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1 Uvod

1.1 Historie teorie manipulace

Fakt, Ze parazité mohowjakym zpisobem ovliwiovat chovani svého hostitele, znaldei
jiz na pa&atku 20. stoleti. V roce 1952 van Dobben poprvénaamnal, Ze ryby ziskané
z kormorar slouzily mnohenxasgji jako mezihostitelé pro tasemnitigula intestinalis
nez ryby ulovené rylia(Thomas et al., 2005; Lefévre et al., 2009), @eni podrobny a
pieswdéivypopis manipuléniho chovani byl zvejrén az Holmsem a Bethelem (1972),
ktefi provadli laboratorni pokusy na vrtejSicRolymorphus paradoxugPoulin, 2000;
Thomas et al., 2005).

MySlenka, Ze by mohli parazité pomoci manipulacenstypem hostitele zvySovat
aspsnost sveho ienosu, se zahy stala zna popularni. Diky psobivemu pétu studii
provedenych fedevSim Bhem poslednich 30 let, jsou #ny vyvolané v hostitelském
chovani zdokumentovany pro Siroky rozsah paitazitevoliéniho hlediska mohou byt tyto
zmeny vidény takeé jako tzv. roz&ny fenotyp navrzeny Dawkinsem (1982), podéaz
geny jednoho organismu (parazita) mohou adwdixat fenotyp druhého organismu
(hostitele). Tyto strategie se stalgsto probiranym tématem, jehoZz pochopeni by mohlo
vyieSitradu zakladnich biologickych otazek (Thomas e28i05).

Od osmdesatych let se vSakéaia védci divat na maniputami hypotézu vice kriticky a
navrhovat dalSi mozna alternativni v§8eni zahrnujici i neadaptivhi moznosti. Tento
pohled vyvrcholil publikaci Moore a Gotelliho (1990ktera oteiela cestu pro nové,
na mnoho para#it ktefi svym hostitelem, na rozdil od vyslédiiedchozich studii, ve
skute&nosti nemanipuluji (Poulin, 1994, 2000, 2010; Brow@99; Thomas et al., 2005).

Cilem mé prace je kriticka revize publikovanychgdreestujicich oprawmost hypotézy o
parazitické manipulaci chovani, ekologie, fyziolgi morfologie hostitele ve prosgph
fitness parazita z hlediska takovych parafjejako jsou druh a taxonomickée raaeni
hostitele, ekosystém a bionomie hostitele (potrakalogie, pohyblivost, sexualita, q@o
potomstvo apod.), typ tpdpokladaného ovliwmi hostitele parazitem, metoda studia

prikaznost vysledik

1.2 Hlavni typy parazitické manipulace

Zpusob parazitické manipulace bychom mohli rédgdio tii hlavnich tyg:



1. Manipulace sensu stricto— zde je aplikovana mysSlenka raesi€ého fenotypu, ktera

vyjadiuje, Zze za zrny v hostitelském chovani jsou zodgdwé geny parazita.
»programi“ svych hostitel bleSivai pro zneénu fotofobniho chovani na fototaxni,
vnimani geotaxe afigchytavaciho se chovani k okolni vegetaci. Toto vémd
vrtejSi zpisobuji pravdpodobré pomoci neuromediatoru serotoninu. Problémem
zastava, ze experimentalni davky tohoto neuromediaoené presahuji Grové

realre predstavitelné v firodnich podminkach (Zimmer, 2005; Tain, 2006).

2. Vyuzivani hostitelské kompenzéni odpowdi — v tomto pohledu jsou geny parazita

selektovany pro jejich patologicky dopad,agpbujici hostitelskou vyrovnavaci
odpowd. Zde si jako piklad mizeme uveést tasemni@chistocephalus solidus
ktera svéemu mezihostiteli koljuSce ubira energétickdroje, ta tyto ztraty
kompenzuje intenzivSim pijimanim potravy, redukci reprodukce a sniZzenim
velikosti vajicek (Heins a Baker, 2008), tedy &mami, které jsou népmo vyhodné
pro parazita. Toto chovani koljusky tgwbuji tasemnice ovliamim
neuroendokrinniho systému hostitele uesanim neuroaktivnich substanci
(Lefévre et al., 2009).

3. Mafidnskd manipulace — zneny v hostitelském chovani jsou zde brany jako

1.3 Jaky

kolaborace s parazitem, ktera je vynucena u hbstitk, Ze parazit zvySi svoje
fitness naroky zfsobem, i némz hostiteli nezbude jind moznost, nez se jim
prizpusobit. Z tohoto pohledu jsou geny parazita selektgv podle jejich
schopnosti odhalit nekolaborativni chovani (Leféwt al., 2009). Klasickym
piikladem mafianské manipulace je kdka, nutici svého hostiteleripmout cizi
(jeji) vajicko, coz je pro & mére riskantni nez jeho odmitnuti (Hudec et al., 2005).
Jelikoz je mafianska manipulace prozatim znama@aouznizdnich parazit budu

se ve své diplomové pracémovat pouze manipulacim sensu stricto a vyuzivanim

hostitelské kompenzai odpowdi.

mi zpisoby se da manipulovat?

Lze si gedstavit ®kolik moznosti, jak Usfné manipulovat s hostitelem ve présp

parazita:

e zmenou mikrohabitatu hostitele — nidikdlad motolice Curtuteria australis méni

bentickym bezobratlym dostupnost a kvalitu habijtétierym jsou schranky miz

Austrovenus stutchburyThomas et al., 2005). U tohoto hostitele jsolk&ebzdily
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mezi neinfikovanymi jedinci, ki€ se zahrabavaji do bahna a infikovanymi jedinci,
kteri zGistavaji na povrchwimz poskytuji nova stanoviSpro okolni druhy (Thomas
et al., 1998).

* zménou chovani hostitele — tasemnitaenia crassicepsedukuje stresové chovani
sveho mezihostitele mySi a tim zpomaluje Unikoveakci v gitomnosti predatora
kocky (Gourbal et al., 2001).

« zmenou morfologie hostitele — jakofiglad zn€ny morfologie niizeme uveést
motolici Leucochloridium sp., ktera mni velikost, tvar a zabarveni tykadel
hostitelského plze, jeZz navidikontaktu se sitlem pulsuji. PIZi s pozeménymi
tykadly vyrazri pritahuji definitivniho hostitele, kterym jsou u tétootolice ptaci
(Poulin, 2010).

1.4 Ekologicky vyznam manipulace

Ackoli byva paraziticka manipulace zkoumana spiSélasti parazitologie, v dnesni dob
ma velky vyznam i pro ekologii. Parazité, jakoZtm®ystémovi inZerj;, primo i negimo
ovliviuji dostupnost zdr@j pro jiné druhy, zrnou okolniho prosedi. Paraziticka
manipulace, vedouci ke 2Zme chovani hostitele, fitze vést ke zriné jeho vlastni niky i nik
ostatnich organistna tim mit vyznamné nasledky pro celé spetstvo. Z ekologického
hlediska niZzeme rozliSit dva hlavni #goby zasahovani do tvorby standvidrvnim
zpisobem ekosystémového inZenyrstvi je vigwd novych stanowiS pozmneénénim
hostitelskych vlastnosti ovliwjicich dostupnost zdmbjpro dalSi druhy (Lefévre et al.,
2008).

Jako piklad mizeme uvést novozélandského mkaestrovenus stuchburyparazitovaného
dvéma druhy motolicCurtuteria australisa Acanthopariphiunmsp., u kterého se vyskytuji
obrovské rozdily mezi neinfikovanymi jedinci zahaalymi v bahg a infikovanymi jedinci
vyskytujicimi se na povrchu. V tomtaipact predstavuji infikovani mlZi nova stanowist
pro pisedlé druhy, jako jsou vilejSi a sasanky, kterésbyzde &r¢ vibec nevyskytovaly
(Thomas et al., 1998).

Druhy zpisob probiha uvnit Zivocicht. ProtoZe jsou Zijici organismy sami o &ob

ekosystémem, nejvyznawjdi role parazil, jakozto ekosystémovych inZedyrse kona

uvnité hostitelskych druin Zivotni cyklus tohoto ekosystému a cesty parazitéd fenosu

mohou byt provazeny spolupraci, nebo konfliktem imepol&enstvem organisin

vyskytujicich se uvnitjednoho hostitele. Najklad motoliceMicrophallus papillorobustus

parazituje v bleSivci a manipuluje s jeho chovaniftomto bleSivci parazituje i motolice
3



Maritrema subdolum ktera s nim neumi manipulovat, ale ma stejnéhbniteniho
hostitele, a proto vyuzZiva spofeé cesty penosu. Kdyby se vSak v hostiteli vyskytl parazit,
ktery s nim ma jiné plany, doslo by k neutralizag¢inku manipulativhiho chovani nebo
k prevladnuti jednoho z parazi{Lefévre et al., 2008). Fenotypoveé &my v chovani mohou
ovSem vést i kienosu do nevhodného hostitele, tim by vSak bylaogghmanipulace
vyrazré snizena. Najklad bylo zjiS&no, Ze u bleSivit Gammarus pulexinfikovanych
vrtejSemPomphorhynchus laevige snizeno riziko konzumace nehostitelskou Z&dymoti
hostitelské vrankce ipsto, Ze neinfikovani bleSivci jsou v Zaludku Zaddémani Bzre.
Infikovani bleSici vSak byli nejvice pozorovani wai, coz niZze byt také zfsobeno
zanernym vyhybanim se nevhodnym dennim predétgrjako jsou Zabyi vodni ptactvo
(Largue et al., 2007).

Jako dalSi pklad mizeme uvést zemu prirozeného prosedi. Velké mnoZzstvi paradit
piedevsim strunov potebuje pro dokoteni svého Zivotniho cyklu opustit svého hostitele
a stravit gjaky ¢as ve vijSim prostedi. Pro parazitarni vyvoj nejsou vhodna vSechna
prostedi, a proto musi donutit svého hostitele, aby estall do takoveho, jaké pro
dokorteni vyvoje parazit péebuje (Poulin, 1995). Jako tipickyiklad si mizeme uvést
strunovce Paragordius tricuspidatys ktery ovliviiuje geotaxni chovani, apobici na
lokomoci jeho hostitele cika (Nemobius sylvestiis¢imZ docili skoku cwka do vody, ve
které mize parazit dokafit svij vyvojovy cyklus (Sanchez et. al., 2008a, Sancsiezl.,
2008b).

1.5 Proteomika

Pro lepSi pochopeni zm vyvolanych v hostitelském chovani je velice vynma i

proteomika, ktera studuje reakce hostitele na gemamazita progednictvim exprese
hostitelskych a parazitickych genProteomické studie ukazuji, Ze parazité manipidaj
svym hostitelem pomaoci protéinnapodobujicich funkci jeho vlastnich bilkovin. pgxialad

v mozku cvika Nemobius sylvestrisa kobylky Meconema thalasinuninfikovanych

strunovcem se oproti neinfikovanym jedinc vyskytuje odliSny vzor protein

zodpowdnych za vizualni procesy, geotaktické chovanitavitk neurotransmiter (Lefévre

et al., 2009).



2 Evoluce parazitismu a uplatréni parazitarni manipulace
Evoluce parazit probiha z velké&asti formou koevoléniho zapasu s jejich hostitelskym

druhem (Volf et al., 2007).(Rodre se parazitéadili do kategorii na zakl&dspole&nych
podobnych znak Napiklad v ekologické biologii je ¢&né rozdlovat parazity na vnihi
endoparazity a WjSi ektoparazity. Toto rozteni vSak neni nejvhodjsi, nebd existuje
mnoho organisiin které jsou na pomezi takto vyhéagch kategorii. Jako ifklad si
muZzeme uvést mesoparazitické buchanky, které js@st&né usazené v hostitelskych
tknich, acast&éne¢ stale vystavovany vodnimu priedi. Dale se mohouélit podle
slozitosti Zivotniho cyklu na ty se slozitym zZivain cyklem zahrnujicim vice hostiteh s
jednoduchym Zivotnim cyklem zahrnujicim pouze jdunbostitele, podle Zigobu genosu
na ty, ktéi svého mezihostitele peuji pro dokodeni vyvojového cyklu zabit, a na ty, co
ho zabit nepdebuji, a podle velikosti na mikroparazity, jejichitulence je nezavisla na
mnoZstvi infeknich jedind uvnitt hostitele, a makroparazity, jejichz virulence jénm
amérna pa@tu jedindi mnozicich se v hostiteli. VSechny tyto pokusy askKikaci
parazitarnich strategii jsou zaloZzené pouze naophaithych znacich, a proto mohou veést u

uréitych organisni k negesnym vysledé&m (Poulin, 2011).

Nejvétsi viiv na rozdleni paraziih méla Andersova a Matysova dichotomie (1972), ktera
rozclila parazity na mikroparazity a makroparazity. datozdleni bylo doprovazeno
navrzenim matematické analyzy dynamiky populacistésnu hostitel-parazit, ktera je
povazovana za zakladni praci celé generace epitigioa sehrala wezitou roli

v pochopeni dynamiky paraziv medicir¢ (Poulin, 2011).

U parazitickych helmirit mohou byt juvenilni stadia, vyskytujici se v mewtitelich, velice
odliSna od dosflych jedindi. Z toho divodu jsou Wité typy strategitasto charakteristické
pro ukitd stadia parazita a ne pro celé druhy. Integrévagisoby Sfeni parazita mezi
odlisSnymi hostiteli vytvéeji selekni tlak, slouZici jako globalni strategie pra@ityr genotyp,

ktera je v iznych fazich zivotniho vyvoje parazita zastoupéizas.

Poulin (2011) popsal Sest obecnych eunlah strategii, ke kterym ma sklon &wovat
vétsina parazit (obr. 1). Zadnéa zsthto Sesti strategii nema jednotny evolupivod; uvnit
kazdé strategie jsou druhy fiat do mnoha kmen(Poulin, 2011)
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Obr. 1: Sest obecnych evalnich strategii, ke kterym ma sklon &wvat Wtsina parazit.
Zdroj: Poulin, 2011.

1. Parazitoidi se vyvijeji uvnit svého hostitele a pro dokiemi vyvojového cyklu,
hostitele obvykle zabiji. Smrt hostitele vSak vpipu neni nezbytna pro dalsi
VYVOj parazita a olas se mize stat, Ze infekcidakym zpisobem pezije. Toto
pieziti nema ubec zadny dopad na fitness parazitoidéelmz vyplyva, ze smrt
hostitele neni selektovana geny parazita. Pardziébeé poSkodi &hem sveho
Zivotniho vyvoje hostitele takovym #@pobem, Ze je jeho smrt veétsing piipadi
nevyhnutelna. BZnym projevem parazitoidje obrovské z&tSovani jejich vlastni
téIni velikosti, az do dosahnuti katrg/ch rozngra, které jsou jen o malo mensi
nez sam hostitel. Mezi nejznd®i pati mnohé skupiny blandgldlych a
dvoukiidlych, ktéi sveého hostitele mnohdy zmanipuluji takovymiggbem, Ze
dobrovolrg zaleze do jejich hnizda, kde d& nakladou vagka a vylihlé larvy ho
zaziva postuphjedi. Termin parazitoid byl vyt¥en téngt pred sto lety a jovodns
ozna&oval Zivotni strategie tohoto hmyzu. V dnesni dde mezi & zahrnuji
strunovci a mermitidni hlistice, houby skupirordycepsa mnoho&ttinatci

aRovs

z¢eledi Oenonidae. Jako klasickyifildad si mizeme uvést strunovce
Spinochordodes telliniktery se patbuje pro doko¥eni svého vyvojového cyklu

dostat do vodniho prasdi. Z toho dvodu neni geotaxni chovani jeho hostitele
cvreka Meconema thalassinyntimz u &) dosadhne ,sebevrazednych® skoko

vody (Biron et al., 2005b)



2. Paraziti¢ti kastratori jsou v mnoha &ech podobni parazitaich, nagiiklad dosahuji
obrovskych rozrrd blizicich se velikosti jejich hostitele. Namistabiti hostitele
ovliviuji kastratei jeho investice do reprodukce takovymuagpbem, ktery mu
zcela zabrani se rozmnoZzovatechito investic pak vyuZivaji pro svou vlastni
reprodukci. Mezi kastratory bychom mohlifadit kapsovce, éité rady hmyzu a
korySe skupiny Rhizocephala, ktesvého hostitele krabaCércinus maengs
nejdive vykastruji ¢imz snizi jeho energetické naroky a mohou si dogelv gm
pienenit na parazitické stadium kentrogen, které viitetozitou sf trubicek, jimiz
hostitele za Ziva vysava. Svého mezihostitele jscopna kastrovat i larvalni
stadia tiznych helmini, nagiklad sporocysty a redie motolic a larvalni stadia
tasemnic a vrtejs(Lafferty a Kuris, 2009), jako doslei vSak tito parazité iigvzali
odliSné strategie proigziti a kastrace je tak pouzdsti jejich Zivotniho cyklu.
Cesty jakymi Ize dosahnout kastrace jsoé,dwv to bu’ primo srdenim gonad
hostitele, nebo né&pmo pesnérovanim energie z vyvoje gonadi sekreci
.Kastranich* hormorii (Webb a Hurt, 1999).

3. Parazité prenaSeni Fimym prenosemmusi svého hostitele kontaktovairpo. Tito
parazité infikujici pouze jednoho hostitele @sgbuji fevazre malé nebo gedrg
velké patologické zgmy. Tato strategie fite byt pouZzitd pro po#mné Siroky
rozsah parazit Parazité fenasSeni pomociipmého penosu maji #Sinou sklon
rozmnoZzovat se uviiihostitele. Z tohoto typu strategie se prgpatobré vyvinuly
vykotistovaci strategie, které zahrnuji parazitoidy, kastyaa gibirani dalSich
hostiteli do vyvojového cyklu parazita. Typickymi parazitsoputo skupinu jsou
hlistice, motolice, u nichz jsou manipulujicim s&id cerkarie (Volf et al., 2007),
plos€nky, zabrohlisti, buchankyfznonozci, hmyz, vSi a roztp mikrosporidie,
mnoho druld prvoka, mnoZzstvi hub, bakterii a patogennichivir

4.  Troficky p FenaSeni parazitébyvaji parazité se slozitym zZivotnim cyklem, ikteusi
infikovat dva nebo vice hostitel do nichZz se dostavaji skrze predaci stim, ze
rozmnozit se mohou az v poslednim, definitivnimtibels Aby se dokéazali do
definitivniho hostitele Gsg$re dostat, musi mnoho draitovliviiovat fenotyp jejich
mezihostitel, a proto jsou hlavnim tématem manigmiahypotézy. Definitivnim
hostitelem je vzdy &aky obratlovec, kdeZto jako mezihostitelé slouddksy
rozsah bezobratlych i obratlave zavislosti na parazitarnim taxonu. iPabezi ré
vSechny motolice {@nos skrz predaci nasledujicim hostitelem zmizahistosom
az druhots a za&aly si svého hostitele aktignvyhledavat), tasemnice, vrtejsi,
jazyeénatky, mnoho hlistic a&kolik prvoka. Nekteri z nich mohou byt ve svych
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mezihostitelich velice sith virulentni. Napiklad manipul&ni staddia motolic
cerkarie fisobi v plzich mezihostitelich skoro vzdy jako péréd kastratdi
(Lafferty a Kuris, 2009) a manipuai stadia jinych taxonomickych skupin, jako
jsou cystakantni stadia vrtéj& plerocerkoidgi larvocysty tasemnic, mnohdy také
vyrazre redukuji reprodudni schopnost jejich mezihostitele (Webb a Hurt9%,9
Rauque a Semenas, 2009). Na druhou stranu viruletasglych stadii

v definitivnich hostitelich je oproti larvalnim sfiém velice nizka aasto je u ni
dopad na fitness hostitele t&hmepovsimnuty.

5. Vektorové piendseni parazitémusi pro dokoteni jejich Zivotniho cyklu infikovat
dva hostitele s tim, Ze jednim z nich byva obvydeatlovec a druhym krevsajici
mikropredator slouzici jako vektorgmasejici novou generaci parazio nového
hostitele. Parazit je obvykle velice maly a Zij&grvi svého definitivniho hostitele,
odkud ho mikropredator ziskétripsani krve infikovaného jedince. Poté co
mikropredator zéne sat krev jiného obratlovce, parazit se do ninive pokr&uje
ve svém vyvoji. Mezi vektoravpienasené parazity gafilarioidni hlistice, mnoho
prvoki, bakterii a vié. Tito parazité, &n¢ se rozmnoZzZujici vétech jejich
hostitefi, zahrnuji vyznamné patogeny évpdce vaznych lidskych onemagn
jako je napiklad maléariegi spava nemoc (Ewald, 1983).

6. Mikropredato ¥i jsou ektoparazité, kte nejsou trvale zavisli na jednom typu
hostitelského jedince, jak je pozorovanodsiny ostatnich paraZit ale parazituji
na velké Skale hostitigl které vyuZivaji pedevSim jako zdroj Zivin. Mezi
mikropredatory pét pijavice, kapivci, néktefi korysSi, komd a dalSi krevsajici
dvoulkiidli, blechy, kligata, mihulei upiti.



3 Vérohodnost hypotézy o parazitarni manipulaci
3.1 Kritéria

Parazité a jejich hostitelé, dva sotigmjujici mezi sebou Skalou evaéhich zbrani. Zatimco
hostitelé vyvijeji mnozstvi obrannych mechanissiouzicich k vyhnuti se nakaze, nebo
odstrarni ¢i tolerovani parazita, parazité se snazi nalézé mprsoby, pomoci nichz budou
moci efektivigji vyuZivat svého hostitele.

Zmeny v hostitelském chovani, vyvolané parazitem mobyubrany bd’ jako patologicky
nahodny vedlejSi produkt infekce, nebo 2éama manipulace s hostitelskym chovanim, coz
od sebe nebyva vzdy jasmozliSitelné. VedlejSim produktem infekce byvagjdast;i
zmeény vyvolané imunitnim systémem hostitele a morfalkgmi projevy infekce. Tyto
zmeény se vyznduji tim, Ze prvotad nevedou ke zvySenitgnosu parazita do nasledujiciho
hostitele. Zardrnd manipulace je obvykle &pobena ovlisiovanim nervového systému
hostitele a vZzdy vede ke zlepSenémosu parazita. V populaci bygasto udrzovana selekci
takovych jedin@, kte&i jsou schopni Us@né se adaptovat na svého hostiteldistbem,

ktery poskytuje vyhody pro zlepSerieposu (Poulin, 1995).

Adaptivni znény v chovani infikovanych mezihostitelvétSinou zvySuji nachylnost pro
predaci definitivnim hostitelem a spolu s tim i pftenos parazita.iedpoklada se, Ze pokud
bude infikovany hostitel provét néjaké zvladstni chovani (geotaxe, fototaxe, vylézani
z Ukrytu, neobvykla reakce na pach hostitele aglgne se viditel)Si pro predatora, coz
parazitovi usnadni ipnos. Nktefi parazité, jako je ndjklad vrtejS Moniliformis
moniliformisjsou schopni rnit chovani svych hostitelskych driyhv tomto gipac Svahi,
takovym zmisobem, Ze pokud se jedn& o hostitelsky druh, =liditse predatorovi, ale
pokud se dostanou do nehostitelského druhwjirad pred predatorem co nejvice skryvaiji,
aby zabranili nevhodnémutfgnosu a usnadnili ¥fpnos jedindm, nachazejicim se

v hostitelském druhu (Moore a Gotelli, 1992).

Na otadzku, zda jde o skudteou adaptaci slouziciidhi parazita, neni snadné odpdit.
Pravdpodobnost, Ze jde o manipulaci, roste, jsou-li &pdntato zakladni kritéria:

1. Slozitost — zmeny v chovani hostitele teme rozdlit na slozité a jednoduché.
Mnoho na prvni pohled jednoduchych&mv systémech parazit-hostiteljipe byt
pouhou patologickou odpédi, nebo vedlejSim dinkem infekce, stejhtak jako
vnejSim projevem slozitého systému biochemického @a@wani hostitele

parazitem (Poulin, 1995). Slozité znaky nemohouzipjgsobeny nahodnou zZmou
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a jejich vznik s vysokou pra¥godobnosti vyZaduje specifickou selekci (Futyuma,
1986). Hlavnim problémem spojenym gemi sloZitych a jednoduchych zriaje,

Ze ¢asto pouze odhadujeme slozitost daného chovanglednvani mechanisin
odpowdi na tento znak. Jednoduchy znak v hostitelizen napiklad vyZadovat
slozité fyziologické a morfologické parazitarnitigpisobeni pro produkci
chemikdlii a jejich uvoleni ve spravnyas na spravném mést téle hostitele Jako
piiklad si mizeme uvést bleSivc&ammarus pulexktery @i infekci vrtejSem
Pomphorhynchus laevisykazuje na prvni pohled jednoduché s&ilfotofilni
chovani doprovazenériphytdvanim se k okolni vegetaci. Toto chovani §akv
zpasobeno slozZitymi procesy zaloZzenymi na nadr@ produkci neuromediatior
serotoninu a dopaminu. Ovli¥ni chovani pomoci produkce neuromediétbylo
potvrzeno obarvenim neunbrbleSivai sloweninami zfsobujicimi fluorescenci
v pritomnosti uéitych neuropenaseéda (Zimmer, 2005). V dalSich experimentech
se injikoval serotonin do neinfikovany&h pulexa po jeho navazani na non-5-HT
receptor byla pozorovana 2ma fotofébniho chovani na fototaxni (Tain et al.,
2007).

2. Uéelnost designu- adaptivni znaky jsou vytiény takovym zfisobem, Zze mohou byt
povaZzovany za zémy vyvolané pimo prirodnim vykErem. Typickym pikladem je
motolice kopinata@icrocoelium dendriticury ktera ve svém druhém mezihostiteli
mravenci obtuje jednu z cerkarii, aby se #nila v ,brain worm*“. Tato cerkarie
vleze mravenci k nervovému gangliu a vSechnu svoergd Wwnuje jeho
manipulaci. Mravenec se pak kazdyeechytd na stéblo travy @ka, jestli ho
nesezere definitivni hostitel (namvce). Rano ho motolice necha slézt a fungovat
jako ostatni mravenci aby zabranila jeho dgmé horkem. Jakmile se é&p
vyskytnou optimalni podminky (¢er), je mravenec nucen znovu vylézt na stéblo

travy acekat na definitivniho hostitele (Zimmer, 2005).

3. Konvergence- u tiznych fylogenetickych linii, vyvijejicich se nezsld na sob pod
podobnym selalnim tlakem, mohou vzniknout podobné&igpby adaptaci (Poulin,
1995). Mnozstvidchto nezavislych adaptivnich vlastnosti ukazujeseé@ejedna o
nadhodny, vedlejSi efekt (Futuyma, 1986). Mnoho skugistic nebo strunovc
pouziva jako svého hostitele suchozemsky hmyzywaej potrebuji dokowit ve
vodnim prostedi, kde se mohou ptia naklast vajika. Velice znamym ifikladem
jsou saratata Meconema thalassinyminfikovana strunovci $pinochordodes
tellini). S. tellini m¢ni funkci centralni nervové soustavy saan produkci

proteini z rodiny Writ. Tyto proteiny maji vliv na geotaxofovani, které {sobi
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na lokomoci hostitele (Biron et al., 2005a). DalSkonvergentnimi zrinami jsou
zvySovani nebo snizovani aktivity hostitele, éma jeho mikrohabitatu, zémy

v trofismu, fototaxnim chovani a také v ,zachycdwat chovani vyvolaném
motolici kopinatou Dicrocoelium dendriticurnv mravenci (Roming et al., 1980) a
vrtejSemPolymorphus paradoxus bleSivci (Lefévret et al., 2009; Cézilly et al.,
2010).

4. Fitness &inek — zjevre nejjasijSim dikazem, Ze jsou dané znaky opravdu adaptivni,
je prokazat, ze vedou ke zvySeni fithess paraEitness je ale obtiZrmetitelna, a
proto je mnohdy jednoduSsi egidzjistit, jaké vlastnosti maji vztah ké&itému
chovani, zfisobujicimu penos parazita do dalSiho hostitele (Poulin, 1995).

Je patrné, Ze tatdtyii kritéria nejsou vyhratma natolik, jak by bylo zapt#bi, ale
piinejmenSim nam mohou pomocéjakym zpisobem ohodnotit a stanovigrehodnost

hypotézy o adaptivnim chovani.

3.2 Alternativni vyswétleni

Zmeny v chovani parazitovanych #af mohou byt zaznamenanyiznych druli paraziti a
jejich hostitel. V téchto systémech se mohou projevovat od snizeniigktivvytrvalosti
hostiteli az po tizné reakce na podty prostedi, které u infikovanych jedidczpisobi
obsazovani odliSnych mikrohabitatTyto zneény se vyskytuji zejména v situacich, kdy je
parazitem wjaky helmint se slozitym Zivotnim cyklem, vyuZiv@djipro swij pienos
potravinoveho fettzce, v ®mzZ je jeho mezihostitel obvykle predovan definitimn
hostitelem parazita. Vyvolané Zny v chovani pak odlisi infikovaného jedince odatisich

a wini ho pro definitivniho hostitele jeSatraktivréjSim (Poulin, 1994).

Pozor bychom si #ii dat na chybné interpretovani manipiriého chovani. Infikovany
jedinec niize napiklad stravit vicetasu mimo Ukryt¢imz je pro predatory viditefjsi nez
neinfikovany jedinec, alefftom nemusi byt manipulovan. To proto, Ze chovatiikterém

se infikovany jedinec vice zviditelni,rhe byt také zfisobeno vedlejSim projevem infekce,
zpisobujicim vySSim energetické vydaje hostitele dztudpotebu sha# vice potravy
(Milinski, 1985; Godin a Sproul, 1988). Proto bypeximentalni pokusy &y byt navrzeny
tak, abychom diky nim byli schopni rozliSit, zdajsdna o zrdnu v chovani zfisobenou
adaptaci, nebo zda jde o @am, ktera niZze byt pro parazita vyhodna, ale vznikla ndhodnym
efektem. To je dale ukdzano u bleSivc infikovanych cystakantnim stadiem vrtejSe
Acanthocephalus dirusteti stravi vicecasu mimo Ukryt nez neinfikovani jedinci. Takove

chovani se vSak u bleSivwyskytuje i v fipact, Ze je jim vloZzena potravaimo do jejich
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Ukrytu, a proto by se nemuseli namahat ji vyhletlavaudiz se zde pravdodobré jedna o
manipulaci parazitem, nikoliv o potravni chovanidyy se jednalo o snahu hostitele
vyrovnat se s vysSimi energetickymi narokyaggbenymi infekci, jist by rad nabizenou

potravu ijal a zistal bezpén¢ v Ukrytu (Hechtel et al., 1993).

Snahu hostitele vyrovnat se &spbenim infekce bychom mohli ragid do péti fenomérii:
behavioralni horgka, samoléba, fyzické odstrami ektoparazit, kompenzace a
programovana smrt hostitele, stim, Ze behaviorhbrigka vyvolava zd&chto kategorii

nejmeért zmeén v chovani (Poulin, 1995):

1. Behavioralni horetka se vyznauje zvySenim dlesné teploty infikovaného jedince,
protoZze wkteré slozky imunitniho systému funguji za vys$ildgy Iépe. Zfisob,
jakym dochazi ke zvySenilésné teploty, mve vyvolat jednoduché zmy
v hostitelském chovani, jako ndidad vyhledavani odkrytych a vyvySenych
lokaci, kde se jedinci mohou dostat k ig¥mgjSimu slunénimu svitu. Takové
chovani niZze ovSem fisobit i jako parazitickd manipulace vedouci k zwySe
viditelnosti mezihostitele pro predatory. Interpiee zndn v chovani zaloZzenych na
parazitarni¢i hostitelské adaptaci je bez vhodnych kvantitdtlinexperimerit
obtizna.

2. Samol&ba je slozité chovani, pozorované u mnoha &efai, které funguje na
zaklad pouzivani pirodnich latek, pochazejicichrqvazre z rostlin, ale #kdy i
z zivadichd, Kk boji s endoparazity¢i ektoparazity. Toto chovani neni natolik
rozdilné od pouzivani syntetickych anthelminthidky&ki u lidi. Skuténost, Ze se
jedna o adaptivni chovani, je prokazana faktemlattey pozivané infikovanymi
Zivocichy maji negativni dopad na parazita a zaiogeysuji i fitness hostitele.
Napiklad malpy Cebus capucinyssi zangrn¢ vtiraji do své srsti plodyaznych
druhi citrusi (Rutaceae) a listy nebo stoniiper marginatum(Piperaceae) a
Clematis dioica(Ranunculaceae). Tyto rostliny maji Sirokou SkBAlaaktivnich
slozek, které jsou d&Zr¢ pouZzivané i v tradnich medicinach k &b¢& raznych
onemocgni (Lozano, 1998).

3. Fyzické odstraréni parazita bud’ samotnym hostitelem, nebo jinymi organismy je
slozité chovani jednoztae zvysujici fitness infikovanych jedific Mechanické
odstraovani parazit mize mit napiklad u primat i socialni kontext.

4. Kompenzace je zpisob vyrovnani se s parazity zaloZzeny na za&klddbrovolné
zmeény v chovani infikovanych hostitiel slouzici k minimalizaci parazitarniho
dopadu na jejich fitness. Pokud parazit ubira telstiadnérné mnozstvi energie,

hostitel se snaZi vyrovnat energetické naroky &hiém wtSiho mnoZzstvi potravy,
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nebo sniZzenim ochoty se rozmnoZovat. Zajimavyffpagem jsou cvci,
infikovani stevnimi prvoky, jejichZz plodnost je sice redukovaake zarove se
zanou pdit mnohemcastji nez neinfikovani jedinci (Simmons, 1994). V tamt
piipad parazité z takového chovani nemaji Zadnou vyhedgroto musi byt
zmeény hostitelskou, celkem slozitou a drastickou adeiptsamic na parazita.
Samice maji ki infekci zvySené nuttini poZzadavky, které vyrovnavaji tim, Ze
pii pareni dostanou od sarinspermatofylax — ,darovanou namluvni potravu®, jiz
je bilkovinna hmota kolem spermataiol tuto hmotu pak samice resorbuji
(Simmons, 1994).

5. ZvySeni pravdépodobnosti smrti hostitele spolu s parazitemzvySuje inkluzivni
fitness, nebt se tim ochrani fflbuzni hostitele, ki¢ by se od & mohli
potencionald nakazit. Piklady ®chto adaptaci na infekci ovSem byvégsto
kritizovany (Mdller a Schmid-Hampel., 1992). Niégpad parazitované msSice se
zanerné pousti své domovské rostliny a spadnou na zem, Jaliee rychle
vyschnou aahynoy ¢imz sice spachaji sebevrazdu, ale zai@abiji i parazitoida

¢imz zabrani vylihnuti dalSich parazitbid ohrozeni takifbuznych jeding.

Teorie manipulace se stala veédeckém s¥té velice popularni tématikou, coz vedlo
k masivnimu objevovani novych driulryuzivajici pro st pirenos manipukaniho chovani.

Teprve v devadesatych letech 20. stoleti &dcivzaali divat na parazitickou manipulaci
vice kriticky a navrhovat alternativni vydleni zantrena pedevSim na to, zda dana

manipulace neni pouze vedlejSim efektem infekce.

Nasledné teoretické analyzy evoluce hostitelskéipmudace nakonec prokazaly, Ze existuje
mnoho parazit se slozitym Zivotnim cyklem, kiese svym hostitelem, na rozdil od zév

piedchozich studii, ve skut@osti pravdpodobré nemanipuluji (Brown, 1999).

Zmeny v chovani infikovanych ziat negasgji vedou kvyrovnani se hostitele

s parazitarnim dopadem na jeho fithess, nebo k&eniypenosu parazita do definitivniho
hostitele. Rozdil mezi manipuiaimi zménami v chovani a patologicky vedlejSim projevem
infekce vSak neni zcela vyhrary. VedlejSi projevy infekce byvaji mnohdy velicedobné
manipul&nim zménam a hojnostéthto obou typ je ponerné velka (Paulin, 1994). Proto
bychom ngli byt velice opatrni v ufovani toho, jaké chovani je adaptivni a u jakého se
jedna pouze o vedlejsi efekt.

Poulin (2000) testoval, zda se v publikovangtdmcich néni hojnost zaznamenanych &m
v hostitelském chovani vyvolaném parazitem a ryghjejich genosu v pib¢hu let. U
nezaujatych pozorovani byéhg obé tyto veliciny zastat v ptibéhu let fiblizné stejné.
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Z jeho vysledk vyplyva, Ze v dob kdy byla paraziticka manipulacgerstvym tématem,
hojnost parazitarnich z v chovani infikovanych jedirici jejich vyznam v pibéhu let
prudce vziista, ale spolu s rozvojem kritického pohledu na imdasni hypotézu zé&ala

klesat.

Horton a Moore (1993) navrhli kritéria dujici, zda se jedn& nebo nejedna o adaptivni

chovani:

1. Pozorovani variability v dopadu zrén chovani na fitness tiznych druti hostiteti.

2.  Kvantifikovani fithess vyhod pro hostitele a parazita. Zny v chovani, které vedou
ke zvySeni parazitarni fithess, mohou veést i keSeny fitness hostitele. ZvySeni
fithess hostitele vSakni manipul&ni chovani pro parazita obtigai.

3. Provadéni vyzkuma ve volné (Firodé, nebo alespp pouziti tak dobrych
laboratornich podminek, aby zcela nahrazovétlppené prosedi.

4. Pouzivani spiSe experimentakhinfikovanych hostitela, nez infikovanych hostitél
ziskanych z volnéifrody. U hostitel infikovanych ve volné firodk nemiZzeme
védet, zda je zmina jejich chovani vyvolana parazitem nebo zda imflkovani
proto, Ze se chovali jinak nez ostatni jedinci tizel

5. Odhalovani konkrétniho mechanismusryvolavajiciho zminy v chovani.

Tato pravidla jsou vSak pouze navodem pro budoySetovani zmén v hostitelském

chovani a nemusi byt aplikovatelna pro vSechnyésygt(Paulin, 1995).

Diive bylo manipuléni chovani povazovano spiSe za znak typicky prej3et (Moore,
1984). Podobny #isob enosu se vSak vyskytuje i u jinych helnfini/rtejSi zpisobuji
podstatné zemy predevsim v mikrohabitatu svého hostitele, tasemwiaktivité hostitele a
strunovci maji podstatny vliv na 2my v jeho mikrohabitatu i na jeho aktivitu. VSechyio
zmeny v chovani mohou byt i pouhym patogennim nasledkefekce zgfsobenym
jednotlivymi skupinami (Poulin, 1994). Rozdilné pkwy parazii budou mit #zny
patologicky dopad na chovani svého hostitele, ebtete produkovat odliSnou odpal na

zmenu chovani.

Presto Ze je maniputai chovani prozkoumano pro Siroky rozsah pafiaztale toho vime
velice malo o evolknich silach a mechanismech stojicich Z&ipou ®chto zmén v
chovani. Proto by se budouci studiélynzabyvat spiSe odhalovanirichto aspekt, nez
hledanim dalSich hostitelsko-parazitickych systepro réZ plati teorie manipulace (Poulin,
1994).

14



4 Vyzkum parazitarni manipulace: Acanthocephala
Jako piklad postupného dofbvani naSich znalosti o parazitické manipulaci sZeme

zvolit vrtejSe (Acanthocephala). Maniptita chovani vrtej$ je pravépodobré zdédéno od
jejich fylogenetickych pedki a v populaci se udrzuje skrze selekci Znaisnadujicich
pienos do dalSiho hostitele (Thomas et al., 2005hgiRismem tohoto chovani jsou amg
obsahu neurotransmiteru serotoninu v mozku bléSimgekce jinych biogennich amirjako
nagiklad oktopaminwi dopaminu toto chovani nevyvolava (Lefévre et 2009). VrtejSi
vSak neumi hladinu serotoninu zvySovat do takoveéy,mktera by zvladla pozémit
hostitelovo chovani, prototiméji bleSivce, aby si ji zvySil sam. Mechanismy vy&ohni
zvySené hladiny serotoninu jsou obtizmkoumatelné, a proto je tato hypotézdkd

prokazatelna (Thomas et al., 2005).

Bethel a Holmes (1977) pouzili poprvé laboratorndpeximenty, které ukazaly, ze
cystakantni stadia vrtejS@olymorphus paradoxus/yvolavaji v bleSivcichGammarus
lacustrisabnormalni chovéni, které zvySuje Sanci k predafinitivnim hostitelem kachnou
(Thomas et al., 2005; Lefévre et al., 2009). Ppwkusy, které prokazaly, Zze se u vriejs
jedna skut&n¢ o manipulaci, provedla az Moorova (1983), kterayirala pro své studium
druhy vrtejs, jejichz mezihostitelem jsou korysiadu stejnonoZc (Armadillidium) a
definitivnim hostitelem Sg&i. Moorova (1983) sledovala reakce karysa vihkost pomoci
dvou koniirek, vzajemsn propojenych pouze Uzkou¢gbinou vycpanou nylonovou téiou.
V jedné z konirek vytvdila, pomoci dichromanu draselného, vihké predit Do druhé
nalila slanou vodu, ktera ze vzduchu vlhkost vyfahDo g@ipravenych konirek nasypala
korySe a sledovala, kterou kérku preferuji vice. Poté korySe rozpitvala atzi&la, zda
v sok® nesou larvy vrtej§ V dalSim pokuse sledovala, zda se korySi spiBevawvaji pod
piistteSek, nebo vylézaji do oi@ného prostoru, a nakonec nasypala do resyy a bily
vlihké lesni jide. Infikovani korySi lezli oproti zdravym jediion mnohemtasgji do suché
komuarky, vice se prochazeli po bilémédtu nez po tmavém a mértasto se skryvali
v pristreSku, coz by o vést k zvySeni predacéchto korys ptatimi hostiteli. Zda tomu
tak opravdu je, odtila dalSim experimentem, wmz pustila korySe do klece se &kg a
zjistila, Ze opravdu uednosiuji jako svou potravu infikované jedince. Dale \fila pro
Spaky budky. Spéci vyvedli mlarata a nosili jim potravu. Moorova podvéazala dafim
krky, aby nemohla potravu spolykat, a ze zabak hnizd jim korySe vybirala. Pitva
prokazala, Zze se ve hnizdech objevuji infikovaniy&o mnohemcasgji, nez by ngli.
Pramérn& populace korys infikovanych vrtejSem je vifrod¢ 1 %, v hnizdech bylo
infikovanych kory& 30 % (Zimmer, 2005). P@&cthto pokusech nasledovalo mnoho dalSich
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testi prokazujicich zvySeniipnosu parazita skrze manipulaci s fenotypem htestitée

vSechny vSak byly provedeny stejpeilivé jako tento.

Cézilly et al. (2000) se zabyvali vertikalnim razémim bleSivé (Gammarus puléxa
porovnavanim jejich reakci na &Ww. Zmininé faktory byly zkoumany u bleSitc
infikovanych vrtejSemPomphorhynchus laevisPolymorphus minutud obéma druhy

soutasre.

Pokud maji dva parazité spofeho mezihostitele, ale odliSného definitivniho theke,
mohou nastat tyto situace. Nemanipulujici druhtaresv pitomnosti manipulujiciho druhu
.ne&astnym cestujicim”, ktery je séésti jeho manipulace vedouci do p& mevhodného
definitivniho hostitele, nebo mezi nimitke dojit ke konfliktu zajm, coz se stava, pokud
jsou manipulatory oba parazité (Lafferty, 1999)talkovém pipact vede selesni tlak bul’

k vyhybani se mezihostiteli, ktery jiz hosti jinéparazita, nebo ke kompetitivnim protes
vedoucim Kk pevzeti kontroly jednoho z parakjt coZz je popisovano jako ,hijacking”
(Lafferty, 1999).

Zatimco se neinfikovani bleSivci chovaji fotoféba maji sklon zdrZzovat se spiSe u dna
vodniho sloupce, bleSivci infikovaid. laevisvykazuji silré fotofilni chovani, vedouci ke
zvySeni predace jejich definitivnim hostitelem ryba bleSivci infikovanP. minutusmaji
sklon nenit své vertikalni rozloZeni a plavat blize k vodhitadirg, kde jsou vice predovani
jejich definitivnim hostitelem, vodnim ptactvemii IRakaze bleSivce @ma parazity bylo
jeho vertikalni chovani vyrazrslabsi nez ip samotnymiP. minutus ale fotofilni chovani
zustavalo stejné jakoipinfekci samotnymiP. laevis(Cézilly et al., 2000). Z toho vyplyva,

ZeP. laevisjsou @i spole&né infekci lepSimi manipulatory n€Z minutus

DalSim autorem zabyvajicim se konfliktem mezi “EitePolymorphus minutusa
Pomphorhynchus laevje Outreman et al. (2002), ktery zjistil, Ze titeadparazité infikuji

mnohemcastji samce bleSivit nez samice.

Perrot-Minnot (2004) se zabyvala genetickym polyisorem a zmnami v chovani,
vyvolanymi dwma odliSnymi cystakantnimi formanfiomphorhynchus laevigjistila, Ze
hostitelé infikovani hladkym typem cystakantnicadsit vykazuji fotofilni chovani, zatimco
ti, ktefi byli infikovani zvrasginym typem cystakantnich stadii maji stejotofobni chovani
jako neinfikovani jedinci. Genetickd analyza 183NMgeni hladkého a zvrasného typu
odhalila existenci if fixovanych mutaci z 1662 osekvenovanych tpdrazi. Akoli
polymorfismus nalezeny u cystakantnich stadii ddrézdily v Zivotnich strategiich na

vnitrodruhové udrovni, morfologické znaky chobotku genetické analyzyéthto typ
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naznuji, Ze se jednd spisSe o dva odliSné druhy, Rommphorhynchus laevifladky typ) a
Pomphorhynchus tereticolligvrasriny typ).

Baldauf et al. (2007) se ve svych experimentecliswaliSit vizualni podéty na gitomnost
predatora, vyvolané v bleSivcich vrtefBi laevis od ¢ichovych podsta. Pokud bleSivci
predatora pouze pozorovali skrze transparentnhaalst’ poloZzenou na [ihledné plastové
ploSe, nevykazovali infikovani ani neinfikovani jjed Zadnou zrénu v chovani. Pokud
byly bleSivd@im poskytnuty pouzeichové podsity, pomoci vody kontaminované pachem
predatora, neinfikovani jedinci séemistili co nejdale od zdrojedhto podsti, kdezto

infikovani jedinci vyraza preferovali misto s kontaminovanou vodou.

Tain et al. (2006) se zabyval pozorovaniméam hladiré serotoninu (5-HT) vyvolanych
ttemi druhy vrtej8 (Pomphorhynchus laevi®omphorhynchus tereticollia Polymorphus
minutug v mozku bleSivé (Gammarus pulex U vrtej&1 P. laevisa P. tereticollis,jejichz
definitivnim hostitelem jsou ryby, je zma reakce na stlo vyvolana zvySenou hladinou
serotoninu v mozku bleSiu¢c zatimco uP. minutus ktery parazituje na vodnim ptactvu,
k této znEné nedochazi. Na tuto praci navazali Tain et al. @20pozorovanim zgny
sekrece serotoninu vyvolané jednim druhem vrtdfSéagvig v mozku dvou druin bleSivai
(Gammarus pulexa G. roesel). Timto zpisobem zjistil, Ze po aplikaci stejnych davek
serotoninu, dostaijicich ke zmin¢ fototaxe, se kazdy druh bleSivce choval odlisatimco
G. pulexvykazoval silg fotofilni chovani,G. roeselise choval stefhjako neinfikovani
jedinci, tudiz fotofob#. Z toho vyplyva, Ze je manipulator schopen awlivat pouze ity

druh, na ktery je specializovan.

Problémem #stava, Ze pouzité laboratorni davky serotoninu ronékobs prevySuji

hladiny, které by mohly byt re&mprodukovany ve volnéroc.

Jiz docela dlouho seggklo, Ze jsou vrtejSi schopni¢jakym zpisobem minit antipredani
chovani svého mezihostitele. Nejasné ovSem byl@ gk o zminu zcela zawrné
vyvolanou vrtejSem, nebo o pouhy néasledek infekd@mto problémem se u
Pomphorhynchus laevia Polymorphus minutugabyval Kaldonski et al. (2007). BleSivci
infikovani pta&im vrtejSem P. minutus vykazuji znény v geotaxnim chovani, vedouci
k zvySeni penosu do ptdho hostitele, zatimco u bleSivinfikovanych rybim vrtejSente.
laevis vykazuji zngny ve fototaxnim chovéani, vedouci k zvySerierpsu do rybiho
definitivniho hostitele. Z této specifikace vyplyvd@e zmny v hostitelském chovani
pravdEpodobré nejsou pouhym nasledkem infekce, ale bleSivciyeolavaji zangrné pro

zlepSeni jejich fenosu do definitivniho hostitele.
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Experimenty vSak byly prové&dé v laboratornich podminkéach, a proto se Lagrual.et
(2007) pokusili odlisit, zda tyto z&ny, pozorované v laborafch, miZzeme pozorovat i
v prirodnich podminkach a zda vedou opravdu pouziekgsu do definitivniho hostitele.
BleSivci G. pulexinfikovani P. laevisbyli mnohemcasgji nalézani v nénim driftu, coz
muze byt strategii vedouci k vyhnuti se nehostitetsidennim predatém. Prozkoumanim
obsahu Zaludk hostitelskych nénich vranek a nehostitelskych dennich Zab, jejmbttavu
bézre tvari i bleSivci, bylo potvrzeno, Ze jsou infikova@Gi. pulexopravdu vyrazé castji
predovani nénimi druhy ryb. Tento fakt vSak neplati pro blegg. roeselj s nimiz P.

laevismanipulovat neumi.

Franceschi et al. (2008) se zabyvali tim ¢amékteti vrtejSi (P. laevig infikujici bleSivce G.
puleX manipuluji se svym hostitelem hada jini téngi vibec. Zjistil, Ze p infekci dvwma
vrtejSi bylo fotofilni chovani intenzivijSi nez @i infekci jednim vrtejSem, aleétSi paty
nently na intenzitu infekce Zadny vliv. Dale zkoumaiwst&i vrtejdi na intenzitu infekce.
Zatimco akantela se svym hostitelem ¢&memanipuluje a dokonce jeho antipré&ta
chovani spiSe zvysuje, u cystakantnich jeilindeti se poiebuji dostat do definitivniho

hostitele, se manipulace vyskytuje a jeji intengéavysuje imo untrné k véku hostitele.

Cornet et al. (2009) se zabyvali aktivitou profenidiazového (ProPO) systému, spojenou
se snizenim schopnosti tvorby protilatek, iU druhi vrtej&i (Pomphorhynchus laeyis
Pomphorhynchus tereticollia Polymorphus minutgsinfikujicich stejného mezihostitele
bleSivce Gammarus pulex VSichni vrtejSi byli schopni vyrazrsnizit aktivitu fenoloxidazy
(PO) a koncentraci haemoaw infikovanych bleSivcich. Pouze u bleSivinfikovanychP.
laevissouvisela s intenzitou infekce i jejich velikoSamice vykazovaly &si (PO) aktivitu
nez samci. Infekce vrtajdyla spojena se sniZzenim odolnosti proti bakter@mrnet et al.
(2011) s vyzkumem imunitni odpédi pokraioval a zjistil, Ze se virulence vrtéj&yrazre

Zvysi v Fipack, Ze se vyskytuji ve zisteném prostedi.

Kaldonski et al. (2009) zkoumali vliv zabarveni wantnich stadii vrtejs
(Pomphorhynchus laevesPolymorphus minutyspozorovatelné skrz kutikulu bleSiv¢G.
puleX, na zvySeni predace definitivnim hostitelem, iatij Ze zabarveni vrtejSnema na

zvySeni predace zadny vliv.

Dianne et al. (2010) se zabyvali dopadem sp@enfekce vrtej§ (P. laevig na bleSivceG.
puleXy. Pokud byli bleSivci infikovani larvou akantelaucystakantnim stadiem, byla jejich
reakce na sitlo a reco malo slabsi nezZipinfekci samotnym cystakantnim stadiem, pokud
vSak byli infikovani d¢ma cystakantnimi stadii, jejich fotofilni chovar@sg vyrazreji
zesililo. Ri poskytnuti Gkrytu infikovanym bleSivien zjistil, Ze jedinci napadeni pouze
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akantelou se schovavaji do ukrytu mnoh&mtji nez neinfikovani jedinci, a tudiz jsou i
oproti neinfikovanym jedinim méré predovani. ZvysSeni nachylnosti bledivk predaci,
bylo pozorovano az ve chvili, kdy vrtejS dosahltaantniho stadia (Dianne et al., 2011).

Timto chovanim se vrtejSi praggbdobr brani ged predaci v nevhodné vyvojové fazi.

Franceschi et al. (2010a) zkoumali na Sesfinych lokalitach, zda f@Ze manipulani
chovani vrtejd (P. laevig n¢jakym zpisobem souviset s mistem jejich vyskytu. VSichni
vrtejSi byli schopni manipulace se svym hostitelate, jeji intenzita byla variabilni podle
mista fivodu parazita i hostitele. Cystakantni stadia sgieavyvijeji pomaleji nez v zif)

a celko¥ vykazuji bleSivci infikovani v zidh mnohem silgjSi fotofilni chovani nez ti

infikovani na jae (Franceschi et al., 2010b).

Médoc et al. (2011) se zabyvali ekologickym a ewwoin vyznamem paratenickych
hostiteli P. laevis Vice nez 90% échto hostitel tvori malé kaprovité, koljuskovité a
sumekovité ryby, které mohou byt predovany tlaimt Ziskani lepSich znalosti o
paratenickych hostitelichiie napomoci k dolaahi prenosovych strategii a zlepSeni odhadu

parazitarni biomasy.
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5 Kriticka revize publikovanych praci
5.1 Charakteristika studovanych skupin

V této praci se zabyvanityimi skupinami helmint. Dvé jsou blizce fibuzné, moZzna
dokonce sesterské (Spiralia: Platyhelminthes: Neod: Cestoda + Trematodd, tieti je

jim vzdaler® piibuzna (Spiralia: Rotifera:Acanthocephald, ¢étvrta zcela nefibuzna
(EcdysozoaNematomorpha) (Zrzavy, 2001, 2006).

Tyto skupiny byly vybrany na zaklaadhasledujicich kritérii: 1. jde o univerzélparazitické
skupiny, takze lze aekavat fylogeneticky staré adaptace, 2. maji takiypyparazitismu,
ktery naznauje, Ze manipukani chovani nize byt gitomno (obvykle troficky penos), 3.
zahrnuji dobe znamé modelové druhy, které byly v minulosti mmény jako piklady

parazitické manipulace.

5.1.1 Tasemnice (Cestoda)

Jsou to endoparazité traviciho traktu vSech skupiratiovda. Vyvojovy cyklus tasemnic
byva obvykle dvouhostitelsky nebaittostitelsky (obr. 2), zahrnujici jako mezihosttel
bezobratlé Zivéichy i obratlovce. U $tbinovek Pseudophyllidease z vagek lihne larva
koracidium, ktera je op#na Sesti larvalnimi kly. Po pozeni prvnim mezihostitelem
korySem ztracfasinkovy epitel a #ni se v onkosféru, vytvédjici protahly procerkoid, ktery
je také opaen Sesti héky. Po pozeni korySe dalSim mezihostitelem rybou se procdrkoi
meéni na plerocerkoid, kterym v definitivnim hostitediorista v dosplou tasemnici. U
kruhovek (Cyclophyllided se v mezihostiteli z vajka lihne rovnou onkosféra s Sesti
larvalnimi h&ky. Tato larva pronika zeigtva do iznychcéasti la a nméni se v larvocystu,
kterd ma podle jeji morfologiéizné nazvy cysticerkoid, cysticerkus, cenurus anedukus.
AZ na vyjimky se tasemnice ve svéifeposu spoléhaji na potraveitzce svych hostité| a
proto probiha fenos perorakh(Sedlak, 2000; Volf et al., 2007).

20



The life cycle of
Schistocephalus
solidus

o il B
Vi "
al

\
P[emcercoid o

;\: -
) /A Coracidia

a8 )T“OCE‘I‘C{ )]'d S crawing by Claus Wedeknd
Obr. 2: Vyvojovy cyklus tasemniceSchistocephalus solidugervert vyznaena jsou

manipulujici stadia procercoidi a plerocercoidi.

Zdroj: http://www.toptenz.net/top-10-zombie-

parasites.php/life_cycle_of schistocephalus_solidus

5.1.2 Motolice (Trematoda)

Jedna se o skupinu zahrnujidiepazre endoparazity obratlovg ale omezené mnozstvi
druhi (nagiklad Transversotrematidae)ue Zit i ektoparaziticky \(olf et al., 2007)
Jejich prvnim mezihostitelem pro nepohlavni stdteaji mekkysi (obr. 3). Dosgli jedinci
se vyskytuji pevazr v travicim traktu, ale i v dychacich cestach, kieviecisti, nervové
sousta¥, urogenitalnim traktuginich dutinach a tak podobn

Motolice jsou pevazi hermafroditi s ddma az temi mezihostiteli. Z vatka se lihne
obrvena larva miracidium, kterd se ve svém mezielistméni ve sporocysty, z niz
asexualy vznikaji rédie. V rédiich obdobnym igobem vznikaji cerkarie, u nichz sdife
vyskytovat manipuléni chovani, slouzici k zefektigni prenosu do definitivniho hostitele.

Z cerkarii se mohou vyvinout Huadolescerkarie, metacerkarie, anebo mohou rovnou
proniknout do definitivniho hostitele. V definitiilm hostiteli vzdy dozravaji v dosigho
jedince (Sedlak, 2000; Volf a kol., 2007).

Cela skupina Neodermata, kam tasemnice i motolai#d, ge paraziticka. Ze s@asnych

nazon na fylogenezi neodermaplyne, ze fivodni vyvojovy cyklus byl jednohostitelsky a
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pavodnimi hostiteli byli vyhrad& obratlovci. JelikoZz dnesigvliadd nézor, Ze Zabrohlisti
(Monogenea) jsou spiSe sesterskou skupinou (nebdande parafyletickou bazalni
skupinou) vSech neoderniatez sesterskou skupinou tasemnic (Lockyer a \itttad, 2003;
Perkins et al., 2010), zda se, Z&év@pdni neodermati mohli byt dokonce ektoparatiti

V pribéhu evoluce tasemnic a motolic doslofieghodu k endoparazitismu a k adoptovani
bezobratlych mezihostitiel¢lenovadi u tasemnic, #kkysi u motolic), tedy také kipchodu

od pimé infekce k trofickému fienosu, a tudiz i ke vzniku prostoru pro paraziticko
manipulaci.
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Obr. 3: Zivotni cyklus motolice Diplostomum spathaceyngervers vyznaené je
manipulujici stadium v oku rybiho mezihostitele.

Zdroj: http://www.fishtour.by/ichthyology.php?id=381

5.1.3 VrtejSi (Acanthocephala)

VrtejSi jsou pseudocoelni Zivichové s obligatt dvouhostitelskym cyklem (obr. 4), kde je
mezihostitelemtlenovec (korysi, hmyz, stonozkovci) a v délgsti parazituji vyhradé ve
strevech obratlovt. VSichni jedinci jsou gonochoristé s napadnym sinimn dimorfismem.
Zrala vajtka odchazeji do wjsiho prostedi s jiz vyvinutou larvou a akantorem s 6-8kya
Po pozeni vajtka mezihostitelem se larva uvolni, pronikne do hemetu a pemeni se na
druhé larvalni staddium acantela. Vyvoj v meziheditikondi premenou v teti, cystakantni
larvalni stadium, infedni pro definitivniho hostitele, ktery se nakaziqréamim pozenim
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infikovaného jedince. Préw tchto cystakantnich stadii se nejvice vyskytuje maaini
chovani. V zajmu efektiijSiho genosu niZze parazit vyuzivat i paratenické hostitele (Volf
et al., 2007).

Z evolwniho hlediska jde o druhatrendoparazitické wiky (Rotifera), jejichZ nejblizSimi
piibuznymi jsou patré viinici zceledi Seisonidae, ektoparazitii (€ktokomensalové) na
korySich (Sorensen a Giribet, 2006; Witek et a800&). Stejs jako u neodermaétje tedy
zakladnim znakem vSech vrtejSprechod k endoparazitismu a k trofickémuemosu
S vyznamnym prostorem pro manipulaci. Zasadni requiitiva v tom, Ze obratlay trvaly

hostitel zde pedstavuje evokini novinku.

4

Obr. 4: Zivotni cyklus vrtejSeCervers vyznasena jsou manipulujici cystakantni stadia.

Zdroj: http://www.vuvb.uniza.sk/Zoology/zoo_web/lophotnozoa.htmi

5.1.4 Strunovci (Nematomorpha)

Juvenilni stadia strunovci parazitujickenovcich, dosgi jedinci zZiji volré. Jednéa se o
gonochoristy, jejichZz reprodukce¢asny vyvoj probiha ve vodnim prosti. Ve vajéku se
vyviji larva vybavenaiemi zatazitelnymi kruhy kutikularnich &&i a temi zatazitelnymi
kutikularnimi stylety tveicimi tzv. introvert. Larvy se do svého hostitelesthnou bdf
pozZ'enim vajéka hostitelem, nebo penetraci sk¥nt povrch za pouziti introvertu, a usadi

se v hemocoelu. Protgnos vodnich larev do terestrického hmyzu vyuZivejteri
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strunovci paratenické hostitele zahrnujiGzreé vodni bezobratlé. Vyvoj v hostiteli trva
obvykle rekolik mésiai a dosplé stadium opousti svého hostitele penetraci nezgity Ci
sklerity v blizkostifitniho otvoru. Pro zlepSeni svehiieposu do vodniho prdsti ovliviiuje
parazit chovani svého terestrického hostitele ved@&uwsebevrazednym sk do vody
(Volf et al., 2007).

Fylogenetické postaveni strundvie nejasné (paténsesterska skupina hlistic, ale je zde
mozna i blizka fbuznost skupi& Loricifera) (Sorensen et al., 2008; Telford et 2D08),
nicmére troficky prenaSeny parazitismus nespbptedstavuje evokni novinku. Obdobny
Zivotni cyklus hlistic ze skupiny Mermithidae je sperré konvergentni (Mermithidae
nepredstavuji bazalni skupinu hlistic (Schmidt-Rhaé888)).

Larval and adult ztage 1n
Nemobiuz zviveszriz

e O o o &
e Fo%
larval ztage in eppEs

paratenic hozt

Obr. 5: Zivotni cyklus strunovceRaragordius tricuspidatys Manipulujicim stadiem je

dosgly jedinec uvnit téla cvicka (Nemobius sylvestiis

Zdroj: Orig.

5.2 Analyza

Celkem bylo prostudovano 21 publikaci o vrtejSithpraci o tasemnicich, 12 o motolicich
a 5 o strunovcich. Prace byly ziskany z databazb Wescience pomoci Kidvych slov:
manipulation*acanthocephala, manipulation*cestoda, manipulation*trematoda,
manipulation* nematomorph. Z nich jsem vybrala poty z roku 2000 a mladsi, které se
skute&né tykaly vyzkumu manipukniho chovani.

Kazda z publikaci byla hodnocena z hlediska nafilgidh 14 otazek. Otazky jsou zatané
1. na design publikace, na aplikaci srovnavacihml@@niho) gistupu a na explicitni
uvedeni alternativnich moZznosti vyHeni pozorovanych jeva 2. na rozsah a vyznam

pozorovanych rozdilmezi girozenymi a manipulovanymi hostiteli.
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1. Je dana prace spiSe laboratorni?
2. Je dana préace spiSe terénni?

3. Jedna se spiSe 0 pozorovaci pracako pozorovaci, jsem hodnotila takovou praci,
ve které se zemy v chovani, vyvolané viznych situacich hodnotily ldupouze
vizualre (nagiklad se pozorovalo misto vyskytu infikovaného fedi, zndna
pohybu, UspSnost predace hostitelskym druhem, ijogE se stopovalcas

jednotlivych zngn), nebo také pitvou, odlem hemolymfy a podokin

4. Jedna se spiSe o experimentalni praciza experimentalni praci jsem povazovala
takovou, ktera mni vstupni podminky (#mi se stupg infekce, injikuji se do
hostitele tizné latky a podoh).

5. Usiluje prace o realistickou simulaci Firozené preda&hni situace? Za simulaci
piirozené predani situace jsem povazovala snahu o zachovani redbainy
nakazenosti a snahu o vybaveni akvaria takovyrissapem, aby co nejvice
napodobovaloifirozené podminky.

6. Je v dané praci usilovano o odliSeni teorie manipate od alternativnich
vyswtleni? Za snahu o odliSeni teorie manipulace od alternaih vyswtleni
jsem povazovala publikace, v nichz autor popisoxdh a préo muze/ neniize byt
zmena v chovani zjsobena i jinymi faktory nez manipulaci (dégad se zmiuje,
Ze se nMze jednat o vedlejSi projev infekce, Ze mohou bjdledky zkreslené
absenci kontroly, nedodrzenintirpzené hladiny nakazenosti, Fata mohou byt

vystresovana a tak podafn

7. ZvySuje manipulace fithess parazita i hostiteleZa zvySovani fithess parazita i
hostitele jsem povazovala situace, v nichZ paraanipuluje s hostitelem takovym
zpiasobem, Ze to prospiva jemu i jeho hostiteli. fkdpd larva vrtej8, akantela
zvySuje @innost antipredaiho chovani jejich mezihostitebleSivdi. BleSivaim
to prospiva, protoZze je menSi Sance, Ze budou p@edca akantele to také
prospiva, nebdse pro usgsné dokoneni vyvojového cyklu musi v bleSivci j&st
pienenit na cystakantni stadium. r§sto je v &hto g@ipadech vSude minus,

protoze tyclankyiesily i cystakantni stadia a ty uz nezvysuiji fimbaestitele).

8. SniZzuje manipulace vyrazr fitness hostitele?Za vyrazné snizeni fithess hostitele
jsem povazovala situace, v nichZz vede manipulasmii hostitele, nebo k trvalé
ztraé schopnosti reprodukce, a tedy zakrdnpienosu genetické informace do

nasledujici generace.
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10.

11.

12.

13.

14.

Zkouma danda prace zngny reakce hostitele na parazitaci wase?Jako zmny
reakce hostitele na parazitactase jsem povazovala sledovani postupného vliv
infekce na chovani, morfologiii fyziologii hostitele v piibéhu ¢asu u éznych

Zivotnich stadii jednoho ztéte.

Jedné se spiSe ofmy vliv parazita na hostitele? Za giimy vliv parazita na
hostitele jsem povaZzovala situace, v nichZ jsouvowhy nervové nebo svalové

tkarg hostitele, takovym zZjsobem, jaky parazitovi vyhovuije.

Jedna se spiSe o népny vliv parazita na hostitele?Za nepimy vliv parazita na
hostitele jsem povazovala situace, v nichz je oxina ontogeneze, metabolismus,
nebo imunita hostitele, jakoZtaisledek onemocmi, z¢ehoZ pak parazit profituje.

Jedna se spiSe o slozity znak @mici chovani hostitele?Za slozity znak jsem
povazovala situace, v nichZ hostiteémn zpisob pohybu, nebo se zahrabava a

vyhrabava. Chova se tak, jak se nikdivdechoval.

Jedna se spiSe o jednoduchy znakémici chovani hostitele?Za jednoduchy znak
jsem povaZzovala situace, v nichZz hostitéhimhabitat, ale ne Zigob pohybu nebo
zandeni do substratu, hostitel émi kvantitu chovani, které provadi i jinak,

morfologie hostitele se &ni tak, Ze je fimo vidt parazit, nebo jeho metabolity.

Zabyva se prace fylogenezi studovanych drut? Jako publikace zabyvajici se
fylogenezi studovanych drahjsem povaZovala ty, kter&eSily, zda jsou
manipul&ni vlastnosti parazit nebo schopnost hostiielvyhnout se plnému
dopadu infekce zdiény od jejich fylogenetickych fiedki, tedy sdileny s jinymi
piibuznymi druhy, a to zvlaStv piipad, kdy jde o vlastnosti, které nejsou
bezprostedre spojené se vznikem parazitismu (hapchopnost jednoho druhu
hostitele obyvatizné habitaty nemusi byt spojena se vznikem packegitsociace

a mohla byt pouze dod&m@ adoptovana pro reakci na chovani parazita).

Odpowdi na otazky jsem vyhodnotila znaménky [ + ] praddou odpo&d’, [ - ] pro

zapornou odpayd’ a [ ? | pokud nebyla otazka v danélankutreSena, a zaznamenala je do
tabulky 1.
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6 Diskuse

6.1 Metodologie

Z analyzy vybranych publikaci plyne, Ze naprost&ima studii manipulace se odehravéa
v laboratdi, nicméré vétSina autolt usiluje o realistickou simulacifpodniho prosedi.
Prace pozorovaci a experimentalni jsou zhrubadstkgatoupené, ale detailni fyziologické,

biochemické a podobné experimentalni studie jsaudazacné.

Velice ¢asto je usilovano o odliSeni manipulace od altérnath vyswtleni. Na druhou
stranu, se mnoho praci bohuzel #&mwalo zm¢ndm v chovani hostitele, vyvolanymi
piitomnosti parazita v pbéhu ¢asu infekce, a Zadna prace se nezabyvala fylogenezi
studovanych druh ktera by mohla poodhalit dalSi zajimavé informace teorii
manipul&niho chovani. | samotné srovnavani reakdéyznych drubh hostiteli na

manipulaci paraziterti srovnavani fisobeni pibuznych drubi paraziti je dosud vzacné.

6.2 Taxonomie

Srovnanictyi studovanych skupin helminukazuje, ze vippac vrtejdi (predevSim druhu
Pomphorhynchus laeyigiedstavuje studium parazitarni manipulace samostatpfumny
program (blize viz kap. 4). Studium strundvje sice kvantitativéh mére rozvinuté, ale i
v tomto gipact Ize rozpoznat postuprse rozvijejici koncemi vyzkum. Naopak vipadcs
obou skupin ploghci jde o prace spiSefifezitostné (s vyjimkou druh Diplostomum
spathaceum Schistocephalus solidua Ligula intestinali$ a v €chto evolégné velmi

diverzifikovanych a ekologicky heterogennich skadgim malo reprezentativni.
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Tabulka I.: Hodnocenin jednotlivych publikaci. + je kladna odfal’, - zaporna a ? znamena, ze v dagiEmku nebyla otazksesena.
Publ i kace Druh parazita 123456789 1011 12 13 14

Acant hocephal a
Paterson et al, (2011)
Benesh et al, (2009)
Baldauf et al, (2007)
Cornet a Sorci, (2010)
Dianne et al, (2011)
Franceschi et al, (2008)
Franceschi et al, (2010a)
Franceschi et al, (2010b)
Lagrue et al, (2007)
Médoc et al, (2011)

Tain et al, (2007)
Perrot-Minnot et al, (2007)
Cézilly et al, (2000)
Kaldonski et al, (2007)
Kaldonski et al, (2009)
Outreman et al, (2002)
Dianne et al, (2010)
Perrot-Minnot (2004)
Cornet et al, (2009)

Tain et al, (2006)

Kolluru et al, (2011)

Cestoda

Sanchez et al, (2009a)
Knudsen et al, (2001)
Sanchez et al, (2007)
Sanchez et al, (2009b)
Hurd et al, (2001)
Shea (2007)

Brown et al, (2001)
Brown et al, (2002)
Loot et al, (2001a)
Loot et al, (2001b)
Carreon et al,(2011)

Acanthocephalus galaxii
Acanthocephalus lucii
Pomphorhynchus laevis
Pomphorhynchus laevis
Pomphorhynchus laevis
Pomphorhynchus laevis

Pomphorhynchus laevis
Pomphorhynchus laevis
Pomphorhynchus laevis
Pomphorhynchus laevis
Pomphorhynchus laevis
Pomphorhynchus teretri
P. laevis a P. minutus
P. laevis a P. minutus
P. laevis a P. minutus
P. laevis a P. minutus
P. laevis a P. tereticollis
P. laevis a P. tereticollis
P. laevis, P. tereticollis,
P. laevis, P. tereticollis, P
Profilicollis altmani

A. tringae, A.microphallo
C. truncatus, C. farionis
Flamingolepis liguloides
F. liguloides, A. tringae
Hymenolepis diminuta
Hymenolepis diminuta

Ligula intestinalis

Ligula intestinalis

Ligula intestinalis

Ligula intestinalis

Polypocephalus sp.

Hammerschmidt et al, (2009) Schistocephalus solidus

+++-F--F+-+ + - -

+ - +-++-++- 4+ + - -
+ R A B
+ -+ -+-2-2227? -
+ - S+t +++-? -+ - -
+ ++-+-+++?2 2 + - -

+ T S o S i S
+ Sttt -ttt -+ - -
-+ +-++-4+-2 72 + - -
++ +--+-?--+ 7?2 7? -
+-- Fod-d-4 -+ - -
colis +++--+---2 72 -+ -
+ -ttt +? 2+ - -

+--+++-4-2 2 + - -
T LI I

++-+4+-22-22?272 7 -
+H+-+?-++++ - + - -
tot-++-+-2 2 + - -

P. minutus +o-t-t-t+H++ + - -
. minutus ot F-F-F-F -+ - -
+ I I SIS S A
s, E. avoceti A T
+-+---4-2? + - -
+--+++-+-?2 2?2 + - -
, C. podicipina +-4-2222-4 - - + -
+-t 2+ -24+ - -+ -
+-+-++ R
++ + B I E
+-- +++2?2-?2?2727? -
+-+ St tat -+ + - -
-+ + -+ 2+ - -
+-+- R T

+-+--+-++?2 2?2 - + -
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Heins a Baker, (2003) Schistocephalus solidus +-+-2+-4--+ - + -

Heins a Baker, (2008) Schistocephalus solidus +++-2+-+-+ + - + -
Scharsack et al, (2007) Schistocephalus solidus +-+---22++ + 2?2 2 -
Gourbal et al, (2001) Taenia crassiceps +-- +-+-+++ + + - -
Gourbal et al, (2002) Taenia crassiceps +-- +?2+-+4+?2 4+ - + -
Trematoda

Santos et al, (2011) Acanthocollaritrema umbilic atum +-t----- +?2 7?2 -+ -
Mikheev et al, (2010) Diplostomum spathaceum + EE R S I S R A
Seppala et al, (2004) Diplostomum spathaceum + —-t -+ +? ? -+ -
Seppala et al, (2005) Diplostomum spathaceum + et -+ 7 -+ -
Seppala et al, (2008) Diplostomum spathaceum + Set++-+-2 2 -+ -
Seppala et al, (2011) Diplostomum spathaceum + -+-?2+2?--+ - + -
Koga (2007) Gynaecotyla squatarolae +-+-+ -4+ + -+ -
McCurdy (2001) Lepocreadium setiferoides + - +-++-++?2 2?2 + - -
Helluy a Thomas, (2003) Microphallus papillorobu stus +--+2222-+ + 7?2 72 -
Helluy a Thomas, (2010) Microphalus papillorobus tus +--+?2+-+-+ + + - -
Hansen a Poulin, (2005) Microphallus papillorobu stus +--+t++-+-2 2 + - -
Addino et al, (2010) Tagelus plebeius -+ +- ++---22?2727? -
Nematomorpha

Biron et al, (2005b) Paragordius tricuspidatus t-+--+-++?2 2?2 + - -
Sanchez et al, (2008a) Paragordius tricuspidatus +++-24+-++2 2?2 + - -
Sanchez et al, (2008b) Paragordius tricuspidatus +-+-2+---2? + - -
Thomas (2002) Paragordius tricuspidatus +++ -+ ++?2+? 7 + -+
Biron et al, (2005a) Spinochordodes tellinii + -t--+-?2++ -+ - 4+
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