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Vliv parazitismu na chovani hostitele se zamérenim na
parazitické larvy sladkovodnich mlzi

Souhrn

Bakalatska prace zpracovana formou literarni reSerSe pojednava o vlivech parazita,
ktefi jsou schopni manipulovat se svymi hostiteli. Shrnutim poznatkl o vlivu parazitismu na
biologii jejich hostiteltt demonstruje, jakymi zptisoby se koevoluéni vztah parazit/hostitel
dokazal vyvinout prostiednictvim specifickych adaptaci. Uvodni ¢ast se zamé&fuje na zékladni
pojmy a definice dulezité pro lepsi pochopeni celé bakalatské prace. Prvni ¢ast tedy obsahuje
obecné mechanismy a principy parazitismu s mnoha typy konkrétnich manipulaci. Vysvétluje
zpusoby, které parazité vyuzivaji, aby docilili predace definitivnim hostitelem a dokon¢ili tak
svij zivotni cyklus. Postupné je bakalarska prace zamétena na piiklady parazitismu ve
vodnim prostiedi. Ryba jako hostitel poskytuje Gtoc¢isté pro Sirokou $kalu paraziti. Pomoci
odborné literatury jsou zmapovany faktory, které se podileji na vyskyt a abundanci
parazitickych populaci. Dale je zde uvedena interpretace, jak dokaze parazit ptimo ovlivnit
chovani rybiho hostitele v mnoha smérech jeho pfirozeného zivota. Imunitni systém hostitele
mechanismy imunitniho systému po napadeni parazitem. Prace se zamé&fuje predev§im na
parazitarni stadium vyvoje sladkovodnich mlzu (fad Unionida). Charakteristika jejich
zivotniho cyklu, zptisoby reprodukce, adaptace a piimé dusledky parazitarni infekce na rybi
hostitele. Za ti¢elem Gispésné metamorfozy je zde vyzdvizena dilezitost dostupnosti vhodného
rybiho hostitele.
homogenizaci v parazitickém vztahu se sladkovodnimi mlzi, Upozoriiuje na snizovani
puvodnich populaci prostiednictvim redukce vhodnych hostitelti. Tato literarni reserSe shrnuje
nové poznatky, pfispivajici k poznani hostitelsko — parazitickych vztahti, a maze tak
napomoci pii nastaveni managementu invaznich, ale i ohroZenych parazitickych druhi a

jejich hostitela ve sladkovodnim prostiedi.

Kli¢ova slova: Sladkovodni mlzi, parazitismus, glochidium, vliv parazitismu, skeble fi¢ni,

jelec proudnik



Influence of parasitism on fish host behaviour with focus

on the parasitic larvae of freshwater mussels

Summary

The bachelor thesis is a literature review dealings with the influence of parasites that
are able to manipulate their hosts. Summary of the knowledge of the influence of parasitism
on the biology of their hosts demonstrates how the parasite / host's coevolutionary
relationship could develope through specifice adaptations. The introductory part focuses on
the basic concepts and definitions important for a better understanding of the entire bachelor
thesis. The first part contains general mechanisms and principles of parasitism with many
examples and types of specific manipulations. It explains the ways that parasites use it to
achieve predation by a definitive host to complete their life cycle. Gradually the bachelor
thesis focuses more on examples of parasitism in the aquatic environment. The fish are hosts
of a wide variety of parasites. Using literature resouces thesis has mapped out factors that
contribute to the presence and abundance of parasitic populations. Furthermore, there is an
interpretation of how the parasite can directly affect the behavior of the fish host in many
directions of its natural life. The immune system of the host is the most important component
of the fight against parasites. Defensive mechanisms of the immune system after parasite
attack are presented here. Thesis is focused primarily on the parasitic stage of the
development of freshwater bivalves (order Unionida). Characteristics of their lifecycle,
reproduction patterns, adaptations, and the direct consequences of their parasitic infection on
the fish host. For successful metamorphosis, the importance of a suitable fish host availability
is highlighted here.

Part of the work focuses on the invasive species that cause biotic homogenization in a
parasitic relationship with freshwater bivalves and points to the reduction of native
populations by reducing the suitable hosts. This review summarizes new findings in the field
of host — parasite interactions and can help in the management of invasive but also

endangered parasitic species and their host in freshwaters.

Keywords: freshwater mussels, parasitism, glochidia, influence of parasitism, Anodonta

anatina, Leuciscus leuciscus
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1. Uvod

Parazité jsou organismy tvotici podstatnou ¢ast fauny zijici na Zemi (Poulin and Morand,
2000) a vlastni velice vyznamny zivotni styl. Paraziticky efekt ovliviluje nejenom populacni
dynamiku svych hostiteld, ale také ho vystavuje selekénimu tlaku ovliviiujici aspekty
ekologie hostitele (Ebert and Hamilton, 1996). Fakt, Ze parazité mohou ovliviiovat chovani
svého hostitele, byl datovan jiz od zacatku 20. Stoleti. Pfedstava o tom, Ze tak primitivni maly
organismus dokaze manipulovat s organismy n¢koliksetkrat vétsi je opravdu pozoruhodné. To
je také diivod, proc se v posledni dobé mnozi studie o behavioralnich zménach vlivem
parazitismu. Pojem parazitismus se definuje jako souziti dvou organismu, kdy se parazit
pfizivuje na hostiteli a tim mu pfimo ¢i neptimo Skodi (Flegr, 2005). Dle Zivotnich strategii a
cykla se parazité déli na endoparazity a ektoparazity. Dle pfitomnosti infek¢nich stadii je
rozliSujeme na mikroparazity a makroparazity (Begon et al., 1990). Primarnim cilem parazita
je dokonceni svého Zivotniho cyklu. Aby toho doséahl, vytvéii si nejriiznéjsi adaptace, které
mu K tomu napomahaji.

Ryby jakozto hostitelé poskytuji mnoha parazitiim své télo jako urcity biotop, ktery je
ovliviiovan mnoha abiotickymi ¢i biotickymi faktory (Morand et al., 2010). Parazité mohou
poskozovat svému rybimu hostiteli tkané€ a orgdny, zpiisobovat energetické ztraty a tim
sniZzovat jeho fitness. Mohou dokonce ovlivnit 1 jeho chovani za ticelem dokonceni svého
zivotniho cyklu prostfednictvim definitivniho hostitele (Thompson et al., 2005).

Pro akvakulturni oblasti je pochopeni parazitarni infekce klicové pro uspésny
ekonomicky provoz a distribuci. Jako své hostitele si paraziticka larva zvana glochidium
vybrala pravé ryby. Jedna se o stadium sladkovodniho mlze, které aby dokonc¢ilo svoji
metamorfozu, musi po urcitou ¢ast svého Zivota parazitovat na rybach. Rybi parazité jsou také
vhodnym modelem pro studium mnoha ekologickych principti. Souc¢asné progresivni studie

napomahaji k lepSim poznatkiim v behavioralni a evolu¢ni ekologii.

2. Cil prace

Cilem této prace je zpracovat literarni reSersi za pomoci odbornych ¢lankl na téma vliv
parazitismu na chovani jejich hostitelti. Pokusim se objasnit problematiku definice
parazitismu. Piedstavim zajimavé manipulace, pomoci kterych se parazit tspésné
reprodukuje. Hejnové a antipredacni chovani ryb je velice dtlezité pro jejich preziti a
uspesnou reprodukci. Vysvétlim jakym zptsobem se tyto fyziologické a behavioralni aspekty,

mohou zménit pravé plisobenim parazitarni infekce. Dale charakterizuji, jak evolucni hnaci



sila dala za vznik sofistikovanym adaptacim, které napomahaji k uchovéni vlastniho druhu.
Potencialni rybi hostitel se nachazi v prostiedi, které na néj ptisobi spoustou faktort
abiotickych ¢i biotickych. Uvedu tyto faktory, jenz maji pfimy vliv na vyskyt, diverzitu a
abundanci parazitu. Sladkovodni mlZi maji ve svém vyvojovém cyklu stadium, které aby bylo
schopno dokoncit sviij vyvoj, je odkazano parazitovat na rybach. Dal$im cilem prace je
detailn¢ ptedstavit tento parazitismus sladkovodnich mlzii a Givést jejich Zivotni cykly ¢i

adaptace potiebné pro tspésnou reprodukeci.

3. Literarni prehled
3.1 Parazitismus

3.1.1 Definice parazitismu

Piivodni koncept parazitismu se definoval jako vztah dvou organismti, kdy parazit
vyuziva svého hostitele jako biotop a zdroj vyzivy (Leuckart, 1879). Obecné je znamo, Ze
parazitismus je vztah dvou organismil, z n¢hoz jeden ma z tohoto souziti zisk (parazit).
Druhy organismus (hostitel) mu tyto vyhody nedobrovolné poskytuje. Sestaveni piesné
definice tohoto pojmu neni tak trivialni. Klasicka definice zni, Ze parazit je organismus, ktery
v nékteré fazi svého zivotniho cyklu vyuziva jiné organismy jako zdroj potravy nebo jako
stalé ¢i doCasné zivotni prostiedi a tim jim piimo nebo nepiimo $kodi (Flegr, 2005). Avsak
ani tato definice nezahrnuje vSechny parazitické organismy. Napiiklad kukacky, které se
svymi hostiteli nezivi ani je nevyuzivaji jako biotop, ale pouze profituji z péstounské péce o
jejich potomky (Davies, 2000). Dle uéebnice stfednich $kol je pojem parazitismus souZiti
dvou organism, pfi¢emz plati, Ze parazit je vZdy menSich rozmérl nez jeho hostitel. Parazité
svého hostitele nechtéji zabit, pouze z n€ho Cerpaji potiebné Ziviny (Rosypal a kol., 2003).

Je obtiZné stanovit prahové hodnoty mezi pfinosem a zdravotni ijmou, protoze pojem
parazitismus mize zahrnovat jak komensalismus tak vzdjemnou symbiozu. K hodnoceni
povahy vztahu slouzi rovnice pro srovnani ziski a ztrat (cost-benefit analysis). Systém parazit
a hostitel je evoluéné velice dynamicky. Zivot na Zemi se vyvijel jako disledek parazitismu
na molekularni urovni, ktery umoznil diverzifikaci druhii. Podstatnym pfedpokladem této
koevoluce je vzajemna selekce. Jinymi slovy koevoluce je evoluce urcitého druhu, ktery si
diky nétlaku jinym druhem dokéze vytvofit specifické adaptace (Rothstein, 1990).
Parazitismus je tedy ekologicky proces, ktery napomaha uspotadat interakce spolecenstev
(Thompson, 1999b).



3.1.2 D¢leni a formy parazitismu

3.1.2.1 Rozdé¢leni dle zivotni strategie parazita

Podle Zivotnich strategii 1ze parazity rozd¢lit na mikroparazity a makroparazity
(Begon et al., 1990). Primarn¢ se nejedna o rozdéleni podle velikosti parazita, ale podle
patogennich projevi, které zavisi na mnozstvi infikujicich paraziti. Mikroparaziti se v télech
hostitel mnozi. Ve vétsin€ ptipadii nemaji specificka infekéni stadia, tudiz Gcinek parazita je
akutni. Do této skupiny patii hlavné bakterie, viry, houby a prvoci. Makroparaziti se naopak
Vv téle hostitele nemnozi, ale vytvaii si infek¢ni stadia, ktera prenasi na dalsi hostitele. Infekce
neni akutni ale chronicka (Kofistek, 2015). Predstavitelé této skupiny jsou piedevs§im Cervi a
¢lenovci. Mizeme se vSak setkat i s parazitem, jehoz Zivotni cyklus vlastni ob¢ strategie.
Motolice, ktera parazituje v plzi je mikroparazit, kdezto v definitivnim hostiteli se stava
makroparazitem (Begon et al., 1990; Volf a kol., 2007).

3.1.2.2 Rozdé€leni dle Zivotniho cyklu

Pokud ma parazit ve svém Zzivotnim cyklu pouze jednoho hostitele, znamena to, Ze
cely vyvojovy cyklus probéhne pouze v jediném organismu. Jedna se o parazitismus
monoxenni. JSou-li ve vyvojovém cyklu alespon dva hostitel¢, mluvime o parazitisSmu
heteroxennim (Cribb et al., 2002). Podle lokalizace parazita na hostiteli, rozliSujeme
ektoparazity a endoparazity (Begon et al., 1990; Papacek a kol., 1994). Typickym
endoparazitem je motolice (Trematoda). Ektoparazit je napiiklad klisté obecné (Ixodes
ricinus Linné, 1758).

3.2 Vztah parazita a hostitele

V tomto vzdjemném Zivotnim souboji mezi parazitem a hostitelem je ve znacné
vyhodé¢ pravé parazit, protoze se nachazi v pozici, kdy si jako prvni voli zpisob napadeni.
Tento vzdjemny vztah je ve spoustech literaturach popisovan jako ,,zavody ve zbrojeni®.
Vyhodou parazita jsou jeho biodemografické parametry (velikost téla, rychlost rustu, délka
zivotniho cyklu, plodnost a mnozstvi potomstva) a evolu¢ni rychlost. Dlivod, pro¢ je evoluce
parazitického druhu rychlejsi, nez evoluce druhu hostitelského, spociva v selekénim tlaku.
V generaci hostitele je jen urcita ¢ast jedinct vystavena parazitarni infekce. Zatimco na strané
druhé se vSichni jedinci parazitického druhu musi podilet na interakci s hostitelem (Dawkins,
1982).



hostitel si vyvine adaptaci ke
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1) ,,Zavody ve zbrojeni* ve vztahu parazit/hostitel (Kriiger, 2007).

Jelikoz energetické naklady na rozmnozovani plati hostitel, mtize se parazit primarné
soustfedit na sviij zivotni cil - produkce potomstva. To je diivod, pro¢ tento druh organismu
dokaze za sviij zivot vyprodukovat tak velké mnozstvi potomkil (Combes, 2001). Naptiklad
tasemnice (Cestoda) dokaze vyprodukovat az 720 000 vajicek denné. Tento fakt piihrava
vyhodu na stranu parazitl. T¢la hostitelti vytvareji pro parazita bohatou a kontinualng¢ se
doplnujici zasobu zivin. Ov§em hostitelé jsou smrtelni, takze diive nebo pozd¢ji musi parazit
infikovat nového hostitele. V nékterych piipadech je dokonce linie parazita s vétsi ristovou
rychlosti evoluéné znevyhodnéna oproti linii s mensi riistovou rychlosti, nebot’ v diisledku své
vétsi virulence rychle zabije svého hostitele a celkové tak vyprodukuje mensi pocet propaguli,
tj. infekénich stadii daného druhu parazita (Volf a kol., 2007).

V momenté, kdy se parazit v téle hostitele ptili§ rozmnoZi, nebo za¢ne odcerpavat
nadlimitni mnozstvi energie, svého hostitele usmrti a tim i ohrozi svoji vlastni existenci. Proto
je v mnoha piipadech pro parazita jednodussi a evolucné strategictéjsi si svého hostitele

,wsetfit (Flegr, 2005).

3.2.1 Adaptace parazita viici hostiteli

Parazité se postupné¢ zdokonaluji v poznani svého hostitele. Snazi se naleznout slabiny



V jejich obranném mechanismu a vyuzit je ve sviij prospéch (Zimmer, 2005). Vyznamnym
typem biologické adaptace je takzvana anti-imunni neboli unikovéa adaptace, ktera chrani
parazity pfed imunitnim systémem hostitele. Pro nékteré parazitické organismy jSou
charakteristické tzv. molekularni mimikry neboli molekularni mimeze. Tento mechanismus
funguje tak, Ze po vstupu do téla hostitele méni svoji antigenni strukturu. Struéné fe¢eno jde o
takovy ,,neviditelny plast™, ktery parazit pouziva, aby se vyhnul imunitni odpovédi hostitele.
Jenze tento zplisob vyuzivani principu molekularni mimeze vytvari selek¢ni tlak a postupné
zuzuje hostitelské spektrum parazita (Moloo et al., 1980).

Dalsi z typt biologické adaptace je tzv evolu¢ni novinka. Evolu¢ni novinka zvysuje
zdatnost na ukor jiného druhu a v populaci se postupné rozsiti. Priklad takové evoluéni

wewvr

Tim vznikne selekéni tlak viici hostiteliim, takZe jsou donuceni se branit naptiklad stavénim

pevnéjsi télesné schranky. Tento modelovy priklad dokonale vystihuje hostitelsko —

paraziticky vztah jako ,,zd&vody ve zbrojeni* (Flegr, 2005).

3.2.2 Adaptace hostitele vii¢i parazitim

Stejné jako si parazité vytvari specifické adaptace, tak i hostitelé jsou nuceni se branit
infekce - obranyschopnost. Paradoxné je tato hlavni ,,zbran‘“ pouzita jako posledni volba,
protoze parazit jiz pronikl do téla hostitele a jiny obranny mechanismus mu v zéloze nezbyva.
Z tohoto diivodu se hostitel snazi vyvinout takové adaptace, které zabranuji moznost

proniknuti do jeho téla (Zimmer, 2005).

3.2.3 Modelovy vztah hotavky duhové s mlzi

Modelovy systém téchto vzajemnych adaptaci demonstruji na parazitickém vztahu
hotavky duhové (Rhodeus sericeus Pallas, 1776) se sladkovodnimi mlzi. V Ceské republice
vyuzivaji ¢eled’ Unionidae (Smith et al., 2004). N¢které druhy sladkovodnich mlzt maji jako
larvalni stadium parazitickou larvu zvanou glochidium. OvSem v tomto modelovém piikladu
parazitismu je v roli parazita hotfavka duhova a v roli hostitele mlz (Reichard a kol. 2006).

V roce 2004 Smith a kolektiv potvrdili zavislost hotfavky duhové na mlzich jako
limitujici Zivotni faktor, bez kterého by se hotfavka nemohla reprodukovat. Ostrakofilie je

zpusob rozmnozovani hotavek, kdy samicka klade své jikry do zaberni dutiny mlZzq.



Kladenim jiker do utrob mlze poskozuje zaberni tkan, omezuje dychani a zpomaluje rist
(Reichard a kol., 2006).

Jak jiz bylo feceno, mlzi produkuji larvy parazitujici na rybach. Pozoruhodné je, ze
horavky si vypéstovaly imunitu proti glochidiu. Glochidium velevrubovitych mlza se
nedokéze uchytit na hotavce a nemiize tak dokoncit sviij vyvoj (Reichard a kol. 2006). Jako
odpovéd’ na tuto parazitaci si asijska Skeble (Sinanodonta woodiana Lea, 1834) dokazala
vytvofit protiadaptaci. Po nakladeni jiker do jejich utrob, S. woodiana zaregistruje
parazitickou aktivitu hotavky a postupné¢ vypudi jikry ze své zaberni dutiny (Reichard a kol.,
2007).

Zajimavé je, ze pii stejném experimentu provadéném na mlzich evropského ptivodu,
se tato adaptace neprojevila. Reichard a kol. (2007) ptisli s teorii, ktera vysvétluje tento
podivuhodny jev. Pfitomnost hofavky duhové na evropském tizemi byla prokdzana o mnoho
let pozd¢ji nez na asijském kontinentu, takze koevolu¢ni soupeteni téchto organismi
neumoznilo dostatek ¢asu na vytvofeni adaptace. K dalsimu zajimavému objevu dosel Douda
et al. (2012), kdyz testoval vyvoj glochidii pravé na asijské Skebli. Zjistil, Ze glochidia

asijského druhu mlze dokoncila sviij vyvoj na vSech experimentalné infikovanych rybach.

3.3 Zpiisoby parazitické manipulace

3.3.1 Parazité ovliviujici fenotyp hostitele

Tento typ parazitické manipulace slouzi k fenotypové zméné hostitele tak, aby
zvySoval pravdépodobnost pozieni dalSim hostitelem. Nejcastéji to byvaji zmény barvy
povrchu téla.

Moftskd motolice za¢ina svij zivotni cyklus uvnitt mlze. Poté napada koralové polypy,
a odtud se snazi byt sezrana definitivnim hostitelem, jimz je ryba. Jeji hlavni potravou jsou
prave koraly. Motolice se dostane do motského polypa a piiméje ho, aby zménil svou
nenapadnou barvu na barvu mnohem vyraznéjsi. Aby svou pravdépodobnost predace
definitivnim hostitelem jest¢ zvysila, zapficini, Ze jedinec napuchne a na povrchu téla se mu
vytvoti vybézky z uhli¢itanu vapenatého. Polyp se tak nedokaze zatdhnout zpét do své vnitini
kostry a tudiz se stava snadnou kofisti pro rybu. Studie prokazaly, Ze infikovani polypi jsou
z 80 % pritazlivéjsi nez jedinci neinfikovani (Aeby, 1998).

Motolice podivna (Leucochloridium paradoxum Carus, 1835) ma jako svého hostitele
plZe a definitivniho hostitele hmyzoZzravého ptaka. Z vajicek motolic se lihne miracidium,

které se uchyti na okolni flofe a ¢eka, az je pozie jejich prvni hostitel. V téle plze se



Z miracidia stanou sporocysty, které proniknou do tykadel hostitele. Takto infikovany jedinec
je na prvni pohled odlisitelny od zdravych jedincii. Wanda Wesolowska a Tomasz
Wesolowski z Vratislavské univerzity v Polsku v roce 2013 zjistili, ze infikovani jedinci se
chovaji odlisn€ od svych nenapadenych soukmenovci. Objevuji se ve vice exponovanych a
1épe osvétlenych mistech umisténych ve vyssich patrech vegetace. Tim se plz stava
snadnéjSim cilem pro ptaky patrajici po potravé. Kdyz infikovaného jedince ptak ulovi,
parazit se v ném rozmnozi a jeho Zivotni cyklus mtize pokracovat.

Jako posledni ptiklad tohoto typu parazitismu uvedu infikovaného halancika, ktery
svym podivnym tancem na sebe soustiedi pozornost a dava tak vyssi Sanci jeho predatoram.
Podle Laffertyho (1992) si rybozravi ptaci vybiraji infikované jedince s ticetkrat veétsi

pravdépodobnosti.

2) Plznapadeny Leucochloridium paradoxum (foto J. Dvorak).

3.3.2 Parazité ovliviujici reprodukéni schopnost hostitele

Tasemnice krysi (Hymenolepis diminuta Rudolphi, 1819) ma pocatek Zivota ve
vykalech krysiho hostitele, kde ¢eka na potemnika skladistniho (Tribolium confusum
Jacquelin du val, 1868), az brouk vykaly pozie. Uvnitf téla hostitele se vaje¢ny obal rozpusti a
zachyti se v ob€hové soustave, kde ¢eka, az brouka sezere definitivni hostitel - hlodavec (Volf
a kol., 2007). Evans et al. (1998) udavaji, ze vykaly infikovanych krysich jedincii obsahuji
tékavé latky, které potemniky ptitahuji daleko vice, nezli je tak u vykali zdravych jedinct.

Dale bylo u tohoto druhu parazitismu zjisténo, Ze tasemnice krysi snizuje reprodukéni

schopnost potemniki. Vétsina broukt si na zadech skladuji tukovou zasobu jako zdroj


https://cs.wikipedia.org/wiki/Karl_Asmund_Rudolphi

energie. Pfi reprodukci se ¢ast této tukové zasoby odlouci a pomoci hormonti se z n€ho stane
zloutkové téleso zvané vitelogenin. Ten ma velice dulezity tkol. Musi putovat po téle
samicky, nez najde vajicko a pfeméni ho na Zloutek. Tasemnice tomuto procesu mtize
zabranit bud’to zamezenim tvorby viteloginu, nebo zabranénim jeho transportu k vajicku.

Spotieba energie vynalozena na vyvin nového jedince neni zanedbatelnd. Jsou to
vysoké energetické ztraty, které si parazit nemuize dovolit. Zamezenim rozmnozovani brouka
usetii spoustu energie pro reprodukci vlastni (Webb and Hurd, 1999).

Dalsimi zastupci parazitismu ovliviiujici reproduk¢ni schopnost jsou krabi, ktefi se
stali hostiteli svijonozct rodu Sacullina. Tito mali korysi se dostanou do téla svého hostitele
kraba tak, Ze najdou skulinu v kloubu jeho celisti. Svijonozec pak shodi svou tvrdou skotapku
a smrskne se. V novém téle se parazit zabydli, vysava krabovy Ziviny a vyuZziva je zejména k
tomu, aby byl co nejrychleji schopen vlastni reprodukce. V dospélosti korys vypada jako
meékky pulsujici vajecny zloutek. Pokud je napadeny krab samiciho pohlavi, parazit ho
pfinuti, aby o miliony parazitarni larev pecovala. Pokud je krab sam¢iho pohlavi, tak je
korySem ovlivnén tak, aby se choval jako samice. Nejen Ze se stane neplodnym, ale naroste
mu i dutina bfi$ni, aby se v ni parazitickym larvam dobte dafilo. Jeho pohlavni Zlazy se

smrsknou a také mu piestanou rust bojova klepeta (Jones, 2015).

3.3.3 Parazité zvysujici pravdépodobnost predace hostitele

Motolice kopinata (Dicrocoelium dendriticum Rudolphi,1819) je parazit savcu, ktery
parazituje ve zluéniku a zlu¢ovodech. Jeho zivotni cyklus vlastni dva mezihostitele. Jako
prvnim hostitelem jsou plzi, ktefi poziou vajicka parazita a uvnitf jejich téla se postupné
vyvijeji v tzv cerkdrie. Tyto cerkdrie jsou vylu¢ovany z téla ven pomoci slizu ve formeé
slizovych kuli¢ek, které jsou oblibenou potravou pro jejich dalsiho mezihostitele - mravence.
Jedna z téchto cerkarii putuje do hlavového ganglia mravence, zatimco ostatni cerkarie
zustavaji v hemocélu a vytvareji cysty (Poulin et al., 2005). Pravé jedinec putujici do
hlavového ganglia rozhoduje o Gspéchu predace definitivnim hostitelem. Tento vybrany
jedinec, nazyvany také brainworm, pfinuti mravence, aby vylezl na okolni floru, na vrcholku
rostliny se zakousl a trpélivé vyckal, nez se dostavi definitivni hostitel a rostlinu 1
s nakaZzenym mravencem spase. S pozienim nakaZené rostliny brainworm umiré spolu
S mravencem, ale ostatni cerkdrie se ispé$n¢ dostanou do svého definitivniho hostitele, kde

mohou dokonc¢it svij zivotni cyklus (Sitko et al., 2006).



Diplostomum spathaceum Rudolphi, 1819 se vice vaze na vodni prostfedi. Také
vyuziva specifické zasahy do nervové centralni soustavy, kde spousti velice slozité vzorce
chovani k manipulaci hostitele (Flegr, 2005). U téchto parazitt hraje ryba roli druhého
mezihostitele. | v tomto pfipadé je prvni hostitel plz a finalni hostitel rybozravy ptak. Cilovym
organem u ryb pro cerkérie vytvorené v prvnim mezihostiteli je ocni ¢ocka ryby. Tam probiha
dalsi vyvoj v metacerkarie. Existence parazita v ocni ¢occe zpusobuje tvorbu zakalu a s tim
spojeny 1 zhorSeny zrak ryby. Ryba je tedy timto handicapem donucena stravit vice ¢asu u
hladiny, kde m4 k dispozici vice svétla. Vysledky experimentu potvrzuji, Ze jelec proudnik
(Leuciscus leuciscus Linné, 1758) nakazeny metacerkariemi skute¢né travi vétsinu svého ¢asu
u hladiny, ¢imz zna¢n¢ zvySuje pravdépodobnost predace rybozravym ptakem (Crowden and
Broom, 1980).

4) Vyvojovy cyklus druhu Diplostomum spathaceum. A- definitivni hostitel rybozravy ptak,
B- vajicko, C- miracidium, D- prvni mezihostitel, E- cerkarie, F- druhy mezihostitel, G-
metacerkarie (obr. Citek a kol., 1997).
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5) Gasterosteus aculeatus infikovana Diplostomum spathaceum (foto D. Schonfelder).

3.3.4 Parazité vyuzivajici hostitele pro obranu svého potomstva

Timto zvlastnim typem parazitismu se mize pochlubit naptiklad lumcik zlutonohy
(Apanteles glomeratus Linné, 1758). Samic¢ka lum¢ika vsune kladélko do téla housenky a
naklade tam vajicka. Samicka parazita si musi davat pozor, kolik vaji¢ek do téla hostitele
naklade, protoZe pocet vajicek je limitujicim faktorem k pieZiti svého ,,bodyguarda®. Télesna
schranka housenky slouZi jako potrava pro larvicky parazita. Po n¢jaké dobé se larvy
prokousou ven z téla, a pokud hostitel pfezije, lloha témét mrtveé housenky nekonci.
Housenka se stale jeste drzi pti Zivoté a zachyti se na vegetaci v tésné blizkosti zakuklenych
larev lumcika. Ziistdva na jednom misté a nepfijima potravu. Setrvava s télem vzty€enym nad

hroznem lum¢ich kukel a doslova je brani svym télem (Grosman et al., 2008).
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6) Mrtva housenka hlida zakuklené larvy luméika (foto J. Brestovansky).

3.3.5 Parazité vyuzivajici hostitele k rozsitfeni svého potomstva

Hmyzomorka musi (Entomophthora muscae Zander, 1909) se tadi do plisfiovych
onemocnéni hmyzu. Pokud se spory této houby dostanou do kontaktu s mouchou nebo jinym
hmyzem, pfilepi se a jeji vlakna zacnou prorustat télem. Parazit postupné roste a s nim i jeho
hostitel. Po ur¢ité dobé hmyzomorka zmanipuluje chovani svého hostitele natolik, ze ho
donuti vylézt na vyvySené misto, vystréit sosak a pfilepit se k podkladu. Poté zaujme specialni
polohu. V tu chvili protla¢i hmyzomorka své vybézky ven z téla hostitele, na jejichz
vrcholcich jsou malé vacky se sporami. Idedlni vyvysena poloha zvysuje pravdépodobnost
rozpraseni Spor na poletujici mouchy, které jsou podle hmyzomorky ve spravny ¢as na
spravném misté. Tato houba ma natolik sofistikovany proces infikace, Ze si dokaze nacasovat,
kdy ptesné své spory rozprasi. Nejvhodnéjsi podminky pro infikaci jsou pfed zapadem slunce,
kdyz je vzduch chladny a vlhky. Pravé v tuto dobu mouchy sestupuji z vysin a drzi se pii
zemi (Krasnoff et al., 1995).

3.3.6 Sexualni parazitismus

Karas sttibtity (Carassius gibelio, Bloch 1782) je v Evropé neptivodnim druhem, ktery

se rychle §ifi a vytvaii stabilni populace (Savini et al., 2010). Ma negativni vlivy pfedev§im

vvvvvv
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al., 2010). Karas stfibtity dokaze obsadit lokality, kde by ostatni druhy ryb nedokazaly piezit
(Richardson et al., 1995). V nepftiznivych kyslikovych podminkach dokazi $tépit vlastni tuk a
preménit ho na kyslik. Tato adaptace dokaze karasovi obyvat i siln€ eutrofizované vody
(Perdikaris et al., 2012). Dalsi vlastnosti pfispivajici k invazni GspéSnosti je vSezravost, brzka
sexudlni zralost a jejich zvlastni zplisob rozmnozovani (Luskova et al., 2010). Prave diky
zpusobu rozmnozovani se karas dostava do seznamu parazitujicich organismu.

Gynogeneze znamena vyuziti jak pohlavniho, tak nepohlavniho rozmnozovani.
Ackoliv se sam¢i spermie témét nepodileji na genetickém vyvoji vajicka, jsou velice dilezité
pro spusténi vyvoje. Jinymi slovy dochazi pfi ni k iniciaci vyvoje vajicka spermii samce
jiného rybiho druhu, ale jeho geneticky material se uz déle nepodili na vytvareni embryi.
Vznika tedy klon - geneticky identicka kopie matky (Kalous et al., 2006).

Samci kaprovitého druhu ryb, kteti napomahaji k reprodukei karasi, se pak podileji
na rozmnozovani vlastniho druhu jen omezené. Jedna se o druhy jelce tlousté (Leuciscus
cephalus Linné, 1758), plotice obecné (Rutilus rutilus), cejna velkého (Abramis brama Linné,
1758), lina obecného (Tinca tinca Linné, 1758), karasa obecného (Carassius carassius Linné,
1758) a kapra obecného (Cyprinus carpio Linné, 1758) ( Halacka et al., 2003). Ov§em muze
nastat i situace, kdy se prusakem geneticky material samce dostane do vajicka a tim zapficini
Vv potomstvu maly podil samct. P¥i nadmérné gynogenetické reprodukci samic karase se
vycerpa populace samct ostatnich kaprovitych ryb, jejichz absence pii reprodukei vlastniho
druhu povede k znaénému rozrustani populace karase a ubytku populace ptivodnich druhti
(Halacka et al., 2003).

3.4 Faktory ovliviiujici strukturu spolecenstev parazitia ryb

Potencidlni rybi hostitel se nachazi v prostfedi, které na néj ptisobi spoustou faktort
abiotickych ¢i biotickych. Biotické faktory zavisi na Zivé sloZce prostiedi, pfedevSim jsou to
vztahy mezi Zivymi organismy. Tudiz jako bioticky faktor miZeme oznacit samotného
parazita, protoze ovliviiuje Zivot rybiho hostitele.

Parazité maji schopnost modifikovat vlastnosti svého hostitele. Parazit je v tomto
souziti metabolicky zavisly na svém hostiteli a dokaze zpisobit znacné energetické ztraty
(Ebert and Herre, 1996). Dokaze ale také zasdhnout do nervového systému hostitele, aby
zménil jeho chovani. Hlavni strategii hostitele je vytvofit si rezistenci proti parazitarni infekci
a naopak hlavni cil parazita je uspé$né rozmnozovani (Wakelin, 1996).

Struktura parazitarniho spolecenstva ryb je dana faktory biotickymi a abiotickymi.
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Hostitel poskytuje parazitovi své télo jako urcity biotop. Tudiz mizeme hostitele oznacit jako
bioticky faktor, jenz svymi morfologickymi vlastnostmi ovliviiuje samotné parazity i jejich
celkovou strukturu. Jako abioticky faktor pro parazita je zivotni prostiedi hostitele, ve kterém

se nachazi (Morand et al., 2010).

3.4.1 Abiotické faktory

Mezi abiotické faktory se fadi hlavné sezénnost, teplota vody, rychlost vodniho toku,
stupen kyselosti a znecCisténi (Lipsky, 1998). Prave teplota vody je povazovéna za limitujici
faktor, ktery ovliviiuje reprodukci a tim i popula¢ni dynamiku parazita (Jarkovsky et al.,
2004). Jelikoz jsou ryby poikilotermni zivocichové, tak potom i tento abioticky faktor

ovlivituje nejen fyziologické procesy rybiho hostitele, ale i Zivotni cyklus parazita.

3.4.1.1. Vliv sezonnich zmén na vyskyt parazit

Zména teploty vody zptsobuje sezonni zmény, které mtize ovlivnit pocet, vyvoj, nebo
dokonce samotny vyskyt parazitii. Zivotni cykly nékterych parazit mohou byt zavislé na
jejich mezihostiteli, ktery je samoziejmé také ovlivilovan teplotnimi zménami. Takze jeho
ptitomnost ¢i existence je dana pravé sezonnimi zménami (Hanzelova and Gerdeaux, 2003).

Kapftivcei (Argulidae) jsou ¢astymi parazity kaprovitych ryb. Nejcastéji se uchycuji na
ploutvich €1 na povrchu téla, kde se Zivi tkanovym mokem kaprovité ryby. Tento druh
organismu se vyznacuje eurytermni schopnosti. Harrison a kol. (2006) v Severnim Irsku
provedli experiment na pstruzich duhovych (Oncorhynchus mykiss Walbaum, 1792). Ke
svému experimentu pouzili evropsky druh kapfivce plochého (Argulus foliaceus Linné, 1758),
aby zjistili, kdy ma kaptivec nejvyssi abundanci v roce. Vysledky indikovaly nejvyssi

pocetnost na pielomu letnich a podzimnich mésicti.
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7) Kaptivec plochy (Argulus foliaceus) parazitujici na koljusce tfiostné (Gasterosteus

aculeatus) (foto M. Grabowski).

Zavislost na teploté vody a sezonnich vlivech se potvrdil i u motolic (Trematoda).
Studie byla testovana na tiech druzich ryb. Na plotici obecné (Rutilus Rutilus), perlinu
ostrobtichém (Scardinius erythrophthalmus Linné, 1758) a na cejnku malém (Abramis
bjoerkna Linné, 1758). Maximalni hodnoty parazitarni infekce byly naméfeny na podzim a to
u vSech testovanych druht ryb (Ondrackova et al., 2004). Navic byl u této studie zjistén i
nadmérny rlst vlivem parazitarni infekce. Délka a télesnd hmotnost byla u vSech
parazitovanych jedinct vyrazné vyssi, nez u jedinci zdravych.

Co se tyce hlistic, tak i u nich byly zaznamenany sezonni vlivy infek¢nich parametrt.
Naptiklad je zajimavé, ze reprodukéni obdobi hlistic druhu Philometra abdominalis Nybelin,
1928 probiha ve stejném obdobi, jako reprodukce jejich hostitelti. Koubkova et al., (2004)
zkoumaly sezonni dynamiku na mience mramorované (Barbatula barbatula Linné, 1758) a
dle vysledkt uvedly, Ze vyvojovy cyklus hlistice je vazany na teplotu vody. Larvalni
prevalence byla po cely rok vysoka (73, 3 - 100 %), ale nejvyssi abundance byla v zafi, po
teplotnim vodnim maximu, které bylo naméteno pfedchazejici mésic.

Nesmime opomenout sezonni vliv u parazitickych larev sladkovodnich mlza. Intenzita
infekce zavisi na obdobi, kdy dospéli mlZi uvoliuji do prostiedi sva glochidia. U kazdého
druhu sladkovodniho mlZe se toto obdobi 1i8i v zavislosti na optimalni teploté vody. Blazek a
Gelnar z Masarykovy univerzity v roce 2006 zkoumali parazitarni infekci béhem roku u fadu
Unionidae na okounu #i¢nim (Perca fluviatilis Linné, 1758) a plotici obecné (Rutilus rutilus).

Vysledky indikovaly rozdilnou maximalni prevalenci pro rod Anodonta a Unio. Rod
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Anodonta byl pozorovan od listopadu do kvétna. Nejvyssi abundance glochidii byla béhem
nizkych teplot na zacatku jara. Celkovy vyskyt parazitarni infekce byl omezen teplotni hranici
14 °C, pii jejimz piekroceni glochidia odpadla z t€la hostitele. Tyto vysledky naznacuji, ze k
uvolnéni glochidia z utrob parentalniho sladkovodniho mlze dochazi ptes zimu a larvy
parazituji na hostiteli az do jara.

Podobné vysledky potvrzuje i britsky vyzkum, ktery zkoumal glochidium skeble
rybni¢né (Anodonta cygnea Linné, 1758) na koljuSce tiiostné (Gasterosteus aculeatus).
Nejvyssi prevalence byla dosaZzena béhem zimnich mésict. Od kvétna uz pouze klesala
(Dartnall and Walkey, 1979). Podobny experiment byl studovan v Severni Americe na
okounu zlutém (Perca flavescens Linné, 1758). Nejvyssi pocet glochidii byl od fijna do
kvétna, kdy bylo nakazeno 100 % ryb. Poté nasledoval rychly pokles infekce (Jansen, 1991).

Na rozdil od toho glochidia z rodu Unio byla na hostiteli nejcastéji pfitomna v obdobi
od kvétna do cervence s maximalni prevalenci v ¢ervnovém mésici. Téméi 97 % glochidii
bylo zjisténo v teplotnim rozmezi od 14 do 24 °C, coz podle autorit miize znamenat pocatek a
konec parazitické faze glochidii fadu Unio. Stejné tvrzeni jiz vyslovila v roce 1993 finska

biolozka Marketta Pekkarinen. Vliv teploty na organismy je zfejmy.

3.4.1.2 Vliv znecisténi

DalSim vyznamnym abiotickym faktorem, jenZ ovliviiuje nejen hostitele, ale 1 jejich
parazity, je zneCisténi a polutanty vyskytujici se v prostiedi. Potravni pyramida ma mnoho
sfér a na jejim vrcholu stoji prave parazité. V tomto piipadé to vSak nelze brat jako vyhodu.
Akumulacni schopnost t€zkych kovili se prenasi pravé az na vrchol potravni pyramidy.

Sures (2003) naméfil u zastupct z kmene vrt€jsi (Acanthocephala) extrémné vysokou
koncentraci tézkych kovl. Chronické vystaveni znecist'ujicimi latkami po urcitou dobu mize
zpusobit biochemické, fyziologické a behavioralni zmény hostitele, které mohou v kone¢ném
disledku ovlivnit prevalenci a intenzitu paraziti. Nékteré z téchto zmén zahrnuji hostitelskou
vyzivu, rust a reprodukci. Polutanty mohou podporovat zvysenou parazitarni infekci zejména
u ryb tim, Ze narusuji hostitelskou imunitni odpovéd’ (Khan and Thulin, 1991; Sures, 2006).
Dale je rozdil v parazitismu monoxennim a heteroxennim. Monoxenni taxony parazitii jsou

vice nachylné k Sir§imu spektru polutantt (Blanar et al., 2009).

3.4.2 Bioticke faktory

Biotické faktory mohou ovlivnit poCet paraziti, ktefi se na hostiteli vyskytuji a tim
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limituje 1 druhovou diverzitu. Mezi tyto faktory patii strava, sloZzeni a velikost hejna, hustota
hostitele, stanovisté, velikost téla a migrace (Morand et al., 2000). Velikost hostitele je pro
parazita zasadnim faktorem abundance. Studie navic prokazuji souvislost parazitismu

s vét$im piirastkem (Simkova et al., 2001a; Barber, 2005). Dale je logické, Ze vétsi hostitel
potiebuje zkonzumovat vétsi mnozstvi potravy, kterda mize byt infikovana parazity.
Juvenilni stadium rybich hostitelti dosahuje délky jen nékolika malo centimetrti @ proto jim
natolik vyvinuty imunitni systém, a tak jsou mnohem nachylné;jsi k infekci nez jedinci
dospéli.

Jelikoz u rybich populaci tmérné koreluje vek s velikosti téla, tak se i v€k hostitele
fadi do biotickych faktort ovliviiujicich strukturu spole¢enstev parazita ryb (Bagge and
Valtonen, 1999; Davidova et al., 2008). Dokonce i pohlavi muze hrat dtlezitou roli ve vybéru
hostitele u paraziti. AvSak toto tvrzeni je spousty autory vyvraceno a je stale predmétem
debat a spekulaci.

Podle mnoha autori mtize typ biotopu vazné€ ovlivnit abundanci a diverzitu paraziti
(Brickle et al., 2006; Hogue and Swig, 2007). Mnoho druhti ryb mtize béhem zivota zménit
své prostiedi. Tato zména v biotopu figuruje s posunem stravy (Przybylski, 1996),
morfologickym stavem (Reichard et al., 2002), nebo jak je tomu u katadromnich ¢i
anadromnich druhi ryb za uc¢elem reprodukce. Navic zmény v lokalité jsou dusledkem
sezonnich zmén teploty vody.

Strevni parazité se dostavaji do svého hostitele pies travici soustavu, poc¢inaje tedy
ustnim otvorem. SloZeni potravy hostitele také koreluje s pocetnosti a diverzitou
endoparazitl. Ryba specializujici se pouze na jeden druh potravy, bude mit daleko méné
druhut parazitd, nez je tomu u vSezravych ryb se Sirokou $kalou potravy (Kennedy et al.,
1986). VSezravé ryby jsou tedy vystavovany vySsi parazitarni infekci a jejich imunitni systém
je tak vice zatéZovan, coz samoziejme souvisi s mnoha dal§imi naptiklad behavioralnimi
zménami. Experiment z Nové Kaledonie uvadi, ze piavodné vSezravé ryby na zékladé
parazitarni infekce zménily svou potravni strategii (Morand et al., 2000).

VétSina z téchto uvedenych faktort pisobi na hostitele a urcuje tak jeho celkovy
fyziologicky stav. Ten je uzce spojen s imunitnim systémem. Ryby jako poikilotermni
organismy jsou schopné jen minimalni samostatné termoregulace, a tudiz jsou odkazany na
teplotu vngjsiho prostredi, které tak ovliviiuje samotny imunitni systém a tedy i celkovy

fyziologicky stav.
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3.5 Imunitni systém ryb

Potencialni rybi hostitel se nachazi v prostiedi, které na néj plisobi spoustou faktora
abiotickych ¢i biotickych. Ackoliv se mize zdat, ze ryby nejsou tak dobfe pfipraveny v boji
proti infekci jako savei, maji podobny imunitni systém. Rozdéluje se stejné jako u savcti na
imunitu nespecifickou (vrozenou) a imunitu specifickou (ziskanou). Vrozeny a adaptivni
imunitni systém ma dvé slozky. Buné¢nou a humoralni. Jedind nevyhoda rybi imunity oproti
té u vyssich obratlovci je, ze ziskand imunita nedokaze tak dokonale syntetizovat protilatky.
Ovsem sav¢i imunitni systém neni ovliviiovan abiotickymi podminkami prostiedi (pfedevsim
teplota vody). Uvadi se, Ze specifickd imunita je nachylnéjsi na teplotni zmény nez imunita
nespecificka (Ainsworth et al., 1991). Ovsem ob¢ slozky imunity jsou navzajem komplexné
propojeny a spolupracuji. Pokud cizorody nezadouci prvek pronikne do téla ryby, ihned se ho

cely imunitni systém snazi nalézt a zlikvidovat (Klein a Hotejsi, 1997).

3.5.1. Imunita vrozena

Protoze specificka imunita neni u ryb tak dokonale vyvinuta, spoléhaji pfedev§im na
imunitu vrozenou. Tato imunitni vétev je fylogeneticky star$i. Jako substrat pouzivaly
bunééné elementy, které jsou schopny pohlcovat nezadouci mikroorganismy. Tento jev
nazyvame fagocytoza (Krejsek a Kopecky, 2004). Mezi humoralni mechanismy tadime:
komplementovy systém (KS), lysozym (LSM), antimikrobidlni peptidy, interferony, lektiny a
jiné sérové proteiny. Mezi bunééné mechanismy pak fadime fagocytujici buiiky.

Po pruniku antigenu do organismu hostitele se ihned spoustéji mechanismy pfirozené imunity,
které zahrnuji pravé fagocyty. U ryb a dalSich ektotermnich zivocichi se fagocytoza fadi mezi
hlavni slozky imunitniho systému a to hlavné za nizkych teplotnich podminek, kdy se tvorba
protilatek zpomaluje (Toman a kol. 2000).

Vrozenou imunitou nerozumime jen bunééné a humoralni mechanismy, které brani
télo po napadeni parazita ¢i jiného antigenu. Povrchové bariéry téla ryby slouzi pravé k tomu,
aby zabranily vstupu do téla hostitele, protoze k prvnimu setkani hostitele a jeho parazita
dochdzi ¢asto na povrchu téla. Z tohoto diivodu je nutna prevence pied uchycenim parazita na
povrchu téla ryby. Mezi vstupni bariéry fadime naptiklad pokozku, sliz nebo Zabry. Produkce
slizu zavisi na druhu ryby. Naptiklad thof fi¢ni (Anguilla Anguilla Linné, 1758) nebo cejn
velky (Abramis brama) jsou schopni produkovat mnohem vétsi mnozstvi slizu, nez kapr

obecny (Ciprinus carpio) nebo okoun fi¢ni (Perca fluviatilis). Dalsi faktor na produkci slizu

18



muze byt piivodu stresovych ¢i chemickych. Sliz, neboli mukus, se vylucuje skrz poharkové
mucin6zni bunky, které se vyskytuji v pokozce. Rybi mukus obsahuje z nejvétsi ¢asti vodu,
ktera obsahuje makromolekularni latky (muciny a glykoproteiny) vytvaiejici gel. Tato vrstva
slizu se neustale obnovuje. Také napomaha k pohybu ve vodnim prostfedi tim, Ze snizuje
viskozitu mezi vodou a télem ryby (Shepard, 1994).

V piipad€ vstupu do organismu travicim traktem maji stfeva hostitele velice
neptiznivé Zivotni podminky pro potencionalni parazity. Pfi¢inou je extrémné kyselé pH
zpusobené travicimi enzymy a zluc¢i (Roberts, 2012). Stievo ryb je osidleno specifickou

mikroflérou, jejiz ptitomnost predstavuje mnohé vyhody pro ob¢ strany (Gomez et al., 2013).

3.5.2 Imunita adaptivni

JelikoZ je tento mechanismus evoluéné mladsi, neni tak dokonale vyvinut, jako
vrozenda imunita. Ryby fadime do nejjednodussich organismi, u kterych jiz byla objevena
specifickd imunita (Rauta et al., 2012). Zakladem adaptivni imunity je sofistikovany
mechanismus na bazi imunitni paméti a s ni spojenou tvorbou specifickych protilatek. Po
prodélani parazitarni infekce si hostitel dokaze pti druhém stietu s parazitem vytvorit imunitni
reakei, kterd na parazita ptsobi rychleji a silnéji nez pfi prvni infekei. Tento systém pracuje na
zakladé¢ skute¢nosti, ze bunécné slozky jsou charakterizovany pfitomnosti receptortii pro
antigen na T lymfocytech a B lymfocytech (Krejsek a Kopecky, 2004). Oproti savctiim je ale
pocet pamétovych B lymfocytl mensi z diivodu nizké mitotické aktivity bunky.

Adaptivni imunitu lze rozdélit do tii slozek. Buné¢na imunita, humoralni imunita a
imunologicka pamét’. Kazda z téchto sloZzek ma na starosti svoji funkci. Humoralni imunita
produkuje protilatky. Bunécnd imunita zajist'uje imunitni reakce pomoci lymfocytii a
makrofagt, které se dokazi pti kontaktu s antigenem diferencovat v pamétové burky, diky
nimz si imunologicka pamé&t’ dokaze pfi pfistim kontaktu s parazitem vytvoftit vykonngjsi

obranyschopnost (Roberts, 2012).

3.6 Efekt ploidie na parazitarni infekci

VétSina rybich organismil je diploidni, coz znamena, Ze se v jejich somatickych
bunkach nachézeji praveé dveé sady chromozomu. Tento stav se vytvofil soucasné
s mechanismem pohlavniho rozmnoZzovani. Pohlavni rozmnozovani zahrnuje vyvoj gamet,
ktery se uskuteciiuje meiotickym bunéénym délenim. Tato diferenciace zahrnuje dvé po sobé

jdouci jaderna déleni, ovSem pouze jedna replikace DNA poskytuje segregaci prave jedné

19



kopie kazdého homologniho chromozomu do novych gamet. Prezenci pouze jedné sady
chromozom ve vzniklych gametach a pohlavnim rozmnozovanim vznikéa opétovny diploidni
stav nového organismu. Bez ohledu na pocet chromozomu nebo obsah DNA v jadre, je
kterykoliv organismus, u kterého se vyskytuje tento cyklus, diploidni (Flajshans a Rab, 2013).

Ovsem existuji 1 rybi druhy, jez maji vice nez dvé sady chromozomti. Takové
organismy oznacujeme jako polyploidni. Polyploidii délime na allopolyploidii a
autopolyploidii, podle zptsobu jejiho vzniku. Autopolyploidie vznika pii reprodukci jedinct
stejného druhu. Za jeji vznik mohou defekty pii vyvoji gamet (FlajShans a Rab, 2013).
K allopolyploidii dochazi pfi rozmnozovani dvou odlisnych druhti. U této formy reprodukce
nejcastéji vznikaji jedinci s tiemi nebo ¢tyfmi sadami chromozom. Jako ptiklad uvedu druh
Carassius gibelio.

Toto mnozZeni chromozomovych sad mtze byt cilené. Lidé zdmérné kiizi ryby za
ucelem vzniku hybridd, kteti vykazuji naptiklad zvySenou rychlost somatického rtstu, snizeni
stresovych faktor a ztrat energie, zlepSeni kvality masa pro komer¢ni prodej nebo zamérna

sterilita za i¢elem zamezeni introdukce genti do puivodnich populaci (Haffray et al., 2007).

3.6.1 Polyploidie a parazitarni infekce

Triploidni jedince charakterizuji véts$i somatické buniky. Vyjimkou nejsou ani bunky
imunitniho systému. Tento velikostni rozdil bunéénych elementii od diploidnich jedinct by
mohl mit vyrazny vliv na jeho funkci, a tudiz 1 rozdilné reakce na parazitarni infekce. Mnohé
studie potvrzuji vétsi nachylnost triploidnich jedincti na parazitarni infekci (Dunham, 2004).
Stejny nazor ma i Ozerov et al. (2010).

Experiment probihal ve Svédském z4padnim pobiezi, kde plivodné autotfi zkoumali
parazitarni infekci druhu Gyrodactylus salaris Maimberg, 1957. Virulenci parazita chtéli
demonstrovat na lososu obecném (Salmo salar Linné, 1758) puvodem z Baltského mote,
ktery je obecné povazovan za odolnéjsi druh oproti lososu z vychodniho Atlantiku. OvSem na
zaklad¢€ mitochondridlni analyzy bylo zjiSténo, Ze ptiblizné 40 % jedinct bylo triploidni.
Védci zpozorovali znacné rozdily v zatiZeni parazita mezi triploidni a diploidni formou
lososa. Triploidni lososi vykazovali neomylné vyssi nachylnost k parazitu Gyrodactylus
salaris nez jeho diploidni protéjsek.

Podobny experiment provedl Yamamoto a Lida v roce 1994. Vétsi nachylnost
k nemocem studoval na pstruzich duhovych (Oncorhynchus mykiss) u obou stupit ploidie.

Uvedl stejné vysledky. Také losos kisu¢ (Oncorhynchus kisutch Walbaum, 1792) je
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V triploidni formé vice nachylny k vibridze nez diploidni forma (Jhingan et al., 2003).
Rozsahly experiment o této problematice vydali v roce 1996 autoii Guégan and
Morand. Ve své praci zduraziuji, ze studium polyploidnich organismii by mohlo napomoci
k lepSimu pochopeni interakci mezi parazitem a jeho hostitelem. Zaméfili se na sloZeni
parazitickych organismu z tfidy zabrohlisti (Monogenea) u africkych sladkovodnich
kaprovitych (Ciprinidae) ryb. Test Grovné ploidie hostitele koreloval s druhovou i celkovou
pocetnosti paraziti. Na zakladé ziskanych vysledkt a pfedchozich studii sestavili autofi pét

hypotéz zaloZzenych na predpokladu, ze existuje kauzalni vztah mezi obéma proménnymi.

1) Polyploidni organismy jsou evolu¢né mladsi, tudiz jejich obranyschopnost se nestacila
proti parazitim tak dobie adaptovat, cozZ je pfi¢inou toho, Ze mohou byt infikovani vys$sim
poctem parazitl. Tato hypotéza se opird o skutecnost, Ze vyskyt polyploidie je relativné
soucasnym jevem. Ovsem polyploidie se vyskytovala pravdépodobné jiz pted 50 miliony lety

nékdy mezi dichotomii Ciprinidae a Catostomidae (Ferris and Whitt, 1979).

2) Polyploidie podminuje vznik fyziologickych defektl u ryb, ¢imzZ narusuje imunologickou

rovnovahu hostitele a dava tak vice ptilezitosti pro infekci parazita.

3) Tteti verze vysvétluje, ze polyploidni druhy ryb jsou vice nachylné k parazitarni infekci,
protoze jsou hybridniho neboli alopolyploidniho piivodu. Tato hypotéza je zalozena na
predchozich studiich, které dokazovaly vyssi parazitarni citlivost u hybridnich druhti ryb

(Dupont and Crivelli 1988; Moulia et al., 1991).

4) Ve ¢tvrté verzi se jedna o velké biochemické rozdily mezi diploidnimi a polyploidnimi

jedinci, které by mohly poskytnout vice pfilezitosti pro parazity.

5) Polyploidni taxony maji vyssi pocet lokusli enzymatického systému nez jejich diploidni

ptibuzni. Konkrétné téch lokust, které poskytuji rezistenci vici parazitim.

3.7 Vliv parazitismu na reprodukci ryb

Somaticky rast, udrzovani Zivotné dalezitych systémit, rozmnozovani a ukladani
energetickych zasob jsou hlavni zplsoby spotieby energie v téle ryby (Barber et al., 2008).

Existenci parazita vné hostitele mizeme povazovat za dalsi prvek cerpajici energii. Jelikoz je
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pro rybu primarni udrZovat zivotné dulezité systémy, dochazi k energetickym ztratdm vlivem
parazita na ukor rozmnozovani, tvorby zasob a somatického rastu. Parazitarni infekce dokaze
ovlivnit reprodukci hostitele bud’'to zménou chovani pii namluvach (Pélabon et al., 2005),
snizeni vizualni atraktivity potencialnich partnerti v (Rosengqist and Johansson, 1995) nebo
hormondlni ovlivnéni vyvoje gonad. Arme a Owen (1968) zkoumali vyvoj gonad u
infikované plotice obecné (Rutilus rutilus Linné, 1758). Zjistili, ze gonady v plotici byly
pritomny, ale ziistaly v nezralém stadiu bez ohledu na vék ryby.

Dalsi vyzkum uvadi, ze parazitované koljusky tfiostné (Gasterosteus aculeatus Linné,
1758) kladou mensi jikry. Parazit Schistocephalus solidus Miiller, 1776 omezuje pfisun zivin
a energie natolik, ze samice kladou v porovnani se zdravymi jedinci az o 32 % mensi jikry
(Heins and Baker, 2003).

Vyvoj gondd nemusi ovSem zapfi€init pouze nedostatek zivin. Pfedpoklad, Ze parazit
zabranuje produkci luteinizaéniho hormonu na cesté z mozku, pies hypofyzu az ke gonddam
byl opravdu potvrzen (Carter et al., 2005). Vysledek této studie prokazal, ze potlacenim
exprese luteiniza¢niho hormonu u parazitovanych jedinct Rutilus rutilus vykazoval o 50 %
mensi obsah tohoto hormonu v hypofyze. Tento sofistikovany systém parazitismu je ¢asto
oznacovan jako paraziticka kastrace. Pokud je jedinec parazitem timto zpisobem kastrovan,
nasleduji fyziologické ¢i behavioralni zmény hostitele.

RozmnoZzovani je pro rybu zna¢ny energeticky vydej doprovazeny mnoha dal§imi
hrozbami. Hledani partnera, péce o potomstvo ¢i obhajeni teritoria znamena dalsi energetické
ztraty ¢i riziko predace. Tyto pfirozené Zivotni pudy se parazit snaZi minimalizovat nebo jesté
1épe zrusit. Delsi zivotnosti hostitele parazit dosdhne své pohlavni zralosti k pfenosu na
dalsiho hostitele nebo ziska vice ¢asu na produkci potomka (Hurd, 2001). Kastrace hostitele
vede k jeho zvy$enému ristu (Barber, 2005). S tim jsou spojené dalsi vyhody parazita. VEtsi
hostitel miize nabidnout vice energie, nebo je mensi pravdépodobnost predace, nez je tak u

ryb mensiho vzristu.

3.7.1 Vliv parazitismu na pohlavni vybé&r partnera

Parazitarni infekce miize mit vliv i pfi vybéru partnera. Tento proces se déli do dvou
¢asti. V prvni ¢asti vybéru partnera samci mezi sebou zdpasi. VEtSinou je v sdzce vybér
habitatu pro pafeni nebo material na stavbu trdlisté. Spor o zdroje oznacujeme jako

4

intrasexualni vybér. Vitézna strana se podili na druhé ¢asti ve vybéru partnera. Intersexudlni
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vybér spociva v hodnoceni samcii sami¢im pohlavim. Parazité mohou ovlivnit uspéch

hostitele v obou ¢astech vybéru (Barber et al., 2000).

3.7.1.1 Vliv parazitismu na intrasexualni vybér

Vliv parazitismu na vyvoj gonad a s tim souvisejici dalsi negativni dopady (napiiklad
produkce mensSich jiker v diisledku nedostate¢ného mnozstvi zivin) jiz potvrdilo nékolik
studii (Arme and Owen, 1967; McPhail and Peacock, 1983; Heins and Baker, 2003). OvSem
infekce muze zasahnout i samci pohlavi. Konkrétné v intrasexudlni casti partnerského vybéru.
V roce 2006 vydali autofi Rushbrook and Barber védecky ¢lanek zabyvajici se studii vlivu
parazitarni infekce na reprodukci samct koljusky tfiostné (Gasterosteus aculeatus). Samci ke
svému reproduk¢énimu uspéchu potiebuji nemalé energetické naklady (Chellappa and
Huntingford, 1989; Peeke and Figler, 1997). Ve vétsin€ populaci dosahli reprodukéniho
uspéchu pouze samci, kteti ziskali izemi, postavili hnizdo a nasledn¢ investovali energii do
rodi¢ovské péce (Wootton, 1976; Smith and Wootton, 1999).

Zvlastni stavba hnizda je zalozena na slozité vyrobé glykoproteinové latky, které
Vv podstaté slouZzi jako lepidlo. Produkce tohoto lepu je indukovédna androgeny (Jakobsson et
al., 1999). Nejvyssi produkce lepidla byla u koljusek naméfena béhem rané faze reprodukce
(Pall et al., 2005). Jeho syntéza je energeticky naro¢na (Ros et al., 2004). Zjistilo se, Ze parazit
Schistocephalus solidus ma piimy vliv na dokonéeni stavby hnizda spojené praveé se syntézou
glykoproteinového lepidla (Rushbrook and Barber, 2006). Candolin and Voigt (2001) ptisli
s vysledky opa¢nymi. Ov§em experiment probihal v laboratornich podminkach, kde byla
zajiSténa neomezena vyziva, material na stavbu trdlisté a reprodukéni stanovisté, o které
nebylo nutné soupefit. To naznacuje, ze S. solidus nema piimy u¢inek na budovani hnizd, ale
spiSe na vyssi energetické naroky, jeZ samciim omezuji jejich schopnost konkurovat s jinymi

neinfikovanymi samci pro ziskani nezbytnych zdroju k reprodukci.

3.7.1.2 Vliv parazitli na intersexudlni vybér

Samicka si vybira ke tfeni nejzdatnéj$iho samce, ktery vlastni nejvyvinutéjsi
sekundarni pohlavni znaky. Aby exprese pohlavnich znakt byla projevena, musi jedinec
oslabit imunitni systém. To je dlivod, pro¢ nejvyvinutéjsi sekundarni pohlavni znak nese
prave ten samec, ktery ma nejvyssi hladinu testosteronu, ale zarovenn omezenou vykonnost
imunitniho systému, a tak mize byt vice nachylny vuci parazitarni infekci. Takovou strategii
si mohou dovolit jen nejzdatné;jsi samci. Tento mechanismus je zaloZzen na fungovani

imunitniho systému ve vztahu k androgenlim a roli testosteronu v sexudlni selekci.
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Tento jev demonstroval experiment na plotici obecné (Rutilus rutilus), kdy byla na
jedné stran¢ zaznamenana vyraznd ornamentace, ale na stran¢ druhé stalo vysoké riziko
papilomatdzy (Wedekind, 1992; Kortet et al., 2003b). Vliv parazitismu na podobny
energeticky kompromis uvadi stejny autor o rok pozdéji, kdy se v obdobi reprodukce vlivem
parazitismu neinvestovala potfebna energie k vytvoreni kvalitnich spermii (Kortet et al.,
2004).

Infekce parazitti u Gobiusculus flavescens Fabricius, 1779 zpusobuje postizeni svald,
jez se dostava na povrch téla ve forme vyrazné bilych tecek. Ukazalo se, ze infekce negativné

ovlivnila sam¢i namluvy (Pélabon et al., 2005).

3) Infikovany samec druhu Gobiusculus flavescens (foto Pélabon et al., 2005).

Samice druhu Gobiomorphus breviceps Stokell, 1939 nakazené cystami motolic
nemohly z divodu oslabené imunity investovat tolik ¢asu a energie do vybéru svého
reprodukéniho partnera. RozliSovaci schopnost u parazitovanych samic nebyla tak kvalitni,
nevykazovaly. Nezadouci ti€inky na sexualni selekci potvrdil t€émito vysledky (Poulin, 1994b;
Lopez, 1999).

Pomatoschistus microps Kroyer, 1838 je ryba pattici do fadu ostnoploutvi
(Perciformes). Tento druh pfi namluvach nemusi soupefit s ostatnimi samci. Metodou pro
upoutani pozornosti samice je stavba kvalitniho hnizda pro potomstvo. VétSinou pod starymi
schrankami mlza (Vestergaard, 1976). Poté, co samec ziskd pozornost samice, naklade na
konci hnizda svoji sntsku, kterou kryje pektoralnimi ploutvemi. Symetrické ploutve jsou tedy

dilezité jak pfi ndmluvach, tak pfi péci o potomstvo. Studie tvrdi, Ze parazitovani jedinci
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vykazuji asymetrii pektoralnich ploutvi, coz pfi péc€i o potomstvo miZze mit negativni dopady

(Sasal and Pompoulie, 2000).

3.8 Vliv parazitismu na chovani ryb

3.8.1 Vliv parazitismu na piijem potravy

Jisté studie poukazuji na znac¢ny rozdil vybéru potravy u infikovanych a zdravych
jedinct. Milinski (1984) demonstroval odliSnosti potravniho chovani na koljuskach tfiostnych
(Gasterosteus aculeatus), které byly napadeny Schistocephalus solidus. Zdravé koljusky
konzumovaly hrotnatky (fad Cladocera) urcité velikosti, zatimco nakazeni jedinci stejného
vzristu si vybirali stadle mensi potravu.

Existuji diikazy o tom, Ze parazitovani jedinci, kterym je vlivem parazitismu
odebirana znacna ¢ast energie, kompenzuji sviij handicap napadenim snadnéjsi kotisti (Heller
and Milinski, 1979). Pozd¢;ji se uskutecnil dalsi experiment na stejné pokusné ryb¢ a téze
potravé. Studie dolozila, Ze vybér mensi kofisti je pro infikovanou rybu vyhodngjsi. Cim vice
se hostitel soustiedi na mensi kofist, tim se zvySuje Cisty piijem energie. Dalsi hypotéza tvrdi,
ze infikovani jedinci omezuji svoji potravni selektivitu z divodu hladu (Milinski, 1982).

Nekteii parazité se soustfedi na partie, které zajistuji senzorické vnimani okolniho
prostiedi- napiiklad motolice o¢ni (Diplostomum spathaceum) parazitujici v zrakové oblasti
ryby. Zrak je pro ryby (obzvlasté dravé ryby) nepostradatelny smysl. Crowden and Broom
(1980) zkoumali efektivnost krmeni na jelci proudnikovi (Leuciscus leuciscus Linné, 1758)
nakazenym praveé parazitem napadajici zrakovy systém. Zjistili, ze ¢im vice infikovana ryba
byla, tim se efektivnost krmeni snizovala. Infikované ryby stravily krmenim vice ¢asu nez

zdravi jedinci proudnikd.

3.8.2 Vliv parazitismu na vybér habitatu

Parazité ovliviiuji fyziologii 1 chovani svého hostitele (Moore, 2002). Mechanismy,
jimiz ovliviiuji jednotlivé hostitele, jsou natolik riznorodé jako parazité sami. V reakci na to
by mél pfirozeny vybér podporovat mechanismy hostitele za ucelem detekce ptitomnosti
parazitu ¢i jejich indikatort, aby se vyhnuli potencionalni hrozbé¢ infekéni nakazy (Goater and
Holmes, 1997). Predatofi svoji kofist nachazeji hlavné pomoci detekce pohybu (Lima and
Dill, 1990). Podobné je to i u infekénich stadii mnoha endo- ¢i ekto parazitl. Svého
potenciondlniho hostitele zamétuji prostfednictvim vizudlnich, chemickych nebo hmatovych

podnétil, které naznacuji motilitu hostitele (Haas, 1994). Spousta ryb si z tohoto diivodu snazi
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snizit svoji pohybovou aktivitu na minimum, aby zmensily pravdépodobnost detekce parazity
¢i dravé ryby (Lima and Dill, 1990). Strategie tohoto typu muize do urcité miry ovlivnit
obyvani stanovisté. Pfitomnost paraziti ve vodnim prostiedi byva spojovana dokonce i se
zménou vybéru vhodného habitatu.

Pro rybu je jeji prvni zkusenost s predatorem velice stresujici. Pozoruhodné je, Ze staci
pouze jedna udalost tohoto typu pro trvalé rozpoznani dravce. Proto v pfistim setkani
s predatorem vykazuje znamky jistého ponauceni a obezietnosti (Chivers and Smith, 1994).
Podle autora vyzkumu zabyvajici se podobnou tematikou, se rybi hostitelé po zkuSenosti
s parazitarni infekci nauci detekovat a nasledné i vyvarovat se kontaktu s parazitem (James et
al., 2008). Proto ptitomnost parazitti vyskytujici se v potencionalnim habitatu pro rybu, mtize
Zcela ovlivnit jeji volbu. Nicméné, jak jiz bylo zminéno, mnoho paraziti muze zpusobit vady
senzorického systému, a tim i ovlivnit rybi usudek tykajici se volby stanovisté. Naptiklad
experiment z roku 1980 doklada fakt, ze motolice o¢ni (Diplostomum spathaceum) poskozuje
zrakovy systém jelce proudnika (Leuciscus leuciscus) natolik, Ze je odkazan se pohybovat ve
svrchni ¢asti vodniho sloupce za tcelem kompenzace snizeného mnozstvi svétla z divodu

zakalené o¢ni ¢ocky (Crowden and Broom, 1980).

3.8.3 Vliv parazitismu na antipredacni chovani

Skupina védct se pokusila zjistit, zda mohou parazité ovlivnit i antipredacni chovani.
Vyzkum provadéli na candatku modropasem (Etheostoma caeruleum Storer, 1845), kterého
vystavili parazitarnim larvam sladkovodnich mlzd druhu Ptychobranchus occidentalis
Conrad, 1836 a Venustaconcha pleasii Marsh, 1891 z fadu Unionidae. Metoda vyzkumu
spocivala v diferenciaci infikovanych a neinfikovanych jedinct, poskytnuti dostate¢ného
mnozstvi potravy a vystaveni chemické stresové latce, jez imituje pfitomnost predatora nebo
jiného nebezpeci pro rybu. Parazitovani jedinci, na rozdil od kontrolnich ryb, nevykazovali
redukci pfijmu potravy pii vystaveni této latky. V pfirodnim prostiedi by tato strategie mohla
zvysit riziko predace vlivem snizené ostrazitosti. (Crane et al., 2011).

Podobny experiment demonstroval zmény antipreda¢niho chovani koljusky tiiostné
(Gasterosteus aculeatus) ovlivnéné Schistocephalus solidus. Ryby mély neomezeny piistup
K potraveé ve formée Cervi, ktefi byli rozmisténi po uréitych vzdalenostech od realného
predatora. Neinfikované ryby upfednostiiovaly potravu nejvzdalenéjsi od dravce. Intenzita a

rychlost konzumace byla nizsi. Naproti tomu téméf vS§echny nakazené koljusky na dravce
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nereagovaly a potravu konzumovaly se stejnou intenzitou, jako bez ptitomnosti dravce
(Milinski, 1985).

3.8.4 Vliv parazitismu na hejnové chovani

Hejnové chovani je adaptace antipredacni povahy. OvSem jen do té doby, nez jsou
hejna zasazena parazitarni infekci. Seppala et al. (2008) pfisli s dikazem, ze Diplostomum
spathaceum pozménuje parametry hejnového chovani u pstruha duhového (Oncorhynchus
mykiss). Infikovana hejna obsahovala mensi pocet jedinct a nebyla schopna drzet pospolu.
Poté probéhla simulace ptaciho utoku, kterd potvrdila negativni vliv paraziti na hejnové
chovani ryb. Kontrolni hejno ryb se pti simulaci jesté vice shluklo, kdezto soudrznost

infikovaného hejna se znacné snizila.

4. Parazitismus larev sladkovodnich mlzua

4.1 Zivotni cyklus

Behavioralni zmény hostitele pod tlakem parazitarni infekce, miizeme vysvétlovat
jako ucinek nékolika faktort. Parazitarni infekce, adaptacni strategie hostitele, nebo adaptacni
strategie parazita jsou podle Jonese (1985) procesy, které jsou schopny vychylit smér
standardniho chovani ryb k neobvyklym zménam. Ovsem v mnoha modelech parazit/hostitel
je velmi obtizné rozlisit, ktery mechanismus neobvyklé zmény v chovani spousti. Nabizi se
vysvétleni, jenz oznacuje pticinu behavioralnich zmén jako smés vSech téchto procest
(Moore, 2013).

Rad Unionida mé spoleény znak larvalni stadium nazyvané glochidium, které aby
dokon¢ilo sviij vyvoj, je odkazano k parazitismu na hostiteli rybiho druhu. Zivot
sladkovodnich mlzii za¢ina v utrobach samice, ktera ¢eka na spermie vznasejici se ve vodnim
sloupci, az oplodni jeji vajicka (Haag, 2012). Oplodnéné vajicko se pak déle vyviji
v glochidium. Primérna ro¢ni plodnost se pohybuje v rozmezi od dvou tisici az do deseti
milionil glochidii (Haag, 2013). Nicméné€ v porovnani S jejich procentualni mirou pfeZiti je to
zanedbatelné kvantum. Az 99, 99 % nalezi umrtnost larvam, kterym se nepodaftilo ptichytit
k vhodnému hostiteli a metamorfovat se v dospélého jedince (Jansen et al., 2001; Strayer,
2008; Haag, 2012).

Samice muze uvoliovat glochidia do vodniho sloupce dvéma zptisoby. Pasivni zptisob
spociva v jednoduchém uvolnéni do okolniho prostfedi. Aktivni zplisoby zahrnuji specifické

strategie, kterym napomahaji fyziologické modifikace mlze (Barnhart et al., 2008). Uvolnéné
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glochidium je schopno ve vodnim prostiedi pfezit v rozmezi n¢kolika hodin az 14 dnt.
Ovsem zalezi také na druhu ¢i abiotickych podminkach (Haag, 2012). Ve chvili, kdy se mladé
glochidium dostane do kontaktu s hostitelskou tkani, uzavie své ostré kraje lastury a profizne
epitelovou tkan, coz umozni naprostou fixaci k rybimu hostiteli (Arey, 1932). Doba fixace na
hostiteli je variabilni. Zavisi pfedev§im na druhu mlZze a hostitele, dale na lokalité pfichyceni a
abiotickych faktorech. Pfedevs§im na teploté vody (Bauer, 1994, Roberts and Barnhart, 1999).

Glochidium je v parazitické fazi lokalizovano nej¢astéji na zabrach nebo na ploutvich
ryb (Kat, 1984). Po ukon¢eni metamorfozy glochidium odpadne z téla hostitele. Nasledujici
rast probiha na dn¢ v substratu (Dillon, 2000). K vytvoreni uspésné fixace jsou zapotiebi tfi
predpoklady. Pocate¢ni kontakt mezi glochidiem a hostitelem, vhodné fyziologické ¢i nutricni
hodnoty pro metamorfozu a rezistenci glochidia na imunitni odpovéd” hostitele (Neves et al.,
1985; Bauer, 1987a; Bauer, 1987D).

V kazdém reprodukénim obdobi je do vodniho prostiedi uvolnéno velké mnozstvi
larev. O jejich preziti rozhoduji abiotické faktory prostiedi, pocetnost, chovani a vék ryb
(Bauer, 1987a; Bauer, 1987b). Juvenilni ryby jsou obecné vice zamofeny, jelikoZ jejich
vyskyt je daleko Cetnéj$i a také postradaji dobte vyvinuty imunitni systém. Kromé toho
mladsi ryby maji tendenci se vyskytovat v blizkosti biehti v mélkych vodach, coz jsou Casto
preferované stanovisté vétSiny druht sladkovodnich mlza (Varandas et al., 2013; Santos et al.,
2015; Sousa et al., 2016).

Parazitarni larvy mohou zvysit ispéSnost metamorfozy u takového hostitele, ktery

ey e

obsahuji velké mnozstvi specifickych protilatek produkované v reakci na glochidickou infekci
(Dodd et al., 2006). Prodélanim parazitarni infekce si ryba buduje u¢innéj§i imunitni systém
pro piipad dalsi nakazy. Pokud se glochidiu nepodati piipojit k hostiteli, klesne ke dnu na
substrat, kde se pravdépodobnost fixace jesté vice snizi. Poté glochidium zahyne (Jansen et

al., 2001).
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8) Schéma zivotniho cyklu sladkovodnich mlzt (obr. Modesto et al., 2018).

4.2 Vyhody parazitismu sladkovodnich mlZi

Pfichycenim glochidia k rybimu hostiteli ziskava zna¢né vyhody ve formé distribuce,
zvysené mobility a piisun energie. Toto jsou tfi hlavni vyhody parazitismu (Combes, 2001).
Ackoliv je ptfisun Zivin pro parazita Zivotn¢ dlleZity, neni to jeho primarni ucel této
dlouhodobé spole¢né koevoluce. Hlavni ucel parazitismu larev sladkovodnich mlzi je foréza.
Miniaturni velikost larvy neumoziuje samostatnou mobilitu. Pomoci ryb jsou glochidia

schopna transportu na del$i vzdalenosti, v€etné protiproudoveé migrace (Bauer, 2013). Bez
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této mobility by bylo prakticky nemozné rozsitit vyskyt mlzi a zabranit tak
pravdépodobnému inbreedingu. Pfisun energie pro larvu neni primarni, jelikoZz pfi parazitické
fazi obvykle nezvySuje své velikostni parametry (Barnhart et al., 2008; Douda, 2015).

Infekce glochidii dokaze zpiisobit znacné energetické ztraty a tim ovlivnit i chovani
hostitele. Horky et al. (2014) ve své studii o interakcich parazit/hostitel vyuZzivajici jelce
tlouste (Squalius cephalus) a larvalni stadia druhu $keble fi¢ni (Anodonta anatina Linné,
1758) jako modelové organismy zjistili, ze infikovani jedinci jsou méné aktivni a
nepfemist’uji se tak Casto a daleko oproti zdravym jedinciim. Nicmén¢ i nepatrna mobilita
hostitel miize mit velky vyznam v distribuci sladkovodnich mlzt. Distribuce mensich
rozsahtl jsou pro mlze ptinosné také tim, ze ptispivaji k nalezeni sexualniho partnera, coz je
velice dalezité vzhledem k jejich pfisedlému zpusobu zivota (Bonte et al., 2012).

Glochidia z fadu Margaritiferidae se nejéastéji piichycuji k Zabernim lupinkim, které
poskytuji velkou plochu mékké tkané a minimalni vrstvu slizu. Proto miize zapficinit
problémy pii vyméné dychacich plynti a tim snizit i schopnost plavani. Negativni ucinky
parazitismu na plavecky vykon uvedl Brassard et al. (1982). Autofi zkoumali dobu, po kterou
jsou parazitovani jedinci schopni plavat pti maximalni rychlosti. Vykonnost plavani byla
sniZzena pfitomnosti parazitti. Negativni u¢inek se nejvice projevil pii nizsich teplotach a nizké
hladin€ rozpusténého kysliku (Coleman, 1993). Negativni vlivy parazitismu na schopnosti
plavani se miiZe projevit také pii migracich. Parazitovani lososi vykazuji zpozdéné migracni

pfesuny (Smith, 1973).

4.3 Dostupnost vhodného hostitele

Majoritni zastoupeni mlzi fadu Unionida neni schopno se uspésné metamorfovat, bez
pritomnosti rybiho hostitele. S postupem casu se tento fad adaptoval na specifické spektrum
hostitelskych druhti ryb (Douda et al., 2012). Navic hostitelské specifikum je ur¢ovano také
podle ekologickych a imunologickych faktor (Bauer, 1987). Dle po¢tu potencionalné

vhodnych hostitelli rozliSujeme glochidia na hostitelské specialisty a generalisty.

4.3.1 Skeble fi¢ni (Anodonta anatina)

Ubyvani nativnich spolecenstev ryb a Sifeni neptivodnich druhti mlzt zabranuje
ustaleni mezidruhovych vazeb pottebné pro reprodukci sladkovodnich mlzii. Na tuto adresu
probé&hla studie, jez méla za ukol provétit kompatibilitu hostitelskych zdroji generalistické

skeble fi¢ni (Anodonta anatina) v Evropé. Testovani probéhlo mezi glochidiy S nativnimi
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druhy ryb a poté s neptivodnimi druhy. Glochidia se dokazala Gispésné vyvinout na vSech
ptuvodnich druzich ryb. Na invaznich rybach metamorféza neprobéhla. Vysledek jednoznacné
potvrzuje problém, jenz pfedstavuje biotickd homogenizace. Dokonce i pro druhy, které jsou

povazovany v mistnich podminkach za generalisty (Douda et al., 2013).

4.3.2 Perlorodka ti¢ni (Margaritifera margaritifera)

Margaritifera margaritifera Linné, 1758 je jednim z nejohrozengjSich druhti v Evropé
(Geist, 2010). Populace M. Margaritifera je omezena pouze na lososovité druhy ryb
(Salmonidae). Z tohoto duvodu je zafazena mezi hostitelské specialisty (Young and Williams,
1984b). Na jinych druzich mladé glochidium uhyne vlivem imunitni odpovédi hostitele. Ve
Skandinavii zjistili, Ze tamni perlorodka se specializuje pouze na urcity druh lososovité ryby.
Dalsi ptiklad izolované adaptace mizeme naleznout v jednotlivych ¢astech povodi. V dolnich
usecich feky, jez jsou pruchozi do oteviené¢ho mote, se perlorodky adaptovaly pouze na
migrujicich lososech. Naopak v hornim toku povodi si vytvofily kompatibilitu se pstruhy.

Nekteii autofi zdliraznuji pozitivni ucinky spole¢ného vyskytu a povazuji tyto
interakce za rizné symbiozy. To je podporfeno faktem, Ze lososovité druhy ryb skutecné tézi z
ptitomnosti dospélych jedinci M. Margaritifera, ktefi svou filtra¢ni schopnosti snizuji obsah
Castic, nebo poskytuji habitaty pro juvenilni potomky ryb. (Ziuganov et al., 1994; Skinner et
al., 2003). V nedavné literatute byly podrobné charakterizovany negativni G¢inky M.
margaritifera. Naptiklad bylo zjisténo docasné zvétseni sleziny, coz odrazi imunologickou
reakci hostitele. Autofi také nalezli snizenou schopnost obnoveni hyperventilace a dospéli k
zaveéru, ze infekce M. margaritifera mtize zpusobit respira¢ni zatéz Salmo trutta Linné, 1758
(Thomas et al., 2013). Kromé toho téZce infikovani jedinci jevili zhorSenou schopnost plavani
a zvySenou miru umrtnosti (Taeubert and Geist, 2013). Dale byl za pouziti izotopovych

analyz potvrzen ptenos zivin z hostitele na glochidium. (Denic et al., 2015).

4.3.3 Velevrub tupy (Unio crassus Philipsson, 1788)

Velevruba tupého fadime spiSe mezi hostitelské specialisty. Nicmén€ nema tak striktni
Skalu hostiteld jako perlorodka fi¢ni (M. margaritifera). OvSem staci jen nepatrna zména
rybiho spolecenstva na dané lokalité s vyskytem velevruba a miiZze to mit negativni dopad na
jejich rybi hostitele, jako jsou naptiklad stievle potoc¢ni (Phoxinus phoxinus Linné, 1758)
nebo vranka obecna (Cottus gobio Linné, 1758). Cely tento fetézec muize nasledné vést az

k vyhynuti celé populace velevruba v dané oblasti (Douda, 2015).
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Nedavna studie demonstrovala zdvaznost tohoto problému na piikladu dvou zéastupct
velkych mlza. Byla testovana hostitelsko - parazitickd kompatibilita velevruba tupého a
invazné rozsifené Skeble asijské (Sinanodonta woodiana Rea, 1834). Vysledky studie
oznacily velevruba jako hostitelského specialistu. Jeho lokality vykazovaly slaby pocet
potencionalné vhodnych hostitelii. Naopak skeble asijska se uvedla jako hostitelsky
generalista, jejiz uspéSny vyvoj probehl na vsech testovanych druzich ryb nativniho i
invazniho ptivodu. Tento problém redukujici se populace velevruba a Siteni Skeble asijské je
nedostateéné studovan a prozatim nejsou zcela objasnény potencionalni dopady. (Douda et
al., 2012).

Dalsi studium probéhlo za ucelem otestovat uspésnost vyvoje larvalniho stadia
velevruba tupého na uréitych druzich ryb v Ceské republice. Celkem bylo testovano 21 druhi
z n&kolika lokalit povodi Vitavy. Usp&ny vyvoj (pouze &ast z celkového poétu glochidii) byl
zaznamenan u dvanacti druhti ryb. OvSem tspésnost ptemény nad 50 % z celkového poctu
ptichycenych glochidii se potvrdila pouze u perlina ostrobfichého (Scardinius
erythrophthalmus), stievle poto¢ni (Phoxinus phoxinus) a vranky obecné (Cottus gobio).
Problémem je, Ze populace vranky a stfevle se za posledni roky zna¢n¢ snizila. Ne¢ekanym
zjisténim byl uspésny vyvoj glochidia velevruba na ostroretce st¢hovavé (Chondrostoma
nasus Linné, 1758) a stievlicky vychodni (Pseudorashora parva Schlegel, 1846), jejichz

vyskyt je v povodi VItavy neptivodni (Douda a Bily, 2010).

4.4 Invazni druh Sinanodonta woodiana
Mnozstvi a diverzita sladkovodnich mlzi Se na celém svét€ vyrazné snizuji, pficemz
témert polovina druhti je v soucasné dobé ohroZena. To miize mit vazné diisledky na nékolika
ekologickych urovnich, od jednotlivct az po celé ekosystémy (Walker et al., 2014). Pokles
sladkovodnich mlZzd muZe narusit ur¢ité funkce ekosystému. Jejich filtra¢ni schopnost je
Vv piirod¢ nenahraditelna. Vazba mezi vodnim sloupcem a bentickou zonou hraje dulezitou
roli pfi kolob&hu zivin, stabilité substratu a bioturbaci (Bauer and Wachtler, 2001; Vaughn
and Hakenkamp, 2001). Kromé¢ toho se sladkovodni mlzi povazuji za vhodné bioindikatory
celkového zdravi ekosystémi a zvySuji biologickou rozmanitost. (Spooner et al., 2013).
Nicméné¢ tento problém snizujici se populace mlzl se netyka vychodoasijského druhu
S. woodiana, jehoz invaze zasahla celou Evropu véetné Ceské republiky (Douda et al., 2012).
S. woodiana je oznacovana jako celosvétovy hostitelsky generelista (Douda et al., 2012).

Zajimava studie (Reichard et al., 2012) o parazitickém vztahu S. woodiany s hotavkou
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duhovou (Rhodeus sericeus) uvedla jev, kdy doslo k obraceni hostitelsko - parazitckych
vazeb. Zatimco hotavka duhova byla parazitem evropskych druhti mlzi, skeble asijska se
stala parazitem hotavky.

Diky adaptivni imunité si ryba po prvnim setkdni s glochidiem dokéze vybudovat
siln€j$i imunitni odpovéd’. To je ditvod, proc je invaze Skeble asijské nebezpecna pro ptivodni
druhy. Pokud invazni skeble asijska infikuje rybu, ktera by mohla byt potencionalné vhodnym
hostitelem pro piivodni druhy, dojde u pfisti nakazy ke sniZzeni Gsp&Snosti dokoncené
metamorfozy (Dodd et al., 2005; Strayer, 2008).

Ohledné¢ této hostitelské kompetice byl proveden experiment, jenz kvantifikoval uspésnost
metamorfozy pivodnich sladkovodnich mlzi v domécich podminkach po ptedchozi
parazitarni infekci glochidii invazniho druhu S. woodiany. Hostitelem byl zvolen jelec tloust
(Squalius cephalus) z divodu spole¢né distribuce se zkoumanymi mlzi $keble asijské a
pivodni skeble fi¢ni (Anodonta anatina). Jelec tloust’ byl nejprve uméle infikovan glochidiy
S. woodiany a poté paivodnim druhem A. anatiny. Uspé&$nost metamorfozy A. anatina se
vyznamné¢ snizila po jediném napadeni parazitarnich larev invazivni S. woodiany. Vysledky
jasné potvrzuji negativni vliv invazni Skeble asijské na nativni druhy mlza (Donrovich et al.,
2017).

Ve studiich zkoumajici vztahy mezi mlzi a jejich rybimi hostiteli existuje stdle mnoho
neznamych. Je tieba vénovat se metodickym otdzkam, které pomohou dosahnout kvalitnéjSich

vysledkli a moZnosti vzajemného objasnéni dat z riznych oblasti Zem¢é (Douda, 2013).

9) Invazni druh Sinanodonta woodiana (foto K. Douda).
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4.5 Adaptace mlza zvySujici pravdépodobnost infikace

Neékteii mlzi vykazuji specifické adaptace, pomoci nichZ zvysuji pravdépodobnost
ptichyceni zralého glochidia k hostiteli. Parazitické larvy Unionidae maji trojahelnikovy tvar
schranky, na jejimz okraji jsou pfitomny ostré trny (viz ptiloha). Z vnitini strany pak vyrasta
takzvané byssové vlakno. Diky své lepkavé vlastnosti napomaha spolu s ostrymi okraji
lastury k uchyceni k hostiteli (Wood, 1974).

10) Ostré trny glochidia slouzici k fixaci k hostiteli (foto Mark A. Sanders).

Zvlastni adaptaci si vytvofily druhy z rodt Ptychobranchus a Cyprogenia. Dospéli
jedinci vylucuji glochidia v kiehkych konjugatech, které se podobaji rybi potraveé. Konjugat
vypada jako glochidicky agregat obklopeny jakymsi hlenem. Spole¢né vytvaieji pro hostitele
atraktivni navnadu v podobé Cerva ¢i kukly vodniho hmyzu (Watters, 1999). Po snaze
hostitele ukofistit konjugat se komplex rozpada a tim se glochidia dostavaji do kontaktu
nejcastéji s rybimi zabrami. Tato adaptace zvySuje pravdépodobnost hostitelské infekce. Dalsi
vyhodou je, Ze se mlz miize timto zptisobem zamé&fit na konkrétni hostitelské druhy ryb. Mlzi
vlastnici tuto adaptaci produkuji mnohem méné glochidii nez druhy, které je uvoliuji do
prostiedi samostatné. Tento fakt jenom potvrzuje, Ze adaptace opravdu zvysuje
pravdépodobnost uspésné infekce hostitelti (Haag and Staton, 2003). Konjugaty také mohou
fyzicky chranit glochidia, nebo pfipadné prodlouzit infek¢éni obdobi po uvolnéni ze samice.

Ovsem toto tvrzeni je jen Cisté hypotetické, jelikoZ to prozatim nikdo védecky neovéfil.
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V nedéavné dob¢ byla zdokumentovana podobna modifikace odvozena od této.
Takzvany superkonjugat je produkovan samicemi z rodu Hamiota (Haag a kol. 1995). Rozdil
od ptedchoziho konjugétu spociva v tom, Ze ziistava pfipojen k samici a za pomoci vodnich
proudd, které s ,,nastrahou’ rizn¢ manipuluji vSemi sméry, se atraktivnost pro
potenciondlniho hostitele zvysSuje.

Zajimava modifikace se vyskytuje také u velevruba tupého (Unio crassus), ktery
cilen¢ vyhledava mélké vody na pobftezi. Odtud je schopen vysilat z utrob téla proud vody
obsahujici glochidia. Dopadajici poprasky vody s larvami podle Vicentiniho (2005) lakaji
hostitele blize a zvysuji tim moznost infikace.

Asi nejpozoruhodnéjsi z téchto adaptaci jsou modifikované kozni zdhyby neboli plasté
napodobujici malé ryby. Tyto ndvnady vytvoieny z plasth jsou Casto vyrazné pigmentované
do podoby tamnich druhii ryb. Uéinek ndvnady se jesté zvysuje aktivnim pulsovanim plasté,

coz vyborn¢ imituje pohyb skute¢né ryby (Haag and Warren, 1999).

Y am

11) Modifikovany plast’ napodobujici juvenilni rybu. Po kontaktu s plastém mlz
vypusti glochidia a infikuje tak hostitele (foto Barnhart et al., 2008).

Na zavér popisi strategii infikace kriticky ohrozeného rodu Epioblasma. V podstaté
svoji strategii stavi na stejném principu jako pfedchozi druhy, ovSem s jednou inovaci. Poté

co svym atraktivnim plastém prilaka hostitele, ¢eka na okamzik, kdy se ryba pokusi na
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nastrahu zauto¢it. Ve chvili kdy dojde ke kontaktu ryby s povrchem plasté, lastury

S ozubenymi okraji se pevné seviou a polapi hostitele. Poté miize dojit k uvolnéni glochidii
(Jones, 2004). Po dostate¢né infikaci lastury povoli a ryba odplouva zamotena parazitickymi
larvami, které se za pomoci hostitele ispésn¢ metamorfuji a dosahnou tak svého primarniho

cile - distribuce.
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5. Zavér

Za pomoci odborné literatury jsem zpracoval kompilaéni praci na téma vliv
parazitismu na chovani hostitele se zaméfenim na parazitické larvy sladkovodnich mlzi.
Zjistil jsem, ze parazité¢ maji vliv na mnohé aspekty biologie svych hostiteli. Skrze slozité
mechanismy maji dopady na rozmnoZzovani, metabolismus a jiné. Dokonce mohou ménit i
vné&jsi charakteristiku hostitele za ucelem predace definitivnim hostitelem. Parazitické
stadium vyvoje sladkovodnich mlzi zvané glochidium ma vyrazny vliv na fitness hostitele.
Prostfednictvim odebirani zivin a energie zpisobuje ryb¢ piimé ztraty, ale i behavioralni
zmény mnoha sméry, jako je naptiklad sloZeni potravy, zména vybéru habitatu, antipredacni
¢i hejnové chovani. Déle jsem charakterizoval riznorodé zivotni prostiedi vykazujici biotické
¢i abiotické podminky, které maji vliv nejen na hostitelské organismy, ale i na abundanci a
diverzitu jejich parazitl. Nové poznatky shrnuté v bakalaiské praci ptispivajici k poznani
hostitelsko-parazitickych vztahti ryb a jejich parazitti, a mohou tak napomoci pii nastaveni
managementu invaznich, ale i ohrozenych parazitickych druhti a jejich hostiteli ve

sladkovodnim prostiedi.
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