního areálu nevykazovala téměř žádnou inbrední depresi. 

Efekt hrdla láhve tedy nejenže nezafungoval jako bariéra proti invazi, ale dokonce 

slunéčka zbavil škodlivých alel, a umožnil tak zachování vysoké fitness navzdory 

příbuzenskému křížení. 

 

Obecně se pro invazní druhy hmyzu hromadí množství důkazů o tom, že 

mnohonásobné introdukce, komplexní globální šíření a křížení populací v invadovaném 

areálu jsou jevy naprosto běžné (Garnas et al., 2016). Historická paradigmata se 

přehodnocují, například efekt zakladatele (founder effect, jev v podstatě podobný efektu 

hrdla láhve) jen zřídka limituje fitness invazního hmyzu. Propojenost disjunktních oblastí 

globálního invazního areálu je mnohem vyšší, než se očekávalo, a navíc asymetrická – 

různé populace přispívají k šíření neúměrně. 

 

1.2.3 Česká republika 

 

V roce 2003 byla do chmelnic na severozápadě ČR bez trvalého uchycení vysazena linie 

slunéčka východního neschopná letu. Invazní populace pak přišla do ČR z centra šíření 

v Belgii a Nizozemí přes Německo, první jedinci byli zaznamenáni v roce 2006, od roku 

2007 pak probíhalo šíření jednak jako plošná vlna od severozápadu, jednak kruhově 

z velkých měst do okolí (Brown et al., 2008; Nedvěd 2014). V Evropě se dnes (2016) 

vyskytuje téměř všude, kromě nejteplejších středomořských oblastí (Nedvěd, 2015). 

 

Jelikož legislativa, výzkum a management invazních druhů (IAS = invasive alien 

species) nejsou mezinárodně plně koordinovány, bývá za relativně standardizovaný 

přístup považováno vytváření jejich seznamů s příslušnou kategorizací, které následně 

slouží jako výchozí bod pro vyjasnění priorit ohledně prevence, regulace a dalších 

opatření. Pergl et al. (2016) recentně sestavili Černý, Šedý a Varovný seznam 

nepůvodních druhů pro Českou republiku. H. axyridis je řazena do třetí kategorie Černého 

seznamu (BL3), z hmyzu například spolu s klíněnkou jírovcovou (Cameraria ohridella 

Deschka & Dimic, 1986) a blánatkou lipovou (Oxycarenus lavaterae (Fabricius, 1787)). 

Zmíněná kategorie má zahrnovat druhy, jejichž současné rozšíření pramení buďto ze 

spontánního šíření, nebo z nezáměrných introdukcí člověkem. Navrhován je 
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individualizovaný přístup balancující mezi lokálními potřebami a dostupnými prostředky 

k eradikaci. 

 

 

1.3 Popis a bionomie 

 

1.3.1 Základní popis imaga, sexuální dimorfismus 

 

Velikost 5-8 mm, tělo široce oválné, 1,3-1,4× delší než široké, silně klenuté. Krovky jsou 

nerovnoměrně jamkované, v přední třetině mají výrazný plochý okraj a v zadní části často 

příčnou lištu – autozomálně dominantní znak s jednoduchou mendelovskou dědičností 

nezávislou na barevném vzoru krovek (Komai et al., 1950). Příčná lišta je spolu 

s barevnou formou succinea charakteristická pro východní část původního areálu 

(Belyakova, 2011). Štítek je 12-15×, epipleury 7-8× užší než tělo. Výběžek předoprsí 

nese dvě rovnoběžná žebírka (Nedvěd, 2015). 

 

Tvar distálního okraje pátého viditelného břišního článku (abdominálního sternitu) je 

u samců konkávní, zatímco u samic konvexní. Svrchní pysk (labrum) a předoprsí 

(prosternum) samic jsou obvykle černé. Samci mají bílé až špinavě hnědé předoprsí a 

svrchní pysk. U samic je pak pigmentace tím intenzivnější, v čím nižší teplotě se vyvíjely 

a čím delší doba uplynula od vylíhnutí z kukly. Pro samce platí negativní závislost na 

teplotě rovněž (McCornack et al., 2007), ale melanizace je menšího rozsahu než u samic 

(Knapp & Nedvěd, 2013). 

 

1.3.2 Vývojový cyklus 

 

H. axyridis podobně jako jiná afidofágní slunéčka prochází při holometabolním vývoji 

stádiem vajíčka, čtyř larválních instarů oddělených svlékáním kutikuly, stádiem kukly a 

dospělce. Svlečka čtvrtého instaru zůstává shrnutá v místě přitmelení kukly k podkladu 

(Koch et al., 2003). 

 

1.3.3 Trofická nika 

 

Je to polyfágní predátor mšic, ale může se živit i sviluškami, merami, korovnicemi, 

červci, larvami a vajíčky mandelinek, nosatců, motýlů a jiných druhů slunéček. Dále 

může pojídat pyl a nektar rostlin (Koch et al., 2003). V Americe bylo rovněž 

zaznamenáno okusování dýní, jablek, hroznového vína a malin (Koch et al., 2004). Larvy 

druhého a třetího instaru mohou pak okusovat sazeničky kukuřice (Moser & Obrycki, 

2009).  

 

1.3.4 Velikost těla a potravní specializace afidofágních slunéček 

 

Afidofágní slunéčka jsou značně proměnlivá ve velikosti. Má se za to, že tělesná velikost 

je asi nejdůležitější faktor, který leží na pozadí jejich potravní specializace. Velikost 

slunéčka je pravděpodobně úzce asociována s velikostí a denzitou kořisti (= mšic). Malá 

slunéčka se mohou živit malými mšičími druhy bez ohledu na jejich denzitu, ale těmi 

velkými jenom při vysokých denzitách, kdy se kolem vyskytuje dost mladých a 

polapitelných instarů. Velká slunéčka se zase při nízkých denzitách malých mšic 

nenasytí. Potravní specialisté se velikostí podobají kořisti a při jejích nízkých denzitách 

se díky své efektivní lovící schopnosti nasytí. Potravní generalisté však vyznávají strategii 
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„jedna velikost postačí na všechno,“ jsou středně velcí a kvůli své nižší efektivitě vyžadují 

vyšší denzitu kořisti (Sloggett, 2008). 

 

1.3.5 Habitatová preference 

 

H. axyridis žije hlavně na listnatých stromech a keřích, méně často na bylinách a 

jehličnanech, zvláště hojná je v obcích, parcích, zahradách a ve stromořadích. Velmi 

často se vyskytuje na lípě, peckovinách, okrasných keřích či kopřivách (Nedvěd, 2015). 

Obecně je považována za semi-arboreální druh (Hodek, 1973). 

 

1.3.6 Behaviorální vzorce spojené s diapauzou 

 

H. axyridis je obvykle bivoltinní, ale v Řecku a v severní Itálii může mít až čtyři 

překrývající se generace za rok (Bazocchi et al., 2004; Katsoyannos et al., 1997). 

Fenologická data ukazují, že se oproti původním druhům slunéček dokáže množit i pozdě 

na podzim (Adriaens et al., 2007). Z východní Sibiře je známo, že vajíčka mohli ve stejné 

sezóně klást jenom dospělci, kteří se vylíhli ještě před prostředkem srpna (Telenga & 

Bogunova, 1936 ex Hodek, 2012). Dospělá slunéčka východní žijí obvykle 30 až 90 dní, 

ale mohou se dožít až tří let (Koch et al., 2003). 

 

Diapauza bývá navozena okolními podmínkami, které signalizují sezónní změny. 

Jejími adaptivními funkcemi jsou: (i) synchronizace vývoje aktivních stádií s příhodnými 

podmínkami, (ii) posílení přežívacího potenciálu během nepříznivých období (Hodek, 

2012). 

 

Slunéčkovití brouci při navození diapauzy mění své chování. Právě H. axyridis patří 

mezi druhy, které podnikají dlouhé migrační lety a na místě vhodném k zimování 

vytvářejí ohromné agregace, ve kterých mohou setrvat mnoho měsíců. Není bez 

zajímavosti, že se tyto adaptace nejčastěji vyvinuly u afidofágních slunéček tribu 

Coccinellini (Hodek, 2012). 

 

Chování spojené s diapauzou má několik fází. Pre-diapauzní fáze zahrnuje střádání 

energetických zásob na hibernaci, pak následuje samotná migrace na zimoviště, vytvoření 

agregace, přečkání zimy a opětovné rozlétnutí do okolí (Hodek, 2012). Jedinci H. axyridis 

jsou lákáni z velké dálky na dobře patrná kontrastní místa v krajině, jako jsou například 

velké bíle zdi domů nebo vyvýšené skály (Nalepa et al., 2005), kde následně vytvářejí 

agregace. Po přilétnutí na nápadné místo jsou svými specifickými reakcemi na fyzikální 

faktory (hydrotaxe, termotaxe, negativní fototaxe atd.) slunéčka „navedena“ do 

mikrohabitatů, které pak slouží jako úkryty (Hodek, 2012). Lákání kontrastní plochou a 

tendence k zalézání do úkrytů využívá tzv. štěrbinový lapač (Nedvěd, 2013). H. axyridis 

vykazuje porovnatelné až vyšší přežívání zimního období než běžné druhy původních 

slunéček, což vede k velké jarní post-hibernační populaci (Raak-van den Berg et al., 

2012). 

 

H. axyridis při tvorbě agregací využívá semiochemikálií. Jde o dvě různé směsi 

nasycených i nenasycených uhlovodíků s dlouhými řetězci (cca 30 atomů C), první slouží 

k navedení konspecifických jedinců k místu agregace, druhá zajišťuji její kohezi (Durieux 

et al., 2012; Durieux et al., 2013). Zdá se, že chemické značky, které jedinci jednu sezónu 

zanechají v místě zimoviště, následující rok již nepostačují k vyvolání shlukovacího 

chování (Durieux et al., 2014). 
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1.4 Zbarvení 

 

1.4.1 Barevné formy 

 

Slunéčko východní je nesmírně proměnlivé ve zbarvení krovek. Jeho všelijaké barevné 

formy byly na přelomu 18. a 19. století starou školou taxonomických entomologů 

dokonce popsány nejen jako různé druhy, ale dokonce jako různé rody slunéček (Tan, 

1946). V zásadě se dají běžné formy rozdělit na „červené s černými“ a „černé 

s červenými“ puntíky.  

 

První skupinu, nemelanické formy, zastupuje forma succinea, která dominuje na 

východě původního areálu (Obr. 1; Belyakova, 2013; Dobzhansky, 1933) a tvoří 80 až 

90 % jedinců v invazních populacích, což je mimochodem také důvod, proč se mnoho 

studií H. axyridis tváří, jako by jiné formy ani neexistovaly (např. Bezzerides et al., 2007; 

Bezzerides & Loofbourrow, 2014; Sun, 2015). Forma succinea obvykle nese na každé 

krovce deset černých skvrn (blíže viz 1.4.3).  

 
Obrázek 1: Harmonia axyridis f. succinea; středně melanizovaný jedinec; (β = 5,08 

mm; viz Obr. 10); vlastní fotografie. 

 

Melanické formy („černé s červenými puntíky“) jsou (seřazeny sestupně podle 

frekvence v evropské invazní populaci): spectabilis, conspicua a vzácná nominátní 

axyridis. Poslední jmenovaná forma je velmi běžná v západní části původního areálu, ale 

v ČR byla k roku 2014 zaznamenána pouze u šesti jedinců z 50 000 prohlížených 

(Nedvěd, 2014). Forma axyridis má na každé krovce šest okrouhlých červených skvrn na 

černém pozadí (Obr. 2). Zbylé dvě formy mají jednu (conspicua) a dvě (spectabilis) 

červené skvrny na každé krovce (Obr. 3; Obr. 4). Vyskytují se ve východní části 

původního areálu, zvláště pak v Japonsku. Ve východní části areálu jsou patrné 

subpopulace (východosibiřská, japonská, čínská), které se od sebe liší právě relativními 

frekvencemi jedinců succinea, spectabilis, conspicua a dalších vzácnějších forem 

(Dobzhansky, 1933). V Evropě lze ještě potkat formu equicolor, která má přední 

polovinu krovek červenou a zadní černou. Je ale všude tak vzácná (Nedvěd, 2014), že 

v kontextu této práce skoro nestojí za zmínku. 
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Obrázek 2: Harmonia axyridis f. axyridis; (β = 4,91 mm; viz Obr. 10); vlastní fotografie. 

 
Obrázek 3: Harmonia axyridis f. conspicua; (β = 5,38 mm; viz Obr. 10); vlastní 

fotografie. 

 
Obrázek 4: Harmonia axyridis f. spectabilis; (β = 5,60 mm; viz Obr. 10); vlastní 

fotografie. 
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1.4.2 Dědičnost zbarvení 

 

Barevné formy jsou řízeny patnácti alelami jediného multialelického lokusu (Komai, 

1950; Tan, 1946) s jasně danou hierarchií dominance (dominantní – recesivní: conspicua 

> spectabilis > axyridis > succinea). Tan (1946) formuloval hypotézu mozaikové 

dědičnosti, která předpokládá, že u heterozygota se na krovkách vyvine černé zbarvení 

všude tam, kde jsou černí odpovídající homozygoti. Například jedinec nesoucí alely 

conspicua a spectabilis bude mít fenotyp conspicua, protože ta je černá i v oblasti zadních 

dvou skvrn u spectabilis. Díky tomu lze někdy rozpoznat křížence, určit otcovství jedinců 

ve snůšce po páření samice s více samci, selektovat čisté (homozygotní) linie a vytvářet 

vzácné barevné formy – třeba pro zjištění rychlosti disperze v různých antropogenních 

prostředích (Nedvěd, 2014). 

 

1.4.3 Termální melanismus 

 

Fenotyp jedince vzniká interakcí jeho genotypu a prostředí, ve kterém se vyvíjí. 

Fenotypová plasticita je změna v chování, morfologii nebo fyziologii jedince způsobená 

prostředím (Price et al., 2003). Realizaci jediného genotypu napříč škálou různých 

prostředí (odpověď genotypu na změny v prostředí) popisuje norma reakce (Woltereck, 

1909 ex Michie et al., 2010). Diverzitě v prostředí se jedinci mohou přizpůsobit buď 

lokální adaptací, nebo fenotypovou plasticitou, přičemž výhodnost plasticity závisí na 

škále, v jaké je prostředí proměnlivé. Pokud je prostředí heterogenní, ale na příliš velké 

škále (větší než je disperzní schopnost slunéček), budou jedinci čelit stále stejným 

podmínkám a adaptují se na ně (Michie et al., 2010).  

 

Hypotéza termálního melanismu u ektotermních živočichů navrhuje, že tmavší 

jedinci jsou při nízkých teplotách zvýhodněni oproti světlejším, protože se slunečními 

paprsky rychleji vyhřejí (Trullas et al., 2007). U slunéčkovitých brouků, kteří měli krovky 

z velké části černé, oproti světlejším jedincům pod přímým osvětlením opravdu došlo 

k většímu navýšení tělesné teploty (Stewart & Dixon, 1989). H. axyridis vykazuje dva 

druhy termálního melanismu: jednak geneticky podmíněný, jednak fyziologický (sensu 

Michie et al., 2010; Nedvěd, 2011). 

 

Geneticky podmíněný termální melanismus spočívá v tom, že slunéčko může na 

geografickou heterogenitu prostředí v klimatu odpovídat změnami v relativní frekvenci 

jednotlivých forem, tedy lokální adaptací. Geografická proměnlivost se v počátečních 

populačně-genetických studiích opravdu zdála být spojená s klimatem, přičemž 

nemelanické formy byly obvyklé v teplých aridních oblastech, zatímco melanické 

v oblastech vlhkých a chladnějších (Dobzhansky, 1933). V Japonsku byl však zjištěn 

frekvenční gradient naprosto neodpovídající popsanému scénáři (Komai et al., 1950). 

 

Fyziologický termální melanismus je jev, kdy se zbarvení jedince během vývoje 

přizpůsobí teplotním podmínkám prostředí (Nedvěd, 2011). U slunéčka východního se 

projevuje pouze u formy succinea, u které rozsah černého zbarvení krovek negativně 

koreluje s teplotou zažitou při preimaginálním vývoji (Michie et al., 2010). Při teplotě 

vývoje okolo 30°C jsou krovky téměř čistě červenooranžové, při teplotách 25 – 30°C 

vzniká malý počet drobných černých teček, při nižších teplotách se tečky zvětšují, až 

splývají v černý vzor se zbytkovými červenými políčky (Nedvěd, 2014). V reakčních 

normách existuje genetická proměnlivost – různé linie H. axyridis odpovídají na změny 

teploty různým způsobem, což znamená, že proměnlivá prostředí mohou indukovat 
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genetické i fenotypově plastické adaptace (Michie et al., 2010). Fenotypová plasticita je 

výhodná zvláště tehdy, pokud je změna v prostředí predikovatelná (Via, 1995). 

Nejadaptivnější by mělo být přizpůsobení se později v preimaginálním vývoji, protože 

čím recentnější podmínky jedinec reflektuje, s tím větší pravděpodobností se může 

„zrovna trefit“ (Michie et al., 2010). A opravdu, pokud se larvy prvního, druhého či 

třetího instaru krátce vystaví zvýšené teplotě, fenotyp není ovlivněn. Pokud však 

zvýšenou teplotu zažijí pozdější vývojová stádia (4. instar nebo kukla), dojde ke snížení 

melanizovanosti krovek u imag (Knapp & Nedvěd, 2013). Kříženec čistých homozygotů 

forem succinea a conspicua by měl mít podle konceptu mozaikové dědičnosti 

v červených okénkách černé skvrny, což se ale projeví pouze tehdy, pokud se vyvíjel za 

nízké teploty. Při vývoji za vysoké teploty nebude jeho fenotyp odlišitelný od čistého 

homozygota formy conspicua, proto je v laboratoři nutné nechávat slunéčka líhnout 

v nízké teplotě (Nedvěd, 2014). 

 

Dospělé slunéčko východní formy succinea má zbarvení determinované již při líhnutí 

se z kukly. Během několika hodin se kutikula vybarví a vzor se pak již nemění, i když 

dojde ke změnám teploty. Dospělci ale dokáží regulovat tělesnou teplotu chováním – 

mohou se schovat do stínu nebo vyhřívat na slunci. Jenže kukly jsou pevně přitmelené 

k podkladu a s okolím nic nezmůžou, a tak je pro ně zbarvení mnohem zásadnější než pro 

mobilní imaga. Rozsah černého zbarvení na kukle je proto nepřímo úměrný teplotě, které 

byl vystaven čtvrtý larvální instar (prepupa). Důležité je, že to platí pro všechny kukly 

bez ohledu na barevnou formu a že kukly formy succinea nemají termální paměť. Pokud 

bude oranžové kukle, jejíž čtvrtý larvální instar zažil vysokou teplotu, zima, vylíhne se 

z ní černý jedinec (Nedvěd, 2011). 

 

1.4.4 Zbarvení štítu 

 

Melanické formy (axyridis, conspicua, spectabilis) mají na štítu černý lichoběžník 

ohraničený bílými okraji zasahujícími do jedné čtvrtiny štítu (Obr. 2; Nedvěd, 2015). 

Forma succinea je v pigmentaci štítu mírně proměnlivá, má na štítu 4 – 5 jednotlivých 

nebo slitých černých skvrn ve tvaru písmene M (Obr. 1). Rozsah černého zbarvení štítu 

je pozitivně korelován s rozsahem černého zbarvení krovek a černá frakce štítu je u samic 

tmavší a rozsáhlejší než u samců (Bezzerides & Loofbourrow, 2014). Zdá se tedy, že 

zbarvení štítu u formy succinea rovněž podléhá fyziologickému termálnímu melanismu. 

 

1.4.5 Ontogenetické mechanismy tvorby černého vzoru 

 

Krovky slunéčka východního jsou pigmentovány černým melaninem, červenými 

karotenoidy a pteriny (Bezzerides et al., 2007). Červená barviva se ukládají v buňkách 

pokožky a melanin do kutikuly nad pokožkou (Nedvěd, 2011; Wittkopp & Beldade, 

2009). O tom, zda příslušná část kutikuly bude zbarvena černě, se rozhoduje na buněčné 

úrovni dvěma způsoby: poziční informací nebo působením morfogenů (Nedvěd, 2011). 

 

Buňky pokožky v případě prvního způsobu vyhodnotí svou pozici na krovkách, podle 

toho tvoří melanin a ukládají jej do kutikuly nad sebou. To je případ melanických forem 

(Nedvěd, 2011). 

 

Druhý způsob černání kutikuly řídí morfogeny – neznámé signální molekuly 

předávané z buňky do buňky od melanizačních center. V melanizačních centrech sídlí 

buňky, které kladně vyhodnotí svou pozici na krovce, ale kromě toho, že ukládají do 
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kutikuly melanin, posílají do svého okolí morfogeny. Buňky, do nichž se dostane 

nadlimitní množství morfogenu, začnou rovněž produkovat melanin. Tento fenomén je 

typický pro formu succinea. Jedinci, kteří se vyvíjeli ve vysoké teplotě, mají nižší aktivitu 

melanizačních center (= expresi příslušného genu nebo aktivitu vzniklého enzymu, 

případně export signálu do dalších buněk). Při vývoji za nízké teploty (kdy se hodí být 

černý) melanizační centra zvyšují svou aktivitu a tvoří černé tečky, které se mohou 

dokonce slévat v kontinuální kresbu (Obr. 12; Nedvěd, 2011). 

 

1.4.6 Causa karotenoidy 

 

Karotenoidy se poprvé objevily u archebakterií, kterým sloužily na vyztužování 

buněčných membrán. K této funkci mají jejich dlouhé molekuly velmi neohebnou 

základní kostru z deseti až jedenácti konjugovaných C=C vazeb v trans-konfiguraci, což 

je délka odpovídající tloušťce hydrofobní části membrány, kterou penetrují jako jakési 

„molekulární nýty“. U některých hub a živočichů si karotenoidy svou membráno-

vyztužovací funkci zachovaly. Obecná struktura molekul karotenoidů, která původně 

plnila mechanickou funkci v membránách, se však ukázala být skvěle preadaptována ke 

spoustě jiných účelů. Systém konjugovaných dvojných vazeb absorbuje viditelné světlo 

přesně v mezeře chlorofylové absorbce, takže slouží jako přídavné světlosběrné pigmenty 

u zelených rostlin. Jedinečné uspořádání nejenže umožňuje přenos energie 

z excitovaného karotenoidu na chlorofyl ve světlosběrných komplexech, ale i 

z tripletního excitovaného chlorofylu nebo singletního kyslíku na karotenoid, což je 

zásadní fotoprotektivní mechanismus v reakčních fotosyntetických centrech. Dále se 

podílejí na tvorbě barevných vzorů zvířat a rostlin, u některých bezobratlých chrání 

vaječné proteiny před proteázami a mohou sloužit jako antioxidanty. Přímý 

karotenoidový derivát – retinal – je u živočichů součástí zrakového pigmentu rhodopsinu, 

další deriváty: kyselina retinová u živočichů a kyselina abscisová u rostlin slouží jako 

hormony (Vershinin, 1999). 

 

O karotenoidech se mělo dlouho všeobecně za to, že je dokáží syntetizovat de novo 

pouze rostliny, mikroorganismy a houby, zatímco živočichové je musejí získávat 

z potravy (Needham, 1974). Britton et al. (1977) zjistili u Coccinella septempunctata 

Linnaeus, 1758 karotenoidy, které nemohly pocházet z rostlin, na nichž sají mšice, jimiž 

se slunéčko živí. Došli k závěru, že karotenoidy pravděpodobně pocházely od nějaké 

symbiotické bakterie přímo ze slunéčka, protože jejich struktura napovídala, že nebyly z 

potravy. Poté se dlouho nic nedělo, až konečně Moran & Jarvik (2010) prokázali, že 

v genomu mšice Acyrthosiphon pisum (Harris, 1776) se nacházejí geny pro různé enzymy 

na de novo biosyntézu karotenoidů. Fylogenetická analýza ukázala, že došlo k 

horizontálnímu genovému transferu zmíněných genů od hub, následné integraci do 

genomu mšic a jejich duplikaci. Později byl prokázan genový transfer podobných genů 

od hub do svilušek a bejlomorek (Altincicek et al., 2012; Cobbs et al., 2013). Molice 

dostávají karotenoidy od endosymbiotických gama proteobakterií (Sloan & Moran, 

2012). 

 

Krovky H. axyridis obsahují asi deset různých karotenoidů, naprostou většinu z nich 

(72 %) představují: α-karoten, β-karoten a lykopen. Červenost krovek měřená 

v grafickém programu pozitivně koreluje s celkovou koncentrací karotenoidů v krovkách 

(Bezzerides et al., 2007). Multivoltinní životní cyklus a dlouhá délka života dospělce u 

H. axyridis způsobují značný překryv generací (Ceryngier & Twardowska, 2013). Již 

Hodek (1973) píše, že krovky slunéček získávají po vylíhnutí svůj obvyklý vzhled 
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postupně, přičemž většina změn se dostaví v řádu hodin, ale červená barva zůstává 

vybledlá po mnoho týdnů až měsíců. Proto je možné rozlišit jedince, kteří přezimovali, 

od těch nově vylíhlých. Obsah karotenoidů v krovkách tedy nejspíše může vypovídat o 

stáří jedince, což ovšem dosavadní studie zabývající se migrujícími nebo přezimujícími 

slunéčky východními vesměs nereflektovaly (např. Nalepa et al., 1996; Nedvědová et al., 

2012; Pons et al., 2015; ALE: Osawa & Nishida, 1992; ad Adalia bipunctata: Brakefield, 

1984). Detailní porozumění překrývání generací je však mimo jiné kruciální pro studium 

dynamiky pohlavně přenosných chorob slunéček a hmyzu obecně (Ceryngier & 

Twardowska, 2013; Knell & Webberley, 2004). 

 

Vliv potravy larev na barvu dospělce H. axyridis zkoumal Grill & Moore (1997). 

Pylová strava ad libitum vyústila ve světlejší krovky, kratší vývoj a větší velikost 

dospělce. Oproti tomu jedinci limitovaně krmení mšicemi byli červenější. Grill & Moore 

(1998) navrhují, že nejpříznivější prostředí pro tvorbu sytě červeného zbarvení zároveň 

nemusí být vhodné pro expresi jiných životních znaků, zvláště pak ve stresových 

podmínkách. Mšice si však mohou samy syntetizovat karotenoidy (Moran & Jarvik, 

2010) a jedinci (jakkoli limitovaně) krmení mšicemi tedy přirozeně byli červenější.  

 

O roli karotenoidů v aposematické signalizaci a jejich případné věrohodnosti u 

slunéček pojednávám níže. 

 

1.4.7 Barevné formy a pohlavní výběr 

 

Osawa & Nishida (1992) ve středním Japonsku zkoumali sezónní změny v zastoupení 

barevných forem H. axyridis v kontextu nenáhodného páření. Zastoupení nemelanických 

jedinců od jara do léta znatelně narostlo kvůli jejich častějšímu páření mezi ostatními 

formami jarní generace. V laboratorních experimentech byli na jaře upřednostňováni 

nemelaničtí samci, zatímco v létě byli úspěšnější samci melaničtí. Sezónní změny 

v zastoupení barevných forem byly zapříčiněny nenáhodným pářením, přičemž tento 

pohlavní výběr byl markantnější ze strany samic. Samci formy conspicua uměle 

přemalovaní na formu succinea měli výrazně zvýšený úspěch při páření. I když je barevný 

vzor na krovkách pro mezipohlavní selekci ze strany samic velmi významný, nelze 

opomíjet různé behaviorální a chemické faktory, protože frekvence páření formy 

succinea přemalované na formu conspicua se nezměnila.  

 

Z Japonska je rovněž známo, že v rámci nemelanických samců byli pářící se samci 

signifikantně větší než samci solitérní. Mezi solitérními a kopulujícími melanickými 

samci nebyli ve velikosti průkazné rozdíly. Na úspěch při páření mají tedy vliv barevná 

forma i tělesná velikost. Různě velcí samci mají výhody v páření determinované 

barevným vzorem na krovkách (Ueno et al., 1998).  

 

V Číně nemelanické fenotypy převažovaly nad melanickými 5:1 na podzim, zatímco 

na jaře byla frekvence obou stejná. Melanismus je tedy výhodný v zimě a nákladný v létě. 

Samice prováděly mezipohlavní selekci buďto otevřeně přímým odmítáním některých 

samčích fenotypů, nebo krypticky udržením si vajíček po páření s „nepěkným“ samcem 

delší dobu (údajně aby nahradily jeho sperma; Wang et al., 2009). Před použitím 

spermatu melanických samců čekaly samice déle, přičemž melanické samice se 

zpožďovaly více než nemelanické. Melaničtí samci trávili in copula více času 

s nemelanickými než s melanickými samicemi (Su et al., 2013). Selekce proto probíhá i 

ze strany samců. 
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1.5 Zbarvení v kontextu aposematismu 

 

1.5.1 Význam a původ zbarvení slunéček 

 

Hlavním záměrem autorů studujících vnitrodruhový barevný polymorfismus bývá 

vysvětlit jeho význam a původ. Protože jsou však barevný vzor, tělesná velikost a toxicita 

mezi slunéčkovitými brouky značně různé, je pravděpodobné, že vysvětlení nebude pro 

všechny stejné. Světlé a melanické formy mají u odlišných druhů odlišný význam. Určité 

barevné vzory slouží jako varovné u jedovatých druhů a jejich mimiků (napodobitelů). 

Kryptické zbarvení zase může být adaptace na okolní prostředí, signál pro partnera nebo 

prostředek k termoregulaci (Slogget & Honěk, 2012). 

 

1.5.2 Aposematismus 

 

Aposematismus je jev, kdy organismus svým varovným zbarvením demonstruje 

potenciálnímu predátorovi nepoživatelnost (Guilford, 1988). Byl popsán E. B. Poultonem 

(1890 ex Komárek, 2004). Slunéčka jsou typickým příkladem aposematismu, protože 

vykazují nápadné zbarvení a při ohrožení vylučují odpudivé obranné látky (Majerus, 1994 

ex Jan Pettersson, Hodek 2012). 

 

1.5.3 Müllerovské mimikry 

 

Jako jev zodpovídající za zachování barevného polymorfismu byly mimo jiné navrženy 

Müllerovské mimikry. Druhy, jejichž dospělci mají křiklavě žlutý či červený povrch, jsou 

považovány za aposematické, tedy předcházejí útoku ze strany vizuálně se orientujících 

predátorů, obvykle ptáků. Odpudivost je důsledkem dřívější negativní zkušenosti 

predátora s nechutnou kořistí. Několik druhů podobného zbarvení pak tvoří Müllerovský 

komplex, ve kterém predátor jednotlivé druhy nerozlišuje. Negativní zkušenost 

s prvním útokem na člena komplexu se zobecní a všichni členové komplexu se do 

budoucna stanou chráněnými (Slogget & Honěk, 2012). Komárek (2004) se však 

domnívá, že čeleď Coccinellidae je téměř jen aposematická bez mimetismu. 

 

1.5.4 Chemická obrana a reflexní krvácení 

 

H. axyridis je jako většina slunéček chráněna alkaloidy (Sloggett et al., 2011), a to: 3-

hydroxypiperidin-2-onem a harmoninem, který je také známý jako (17R,9Z)-1,17-

diaminooktadec-9-en (Alam et al., 2002). Kromě alkaloidů má v hemolymfě nechutně 

zapáchající 2-alkyl-3-methoxypyraziny, a to například: 2,5-dimethyl-3-methoxypyrazin 

(DMMP); 2-isopropyl-3-methoxypyrazin (IPMP); 2-sek-butyl-3-methoxypyrazin 

(SBMP); 2-isobutyl-3-methoxypyrazin (IBMP; Cudjoe et al., 2005; Cai et al., 2007). 

 

Při ohrožení vypouští slunéčko kapky hemolymfy – dospělec z tibiofemorálních 

kloubů (= kolen), larva z dorzálních žláz na zadečku (Pettersson, 2012). Tomuto jevu se 

říká reflexní krvácení. 

 

Chemická obrana H. axyridis je i v porovnání s jinými slunéčky zvláště silná. Extrakt 

z celého těla H. axyridis byl pro mladé hrotnatky (Cladocera: Daphnia magna Straus, 

1820) mnohem toxičtější než extrakt ze slunéček Coccinella septempunctata či Adalia 

bipunctata (Nedvěd et al., 2010). Navíc při srovnání nechutnosti extraktů z osmi druhů 

slunéček pro mravence Lasius niger (Linnaeus, 1758) byla jako „nechutnější“ než 
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H. axyridis zjištěna jen Coccinella septempunctata (Nedvěd et al., 2010). Značná toxicita 

a nechutnost pro ostatní členovce může slunéčkům východním poskytovat ekologické 

výhody. 

 

1.5.5 Náklady na produkci aposematických sloučenin, věrohodnost signalizace 

 

Za aposematické sloučeniny zde považuji dvě skupiny látek: karotenoidy, které se u 

H. axyridis podílejí na zbarvení (Bezzerides et al., 2007), a alkaloidy s methoxypyraziny, 

které slouží k chemické obraně (Alam et al., 2002; Cudjoe et al., 2005). 

 

Produkce obranných sloučenin je pro slunéčko nákladná (Pettersson, 2012). Larvy, 

které byly nuceny reflexně krvácet, se vyvíjely déle a v dospělosti měly oproti kontrolním 

jedincům menší velikost a nižší hmotnost (Grill & Moore, 1998; Sato et al., 2009). To 

však mohlo být způsobeno i ztrátou bílkovin obsažených v hemolymfě.  

 

Vnitrodruhová proměnlivost v obsahu harmoninu byla zdokumentována u dospělců i 

vajíček H. axyridis (Bezzerides et al., 2007; Kajita et al., 2010). Bezzerides et al. (2007) 

zjistili, že jedinci formy succinea s větším podílem červené na krovkách měli větší 

množství harmoninu v těle. Navrhují, že barevný vzor může sloužit jako „věrohodný“ 

ukazatel nepoživatelnosti. Mezi koncentrací karotenoidů v krovkách a obsahem 

harmoninu nenalezli žádný vztah. Posléze bylo potvrzeno, že méně melanizovaní jedinci 

mají vskutku více harmoninu než ostatní, včetně dalších barevných forem (Fischer et al., 

2010 ex Sloggett et al., 2011). Laboratorní experimenty s křižáky nepřinesly žádný důkaz 

o tom, že by silně melanizovaní jedinci nebo melanické formy byli méně chráněni před 

predací (Sloggett, 2010). Zvýšený obsah harmoninu u beztečných jedinců formy succinea 

pravděpodobně není předmětem selekce ani ze strany ptačího predátora (Průchová et al., 

2014). Sloggett (2010) poznamenává, že k plné interpretaci výsledků podobných studií 

chybí poznatky o druhém alkaloidu H. axyridis – 3-hydroxypiperidin-2-onu. 

 

Cai et al. (2007) zjistili, že světlejší („yellow“) jedinci formy succinea měli nižší 

průměrnou koncentraci tří methoxypyrazinů (IPMP, SBMP, IBMP) než tmavší 

(„orange“) jedinci. Kögel et al. (2012) zaznamenali ve dvou ze tří potravních režimů u 

čistě oranžových jedinců formy succinea nižší obsah IPMP než u tečkovaných jedinců. 

 

Jedinci Coccinella septempunctata, kteří byli v larválním stádiu bohatě krmeni 

mšicemi, měli oproti málo krmeným jedincům v dospělosti vyšší hladinu alkaloidu 

prekokcinellinu a byli červenější s vyšší koncentrací karotenoidů v krovkách. Rozdíl ve 

zbarvení krovek mezi málo a bohatě krmenými jedinci byl rozpoznatelný ptačím 

predátorem (špačkem). Potravní režim neměl vliv na hladinu dalšího alkaloidu, 

kokcinellinu. Koncentrace karotenoidů v krovkách pozitivně korelovala s celkovým 

obsahem prekokcinellinu u obou potravních režimů i pohlaví. Obsah karotenoidů 

s hladinou kokcinellinu koreloval u samic pozitivně, u samců negativně. Velikost černých 

teček s hladinou kokcinellinu korelovala pozitivně u málo krmených, negativně u bohatě 

krmených jedinců. Mezi složkami aposematického signálu tedy pravděpodobně existují 

fyziologické spojitosti, které jsou modulovány zdroji (potravou), a ovlivňují věrohodnost 

signalizace (Blount et al., 2012). Zmíněná studie navíc ukazuje, že různé alkaloidy 

jednoho slunéčka mohou být odlišně korelovány se zbarvením krovek či ovlivněny 

dostupností zdrojů. To podporuje závěry Sloggetta (2010) o nutnosti studia i druhého 

alkaloidu H. axyridis (3-hydroxypiperidin-2-onu). 
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1.5.6 Interakce s ptačím predátorem 

 

Dolenská et al. (2009) porovnávali reakce sýkory koňadry (Parus major Linnaeus, 1758) 

na čtyři různě zbarvené druhy slunéček a dvě umělé modifikace slunéčka Coccinella 

septempunctata (s nahnědo nabarvenými či úplně odstraněnými krovkami). Slunéčka 

s přirozeně tečkovanými krovkami byla napadána méně často než slunéčka beztečná. 

Slunéčka s odstraněnými krovkami byla napadána mnohem častěji než jakákoli jiná, u 

kterých nebyl porušen celkový vzhled (tvar těla). V procesu rozpoznávání slunéčka 

ptačím predátorem je tedy důležitý jak tečkovaný vzor, tak i celkový vzhled. Pokusy 

s naivními (v zajetí vychovanými) sýkorami ukázaly vrozenou averzi vůči Coccinella 

septempunctata.   

 

Porovnávání různých druhů slunéček může být zkreslené jejich odlišnostmi ve 

velikosti, chemické obraně atd. Průchová et al. (2014) konfrontovali sýkory koňadry 

s H. axyridis, a to s přirozeně tečkovanými, čistě oranžovými nebo uměle nabarvenými 

jedinci formy succinea. Sýkory se intenzivně vyhýbaly všem červeno-černým jedincům, 

hnědě nabarvení jedinci byli napadáni častěji. Jedinci nabarvení hnědě a černými tečkami 

byli chráněni nepatrně lépe než jedinci pouze hnědí. Tečky tedy mají v ochraně slunéčka 

určitý význam, nicméně červeno-černé zbarvení představuje hlavní složku vizuálního 

signálu. 

 

Vrabci polní (Passer montanus (Linnaeus, 1758)) s H. axyridis interagují poněkud 

kontraintuitivně. Jedinci odchycení na zimních krmítkách slunéčka běžně napadali a 

požírali. Zároveň se nikdy u žádného vrabce, který slunéčko pozřel, neprojevovala 

sebemenší nevolnost nebo náznak intoxikace. Naivní vrabci vybraní z budek, ale i 

v přírodě odchycení mladí vrabci, slunéčka napadali, odmítali je však pozřít – chemická 

obrana na ně měla vliv. Dospělí jedinci odchycení v letních měsících váhali dokonce 

s útokem na slunéčko. Vrabci tedy napadají a pojídají slunéčka, pokud: (i) mají omezenou 

potravní nabídku, (ii) nemají recentní zkušenost s aposematickou kořistí, (iii) postrádají 

v potravě živočišnou složku. Fyziologicky jsou pravděpodobně připraveni na příjem 

toxického slunéčka jako zdroje potravy a skutečně jej pozřou přesto, že ho dobře znají 

(Veselý et al., 2016). 

 

 

1.6 Přírodní nepřátelé a biologický boj 

 

Harmonia axyridis má mnoho přírodních nepřátel, v širším smyslu tedy: „organismů, 

které zabíjejí, snižují reprodukční potenciál, či jinak negativně ovlivňují početnost jiného 

organismu“ (Flint & Dreistadt, 1998). Jsou to například: ptáci, lumčík, mouchy, roztoč, 

hlístice, houby nebo bakterie zabíjející samce (Roy et al., 2011; Veselý et al., 2016). Zde 

se věnuji přírodním nepřátelům, kteří bezprostředně souvisí s mou prací: parazitické 

hlístici a houbě, bakteriím zabíjejícím samce. Pro podrobnosti o dalších nepřátelích viz 

Kenis et al. (2008) nebo Roy et al. (2011). 

 

Biologický boj je „environmentálně stálý a efektivní prostředek redukování či 

umírňování škůdců a jejich dopadů prostřednictvím přírodních nepřátel“ (Biological 

Control, 2015). Může být použit i proti H. axyridis, ale měl by být specifický a bez 

vedlejších účinků na ostatní druhy slunéček, protože ta jsou obecně považována za 

užitečný hmyz (Kenis et al., 2007). 
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1.6.1 Významné teorie biologie invazních druhů 

 

Hypotéza úniku před nepřáteli (the enemy release hypothesis – ERH) je teoretický 

koncept vysvětlující úspěch invazních druhů (Roy et al., 2011; Wolfe, 2002). Tato 

hypotéza predikuje, že když se nějaký druh dostane do nového prostředí, kde není 

původní, přestanou ho ovlivňovat přírodní nepřátelé, a tak dojde k navýšení jeho 

početnosti a schopnosti se šířit. Doslova tedy „uteče“ před nepřáteli. ERH samozřejmě 

mlčky předpokládá, že přírodní nepřátelé opravdu dokáží regulovat populace svých 

hostitelských druhů a navíc mají větší vliv na druhy původní než na nepůvodní 

přistěhovalce, díky čemuž dochází u přistěhovalců k populačnímu nárůstu. Colautti et al. 

(2004) rozlišují dva způsoby, kterými může nějaký druh „utéct“ svým nepřátelům. První 

nastává, když je hostitelský druh silně regulován svými nepřáteli, tedy je málo odolný a 

velmi zranitelný. V takovém případě ztráta nepřátel během procesu invaze vyústí ve 

zvýšené přežívání, plodnost nebo tělesnou hmotnost či jiné demografické faktory. Jedná 

se o únik regulatorní (regulatory release). Pokud byl hostitelský druh proti nepřátelům 

dobře chráněn, jejich ztráta by na jeho populaci měla zanedbatelný vliv. Jestli však byla 

obrana nějakým způsobem nákladná, mohlo dojít k nepřímému úniku tím, že limitované 

zdroje používané na obranu proti nepřátelům byly re-alokovány jinam (třeba do 

populačního růstu) – to je únik kompenzační (compensatory release). Tento druhý jev je 

od rostlin známý také jako hypotéza evoluce zvýšené konkurenční schopnosti (the 

evolution of increased competitive ability hypothesis – EICA; Blossey & Nötzold, 1995). 

 

1.6.2 Bakterie zabíjející samce 

 

U bezobratlých jsou běžné vertikálně přenosné bakterie manipulující reprodukcí hostitele. 

Ze čtyř známých způsobů manipulace hmyzu bakteriemi jsou tři (cytoplazmatická 

inkompatibilita, feminizace a indukce partenogeneze) způsobovány pouze rodem 

Wolbachia. Naproti tomu čtvrtou strategii, zabíjení samců, dokáže široká plejáda bakterií 

(Majerus et al., 1999). 

 

Když se taková cytoplazmatická bakterie vyskytne v samci, je to pro ni slepá evoluční 

ulička, protože do spermie se prostě nevejde, a tak se nemůže vertikálně přenést na další 

generaci. Namísto toho může své fitness zvýšit tím, že samce zabije, čímž zvýhodní své 

klony v samicích (Ceryngier et al., 2012; Hurst & Majerus, 1993). U slunéček bakterie 

zabíjejí samce na počátku embryonálního vývoje, čímž re-alokují (přesměrují) zdroje, 

které by využili samci, k jejich samičím sestrám (Majerus, 2003 ex Ceryngier et al., 

2012). Samice získají výhodu v odstranění konkurentů a ve zdroji potravy v podobě 

mrtvých samčích embryí. Poměr pohlaví je z tohoto důvodu u H. axyridis často vychýlen 

ve prospěch samic (Majerus et al., 1998). Pojídat mrtvé bratry je výhodnější pro potravně 

specializované druhy slunéček, protože jejich kořist je hůře dostupná, a tak se jim hodí se 

po vylíhnutí před cestou najíst (Noryiuki et al., 2014). H. axyridis je vhodný hostitel 

bakterií zabíjejících samce, protože je afidofágní, snáší semknuté snůšky a je kanibal 

sourozeneckých vajíček (Majerus et al., 1999). 

 

1.6.3 Hlístice Parasitylenchus bifurcatus 

 

Napadení H. axyridis hlísticí Parasitylenchus sp. poprvé zaznamenali Harding et al. 

(2011) v Dánsku na podzim roku 2009. Prevalence kolísala mezi 2 a 33 %. Dospělé i 

juvenilní hlístice se společně vyskytovaly v tělní dutině (hémocelu) samců i samic. 

Později byla tato hlístice popsána jako nový druh Parasitylenchus bifurcatus (Poinar & 



23 
 

Steenberg, 2012). Na podzim roku 2010 byla prevalence v Dánsku 35 % (Poinar & 

Steenberg, 2012). Napadení jedinci měli ztenčené tukové zásoby a částečně atrofované 

pohlavní orgány, což je jeden z důvodů, proč byl P. bifurcatus navržen jako možný 

prostředek biologického boje proti H. axyridis. P. bifurcatus je zatím známý pouze 

z Evropy (ČR, Dánsko, Nizozemí, Polsko), i když blíže nedeterminované hlístice byly 

zaznamenány v Německu a USA (Haelewaters et al., 2016). 

 

1.6.4 Houba Hesperomyces virescens 

 

Řád Laboulbeniales je vysoce specializovaná skupina vřeckovýtrusných hub 

(Ascomycota: Laboulbeniomycetes) obligátně vázaná na členovce (Haelewaters et al., 

2015). Byla pojmenována na počest francouzského entomologa Josefa Alexandra 

Laboulbèna (Weir & Beakes, 1995), který ji pozoroval jako první, a to spolu s Augustem 

Rougetem ve čtyřicátých letech devatenáctého století (Haelewaters, 2012). Zpočátku byly 

tyto houby považovány za zvláštní výrůstky (chlupy) na povrchu členovců, nebo dokonce 

za parazitické červy. Systematicky je studoval až Roland Thaxter, profesor Harvardovy 

univerzity, v letech 1891 až 1932 (blíže viz Haelewaters et al., 2015). Máca (2003) navrhl 

pro Laboulbeniales český název roztřepenky. 

 

Fylogenetické analýzy DNA ukazují třídu Laboulbeniomycetes zahrnující řád 

Pyxidiophorales jako sesterskou k Sordariomycetes, kládu, který obsahuje saprofágy a 

patogeny živočichů, rostlin či hub, a jehož zástupci obecně tvoří peritécia (Schoch et al., 

2009; Weir & Blackwell, 2001). 

 

Laboulbeniales netvoří hyfy a jsou naprosto ojedinělé v tom, že vykazují 

determinovaný růst ústící v přesně definovanou stélku tvořenou určitým počtem buněk 

(Santamaría, 1998; Tavares 1985 ex Haelewaters 2015). Hlavnímu „válečku“ stélky se 

říká receptakulum (Weir & Beakes, 1995). Receptakulum je ukotveno v exoskeletu 

hostitele melanizovanou částí bazální buňky, obvykle nese peritécium a přívěsky 

s anteridii, která produkují spermácia (Haelewaters, 2015; Weir & Beakes, 1995). Celé 

stélce zde budu říkat plodnice. 

 

Hesperomyces virescens popsal profesor Thaxter (1891) ze slunéčka Chilocorus 

stigma Say, 1835 (= C. bivulnerus Mulsant, 1850). Tato roztřepenka má 215-511 µm 

dlouhou žlutavě zelenou plodnici s 60-90 µm dlouhým trojbuněčným receptakulem (De 

Kesel, 2011). Je jednodomá (De Kesel, 2011), jinak řečeno hermafroditická, což 

preferuji, protože patří do Opisthokonta stejně jako třeba já nebo nějaký hlemýžď 

(Baldauf, 1999). 
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Obrázek 5: Spodní polovina plodnice Hesperomyces virescens; zvětšení: 10 × 20; 

zkratky: p – peritécium, a – antheridia, b – melanizovaná část bazální buňky, r – 

receptakulum; vlastní fotografie. 

 

Celý životní cyklus H. virescens se odehrává na povrchu hostitele. Vývojovou 

morfologii detailně popsali Weir & Beakes (1996). Dvoubuněčné askospory jsou často 

vypouštěny v párech a při kontaktu s povrchem hostitele se prodlužují. Počáteční přilnutí 

pravděpodobně zajišťuje zduřelá část pochvy, která obklopuje špičku vrcholu větší buňky 

askospory. Tato špička dává vzniknout melanizované části bazální buňky (Obr. 5) – 

hlavnímu kotvícímu orgánu. Větší ze dvou buněk askospory se pak dělí a vytváří 

peritécium a trojbuněčné receptakulum. Z menší buňky se stávají anteridiální přívěsky. 

Jako jedna z mála Laboulbeniales vytváří H. virescens větvený haustoriální aparát 

rhizoidálního charakteru bez sept a penetruje do hémocelu hostitele. Po vytvoření 

anteridiálních výběžků vyrůstá poblíž na receptakulu trichogyn, který následně oplozují 

spermácia. Trichogyn se poté odlamuje a zůstává po něm jizva na narůstajícím peritéciu, 

v němž se tvoří vřecka s askosporami. Na vrcholu peritécia se formuje komplexní a 

jedinečný aparát s apikálními výběžky (Obr. 6), který nejspíš slouží jako „spoušť“ 

k vypuzování askospor. 
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Obrázek 6: Plodnice Hesperomyces virescens vyrůstající z končetiny slunéčka; 

zvětšení 10 × 20; zkratky: p – peritécium, av – apikální výběžky; vlastní fotografie. 

 

 
 

Obrázek 7: Horní polovina plodnice Hesperomyces virescens; zvětšení: 10 × 20; zkratky: 

a – antheridia, s - askospory; vlastní fotografie. 

 

Askospory (Obr. 7) nejsou trvanlivé, přežívají krátce, a proto se musí šířit přímým 

kontaktem hostitelů. Jejich přenos mezi různými druhy slunéček je málo častý, obvykle 

se přenáší jen mezi jedinci jednoho druhu (Cottrell & Riddick, 2012), což může být 

způsobeno tím, že na konkrétním druhu hostitelského slunéčka roste jen určitá linie 

H. virescens. Fylogenetická analýza založená na sekvencích ribozomální RNA skutečně 

odhalila kryptickou diverzitu v rámci H. virescens (Haelewaters & Pfister, 2015), 
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přestože dosud nebyla považována za příliš hostitelsky specifickou, protože celý komplex 

napadá poměrně široké spektrum slunéček po celém světě (Ceryngier & Twardowska, 

2013). 

 

 
 

Obrázek 8: Harmonia axyridis při kopulaci. Samec (nahoře) patří k formě succinea, 

samice (dole) patří k formě conspicua. (Převzato z Nedvěda, 2014.) 

 

H. virescens je považována za pohlavně přenosnou chorobu (sexually transmitted 

disease – STD). Teorie předpovídá, že distribuce plodnic takové houby by měla odrážet 

průběh kopulace hostitele (Whisler, 1968; Welch et al., 2001). U slunéček samec při 

páření vylézá na samici, která se přidržuje podkladu (Obr. 8). Samci by tedy měli být 

napadení spíše ve ventroposteriorní oblasti (= na břiše), zatímco samice 

v dorzoposteriorní oblasti (= záda; Obr. 15; Welch et al., 2001). Některé studie však 

zjistily četné odchylky od scénáře sexuálního přenosu, či ho dokonce zpochybňují (De 

Kesel, 2011; Nalepa & Weir, 2007). 

 

H. virescens byla na H. axyridis poprvé zaznamenána v Severní Americe (Ohiu) 

v létě 2002 (Garcés & Williams, 2004). Dnes je tato interakce známá z Afriky (JAR) i 

Evropy (Belgie, Chorvatsko, ČR, Maďarsko, Německo, Nizozemí, Polsko, Velká 

Británie, Slovensko), Jižní Ameriky (Argentina) a Kanady (Haelewaters et al., 2016). 

Dodatečně byli prohlížením muzejních sbírek vystopováni napadení jedinci H. axyridis z 

původního areálu (čínská provincie Sečuán) sebraní v první polovině dvacátého století 

(Haelewaters et al., 2014). V USA byl první napadený jedinec zaznamenán až 86 let po 

první introdukci H. axyridis do Severní Ameriky a 14 let po prvním úspěšném uchycení 

populace H. axyridis v Severní Americe (Haelewaters et al., 2014). V Evropě se časová 

prodleva mezi uchycením slunéčka a objevením nákazy vyskytla rovněž, pravděpodobně 

tedy byli vysazováni zdraví jedinci H. axyridis, na které se houba přenesla z místních 

slunéček (Haelewaters et al., 2016). H. axyridis se pro H. virescens stala hlavním 

hostitelem a nejspíše také rozšířila její areál do chladnějších lokalit na severu (Ceryngier 

& Twardowska, 2013). Popsané „znovunabytí“ parazita je trochu v rozporu s hypotézou 

úniku od nepřátel (ERH), H. axyridis však vykazuje mnoho vlastností, které ji pro 

H. virescens činí mimořádně vhodným hostitelem (Ceryngier & Twardowska, 2013). 
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Jmenovitě je multivoltinní (Bazocchi et al., 2004; Katsoyannos et al., 1997), dlouhověká 

(Koch et al., 2003), promiskuitní (Osawa, 1994), přezimuje ve velkých agregacích 

(Hodek, 2012) a její generace se překrývají (Ceryngier & Twardowska, 2013). 

 

Laboulbeniales byly tradičně považovány za celkem neškodné komenzály (Weir & 

Beakes, 1995). V citrusových sadech v Izraeli bylo napadeno 95 % jedinců Chilocorus 

bipustulatus houbou H. virescens a byla zaznamenána brzká úmrtnost napadených 

jedinců, přičemž Kamburov et al. (1967) dramatický letní pokles početnosti slunéčka 

přičetli na vrub ektoparazita. Applebaum et al. (1971) nenašli pro takové vysvětlení 

žádnou podporu, v jednom ze zkoumaných sadů byla dokonce v období kritického 

poklesu populační hustoty užitečného slunéčka incidence H. virescens blízká nule. Jako 

příčinu poklesu navrhli nedostatek kořisti. Kehat et al. (1970) prokázali sníženou 

fekunditu a reprodukční aktivitu samic letní generace a rovněž zpochybnili vliv 

H. virescens. V simulovaných zimních podmínkách bylo prokázáno nepatrně snížené 

přežívání H. axyridis infestovaných H. virescens (Riddick, 2010). Nalepa & Weir (2007) 

navrhli sníženou frekvenci páření u samic s H. virescens, ale hned nato poznamenali, že 

jejich data se dala vysvětlit i prostou preferencí mladých samic před staršími bez ohledu 

na jejich napadenost. Rozdíly mezi zdravými a různě silně napadenými jedinci 

v hmotnosti nebyly v jejich studii signifikantní. Od jiných Laboulbeniales je známo, že 

mohou z hostitele odebírat vodu (Báthori et al., 2015) nebo způsobovat zvýšené 

olamování tykadel, makadel či cerek švábů (Gemeno et al., 2004). 

 

1.6.5 Ko-infekce 

 

Zásadní roli v biologickém boji proti H. axyridis by mohly hrát ko-infekce různými 

parazity. V simulovaných zimních podmínkách bylo prokázáno snížené přežívání jedinců 

ko-infestovaných roztočem Coccipollipus hippodamiae (McDaniel & Moril, 1969) 

(Acarina: Podapolipidae) a houbou H. virescens, jedinci infestovaní pouze roztočem 

sníženým přežíváním netrpěli (Riddick, 2010). Raak-van den Berg et al. (2014) 

v Nizozemí zjistili u jedné ze studovaných lokalit pozitivní korelaci mezi napadením H. 

axyridis houbou H. virescens a hlísticí P. bifurcatus.  

 

Efektivita přenosu pohlavně přenosných chorob (C. hippodamiae, H. virescens) by 

byla značně navýšena rozšířením samce zabíjejících bakterií (Kenis et al., 2007). 

U druhů, jejichž obě pohlaví jsou vysoce promiskuitní, jako je H. axyridis, se bude 

pohlavně přenosná choroba snáze šířit v populacích s převahou samic. Samci totiž budou 

„vzácným zbožím“ a při kontaktu s mnoha partnerkami snáze přenesou parazita (Majerus, 

2003 ex Kenis et al., 2007). 

 

 

1.7 Užitečnost a škodlivost  

 

1.7.1 Užitečnost  

 

Harmonia axyridis byla vysazována především kvůli biologické ochraně rostlin (Koch, 

2003). Nejpřirozenější prostředí jsou pro ni stromy, a tak likviduje škůdce v sadech, ale i 

ve sklenících, polních a zahradních kulturách a na okrasných rostlinách (Nedvěd, 2014). 

Odlišná fenologie a multivoltinismus H. axyridis oproti původním druhům našich 

slunéček umožňují efektivnější regulaci některých škůdců, jako jsou třeba mery (Nedvěd, 

2014). 
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Alkaloid harmonin vykazuje širokospektré antimikrobiální a antiprotozoikální účinky. 

Působí na kvasinky Candida albicans; je stejně účinný proti senzitivním i 

multirezistentním kmenům Staphylococcus aureus (MRSA); je zvláště efektivní na 

rychlorostoucí mykobakteria a Mycobacterium tuberculosis; při velmi nízkých 

koncentracích zabraňuje růstu původce malárie (Plasmodium falciparum) a předchází 

přenosu jeho pohlavních stádií do komára (Röhrich et al., 2012). Navíc působí na ničivky 

Leishmania major (Nagel et al., 2015). Bohužel však na linie motýlích a lidských buněk 

působí antiproliferačně a cytotoxicky, takže jeho použití jako antimalarika nebo 

antibiotika je zatím v nedohlednu (Alam et al., 2002; Röhrich et al., 2012). Recentní 

studie zdůrazňuje vývoj léčiv odvozených od struktury harmoninu (Nagel et al., 2015). 

In vitro syntéza harmoninu je dobře zvládnutá, recentně byla dosažena i kompletní 

stereokontrola při syntéze jednotlivých izomerů (Abel et al., 2016; Haulotte et al., 2012; 

Nagel et al., 2015; Philkhana et al., 2014).  

 

Harmonia axyridis je zvláštní v tom, že po aplikaci bakterií do těla nezvýší, ale 

naopak sníží produkci harmoninu, a začne tvořit antimikrobiální peptidy (Schmidtberg et 

al., 2013). Ty vykazují aktivitu proti gram-negativním bakteriím a entomopatogenním 

houbám (Vilcinskas et al., 2013). 

 

1.7.2 Škodlivost  

 

Dravá slunéčka obecně příjmají ráda v létě a na podzim sladkou náhradní potravu, která 

jim neumožňuje rozmnožování, ale je přeměněna na tukové zásoby (Nedvěd, 2014). 

Nedokáží prokousnout slupku sladkých plodů, a tak vyhledávají plody přezrálé či již 

narušené od vos nebo houbových chorob. Jedinci H. axyridis v USA zalézají do hroznů 

vinné révy a po zpracování jejich alkyl-methoxypyraziny negativně ovlivňují chuť a vůni 

výsledného vína (Pickering et al., 2004). Některé enologické studie však neoznačují 

kontaminované víno za špatné, pouze za pozměněné, a nevylučují záměrné přidávání 

slunéček do zpracovávané suroviny a výrobu speciálního slunéčkového vína (Nedvěd, 

2014). 

 

H. axyridis na podzim masivně naletuje a vniká do budov za účelem přezimování. 

Slunéčka silně zapáchají a při odstraňování vylučují hořkou žlutou hemolymfu, která 

trvale barví omítky a interiéry (Huelsman et al., 2002; McCutcheon & Scott, 2001). 

Mohou lézt po automatických stínicích stahovacích roletách na rodinných domech, které 

je při skládání drtí a zůstávají znečištěné (Obr. 9, L. Fiedler, nepublikováno). Slunéčka 

mohou kousat, kontaminovat jídlo a způsobovat kožní či dýchací alergické reakce 

(Huelsman et al., 2001). První specifická alergie na H. axyridis byla zaznamenána roku 

1998 (Goetz, 2008). Alergie se projevuje slzením očí, kopřivkou, otoky a astmatem. 

Hlavním alergenem je hemolymfa slunéček, zvláště pak proteiny Har 1 a Har 2. Je známý 

případ psa (kříženec vážící 22 kg), který pozřel šestnáct slunéček východních (Stocks & 

Lindsey, 2008). Utrpěl závažné poranění ústní dutiny, protože mu chemické látky ze 

slunéček silně naleptaly sliznici a samotných šestnáct brouků se jaksi „zabořilo“ hluboko 

do sliznice tvrdého patra a museli být mechanicky odstraněni.  
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Obrázek 9: Po slunéčku rozdrceném skládacími automatickými roletami zůstala 

páchnoucí žlutá skvrna od hemolymfy; foceno tabletem Samsung GALAXY Note 8.0 

s komerčně dostupným nástavným makro objektivem. 

 

Existují důkazy o tom, že příchod H. axyridis způsobil pokles početnosti původních 

evropských druhů slunéček (Roy et al., 2012), k nejznatelnějšímu poklesu došlo u Adalia 

bipunctata. Pravděpodobně jsou na vině vnitrocechové kořistnictví (= pojídání druhů 

s podobnou potravní strategií) a konkurence. Již tři roky po příchodu do ČR se H. axyridis 

na stromech a keřích stala vůbec nejpočetnějším slunéčkem (Ameixa et al., 2010). 
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2. Cíle práce  
 

 

Mým cílem je detailně popsat na podzim migrující slunéčka východní, provést jejich 

fyziologickou a reprodukční charakteristiku a přinést nové poznatky o málo 

prozkoumaných parazitech potenciálně využitelných v biologickém boji proti slunéčku 

východnímu. Migrující slunéčka představují směs dvou generací, což nebylo 

v dosavadních studiích dostatečně zohledněno. Starší jedinci by měli být červenější než 

ti mladší, protože naakumulovali více karotenoidů. Červené samice by měly být s vyšší 

pravděpodobností již oplozené. Průběh migrace bude charakterizován změnami 

jednotlivých parametrů slunéček v průběhu podzimu. 
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3. Materiál a metodika 
 

 

3.1 Materiál 

 

Dospělá slunéčka východní jsme (se školitelem) sbírali při naletování na budovy kolejí 

Jihočeské univerzity v Českých Budějovicích (48°58'39"N, 14°27'05"E) a v Dlouhé ulici 

(48°59'19"N, 14°27'23"E) s důrazem na nediskriminování mezi barevnými formami.  

 

 9. 10. 2014 na budovách kolejí od 13:00 do 14:00 (n = 202), od 14:00 do 15:00 (n 

= 88), od 15:00 do 16:00 (n = 207) 

 9. 10. 2014 v Dlouhé ulici (n = 112) 

 10. 10. 2014 na budovách kolejí od 13:00 do 14:00 (n = 169), od 15:00 do 16:00 

(n = 200) 

 19. 10. 2014 na budovách kolejí od 16:00 do 17:00 (n = 74) 

 10. 11. 2014 na budovách kolejí od 13:00 do 14:00 (n = 50) 

 

Na budovách kolejí jsme zaznamenali také po jednom jedinci od tří druhů našich 

původních slunéček – Coccinella septempunctata Linnaeus, 1758; Harmonia 

quadripunctata (Pontoppidan, 1763) a Tytthaspis sedecimpunctata (Linnaeus, 1761). Ze 

sběru jsme tato slunéčka vytřídili. Z Katalánska (severovýchod Španělska) je známo, že 

Harmonia quadripunctata může pobývat v agregacích spolu s Harmonia axyridis (Pons 

et al., 2015). 

 

3.2 Zpracování 

 

Nasbíraná slunéčka jsme umístili do sklenic se zpřehýbaným filtračním papírem (úkryt) 

a kouskem vlhké buničiny (zdroj vody k pití), sklenice jsme pak pomocí gumiček uzavřeli 

prodyšnou silonovou tkaninou. Takto byla slunéčka několik dní uchována v chladu (5–

10°C). Na analytických vahách A&D GR-202 EC jsem stanovil hmotnost každého 

jedince na nejbližších 0,1 mg. Následně jsem slunéčka po jednom umístil do jamek 

mikrotitračních destiček, usmrtil a uchoval je v mrazáku při – 20°C.  

 

 
Obrázek 10: Zkratky: α – šířka krovek, β – délka krovek; vlastní fotografie. 
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Na stereomikroskopu Nikon SMZ 1500 jsem pomocí zobrazení kamerou Lumenera 

INFINITY 2-5C v programu QuickPHOTO CAMERA 3.0 změřil délku a šířku krovek 

na nejbližších 0,01 mm. Délku jsem měřil od anteriorního okraje štítku až po vrchol 

krovek (podél švu krovek), šířku pak kolmo na šev krovek v místě, kde jsou od sebe 

laterální okraje krovek nejvzdálenější (Obr. 10). Současně jsem za standardizovaného 

osvětlení a pozadí každé slunéčko vyfotil a uložil jeho digitální fotografii. 

 

U každého jedince jsem určil barevnou formu (axyridis, conspicua, spectabilis, 

succinea) a pohlaví. Pro formy succinea jsem provedl subjektivní odhad rozsahu černého 

zbarvení na krovkách a odhad sytosti zbarvení červeného. Podle rozsahu černého 

zbarvení jsem slunéčka kategorizoval následovně:  

 

1) čistě červenooranžoví jedinci, případně s několika drobnými černými tečkami 

(Obr. 11: β = 5,38 mm)  

2) tečkovaní jedinci, kteří mají ~19 středně velkých teček (Obr. 1) 

3) silně melanizovaní jedinci, u kterých černé tečky splývají v černý vzor se 

zbytkovými červenými políčky (Obr. 12: β = 4,86 mm) 

 
Obrázek 11: Čistě červenooranžový jedinec formy succinea; vlastní fotografie. 

 
Obrázek 12: Silně melanizovaný jedinec formy succinea; vlastní fotografie. 
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Podle sytosti červeného zbarvení jsem rozlišoval tři kategorie: 

 

1) bledí až žlutí jedinci (Obr. 13) 

2) oranžoví jedinci (Obr. 14) 

3) sytě červení jedinci (Obr. 15) 

 

 
Obrázek 13: Bledý až žlutý jedinec formy succinea; (β = 5,55 mm); vlastní fotografie.  

 

 
Obrázek 14: Oranžový jedinec formy succinea; (β = 5,24 mm); vlastní fotografie. 
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Obrázek 15: Červený jedinec formy succinea; (β = 5,77 mm); šipka ukazuje plodnice 

Hesperomyces virescens; vlastní fotografie. 

 

Při pozorování pod stereomikroskopem jsem kvalitativně mapoval výskyt parazitické 

houby Hesperomyces virescens. Povrch slunéček jsem k tomuto účelu pomyslně rozdělil 

do šesti zón (Nalepa & Weir, 2007; Obr. 16). Plodnice H. virescens jsem pro ilustraci 

nafotil na mikroskopu RTL PC-2 v programu DinoCapture 2.0 (Obr. 5; Obr. 6; Obr. 7). 

 

 
 

Obrázek 16: Šest zón vymezených na tělech slunéček k zaznamenávání plodnic 

Hesperomyces virescens. (Nákres převzat z Nedvěda, 2015; zóny podle Nalepy & 

Weira, 2007.) 

 

Každému slunéčku jsem nůžtičkami odstřihl krovky v místě jejich připojení ke hrudi 

a umístil je do 1 ml 96% etanolu. Takto připravené vzorky jsem nechal několik týdnů 

extrahovat v chladu (5–10°C). Na spektrofotometru UVmini-1240 jsem následně změřil 

absorbanci každého vzorku při 450 nm. Jelikož karotenoidy se řídí Lambert-Beerovým 

zákonem (absorbance je přímo úměrná jejich koncentraci ve vzorku), je měření 

absorbance vhodné ke stanovení celkové koncentrace karotenoidů v karotenoidovém 

extraktu z krovek (Scott, 2001). 
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Každé samici jsem v Ringerově roztoku pod stereomikroskopem vypitval spermatéku 

a následně ji rozlomil, abych zaznamenal oplozenost (spermie ve spermatéce).  

 

Přítomnost hlístic rodu Parasitylenchus (Tylenchomorpha: Allantonematidae) v tělní 

dutině jsem zaznamenal u 49 samic pitvaných za čerstva (nikoli po zmražení; 9. 10. 2014, 

n = 29; 10. 11. 2014, n = 20). 

 

 

Statistické analýzy 

 

Odlišnosti v tělesných rozměrech mezi pohlavími a jednotlivými barevnými formami 

jsme testovali dvoucestnou analýzou variance (two-way ANOVA). Následně jsme 

procedurou Nonlinear estimation zvlášť pro samce a pro samice vynesli mocninnou 

regresi vztahu šířky a délky podle funkce y = a + b × xc, kde y je šířka, x je délka. Formu 

axyridis jsme z analýzy vyloučili, protože byla zastoupena pouze samci. 

 

Jednocestnou analýzou variance (one-way ANOVA) jsme analyzovali rozdíly 

v hmotnosti mezipohlavně a mezi oplozenými a neoplozenými samicemi. 

 

Jednocestnou ANOVA s post hoc porovnáváním pomocí Fischerova LSD (least 

significant difference) testu jsme analyzovali odlišnosti v zaznamenaných parametrech 

mezi vzorky nasbíranými v jednotlivých dnech migrace. Při zjištění signifikantních 

rozdílů mezi vzorky jsme stanovili rovnice závislostí a proložili závislosti jednotlivých 

parametrů charakterizujících slunéčka na uplynulých dnech od 1. října regresními 

křivkami. 

 

Rozdíly mezi kategoriemi subjektivně odhadovaného rozsahu černého zbarvení 

forem succinea ve dni migrace a načasování migrace v průběhu dne jsme zjišťovali 

jednocestnou ANOVA s post hoc porovnáváním Fischerovým LSD testem. 

 

Efekt denní doby a dne migrace jako kategoriálních proměnných jsme studovali 

pomocí dvoucestné analýzy variance bez interakcí (main effects ANOVA) s post hoc 

porovnáváním Fischerovým LSD testem. Existenci interakce jsme se rozhodli a priori 

zamítnout kvůli absenci faktoriálního uspořádání dat – neměli jsme data sbíraná v určitou 

dobu pro všechny dny, kdy byl prováděn sběr.  

 

Dále jsme jednocestnou ANOVA s Fischerovým LSD testem zjišťovali rozdíly 

v absorbanci či absorbanci přepočtené na hmotnost, oplozenosti a hmotnosti mezi 

kategoriemi subjektivně odhadovaného odstínu krovek (včetně kategorie nemelanických 

a melanických forem). Stejně jsme analyzovali rozdíly v absorbanci přepočtené na 

hmotnost mezi jednotlivými barevnými formami. U forem succinea jsme testovali rozdíly 

v absorbanci přepočtené na hmotnost mezi kategoriemi subjektivně odhadovaného 

rozsahu černého zbarvení.  

 

Jednocestnou ANOVA jsme analyzovali prostou parazitovanost mezi oplozenými a 

neoplozenými samicemi. 

 

Mezipohlavní rozdíly v průměrném počtu zón obsazených Hesperomyces virescens 

jsme testovali jednocestnou ANOVA. Vzhledem k narušení předpokladu normálního 
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rozdělení dat jsme se rozhodli ještě provést Kruskal-Wallisův test – neparametrickou 

analogii jednocestné ANOVA. 

 

Jednocestnou ANOVA jsme dále zjišťovali rozdíly v průměrném počtu obsazených 

zón na jednoho jedince mezi jednotlivými dny migrace, mezi barevnými formami, mezi 

kategoriemi subjektivně odhadovaného odstínu a mezi oplozenými a neoplozenými 

samicemi. 

 

Odlišnosti v hmotnosti a absorbanci přepočtené na hmotnost mezi jedinci s různým 

počtem obsazených zón jsme testovali jednocestnou ANOVA s Fischerovým LSD 

testem.  

 

Odlišnosti v součinu délky a šířky mezi jedinci zdravými či s jednou obsazenou 

zónou a jedinci s více než jednou obsazenou zónou jsme testovali dvouvýběrovým t-

testem. 

 

Mezipohlavní rozdíly v obsazenosti druhé a třetí zóny a obsazenosti páté a šesté zóny 

jsme zjišťovali jednocestnou ANOVA. 

 

Mezipohlavní rozdíly v obsazenosti každé jednotlivé zóny jsme testovali Kruskal-

Wallisovým neparametrickým testem. 

 

Korelaci mezi napadením v jednotlivých zónách jsme kvantifikovali Spearmanovým 

koeficientem pořadové korelace (Spearman’s rank correlation coefficient), který 

nevyžaduje normalitu dat. 

 

Rozdíly v oplozenosti, hmotnosti a absorbanci přepočtené na hmotnost mezi 

samicemi parazitovanými hlísticí (Parasitylenchus) i houbou (H. virescens) a zbytkem 

samic jsme testovali jednocestnou ANOVA. Stejně jsme zjišťovali vliv pouhé 

napadenosti hlísticí na oplozenost a hmotnost samic. 

 

Ke zpracování dat a tvorbě grafů jsme použili program Statistica 12. Mezipohlavní 

analýzu hmotnosti jsem provedl v Microsoft Excel 2013. Výsledky uvádím jako průměr 

± střední chyba průměru (SE). 
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4. Výsledky 
 

 

4.1 Zastoupení pohlaví a forem, reprodukční stav 

 

Z celkového počtu 1102 jedinců bylo 523 samic (47 %) a 579 samců (53 %), z hlediska 

barevných forem 3 jedinci (0,3 %) formy axyridis, 29 jedinců (2,6 %) formy conspicua, 

88 jedinců (8 %) formy spectabilis a 982 jedinců (89,1 %) formy succinea. Oplozených 

samic bylo celkem 259 (49,5 %). Průměrně bylo oplozeno (počítáno za čtyři dny sbírání) 

47,1 % samic. 

 

 

4.2 Subjektivní charakteristika formy succinea 

 

Z hlediska termálního melanismu bylo z celkového počtu 982 jedinců formy succinea 

176 jedinců (17,9 %) s malým rozsahem černé, 768 jedinců (78,2 %) se středním 

rozsahem černé a 38 jedinců (3,9 %) s velkým rozsahem černé kresby na krovkách. 

 

Z celkového počtu 982 jedinců formy succinea bylo z hlediska odstínu krovek 267 

jedinců (27 %) červených, 696 jedinců (71 %) oranžových a 19 jedinců (2 %) žlutých. 

 

 

4.3 Tělesné rozměry 

 

Samci a samice se průkazně lišili v tělesných rozměrech – v délce (dvoucestná ANOVA: 

F1, 1093 = 123,7; p < 0,0001) i šířce krovek (dvoucestná ANOVA: F1, 1093 = 30,3; p < 

0,00001). Samci měli krovky dlouhé 5,10 ± 0,03 mm a široké 5,09 ± 0,03 mm, samice 

5,61 ± 0,03 mm dlouhé a 5,33 ± 0,03 mm široké. Pohlaví mělo značný vliv i na poměr 

délky a šířky krovek (dvoucestná ANOVA: F1, 1093 = 146,7; p < 0,0001), u samců byl 

poměr 1,003 ± 0,003, u samic 1,054 ± 0,003. Barevná forma ani interakce barevné formy 

s pohlavím neměly na šířku, délku či poměr délky a šířky krovek signifikantní vliv. 

Použití poměru předpokládá lineární vztah mezi šířkou a délkou, ale mezi 

morfologickými strukturami je obvykle vztah alometrický, obvykle popisovaný 

mocninnou funkcí. Pro samce vychází funkce: šířka = 1,25 (± 0,04) × délka0,86 (± 0,02), 

korelační koeficient R = 0,89. Pro samice vychází: šířka = 1,25 (± 0,04) × délka0,84 (± 0,02), 

R = 0,88. Menší jedinci měli šířku krovek větší nebo blízkou délce krovek, velcí jedinci 

byli však poněkud protáhlí. U samců a samic byl tento vztah stejný, jen hodnoty byly 

posunuté (Graf 1). Proto se samice zdají spíše protáhlé.  
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Graf 1: Alometrický vztah šířky a délky krovek; modré čtverce = samci; růžová kolečka 

= samice; černá přerušovaná čára = mocninná regrese pro všechny jedince dohromady. 

 

 

4.4 Hmotnost 

 

Mezipohlavní rozdíly v hmotnosti byly signifikantní (jednocestná ANOVA: F1, 1100 = 

334,15; p < 10-5). Průměrná hmotnost samců byla 29,5 ± 0,2 mg; samic 35,4 ± 0,2 mg. 

 

Mezi oplozenými a neoplozenými samicemi nebyly rozdíly v hmotnosti průkazné 

(jednocestná ANOVA: F1, 521 = 1,55; p = 0,21). 

 

 

4.5 Proměnlivost sledovaných parametrů během podzimní migrace 

 

V hmotnosti migrujících jedinců mezi jednotlivými dny migrace byly signifikantní 

odlišnosti (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 8,02; p = 0,00003). První den se lišil od všech 

ostatních (p = 0,0002; p = 0,0009; p = 0,01), ostatní dny se mezi sebou signifikantně 

nelišily (p = 0,06; p = 0,30; p = 0,65). Hmotnost slunéček s časem průkazně poklesla 

podle kvadratické funkce: hmotnost = a + b × den + c × den2 (Graf 2). Parametry: a = 

37,13 (± 1,35), p < 10-6; b = 0,58 (± 0,17), p = 0,0007; c = 0,0105 (± 0,0035), p = 0,003.  
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Graf 2: Čerstvá hmotnost migrujících slunéček od 9. října do 10. listopadu 2014; modré 

čtverce = samci; růžová kolečka = samice; černá přerušovaná čára = kvadratická regrese 

pro všechny jedince dohromady. 

 

 

Mezi jedinci migrujícími v různých dnech byly signifikantní rozdíly také 

v absorbanci (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 8,02; p = 0,00003), která vykazovala téměř 

shodný průběh v čase jako hmotnost. Proto jsme zavedli novou proměnnou – podíl 

absorbance a hmotnosti s jednotkami reciproký gram (g-1). I tento podíl se mezi 

jednotlivými dny signifikantně lišil (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 4,36; p = 0,005). Při 

proložení jeho průběhu v čase kvadratickou křivkou vycházel kvadratický člen 

nesignifikantní, a tak jsme přešli na lineární rovnici. Podíl absorbance a hmotnosti klesal 

s časem podle funkce: absorbance × hmotnost-1 = a + b × den (Graf 3). Parametry: a = 

5,17 (± 0,16), p < 10-6; b = – 0,023 (± 0,012), p = 0,046.  
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Graf 3: Absorbance na gram čerstvé hmotnosti migrujících slunéček od 9. října do 10. 

listopadu 2014. 

 

 

Dále byly signifikantní odlišnosti v parazitovanosti migrujících jedinců houbou 

Hesperomyces virescens v jednotlivých dnech (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 4,94; p = 

0,002). Ve druhém vzorku byla parazitovanost vyšší, pak klesala. Proložení kvadratickou 

křivkou ukázalo nevýznamný trend. Pro b: p = 0,97; pro c: p = 0,76.  

 

Tabulka 1: Odlišnosti v zaznamenaných parametrech mezi vzorky nasbíranými 

v jednotlivých dnech migrace: jednocestné ANOVA. 

Parametr F df p 

Délka 0,80 3, 1098 0,49 

Šířka 0,75 3, 1098 0,52 

Hmotnost 8,02 3, 1098            0,00003 

Absorbance          10,80 3, 1098 < 0,0001 

Absorbance × g-1 4,36 3, 1098            0,005 

Oplozenost 0,94          3, 519 0,42 

Parazitovanost 4,94 3, 1098   0,002 

Pohlaví 1,20 3, 1098 0,31 

Formy 0,49 3, 1098 0,69 

Odstín 1,43 3, 1098 0,23 
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Jedinci migrující v různých dnech se nelišili statisticky významně v délce a šířce 

krovek, oplozenosti, zastoupení pohlaví, zastoupení barevných forem a v subjektivně 

odhadovaném odstínu krovek (Tabulka 1).  

 

 

4.6 Migrace různě melanizovaných jedinců formy succinea 

 

Mezi kategoriemi subjektivně odhadovaného rozsahu černého zbarvení na krovkách byly 

statisticky významné odlišnosti v průměrném dni migrace (jednocestná ANOVA: F2, 979 

= 13,6; p < 10-5). Každá kategorie se lišila od každé (p = 0,003 až p = 10-5). Průměrné 

dny ulovení (= migrace) byly následující: 9,9 ± 0,5 dne pro jedince s malým rozsahem 

černé; 11,6 ± 0,2 dne pro jedince se středním rozsahem černé; 16,1 ± 1,1 dne pro jedince 

s velkým rozsahem černé kresby (Graf 4). 
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Graf 4: Migrace různě melanizovaných jedinců formy succinea; -1 = čistě 

červenooranžoví jedinci; 0 = tečkovaní jedinci; 1 = silně melanizovaní jedinci. Průměr ± 

S.E. 

 

 

Odlišnosti v načasování migrace v průběhu dne mezi kategoriemi subjektivně 

odhadovaného rozsahu černého zbarvení na krovkách nebyly signifikantní. 
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4.7 Proměnlivost sledovaných parametrů během dne a během sezóny  

 

Některé statistické testy jsme zopakovali při současném analyzování data a denní doby 

migrace (Tabulka 2). Potvrdili jsme signifikantní vliv dne migrace na hmotnost slunéček 

(main effects ANOVA: F3, 1098 = 5,01; p = 0,007). Poslední den se signifikantně lišil od 

ostatních (p = 0,016; p = 0,02; p = 0,007), první tři se mezi sebou nelišily (p = 0,56; p = 

0,58; p = 0,84). Denní doba na hmotnost neměla signifikantní vliv.  

 

Na absorbanci měl signifikantní vliv den migrace (main effects ANOVA: F3, 1098 = 

8,39; p = 0,0002) i denní doba (main effects ANOVA: F3, 1098 = 3,81; p = 0,007). V průběhu 

sezóny došlo k poklesu a následné stagnaci absorbance, v průběhu dne nejdříve stoupla, 

pak poklesla ještě níže pod původní úroveň. Podobně se měnil podíl absorbance a 

hmotnosti – signifikantně se lišil mezi jednotlivými dny (main effects ANOVA: F3, 1098 = 

3,85; p = 0,022) i v průběhu dne (main effects ANOVA: F3, 1098 = 3,79; p = 0,023). Během 

sezóny klesl, pak stagnoval a během dne ve 14:00 narostl a následně opět poklesl.  

 

Denní doba měla signifikantní vliv na oplozenost samic (main effects ANOVA: F3, 519 

= 3,16; p = 0,043). Nejvyšší byla ve 14:00, kdy se signifikantně lišila od ostatních časů 

(p = 0,024; p = 0,024; p = 0,026), pak klesala. Rozdíly v oplozenosti mezi jednotlivými 

dny migrace nebyly signifikantní.  

 

Na parazitovanost měl opět významný vliv den migrace (main effects ANOVA: F3, 

1098 = 5,36; p = 0,005), její průběh byl stejný jako při jednoduché analýze výše. Rozdíly 

v parazitovanosti v průběhu dne nebyly signifikantní.  

 

Rozdíly v zastoupení pohlaví v průběhu dne byly signifikantní (main effects ANOVA: 

F3, 1098 = 4,51; p = 0,01). Ve 14:00 ubylo samic, a pak jich zase přibylo (rozdíl od 13:00: 

p = 0,016; od 15:00: p = 0,006; od 16:00: p = 0,33). Rozdíly v zastoupení pohlaví mezi 

dny migrace nebyly signifikantní. 

 

Jedinci migrující v různou denní dobu se statisticky významně lišili v subjektivně 

odhadovaném odstínu krovek (main effects ANOVA: F3, 1098 = 21,0; p < 0,00001). Ve 

14:00 došlo k velkému nárůstu zastoupení červených jedinců, pak jejich zastoupení kleslo 

na původní hladinu (p < 10-6). Rozdíly v odstínu krovek mezi dny migrace nebyly 

signifikantní. 

 

Denní doba a den migrace neměly signifikantní vliv na délku nebo šířku krovek a 

zastoupení barevných forem. 
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Tabulka 2: Vliv dne migrace a denní doby na sledované parametry: dvoucestné 

ANOVA (bez interakcí = main effects). 

Parametr F df p 

  Denní doba  

Délka 2,66 3, 1098 0,07 

Šířka 1,05 3, 1098 0,35 

Hmotnost 0,17 3, 1098 0,84 

Absorbance 3,81 3, 1098   0,022 

Absorbance × g-1 3,79 3, 1098            0,023 

Oplozenost 3,16          3, 519   0,043 

Parazitovanost 1,26 3, 1098 0,28 

Pohlaví 4,51 3, 1098 0,01 

Formy 0,36 3, 1098 0,70 

Odstín          21,00 3, 1098    < 0,00001 

  Den migrace  

Délka 0,89 3, 1098 0,41 

Šířka 0,76 3, 1098 0,47 

Hmotnost 5,01 3, 1098   0,007 

Absorbance 8,39  3, 1098     0,0002 

Absorbance × g-1 3,85 3, 1098   0,022 

Oplozenost 0,53          3, 519  0,59 

Parazitovanost 5,36 3, 1098   0,005 

Pohlaví 1,13 3, 1098 0,32 

Formy 0,53 3, 1098 0,59 

Odstín 0,53 3, 1098 0,59 

 

 

4.8 Analýza barvy 

 

Mezi kategoriemi subjektivně odhadovaného odstínu byly signifikantní rozdíly 

v absorbanci (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 78,4; p < 10-4). Nejvyšší průměrnou 

absorbanci měli červení jedinci (0,213 ± 0,005), pak postupně oranžoví (0,142 ± 0,003), 

melaničtí (0,119 ± 0,007) a žlutí (0,055 ± 0,017) jedinci.  

 

Mezi kategoriemi subjektivně odhadovaného odstínu byly signifikantní rozdíly také 

v absorbanci přepočtené na hmotnost (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 78,6; p < 10-4). 

Všechny kategorie se průkazně lišily od všech (i oranžová od melanické) na hladině 

významnosti p = 0,001. Nejvyšší průměrnou absorbanci na gram měli červení jedinci 

(6,74 ± 0,15 g-1), pak postupně oranžoví (4,5 ± 0,09 g-1), melaničtí (3,72 ± 0,22 g-1) a žlutí 

(1,59 ± 0,56 g-1) jedinci. 

 

Mezi kategoriemi subjektivně odhadovaného odstínu byly signifikantní rozdíly 

v oplozenosti samic (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 19,6; p < 10-5). Červené samice se 

signifikantně lišily od všech ostatních (od oranžových: p = 10-6; od melanických: p = 

0,0002; od žlutých: p = 0,007). Oplozených červených samic bylo 77 ± 4 %; oranžových 

39 ± 3 %; žlutých 36 ± 14 %; melanických 48 ± 6 %. 

 

Rozdíly v hmotnosti mezi kategoriemi subjektivně odhadovaného odstínu nebyly 

průkazné (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 1,16; p = 0,32). Průměrná hmotnost žlutých 
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jedinců byla 34,9 ± 1,41 mg; oranžových 32,3 ± 0,23 mg; červených 32,2 ± 0,38 mg; 

melanických 32,2 ± 0,56 mg. 

 

Mezi barevnými formami byly signifikantní rozdíly v absorbanci přepočtené na 

hmotnost (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 9,3; p < 10-5). Forma succinea se lišila od formy 

spectabilis (p = 0,00005) a od formy conspicua (p = 0,001). Formy spectabilis a 

conspicua se mezi sebou nelišily signifikantně, stejně tak se nelišila forma axyridis od 

všech ostatních forem. Nejvyšší průměrnou absorbanci na gram měla forma axyridis 

(5,49 ± 1,53 g-1), pak postupně forma succinea (5,05 ± 0,08 g-1), spectabilis (3,78 ± 0,028 

g-1) a forma conspicua (3,44 ± 0,49 g-1).  
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Graf 5: Absorbance na gram čerstvé hmotnosti různě melanizovaných jedinců formy 

succinea; -1 = čistě červenooranžoví jedinci; 0 = tečkovaní jedinci; 1 = silně melanizovaní 

jedinci. Průměr ± S.E. 

 

 

U forem succinea se absorbance přepočtená na hmotnost signifikantně lišila mezi 

kategoriemi subjektivně odhadovaného rozsahu černého zbarvení (jednocestná ANOVA: 

F2, 979 = 5,84; p = 0,003). Všechny kategorie se mezi sebou statisticky významně lišily (p 

= 0,04 mezi malým a středním rozsahem černé; p = 0,01 mezi středním a velkým 

rozsahem černé). Jedinci s malým rozsahem černé měli vysokou absorbanci na gram, 

jedinci se středním rozsahem černé měli střední absorbanci na gram, jedinci s velkým 

rozsahem černé měli nízkou absorbanci na gram (Graf 5).  
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4.9 Detailní analýza parazitovanosti houbou Hesperomyces virescens 

 

Plodnice H. virescens jsem zaznamenal na 287 jedincích (= prevalence 26 %). Z 287 

napadených jedinců bylo 166 samců a 121 samic. V celkovém vzorku bylo napadeno 28,7 

% samců a 23,1 % samic. Prevalence byla tedy vyšší u samců. 

 

Nejvíce jedinců (224) bylo napadeno ve třetí zóně, pak postupně v šesté (91 jedinců), 

čtvrté (70 jedinců), páté (65 jedinců), druhé (26 jedinců) a první (19 jedinců).  

 

Mezi oplozenými a neoplozenými samicemi byly signifikantní rozdíly v prosté 

kvalitativní parazitovanosti (jednocestná ANOVA: F1, 521 = 51,5; p < 10-5). Oplozené (= 

spářené) samice byly více parazitované (35,9 ± 2,5 %) než ty neoplozené (10,6 ± 2,5 %). 

 

Mezipohlavní rozdíly v počtu zón obsazených H. virescens byly signifikantní 

(jednocestná ANOVA: F1, 1100 = 36; p < 10-5). Na samce připadal průměrně větší počet 

obsazených zón (0,61 ± 0,04) než na samici (0,27 ± 0,04). Při neparametrickém testování 

vycházely rozdíly taktéž signifikantní (Kruskal-Wallisův test: χ2 = 4,1; df = 1; p = 0,04). 

 

Rozdíly v průměrném počtu obsazených zón na jednoho jedince mezi jednotlivými 

dny migrace byly signifikantní (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 5,9; p = 0,0005). První 

den na jednoho jedince připadalo 0,37 ± 0,4 zóny; druhý den 0,62 ± 0,05 zóny; třetí den 

0,38 ± 0,11 zóny a čtvrtý den 0,26 ± 0,13 zóny.  

 

Mezi barevnými formami nebyly průkazné rozdíly v průměrném počtu obsazených 

zón na jednoho jedince (jednocestná ANOVA: F3, 1098 = 0,15; p = 0,93). 

 

Mezi kategoriemi subjektivně odhadovaného odstínu forem succinea byly 

signifikantní rozdíly v průměrném počtu obsazených zón na jednoho jedince (jednocestná 

ANOVA: F2, 979 = 38,2; p = 10-5). Nejvyšší průměrný počet obsazených zón měli červení 

jedinci (0,86 ± 0,06), pak následovali oranžoví (0,29 ± 0,03) a žlutí (0,16 ± 0,21) jedinci. 

 

Oplozené a neoplozené samice se signifikantně lišily v průměrném počtu obsazených 

zón (jednocestná ANOVA: F1, 521 = 44,9; p < 10-5). Oplozené samice měly průměrně 

obsazeno 0,43 ± 0,03 zóny; neoplozené samice 0,12 ± 0,03 zóny. 

 

Rozdíly v hmotnosti mezi jedinci s různým počtem obsazených zón byly statisticky 

průkazné (jednocestná ANOVA: F6, 1095 = 4,5; p = 0,0002). Jedinci s žádnou obsazenou 

zónou se lišili od jedinců s jednou obsazenou zónou na hladině významnosti p = 0,02. 

Jedinci s dvěma a třemi obsazenými zónami se lišili mezi sebou a od zbytku kategorií (p 

= 0,01 až p = 0,001). Nejvyšší průměrnou hmotnost měli jedinci s žádnou a s jednou 

obsazenou zónou, jedinci s více obsazenými zónami byli lehčí. Počet napadených jedinců 

s rostoucím počtem napadených zón rapidně klesal, a tak byly odhady průměrné 

hmotnosti při větším počtu zón méně přesné (Tabulka 3). 

 

Rozdíly v absorbanci přepočtené na hmotnost mezi jedinci s různým počtem 

obsazených zón byly signifikantní (jednocestná ANOVA: F6, 975 = 4,1; p = 0,0004). 

Jedinci s více obsazenými zónami měli vyšší absorbanci přepočtenou na hmotnost 

(Tabulka 3). 
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Tabulka 3: Hmotnost a absorbance na gram čerstvé hmotnosti jedinců s různým 

počtem parazitovaných zón. Průměr ± S.E. 

Počet plných zón n Hmotnost Absorbance × g-1 

0 815 32,4 ± 0,2 4,9 ± 0,1 

1 177 33,6 ± 0,5 5,3 ± 0,2 

2 51 29,8 ± 0,9 6,1 ± 0,4 

3 29 29,2 ± 1,1 6,0 ± 0,5 

4 22 30,2 ± 1,3 6,3 ± 0,6 

5 6 30,5 ± 2,5 7,8 ± 1,2 

6 2 30,6 ± 4,3 6,3 ± 1,9 

 

Odlišnosti v součinu délky a šířky mezi jedinci zdravými či s jednou obsazenou 

zónou a jedinci s více než jednou obsazenou zónou byly signifikantní (dvouvýběrový t-

test: t = 6,2; df = 1100; p < 0,000001). Pro jedince s jednou či žádnou obsazenou zónou 

vyšel průměrný součin 28,03 ± 0,12 mm2; pro jedince napadené ve více zónách 25,74 ± 

0,34 mm2. 

 

Mezipohlavní rozdíly v obsazenosti druhé a třetí zóny nebyly signifikantní 

(jednocestná ANOVA: F1, 1100 = 0,2; p = 0,66). 

 

Mezipohlavní rozdíly v obsazenosti páté a šesté zóny signifikantní byly (jednocestná 

ANOVA: F1, 1100 = 69; p < 10-5). Na samce připadalo 0,25 ± 0,02 zóny, na samici 0,02 ± 

0,02 zóny. 

 

Mezipohlavní rozdíly v obsazenosti jednotlivých zón byly signifikantní pro první, 

čtvrtou, pátou a šestou zónu, v nichž byli samci napadenější než samice (Tabulka 4). 

 

Tabulka 4: Kruskal-Walllisovy testy mezipohlavních rozdílů v obsazenosti 

jednotlivých zón. 

Zóna χ2 df p 

1 5,40 1 0,02 

2 0,07 1 0,79 

3 0,16 1            0,69 

4          48,70 1 < 10-4 

5          58,40 1 < 10-4 

6          52,90 1 < 10-4 

 

Napadení korelovalo mezi všemi zónami. Mezi většinou zón: ρ = 0,11 až 0,28. Mezi 

čtvrtou, pátou a šestou zónou pak: ρ = 0,66 až 0,69. 
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4.10 Samice vyšetřené na přítomnost hlístic 

 

Ze 49 vyšetřených samic bylo 12 (24 %) napadeno houbou H. virescens a 23 (47 %) 

hlísticí rodu Parasitylenchus. Koinfekce houbou i hlísticí se vyskytla u 7 jedinců (14 %), 

což je téměř náhodná shoda. 

 

Pouhá přítomnost hlístice neměla signifikantní vliv na hmotnost (jednocestná 

ANOVA: p = 0,06) nebo oplozenost (jednocestná ANOVA: p = 0,15) samic. Všechny 

ko-infikované samice byly oplozené, zatímco zbylých samic bylo oplozeno jen 57 ± 

0,08 % (jednocestná ANOVA: F1, 47 = 5,04; p = 0,03). 

 

Ko-infikované samice měly oproti ostatním signifikantně vyšší hmotnost 

(jednocestná ANOVA: F1, 47 = 4,81; p = 0,03) i absorbanci (jednocestná ANOVA: F1, 47 

= 11,08; p = 0,0017). Průměrná hmotnost ko-infikovaných samic byla 40,8 ± 2,3 mg; 

zbylých samic pak 35,1 ± 0,99 mg. Průměrná absorbance extraktu z krovek ko-

infikovaných samic byla 0,283 ± 0,05; u zbylých samic pak 0,161 ± 0,01. 
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5. Diskuse 

 

 

5.1 Zastoupení pohlaví a forem, reprodukční stav 

 

Zastoupení barevných forem v naší studii bylo podobné ostatním evropským zemím 

(Brown et al., 2008), Slovensku (Panigaj et al., 2014) a výsledkům dřívější studie 

charakterizující českou populaci (Nedvědová et al., 2013), s tím, že jsem zaznamenal i 

vzácnou formu axyridis, která je běžná v západní části původního areálu (Dobzhansky, 

1933). Vcelku konzistentní frekvence barevných forem napříč Evropou je přičítána 

genetické podobnosti v důsledku rozšíření evropské populace z jedné omezené oblasti 

(Brown et al., 2008). 

 

Poměr pohlaví v celkovém vzorku byl mírně vychýlený ve prospěch samců (53 %), 

ve sběrech z jednotlivých dnů bylo 51 až 60 % samců. Nedvědová et al. (2013) zjistili 

v ČR na podzim roku 2009 vychýlení pohlaví ve prospěch samic (46 % samců) s tím, že 

v jednotlivých dnech migrace kolísalo zastoupení samců od 36 do 52 %. Menší 

zastoupení samců bývá vysvětlováno přítomností bakteriálních endosymbiontů, kteří 

zabíjejí samčí embrya ve snůškách a poskytují výhodu infikovaným samicím v podobě 

kanibalizovatelných nevylíhlých vajíček (Majerus & Hurst, 1997). Poměr pohlaví u 

H. axyridis během roku fluktuuje, samci na jaře 2012 tvořili 29 % jedinců pozorovaných 

na tavolnících v Českých Budějovicích (Awad et al., 2015). Endosymbiotické bakterie 

by tedy nemusely samce nutně zabíjet, ale mohly pouze snižovat jejich fitness a zvyšovat 

mortalitu během zimování. H. axyridis je ohledně afidofágie spíše potravní generalista 

(Alhmedi et al., 2008), může pojídat i mery a korovnice (Hodek & Honěk, 2009; Wallace 

& Hain, 2000), a tak nevylíhlá samčí vajíčka nemusejí přinášet mladým samičím larvám 

příliš velké výhody. Naproti tomu sympatrická Harmonia yedoensis (Takizawa, 1917), 

která se živí těžko polapitelnými velkými mšicemi Cinaria pini (Linnaeus, 1758), 

vykazuje mnohem vyšší prevalenci zmíněných bakterií, protože nasycení mladých larev 

samic vajíčky zvyšuje schopnost nalézt vhodnou kořist (Noriyuki et al., 2014). 

Prevalence bakterií zabíjejících samce velmi kolísá i mezi různými populacemi 

H. axyridis v původním areálu (Majerus et al., 1998). 

 

Průměrně bylo oplozených 47,1 % samic. V roce 2009 bylo při migraci průměrně 

oplozených 46 % samic (Nedvědová et al. 2013), což je téměř shodné. V Severní Karolíně 

(USA) bylo v roce 1993 oplozených průměrně 12 % samic a v roce 1994 průměrně 41 % 

samic (Nalepa et al., 1996). 

 

 

5.2 Tělesné rozměry a hmotnost 

 

Samice jsou u slunéček obecně větší a těžší než samci (Smith, 1996), což odráží vyšší 

energetické náklady na produkci vajíček v porovnání se spermiemi (Hodek et al., 2012; 

str. 85). 

 

V souladu s obecným schématem byly samice delší a širší než samci. Tento sexuální 

dimorfismus je u H. axyridis známý (Knapp & Nedvěd, 2013; Nalepa et al., 1996). 

 

Průměrná čerstvá hmotnost samic byla přibližně 1,20 krát vyšší než samců, což jsou 

výsledky téměř shodné s dřívější studií české populace (asi 1,21; Nedvědová et al., 2012) 
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a porovnatelné s čerstvě vylíhlými jedinci (1,10 až 1,20; Nedvěd & Kalushkov, 2012; 

Ungerová, 2010). Pons et al. (2015) však v listopadu před zimováním zjistili u katalánské 

agregace H. axyridis poměr průměrné hmotnosti samic a samců poněkud vyšší (1,71). 

 

 

5.3 Proměnlivost sledovaných parametrů během podzimní migrace 

 

Hmotnost s časem poklesla, nejdříve tedy migrovali jedinci, kteří již měli nastřádané 

zásoby na dormanci. Lehčí jedinci ještě nějakou dobu sháněli potravu, ale horší podmínky 

později v sezóně (nízké teploty, méně kořisti) jim už nedovolily nabýt takovou hmotnost 

jako dřívějším migrantům. Tyto výsledky potvrzují zjištění Nedvědové et al. (2013). 

Barron & Wilson (1998) rovněž zaznamenali vyšší hmotnost (a zvýšené přežívání) 

brzkých migrantů Coccinella septempunctata a poukázali na to, že přepnutí 

z „vykrmovacího“ do „migračního“ chování pravděpodobně ovlivňují jak faktory 

abiotické, tak faktory genetické. Slunéčka jsou podle nich schopná odhadnout svůj 

celkový fyziologický stav a podle toho se také zařídit.  

 

S časem klesala i absorbance na gram čerstvé hmotnosti, takže starší červení jedinci 

odmigrovali na zimoviště hned, jak to šlo, mladší oranžoví k tomu dospívali později.  

 

Domnívám se, že pokles parazitovanosti migrujících jedinců po druhém dni by se dal 

vysvětlit tím, že později na podzim migrovali spíše mladší oranžoví jedinci. U nich byla 

pravděpodobnost, že za život někdy přišli do styku s H. virescens (třeba při kopulaci) 

nižší než u starších červených jedinců. Líhnutím nové generace vysvětlují kolísání 

prevalence H. virescens u slunéček Welch et al. (2001). 

 

 

5.4 Migrace různě melanizovaných jedinců formy succinea 

 

Nízké teploty pokročilé sezóny u později se líhnoucích jedinců vyvolaly rozsáhlou 

melanizaci, a tak z analýz vyplynulo, že jedinci formy succinea s velkým rozsahem černé 

kresby na krovkách migrovali průměrně později na podzim než ti se středním a nízkým 

rozsahem černé. Tento trend již byl u H. axyridis popsán (Nedvědová et al., 2013). 

 

Denní doba neměla na migraci různě melanizovaných jedinců formy succinea 

signifikantní vliv. Silně melanizovaní jedinci se navzdory své schopnosti snazšího vyhřátí 

na slunci nelišili od oranžových jedinců aktivitou během dne. 

 

 

5.5 Proměnlivost sledovaných parametrů během dne a během sezóny  

 

Absorbance na gram čerstvé hmotnosti během dne ve 14:00 narostla, pak opět poklesla. 

To znamená, že ve 14:00 narostlo zastoupení starších červených jedinců. 

 

Oplozenost samic byla průkazně nejvyšší ve 14:00, což je jen nepřímé poukázání na 

fakt, že ve 14:00 migrovali červenější jedinci, protože (jak popisuji níže) starších 

červených samic bylo oplozeno signifikantně více než světlých. 

 

Ve 14:00 ubylo samic a později jich zase přibylo. Na slunci vykazují melanická 

slunéčka vyšší vzrůst teploty těla než slunéčka oranžová, tento vzrůst teploty je funkcí 
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frakce krovek, která je zbarvená černě (Stewart & Dixon, 1989). Samice byly větší než 

samci (viz výše). U forem succinea jsou (při stejných preimaginálních podmínkách) 

dospělé samice na krovkách rozsáhleji melanizované než samci a tento dimorfismus je 

zesílený při vystavení kukel vysoké teplotě (Knapp & Nedvěd, 2013). Samice mají také 

rozsáhleji melanizované štíty a jejich skvrny na krovkách i štítech jsou signifikantně 

tmavější než skvrny samců (Bezzerides et al., 2007; Bezzerides & Loofbourrow, 2014). 

Proto navrhuji, že samice mohou být nepatrně náchylnější ke škodlivému zvýšení teploty 

těla na přímém osvětlení a že tento jev by měl být výrazný zvláště u melanických forem. 

Tento jev mohl stát za úbytkem samic ve 14:00. 

 

Ve 14:00 došlo k velkému nárůstu zastoupení červených jedinců, pak jejich 

zastoupení kleslo na původní hladinu. To je v souladu s výše popsaným nárůstem 

absorbance na gram čerstvé hmotnosti. Barvu krovek je tedy možné odhadovat 

subjektivně, i když například nepatrný pokles přepočtené absorbance v průběhu sezóny 

není vizuálně zaznamenatelný – rozdíly v odstínu krovek mezi dny migrace totiž nebyly 

signifikantní. 

 

 

5.6 Analýza barvy 

 

Můj subjektivní odhad odstínu u forem succinea se ukázal jako dobře korelujícící 

s rigorózním měřením absorbancí karotenoidových extraktů z krovek. Barevné odstíny 

seřazené podle absorbance (= koncentrace karotenoidů v krovkách) byly: červená, 

oranžová, melanická a žlutá. Melaničtí jedinci tvořili směs různě starých individuí, a tak 

vykazovali druhou nejnižší absorbanci po žlutých jedincích. Vizuální přiřazování forem 

succinea ke starší a mladší generaci je v terénu možné bez náročnějších měření. 

 

V absorbanci přepočtené na čerstvou hmotnost byly rozdíly ještě markantnější, výše 

popsané seřazení odstínů od největší absorbance k nejmenší se nezměnilo. 

 

Potvrdila se hypotéza, že starší červené samice budou už s větší pravděpodobností 

oplozené. Po nich sestupně následovaly samice melanické, oranžové a žluté. Melanické 

samice byly tvořeny směsí různě starých individuí, a tak vykazovaly druhou nejvyšší 

oplozenost po červených jedincích. Nejnižší oplozenost žlutých samic je v souladu 

s předpokladem, že by měly být nejmladší. Vysoká oplozenost červených samic by se 

dala vysvětlit tím, že jsou samci preferovány před samicemi světlými. Samci se však 

orientují spíše olfaktoricky než vizuálně (Harmon et al., 1998). Červenost krovek by také 

musela záviset hlavně na schopnosti vyhledávat potravu a referovat o celkovém stavu 

samice. Pokud platí, že migranti představují směs jedinců dvou generací a červenost 

krovek vypovídá o stáří jedince, docházelo by k přednostnímu páření se se staršími 

samicemi, což by nemohlo fungovat.  

 

I přes neprůkazné rozdíly v hmotnosti mezi kategoriemi subjektivně odhadovaného 

odstínu byla nejvyšší průměrná hmotnost žlutých jedinců přinejmenším zarážejícící 

vzhledem k předpokladu, že náleželi k mladší generaci a neměli tolik času na kumulaci 

zásob. 

 

Melanické formy spectabilis a conspicua, které mají malý rozsah červené kresby na 

krovkách, měly výrazně méně karotenoidů (= absorbance na gram čerstvé hmotnosti) než 

forma succinea s velkou frakcí červené. Melanické formy se mezi sebou nelišily 
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signifikantně, ale pořád měla forma spectabilis (4 oranžové tečky) více karotenoidů než 

forma conspicua (2 oranžové tečky). To znamená, že epidermální buňky pod černým 

melaninem karotenoidy neukládají.  

 

Jedinci formy succinea s velkou frakcí černé na krovkách měli nízkou hladinu 

karotenoidů, jedinci se střední frakcí černé prostřední hladinu karotenoidů a jedinci 

s malou frakcí černé vysokou hladinu karotenoidů. Tato posloupnost potvrzuje 

neukládání karotenoidů pod melanizovanou frakcí krovek a navíc naznačuje, že se 

pravděpodobně kumulují in situ v epidermis. Pokud by totiž docházelo k jejich transportu 

z jiných oblastí těla do krovek, očekával bych stejnou hladinu karotenoidů u různě 

melanizovaných jedinců formy succinea. Nízká hladina karotenoidů u silně 

melanizovaných jedinců formy succinea se dá vysvětlit i tím, že se líhli krátce před 

migrací za nižších teplot a nestačili už naakumulovat karotenoidy. To je potřeba ověřit 

experimentálně v laboratoři. 

 

 

5.7 Detailní analýza parazitovanosti houbou Hesperomyces virescens 

 

Z 1102 jedinců v celkovém vzorku bylo napadeno 26 %. Zdá se, že prevalence napříč 

Evropou kolísá, k lednu 2010 byla v německém Giessenu 79,1 % (Ceryngier & 

Twardowska, 2013). Recentně byl zaznamenán výskyt H. virescens na H. axyridis 

z Chorvatska (< 0,1 %; Ceryngier et al., 2013) a Maďarska (< 0,1 %; Pfliegler, 2014). 

V některých zemích byl pozorován značný nárůst prevalence během několika let. 

V Belgii byla k roku 2007 méně než 0,5 %; ale roku 2011 narostla na více než 96 % (De 

Kesel, 2011). V Nizozemí byla prevalence H. virescens: 0 % v roce 2007; 0,4 % v roce 

2008; 3,9 % v roce 2009; 7,2 % v roce 2010 (Haelewaters et al., 2012). Podobný nárůst 

prevalence byl pozorován i v České republice (Nedvěd, osobní sdělení). Welch et al. 

(2001) u Adalia bipunctata (Linnaeus, 1758) prokázali kolísání prevalence H. virescens 

v čase i prostoru. Ostrý pokles prevalence v čase je podle nich způsoben vylíhnutím nové 

zdravé generace, která se teprve postupně nakazí. Dále zjistili velmi neobvyklý jev, totiž 

negativní závislost prevalence H. virescens na vzdálenosti od centra Londýna. Dynamika 

houbové choroby tedy nějak souvisí s mírou urbanizace. Může být asociována s vyšší 

teplotou v urbanizovaných oblastech, která zvyšuje pravděpodobnost překryvu generací 

a intergeneračního páření spojeného s přenosem houby. 

 

Prevalence H. virescens byla vyšší u samců. Literatura v tomto ohledu není 

konzistentní. Někteří autoři zaznamenali vyšší prevalenci u samců (H. axyridis: léto: 

Garcés & Williams, 2004; zima: Nalepa & Weir, 2007; zima: Raak-van den Berg, 2014; 

Chilocorus bipustulatus (Linnaeus, 1758): léto: Applebaum et al., 1971), zatímco jiní 

nikoli (H. axyridis: zima: De Kesel, 2011; léto: Raak-van den Berg, 2014; podzim a zima: 

Riddick & Schaefer, 2005; léto: Riddick, 2006). Mezipohlavní rozdíly v prevalenci 

mohou být vysvětleny vyšší aktivitou samců, kteří s větší pravděpodobností přicházejí do 

kontaktu se sporami (De Kesel, 2011).  

 

Nejvíce jedinců bylo napadeno ve třetí zóně (dorzoposteriorní oblast = zadní polovina 

krovek). Podobný trend je známý z Rakouska u Adalia bipunctata (Christian, 2001), ale 

i z amerických studií H. axyridis (Garcés & Williams, 2004; Nalepa & Weir, 2007; 

Riddick & Schaefer, 2005; Riddick, 2006). Druhá nejčastěji napadená zóna byla šestá 

(ventroposteriorní oblast = ventrity a zadní polovina epipleur). Tyto dvě zóny by měly 

být nejčastěji napadené v případě platnosti scénáře sexuálního přenosu (Welch et al., 
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2001; Whisler, 1968). Zbývající zóny byly napadené výrazně méně, sestupně to byly: 

čtvrtá, pátá, druhá a první (viz Obr. 16). Zmíněné méně často napadené zóny bývají 

nejspíše autoinfikovány prostřednictvím sebečištění, při němž slunéčko protahuje tělní 

přívěsky ústním ústrojím, tře různé tělní struktury jednou nebo více nohami a roztahuje 

či sbaluje křídla prvního nebo druhého páru (Valentine, 1973). Sebečistění obvykle u 

starších hostitelů vyúsťuje v rozšíření houby po celém jedinci (Haelewaters et al., 2012). 

 

Oplozených samic bylo napadeno průkazně více než neoplozených, takže scénář 

sexuálního přenosu H. virescens je relevantní. Nalepa & Weir (2007) zjistili podobný jev 

v Severní Karolíně, ale pouze u jedinců migrujících na zimoviště. Ve shodě s jejich daty 

ukazuji relativně vysoké napadení neoplozených „panenských“ samic, které se velmi 

pravděpodobně nakazily při neúspěšných pokusech samců o kopulaci. Samice někdy 

páření odmítají, utíkají, snaží se samce setřást a ohýbají zadeček nahoru (Obata, 1988 ex 

Nalepa & Weir, 2007). Existují dva druhy odmítavého chování: prekopulační, které se 

obvykle dostavuje do 15 sekund po nalezení samce na samici, a přerušený kontakt 

genitálií, který nastává během dvou minut (Osawa, 1994 ex Nalepa & Weir, 2007). 

 

Na samce připadal průměrně větší počet obsazených zón než na samici, lze tedy 

prohlásit, že u nich byla houbová infekce rozvinutější. S literaturou se toto zjištění špatně 

porovnává, protože jiní autoři (např. Nalepa & Weir, 2007; Riddick & Schaefer, 2005) 

zaznamenávali kromě distribuce alespoň přibližně také počet plodnic. Korespondence 

s již popsanou vyšší prevalencí u samců a se zjištěním, že zimující samci hostí více 

plodnic než samice (Riddick & Schaefer, 2005) je však evidentní. Samci jsou asi 

aktivnější než samice, navíc snad při vyhledávání partnerek mohou nechtěně vstupovat 

do krátkých homosexuálních interakcí, při kterých se přenesou spory ze samce na samce 

(Riddick, 2006). 

 

Po druhém dni migrace kromě prosté parazitovanosti poklesl i průměrný počet 

obsazených zón na jednoho jedince. Později na podzim migrovali spíše mladší oranžoví 

jedinci (viz 5.3). U nich byla pravděpodobnost, že za život někdy přišli do styku 

s H. virescens (třeba při kopulaci) nižší než u starších červených jedinců.  

 

Mezi barevnými formami nebyly průkazné rozdíly v průměrném počtu obsazených 

zón na jednoho jedince ve shodě s údaji z Nizozemí (Raak-van den Berg et al., 2014). 

Měření viskoelastických vlastností kutikuly krovek čínských H. axyridis pomocí 

sofistikovaných metod nanoindentace (zatlačování drobného hrotu) ukázalo, že kutikula 

z oranžových oblastí krovek v porovnání s tou z černých oblastí je viskóznější, pohlcuje 

více energie, vykazuje větší obsah proteinů a je odolnější vůči praskání (Sun et al., 2015). 

Zdá se, že germinace spor H. virescens však není příliš ovlivněna vlastnostmi kutikuly. 

 

Nejvyšší průměrný počet obsazených zón měli jedinci, které jsem subjektivně označil 

jako červené, pak následovali oranžoví a žlutí jedinci. Červení jedinci tvořili starší 

generaci, která již naakumulovala spoustu karotenoidů a byla více napadená. Mladí žlutí 

jedinci se ještě nestihli nakazit, nebo se u nich alespoň nákaza zatím nerozšířila do více 

zón.  

 

Ve prospěch scénáře sexuálního přenosu mluví kromě vyšší prevalence nákazy u 

oplozených samic také to, že byly průměrně napadeny ve více zónách než samice 

neoplozené. Samice H. axyridis jsou vysoce polyandrické (Awad et al., 2015), vyšší počet 
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obsazených zón může být kromě delšího času na autoinfekci zapříčiněn interakcí s mnoha 

samečky, zvláště při uvážení odmítavého chování (viz výše).  

 

Jedinci napadení ve více zónách byli lehčí než slabě napadení jedinci. Nejvyšší 

průměrnou hmotnost měli jedinci napadení v jedné zóně (Tabulka 3), což se může zdát 

zarážející. Jedná se pouze o artefakt metodiky. Při prohlížení slunéček pod 

stereomikroskopem jsem totiž zónu zapsal jako parazitovanou při jakémkoli nenulovém 

počtu přítomných plodnic H. virescens. Velmi často se stávalo, že na celém jedinci byla 

všehovšudy jedna nebo několik málo plodnic, a to v jediné zóně. U slunéček s větším 

počtem napadených zón jsem typicky pozoroval shluky desítek plodnic. Je tedy evidentní, 

že jedinci, u nichž jsem zaznamenal jednu zónu, byli obvykle čerstvě napadení a infekce 

se po jejich těle zatím nerozšířila. Vyšší průměrný počet obsazených zón u červených 

jedinců (oproti oranžovým a žlutým) spolu s pozitivní korelací mezi počtem obsazených 

zón a průměrnou absorbancí na gram čerstvé hmotnosti (viz níže) jasně ukazují, že starší 

jedinci byli silněji napadení, pravděpodobně kvůli autoinfekci. De Kesel (1993) 

zaznamenal na nohou u střevlíků Pogonus chalceus (Marsham, 1802) ze starší generace, 

která představovala asi 15 % celkového vzorku, rozsáhlé napadení houbou Laboulbenia 

slackensis Cépède & Picard, 1907, proto v experimentu použil brouky mladší generace. 

Dosud bylo prokázáno nepatrně snížené přežívání H. axyridis infestovaných H. virescens 

nebo ko-infestovaných H. virescens a Coccipollipus hippodamiae, nikoli však 

infestovaných jen C. hippodamiae (Riddick, 2010). Nalepa & Weir (2007) navrhují 

sníženou frekvenci páření u samic s H. virescens, ale hned nato poznamenávají, že jejich 

data se dají vysvětlit i prostou preferencí mladých samic před staršími bez ohledu na jejich 

napadenost. Rozdíly mezi zdravými a různě silně infikovanými jedinci nebyly v jejich 

studii signifikantní. Jako první na světě tedy prokazuji, že silněji napadení jedinci 

H. axyridis mají nižší hmotnost. Toto zjištění může mít zásadní implikace pro biologický 

boj se slunéčkem. Je však třeba si uvědomit, že jsem neprováděl žádné manipulativní 

experimenty, a proto je třeba brát v úvahu i opačnou kauzalitu. Tedy: (i) buď jsou jedinci 

napadení ve více zónách lehčí, protože infekce houbou jim znesnadňuje vyhledávání 

potravy atd., nebo (ii) lehčí jedinci jsou nějakým způsobem náchylnější ke germinaci spor 

H. virescens, případně jsou aktivnější při páření atd.  

 

V předchozím odstavci jsem nastínil dvě možná alternativní vysvětlení vyšší 

hmotnosti rozsáhle napadených jedinců. Hmotnost je obecně faktor, který se po vylíhnutí 

slunéčka z kukly může měnit podle dostupnosti potravy, přítomnosti parazitů atd. Ovšem 

strukturální velikost se po vylíhnutí z kukly pevně zafixuje a dospělý brouk po ztuhnutí 

kutikuly už nepoporoste ani o mikrometr, přičemž jeho velikost je determinována 

podmínkami, které zažil v období preimaginálního vývoje (množství potravy, vlhkost, 

teplota atd.; Knapp & Nedvěd, 2013). Součin délky a šířky krovek byl pro málo napadené 

jedince asi o 2 mm2 větší než pro jedince napadené ve více zónách. To znamená, že menší 

(hmotnost s velikostí těsně koreluje, takže zároveň i lehčí) jedinci jsou náchylnější ke 

germinaci spor H. virescens. Zároveň se může projevovat fakt, že samci, kteří jsou menší 

a lehčí než samice, byli napadeni silněji než samice. Vliv H. virescens na hmotnost 

slunéček samozřejmě nemohu vyloučit, ale nejspíš se jednalo o nepřímé poukázání na 

vyšší napadenost menších jedinců. Hedström & Monge-Nájera (1998) zaznamenali, že 

neotropické mouchy napadené houbou rodu Stigmatomyces měly signifikantně delší 

křídla než mouchy zdravé, což vysvětlili vyšším reprodukčním úspěchem velkých much. 

Jedná se o přesně opačný jev, než který zde popisuji. Vyšší reprodukční úspěch menších 

slunéček je spíše irelevantní. 
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Jedinci s více obsazenými zónami vykazovali vyšší absorbanci na gram čerstvé 

hmotnosti. Starší jedinci tedy byli silněji napadení, což podporuje mé závěry o průběhu 

parazitovanosti v čase a vlivu počtu obsazených zón na hmotnost. 

 

Mezipohlavní rozdíly v obsazenosti druhé a třetí zóny nebyly signifikantní. 

Interpretaci by komplikovala situace, kdy by vyšly rozdíly signifikantní, ale na samce by 

připadalo průměrně více zón než na samici. Vzhledem k tomu, že samci byli obecně 

napadení častěji a ve více zónách, není zde neprůkaznost podstatná. Výsledek tedy mohu 

interpretovat v souladu se scénářem sexuálního přenosu. Samice vlastně měly záda 

napadená relativně častěji. 

 

Mezipohlavní rozdíly v obsazenosti páté a šesté zóny signifikantní byly a na samce 

připadal průměrně mnohem větší počet zón než na samici. Zjistil jsem tedy typickou 

distribuci plodnic indikující sexuální přenos H. virescens. Samice byly napadenější ve 

druhé a třetí zóně (= krovky bez epipleur; Obr. 16), protože při kopulaci zůstávají vespod 

(Obr. 8). Samci byli napadenější v páté a šesté zóně (= ventrální oblast), protože při 

kopulaci nalézají na samici shora a dochází tak k otírání břišní strany samce o krovky 

samice. Tento scénář je již vcelku dobře prokázán (Garcés & Williams, 2004; Harwood 

et al., 2006; Riddick 2006), i když jsou známé a diskutované odchylky (De Kesel, 2011; 

Nalepa & Weir, 2007). 

 

Mezipohlavní rozdíly v obsazenosti jednotlivých zón byly signifikantní pro první, 

čtvrtou, pátou a šestou zónu, v nichž byli samci napadenější než samice. Napadení první 

(= oblast kolem hlavy) a čtvrté (= nohy) zóny u samců pravděpodobně vysvětluje jejich 

vyšší aktivita při hledání partnerky a možnost autoinfekce. 

 

Napadení korelovalo mezi všemi zónami, zvláště mezi čtvrtou, pátou a šestou. 

Korelace mezi napadením ve všech zónách ukazuje, že se infekce může rozšířit po celém 

jedinci kvůli autoinfekci. Zvláště významný je tento jev pro ventrální oblast (čtvrtá, pátá 

a šestá zóna), protože při sebečištění slunéčko protahuje tělní přívěsky ústním ústrojím a 

tře různé tělních struktury jednou nebo více nohami. U starších hostitelů pak dochází 

k rozšíření houby po celém jedinci (Haelewaters et al., 2012). 

 

 

5.8 Samice vyšetřené na přítomnost hlístic 

 

Prevalence hlístic rodu Parasitylenchus byla 47 %, tedy nejvyšší dosud známá (Dánsko: 

2 až 33 % v roce 2009; Harding et al., 2011; 35 % v roce 2010; Poinar & Steenberg, 

2012). Na přítomnost hlístic jsem však vyšetřil jenom samice. Ko-infekce houbou 

H. virescens a hlísticí Parasitylenchus se vyskytovala téměř náhodně, naproti tomu Raak-

van den Berg et al. (2014) zjistili u jedné ze studovaných lokalit pozitivní korelaci mezi 

přítomností hlístice a houby. 

 

U jedinců napadených hlísticí Parasitylenchus bylo v Dánsku pozorováno ztenčení 

tukových zásob a částečné atrofování pohlavních orgánů (Poinar & Steenberg, 2012). 

V kontrastu s tím jsem nezjistil vliv nákazy na hmotnost samic, i když byl výsledek 

nesignifikantní jen těsně (p = 0,06). Rovněž oplozenost nebyla pouhou přítomností 

hlístice ovlivněná. 
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Ko-infikované samice byly oproti samicím zdravým nebo infikovaným jen houbou 

či hlísticí všechny oplozené, měly vyšší hmotnost a více karotenoidů v krovkách. To 

znamená, že starší samice déle střádaly zásoby a akumulovaly karotenoidy. Také byly 

s větší pravděpodobností už oplozené a parazitované. 
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6. Shrnutí a přínosy práce 
 

 

Nejdůležitější z jinde dosud nepopsaných poznatků, které v této práci prezentuji, jsou: 

 

1. Slunéčka rozsáhleji napadená houbou H. virescens mají nižší hmotnost než 

slunéčka zdravá či napadená jen slabě. To je způsobeno tím, že menší jedinci 

jsou náchylnější ke germinaci spor zmíněné houby. 

 

2. Pod černými tečkami (či vzorem) na krovkách slunéček se neukládají červené 

karotenoidy. Představa, že základní barva krovek je červená a pouze místy 

zakrytá melanizovanou kutikulou, je tedy chybná. 

 

Slunéčko východní bylo vysazováno na biologickou ochranu rostlin. Před sto lety by 

asi nikoho nenapadlo, že se lavinovitě rozšíří po celém světě a stane se jedním 

z nejznámějších invazních druhů. Role, kterou hraje v potlačování různých škůdců, 

zůstává i dnes nedocenitelná. Jeho hemolymfa by mohla poskytnout nová účinnější 

antibiotika. Na podzim naletuje do domácností a znečišťuje interiéry. Vyskytují se na něj 

alergie, může představovat hrozbu pro původní biodiverzitu a ovlivňuje chuť vína.  

 

Abychom mohli předvídat či předcházet podobným „nehodám“, jako bylo rozšíření 

slunéčka východního, je zásadní perfektně porozumět všem aspektům jeho biologie. 

Když už se něco podobného stane, je nutné zvládnout minimalizaci negativních dopadů 

a maximalizaci všech možných benefitů. Proto je například důležité porovnávat vlastnosti 

invazní a původní asijské populace nebo zkoumat parazity a jejich potenciální využití 

v biologickém boji. 

 

Výsledky této práce budou publikovány jako součást vědeckého článku 

s celosvětovým kolektivem autorů vedeným Dr. Dannym Haelewatersem z Harvardovy 

univerzity ve speciálním čísle mezinárodního impaktovaného časopisu BioControl. 

V současné době (17.3. 2016) prochází článek procesem peer review. 
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7. Seznam zkratek 
 

 
ANOVA analýza variance (analysis of variance) 

BL3   třetí kategorie Černého seznamu 

ČR   Česká republika 

DNA   deoxyribonukleová kyselina (deoxyribonucleic acid) 

DMMP  2,5-dimethyl-3-methoxypyrazin 

EICA hypotéza evoluce zvýšené konkurenční schopnosti (the evolution 

of increased competitive ability hypothesis) 

ERH   hypotéza úniku od nepřátel (the enemy release hypothesis) 

IAS   invazní druh (invasive alien species) 

IBMP   2-isobutyl-3-methoxypyrazin 

IPMP 2-isopropyl-3-methoxypyrazin 

LSD Fischerův LSD (least significant difference) test; nezaměňovat 

s diethylamidem kyseliny lysergové (lysergic acid diethylamide) 

MRSA methicilin-rezistentní zlatý stafylokok (Methicillin-resistant 

Staphylococcus aureus) 

RNA ribonukleová kyselina (ribonucleic acid) 

SBMP   2-sek-butyl-3-methoxypyrazin 

SE střední chyba průměru (standard error of the mean) 

STD pohlavně přenosná choroba (sexually transmitted disease) 

USA Spojené státy americké (United States of America) 
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