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Abstrakt

Rod Trypanosoma ptedstavuje znamé bicikovce ztaddu Trypanosomatida a tiidy
Kinetoplastea, ktery zahrnuje ptes 500 popsanych druhli parazitujicich u vSech tiid
obratlovcl. NejznaméjSimi a ekonomicky i medicinsky nejvyznamnéj$imi jsou vSak savci
trypanosomy, specialn¢ lidské, které zptsobuji zdvazna onemocnéni ve sveéte: spavou nemoc
v Africe a Chagasovu chorobu v Latinské Americe. Trypanosomy lze vSak nalézt také v krvi
ptaki, plazi, ryb a obojzivelnikd. A pravé na trypanosomy obojzivelnikd, jejichz diverzita
je prekvapiveé velika, je zaméfena tato prace. Mnoho studii se vSak zaméfuje pouze na
morfologicky popis, ktery nemusi byt vzdy spolehlivy k ur€eni druhu, a tim mohou byt
zkresleny informace napf. o Zivotnim cyklu, prevalenci jednotlivych druhti nebo hostitelské
specifité. Tato prace poukazuje na nékteré nejasnosti, ale i na spolehlivéjsi experimentalni
nebo v nékterych piipadech i molekuldrni dikazy zabyvajici se jednotlivymi aspekty Zivota
trypanosom obojZivelnikl. Shrnuje také zastupce vodnich i terestrickych bezobratlych
vektord, znichz jsou za dominantni povazovany pijavice, prenasejici trypanosomy ve
vodnim prostfedi. Dale jsou pak znamy nékteré druhy flebotoml, komari a rodu

Corethrella, kteti predstavuji prenasece terestricke.

Kli¢ova slova: Trypanosoma, obojzivelnici, zaby, diverzita, pfenaseci



Abstract

The genus Trypanosoma represents well-known flagellates of order Trypanosomatida and
class Kinetoplastea, which includes over 500 described species parasitizing on all classes of
vertebrates. However, the best known and economically and medically most important are
mammalian trypanosomes, especially human ones, which cause serious diseases in the
world: sleeping sickness in Africa and Chagas disease in Latin America. But trypanosomes
may also be found in blood of birds, reptiles, fish and amphibians. And exactly on
trypanosomes of amphibians, whose diversity is surprisingly vast, is this thesis focused.
However, many studies concentrate only on morphological description, which may not be
the best in order to determine species, which may lead to distortion of information e.g. about
species® life cycle, prevalence or host specificity. This thesis points to some ambiguities, but
also to some more reliable experimental or in some cases molecular evidence dealing with
individual aspects of life of trypanosome of amphibians. It also summarizes representatives
of aquatic and terrestrial invertebrate vectors of trypanosomes, among which leeches are
considered to be the dominant vector in aquatic environment. Furthermore, some species of
phlebotomes, mosquitoes and genus Corethrella are known to be terrestrial vectors of

trypanosomes.
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1 Uvod

Rod Trypanosoma je zndmou parazitickou skupinou prvokua fadu Trypanosomatida a tfidy
Kinetoplastea. Spolu s rodem Leishmania, ktery patii do stejné skupiny a ktery sdili
s trypanosomou typické znaky této skupiny (napft. kinetoplast), infikuji clovéka a zptisobuji
nepfijemnd, az zavazna onemocnéni. AvSak trypanosomy neparazituji pouze u lidi
a hospodarskych zvirat, ale 1 u voln¢ zijicich zvifat, které mizeme bézn¢ potkat v naSem
okoli, a to s necekan¢ velkou diverzitou. Tento fakt mé samotnou ptivedl ke studiu tohoto

mén¢ prozkoumaného svéta paraziti.

Rod Trypanosoma ptedstavuje vice nez 500 popsanych druhti parazitujicich u vSech
ttid obratlovcti (Podlipaev, 1990). Avsak nejznaméj$imi a medicinsky i ekonomicky
nejvyznamnéj$imi druhy jsou pravé lidské trypanosomy 7Trypanosoma brucei gambiense
a T. b. rhodesiense zpusobujici v Africe vazné a smrtelné onemocnéni nazyvajici se spava
nemoc, a dale pak 7. cruzi, kterd znepiijemnuje Zivot infikovanych lidi v Jizni a Stfedni
Americe, u nichz zptisobuje Chagasovu chorobu. Dalsimi dilezitymi trypanosomami, na
které¢ je zaméfena SirS§i pozornost, jsou trypanosomy napadajici hospodaiska zvitata,
u kterych plisobi onemocnéni a tim i ekonomické Skody (napt. 7. vivax, T. congolense,
T. brucei evansi, T. b. equiperdum). Ostatni trypanosomy, které nejsou ekonomicky nebo
zdravotnicky dilezité, jsou v jist¢ mife zanedbavany a opomijeny. To plati i pro
trypanosomy napadajici obojZivelniky, a to 1 pfesto, Ze se v Zabach po celém svété tito
cizopasnici bézn¢ vyskytuji. Opomijeni této skupiny se mize zdat neopravnéné uz kvuli
tomu, Ze uplné prvni trypanosoma, kterd byla kdy popséna, byla nalezena pravé v krvi
skokana zeleného (Pelophylax esculentus') v 1. poloviné 19. stoleti. Divody, které mohou
vysvétlovat fakt, ze se jedna o velmi malo prozkoumanou skupinu trypanosom, mohou byt
vysoka morfologicka diverzita, pleomorfismus, nejasny polymorfismus v ramci jednoho
druhu a vysokd mira smésnych infekci v infikovanych jedincich. Tyto divody ztézuji

vyzkum celé této skupiny.

Dalsi zajimavosti a diivodem, pro¢ studovat a zaméfit se na tuto skupinu, je
skutecnost, Ze vétSina studii zabyvajici se trypanosomami obojZzivelnikid pochdzi z Nového

svéta. V Evropé, 1 piesto, ze prvni trypanosoma byla popsana praveé na tomto kontinent¢,

! Dtive oznacovany jako Rana esculenta



jich bylo provedeno opravdu malo a existuje pouze jedna novéjsi studie z Evropy, ktera se
zabyva molekularni fylogenetikou. Trypanosomy obojzivelnikd jsou také dulezité
z evoluéniho hlediska, a to diky obojzivelnému zpiisobu zivota téchto hostitelti, kvili
kterému maji jak suchozemské vektory, typické pro vyssi obratlovce, tak vodni vektory,
typické pro ryby, a jsou tak jakousi spojkou mezi vodnimi a terestrickymi trypanosomami.

Dalsi studie by tak mohly pfispét ke studiu ptivodu celého rodu 7Trypanosoma.

2 Diverzita krevnich paraziti obojzivelnikii

ObojZivelnici jsou taxonomicky c¢lenéni na tfi hlavni skupiny: Cervory (Gymnophiona),
ocasaté (Caudata) a nejvice zastoupené bezocasé obojzivelniky, kam patii zdby (Anura)
(Wake & Koo, 2018). Vétsina druhti obojzivelnikl zije pievazné ve vodnim prostiedi, ve
sladkych vodach (nikoli vSak ve slanych). A i druhy stromovych ¢i zemnich zab a mlokd,
které se vyskytuji po vétSinu svého Zivota na sousi, potfebuji vodni prostfedi pro své
rozmnozovani. Proto jsou obojzivelnici vystaveni Siroké paleté vodnich, ale 1 terestrickych
krevnich vektor(, ktefi pfenaseji mnozstvi intra- ¢i extracelularnich krevnich parazitl véetné

virl, bakterii, prvoku a filarii.

Napftiklad malé tmavé inkluze nachazejici se v erytrocytech nékterych druht Zab
(napt. Lithobates catesbeianus?) byly dfive zaméhovany za parazitické prvoky, pozd&ji se
vSak diskutovalo o tom, Ze by to mohly byt virové infekce (Johnston, 1975). ObojZivelniky
mohou napadat naptiklad viry patfici do skupiny ICDV virli (icosahedral cytoplasmic
deoxyribovirus) pfenasené pijavicemi (Desserobdella picta®) i krevsajicim hmyzem (Culex
territans, Culicoides sp.) (Barta & Desser, 1984a). V krvi obojzivelnikti se mohou také
nachazet viry FEV (frog erythrocytic virus), napadajici ¢ervené krvinky, a FLV (frog
leukocytic virus), napadajici bilé krvinky, nalezené ve skokanovi Vaillantové (Lithobates
vaillanti’) (Desser, 2001). Viry skupiny FEV jsou pravdépodobné pienasené krevsajicim
hmyzem Forcipomyia (Lasiohelia) fairfaxensis a Culex territans (Gruia-Gray & Desser,
1992). V ¢ervenych krvinkach tohoto druhu skokana (Lithobates vaillanti) se nachazely také
gramnegativni bakterie, mimo jiné i Aegyptianella sp. z tadu Rickettsiales pfenasené pijavici

Desserobdella picta (Barta & Desser, 1984a, 1984b; Desser, 2001).

2 Dtive oznacovany jako Rana catesbeiana
3 Dtive oznatovana jako Batracobdella picta
4 Dffve oznaCovany jako Rana vaillanti



V krvi obojzivelniki se také nachazi nékolik druhl jednobunéénych parazitujicich
prvokl patficich do kmene Apicomplexa. Nékolik druht rodu Haemogregarina bylo
nalezeno a popsano v obojzivelnicich z riznych ¢asti svéta. Nicméné podle Dessera et al.
(1995), kteti zkoumali krevni parazity ve skokanovi volském (Lithobates catesbeianus), je
mozné, ze druhy ze skokand pivodné oznacované jako Haemogregarina byly Spatné
identifikovany a jednalo se ve skute¢nosti o druhy Hepatozoon spp. Po celém svéte je kolem
45 rozpoznanych druht rodu Hepatozoon parazitujicich v zabich erytrocytech (Smith, 1996;
Netherlands et al., 2018). O vektorech téchto parazitii neni mnoho znamo, ale vi se, Ze jsou
prendseni prostiednictvim vodnich i suchozemskych vektorii. H. catesbianae napadajici
skokana volského prendsi komar Culex territans (Desser et al., 1995) a H. leptodactyli
vyskytujici se v zabach rodu Leptodactylus ptenasi pravdépodobné vodni pijavice
Haementeria lutzi (Costa et al., 1973). Jejich Zivotni cyklus je slozity a prochazi tfemi fazemi
rozmnozovani: merogonii, gamogonii a sporogonii, které jsou charakteristické¢ pro cely
kmen Apicomplexa. Dalsi paraziti patfici do kmene Apicomplexa vyskytujici se takeé
v Cervenych krvinkach obojZivelnik jsou Lankestrella spp. (Barta & Desser, 1984b; Desser,
2001) a Babesiosoma stableri (Barta & Desser, 1984b, 1986) pravdépodobné piendsené
pijavici Desserobdella picta (Barta & Desser, 1984b; Tse et al, 1986). Castymi

protozoalnimi parazity jsou také trypanosomy, na které se zaméftuje tato prace (viz dale).

Zastupci filarii vyskytujici se v krvi zab jsou kosmopolitni (Barta & Desser, 1984b;
Werner & Kirwin, 1993; Desser, 2001; Readel & Goldberg, 2010). Napi. ve skokanovi
Sernoskvrnném (Pelophylax nigromaculatus’) v Cing, ale také v evropskych skokanech
(Pelophylax esculentus a Pelophylax lessonae) byla nalezena Icosiella neglecta (Werner
& Kirwin, 1993; Okulewicz et al., 2014). V né&kolika druzich skokanti a ropuch ze Severni
a Sttedni Ameriky se vyskytovaly druhy Foleyella sp. a Ochotenerella (Barta & Desser,
1984b; Desser, 2001). Tyto hlistice, pattici do tfidy Secernentea, jsou biohelminti majici
infek¢ni 3. larvalni stadium vyvijejici se ve stiev€é hmyzu (jejich vektora), které se dostava
ze stfedni Casti stieva k tstnimu ustroji a pfi sani nakazi svého definitivniho hostitele — Zabu
(Benach & Crans, 1973). Diverzita jejich pifenasect je velikd. Druhy Foleyella
pravdépodobné piendsi komati Aedes aegypti a Culex pipiens (Causey, 1939; Benach
& Crans, 1973), zatimco Forcipomyia velox a Sycorax silacea jsou vektofi u I neglecta

(Okulewicz et al., 2014).

3 Diive oznacovany jako Rana nigromaculata



3 Diverzita trypanosom obojzivelniki

Trypanosomy obojzivelnikli byly prvni popsané trypanosomy viibec, a to hlavné kvili vétsi
velikosti a tim 1 lepsi viditelnosti pod svételnym mikroskopem (Bardsley & Harmsen, 1973).
Rod trypanosoma byl objeven a pozorovan v roce 1842, a to v krvi evropského skokana
zeleného (Pelophylax esculentus), ale nejdiive byl zaménovan s ménavkami a klasifikovan
jako Amoeba rotatoria (Mayer, 1843; cit. dle Spodarevy et al., 2018). Zaména s ménavkou
neni az tak nepochopitelnd, vzhledem k velmi atypickému tvaru fady zabich trypanosom (viz
Obrazek 1). O rok pozdéji byl tento druh oznacen jako Trypanosoma rotatorium, kterym tak
byl vytvoten rod Trypanosoma (Gruby, 1843; cit. dle Ferreiry et al., 2007). Dalsi dvé
trypanosomy (7. loricatum a T. ranarum), které byly popsany nasledovné, byly povazovany
za nalevniky, coz je opét pochopitelné vzhledem k jejich morfologii (viz Obrazek 1).
T. ranarum byla pojmenovana jako Undulina ranarum podle piitomnosti undulujici
membrany (Lankester, 1871) a 7. loricatum jako Paramecium loricatum (Mayer, 1843; cit.
dle Spodarevy et al., 2018). Trypanosomy vyskytujici se v krvi obojzivelnikii byly
zaznamenany u obojzivelnikti z celého svéta: z Asie, z Evropy, z Afriky, ze Severni
Ameriky, ze Stfedni Ameriky, z Jizni Ameriky a z Australie (viz Tabulka 1, str. 25).

-

TN

Obrazek 1: Vysoka variabilita rGznych tvarG trypanosom, v tomto piipadé pozorovana v krvi
skokant (Peophylax spp.), je velmi typicka pro trypanosomy obojzivelniki (Original)



3.1 Morfologicka diverzita zabich trypanosom

Trypanosomy obojzivelniki vykazuji vysokou morfologickou variabilitu a jsou mnohem
vice polymorfni nez sav¢i trypanosomy (Bardsley & Harmsen, 1973). Mohou byt kulaté,
ovalné, vé&jitovité, spiralovité, vietenovité, mohou mit i nepravidelné tvary s viditelnym
nebo bez viditelného biciku (Lehmann, 1958b; Bardsley & Harmsen, 1973; Werner
& Walewski, 1976; Werner & Kirwin, 1993; Spodareva et al., 2018). Tato vysoka variabilita
predstavuje divod, pro¢ byly trypanosomy zprvu zaménovany za ménavky a nalevniky.
Nejen polymorfismus (proménlivost v rdmci jednoho druhu), ale také pritomnost smésnych
infekci (v jednom jedinci obojzivelnika se vyskytuje vice druhd trypanosom),
¢1 pleomorfismus (morfologické zmény béhem zivotniho cyklu) jsou divody, které ztézuji
nejen morfologicky vyzkum této skupiny. Proto se v nékterych aspektech jedna o relativné

malo prozkoumanou skupinu trypanosom.

3.1.1Taxonomické obtize a nejasnosti

Z riznych koutli celého svéta bylo morfologicky popsano ptes 70 druhti trypanosom
z obojzivelnikl (viz Tabulka 1, str. 25). OvSem ani po ptfichodu molekularnich studiich se
tento pocet vyrazné neménil. Kvili jejich polymorfismu, smésnym infekcim a pleomorfismu
se mnoho autorti vyhybalo popisu novych druhi trypanosom (napt. Desser, 2001). Nékteti
autofi pfifazovali ndzvy druhlim trypanosom pouze na zakladé jednoduchych
morfologickych znakl i pfes to, ze trypanosomy byly izolovany z neptibuznych druhi
jedinct Zab a vzdalenych geografickych mist. Naptiklad jméno 7. chattoni se pouziva pro
Zabi trypanosomy na riznych kontinentech: v Asii v ropuSe ¢inské (Bufo gargarizans)
(Werner & Kirwin, 1993), v Severni Americe ve skokanovi levhartim (Lithobates pipiens®)
(Jones & Woo, 1987) a také v Jizni Americe ve hvizdalce hnédé (Leptodactylus fuscus)
(Lemos et al., 2008). Lze pfitom pochybovat o takto Sirokém hostitelském i geografickém
roz$ifeni a mnohem pravdépodobnéji se jedna o nekolik odliSnych druhti. Jesté Castéji se
vSak pro Zabi trypanosomy po celém svété pouziva jméno 7. rotatorium, tedy jméno druhu,
které¢ bylo pouZzito pro Upln€ prvni popsanou trypanosomu, a to v Evropé v roce 1843.
Bohuzel nelze s jistotou fici, co autor skuteéné pozoroval a zda se nejednalo o smiSenou
infekci nékolika druhy (Bardsley & Harmsen, 1973). Navic ptavodni priace neobsahuje

vSechny potiebné tidaje a naptiklad charakteristika jadra a dal$i podrobnéjsi morfologické

¢ Dfive oznacovany jako Rana pipiens



informace tohoto prvniho popisu nebyly zaznamenany (Werner & Walewski, 1976). Nyni
je tato trypanosoma (7. rotatorium) popisovana asi v 60 druzich zab po celém svéte
(Bardsley & Harmsen, 1973; Werner & Walewski, 1976; Barta & Desser, 1984b; Werner
& Kirwin, 1993; Spodareva et al., 2018). To muize byt interpretovano bud’ velmi nizkou
hostitelskou specifitou a kosmopolitnim rozsifenim, anebo nespravnym pfifazenim druhu
trypanosomy. Nékteti autofi vSak diskutuji spravnost oznaceni 7. rotatorium u nekterych
severoamerickych druhti zab (Werner & Walewski, 1976). Napiiklad v Australii, kde vzali
v ivahu velikou geografickou vzdéalenost od pivodniho evropského druhu, zjistili, Ze
puvodné uvadény druh 7. rotatorium je ve skuteCnosti novym druhem nasledné
pojmenovanym jako 7. clelandi (Cleland & Johnston, 1910; cit. dle Mackerras & Mackerras,
1960).

Sestavit presny seznam platnych druhii trypanosom, které napadaji obojzivelniky, je
taktka nemozné, protoze popisy vétSiny druhit byly zalozeny pouze na stadiich
trypomastigotli nalézajicich se v krevnim obé&hu hostitele. Dal§im problémem pfti popisovani
novych druhti mohou byt rizné faze vyvoje parazita. Infekéni metacyklické formy
trypanosom nalézajici se v pijavicich (vektorech trypanosom) jsou morfologicky odlisné
amensi oproti veétSim trypomastigotim nachazejicich se v krevnim fecisti obratlovce,
pfi¢emZ se pochopitelné jedna o jeden a tentyz druh (Martin & Desser, 1991a). Proto je
pravdépodobné, Ze n¢které formy pozorovanych trypanosom v hostiteli ¢i ve vektoru, ackoli
se jednalo o jeden druh, mohly byt povazovany za odlisné druhy a doSlo k nespravnému
pojmenovani (Desser, 2001). Desser (2001) diskutujici tuto problematiku navrhoval, aby
popis nového druhu trypanosom nebyl zakladdn pouze na morfologickych znacich
trypanosomy v obratlov¢im hostiteli, popisu hostitele a jeho lokality, ale také na popisu jeho

o 24

na morfologickych znacich v jednom hostiteli, ale také velmi sloZité a v nékterych ptipadech
jen obtizné proveditelné. Navic je v soucasné dobé nejspolehlivéjsi uréovani druhil
molekularnimi metodami, a tak prace zamétené pouze na morfologii nejsou pro popis druhu

dostacujici.

3.1.2 Polymorfismus

Vyraz polymorfismus mize ptredstavovat riizny vyznam v odliSnych disciplinach. Nicméné
polymorfismus u trypanosom je chapan jako fenotypova exprese jednoho genotypu

(Bardsley & Harmsen, 1973) a také schopnost vytvaret morfologicky a fyziologicky odlisna
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stadia (morfy), kter¢ se 1i$i napt. délkou biciku, polohou kinetoplastu a jadra a pfitomnosti
undulujici membrany. Nékolik druhl trypanosom je povazovano za vysoce polymorfni
organismy a pretrvavaji pochybnosti o tom, zda jsou obojzivelnici napadani mnoha
morfologicky rozdilnymi druhy nebo jen jednim vysoce polymorfnim druhem. Desser
(2001) pozoroval smésnou infekci u skokana Vaillantova (Lithobates vaillanti) ve Stiedni
Americe, ve kterém popsal az 5 riiznych druhti trypanosom. Néktefi autofi vSak znaci diky
témto nejasnostem napiiklad 7. rotatorium jako T. rotatorium komplex, ktery miize
vykazovat rizné morfologické typy (morfotypy) (Bardsley & Harmsen, 1969; Zi¢kus,
2002). Zitkus (2002) zaznamenal 4 rtzné morfologické typy trypanosom, které
taxonomicky zatradil pod oznaceni 7. rotatorium komplex. Nicméné existuji pochybnosti
o tom, zda se jedna o fenotypovou expresi jednoho genotypu nebo o smésné infekce vice
druhy (taxony). Nékteré druhy zabich trypanosom jsou popsany jako polymorfni (napf.
T. rotatorium, T. ranarum, T. granulosae, T. ambystomae) a nckteré naopak jako
monomorfni (napt. 7. chattoni, T. hosei, T. andersoni, T. grylli, T. pipientis) (Lehmann,
1954, 1959b; Bardsley & Harmsen, 1969; Woo & Bogart, 1984; Miyata & Yong, 1991;
Lemos et al., 2008). Ale pii nedodrzovani urcitych pravidel pfi popisovani polymorfismu ¢i
monomorfismu (pozorovani zralych forem trypanosom ve stejnych podminkéch), mize byt

toto oznaceni zavad¢jici (Bardsley & Harmsen, 1973).

3.1.3 Morfologické formy

Pozorovani morfologickych typti pomoci svételné mikroskopie odhalilo velikou rozmanitost
forem trypanosom. Mnoho praci se zaméfuje pouze na popis morfologickych stadii v krvi
hostitelii a popis novych druhti se opird pouze o tento parametr. Trypanosomy obojzivelnikl
vykazuji vysokou miru pleomorfismu. AvSak nelze vyloucit, Ze u nékterych pozorovani se
jednalo o smésné infekce, a tedy rGzné druhy. Pleomorfismus byl ale potvrzen napf.
uT. fallisi. U této trypanosomy probihaly sezénni cykly se dvéma odlisSnymi stadii
trypomastigotll. Zkraje jara a béhem léta v krvi obojzivelnika ptevazovala ,.tlusta* forma
trypanosomy naznacujici pravdépodobné pocatecni infekci, naopak na podzim (nejspise
1 v zim¢, vzorky ale nebyly v tuto dobu sbirany) byla pozorovana pouze ,,Stihla*“ forma
(Hysek & Zizka, 1988; Martin & Desser, 1990). Vliv teploty byl také zkouméin
u 7. andersoni a T. grylli. Vyvoj trypanosom souvisejici s jejich délenim a morfologickymi

zménami (vEtSi variabilita délky trypanosomy a vétsi frekvence déleni) v obratlovéim



hostiteli byl zrychlen s ndstupem vysSich teplot, naopak pii ochlazovéni byl vyvoj zpomalen

(Reilly & Woo, 1982c¢).

Obecny a jasny vzorec, jak vypada zivotni cyklus trypanosom obojzivelnikii,
neexistuje. V pribéhu infekce lze nalézt v krvi obratlovce nékolik rtiznych morfologickych
typl trypanosomy: trypomastigoty, epimastigoty, amastigoty a sféromastigoty (viz Obrazek
2). Nicmén¢ podle Tylera & Engmana (2001) je sféromastigot spiSe mezistddiem mezi
charakteristickymi stadii, nezli samostatnou fazi zivotniho cyklu. Jednim z nejlépe
studovanych zivotnich cykll, popsanych na zdklad¢é experimentdlnich infekci, vykazuje
T. fallisi z ropuchy americké (Anaxyrus americanus’) (Martin & Desser, 1990, 1991a).
Prvnim typem nachazejicim se v krvi ropuchy jsou metacykli¢ti trypomastigoti (infekéni
stddium), kteti se postupné déli na trypomastigoty s dobie vyvinutou undulujici membréanou,
ktefi se nasledn¢ béhem nékolika tydnt pfeménuji na Stihlejsi formy. U 7. andersoni byli
pozorovani navic i sféromastigoti a epimastigoti. Déleni probihalo extracelularné hlavné
v jatrech, kde se trypomastigoti délili na sféromastigoty, ktefi dali vznik epimastigotim
anasledné¢ znovu trypomastigotim. Podobny proces byl pozorovan také u 7. grylli
s rozdilem mista déleni. Tato trypanosoma se rozmnoZovala hlavné v periferni krvi (Reilly
& Woo, 1982c). Amastigotni stadia byla pozorovana u 7. chattoni v krvi skokana
Vaillantova (Lithobates vaillanti) (Desser, 2001). Obecny vzorec mista déleni se u zabich
trypanosom také nevyskytuje. Mimo 7. grylli délici se v periferni krvi a 7. andersoni délici
se v jatrech, se napt. T. inopinatum déli v bunkéach sleziny a kostni dfen¢ (Buttner
& Bourcart, 1955), T. gaumontis v srdci (Woo, 1969b) a T. chattoni v ledvinach (Jones
& Woo, 1987).

Mnozeni trypanosom zahrnuje bud’ binarni déleni, pfi némz se jedna matefska bunka
rozdéli na dvé stejné velké dcetiné bunky, anebo ,,vicenasobné* déleni, pii némz se matetska
buiika rozdéli na nékolik dcefinych bunék. Sféromastigotické stadium, které¢ vznika v krvi,
se deli nerovnomérnym bindrnim délenim produkujicim dv€ nestejné stadia: epimastigoty
a trypomastigoty (Woo & Bogart, 1986). Riiznorodost epimastigotnich forem 7. grylli
pravdépodobné ukazuje zase vysledek nerovnomeérného ,,vicendsobného* déleni (Reilly
& Woo, 1982c). Binarni 1 ,,vicenasobné* déleni, at’ uz pravidelné ¢i nikoli, se vSak spolu

nevyskytovalo u vSech pozorovanych trypanosom. Napt. u 7. andersoni nebo u T. chattoni

7 Plivodné oznacovana jako Bufo americanus



bylo pozorovano pouze binarni déleni, ,,vicendsobné*“ déleni pozorovano nebylo (Reilly

& Woo, 1982c; Jones & Woo, 1987).
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Obrazek 2: Morfologicka stadia trypanosom: a — trypomastigot, b — epimastigot, ¢ — amastigot,
d — opisthomastigot, e — choanomastigot, f — promastigot (podle Kaufer et al., 2017, upraveno)

3.1.4 Hostitelska specifita trypanosom

Az na nékteré vyjimky jsou trypanosomy obojzivelnikii popisovany jako malo specifické
pro své obratlov¢i hostitele. Naptiklad 7. rotatorium nebo T. ranarum byly identifikovany
hned u n¢kolika neptibuznych druhli Zzab: ve skokanech, ropuchéach ¢i nékterych druht
rosni¢ek a dalSich zastupct Zab (Woo, 1969b; Ramos & Urdaneta-Morales, 1977; Barta
& Desser, 1984b; Gupta et al., 2012). Nicméné¢ je zase nutné poukdzat na to, ze neni zcela
jasné, jestli jsou tyto dva druhy opravdu tak nespecifické, anebo doslo k nespravnému urceni
a pojmenovani. Je mozné, ze tyto druhy nejsou zdaleka tak rozSifené. Hostitelskou
nespecifi¢nost vSak potvrdily nékteré experimentalni infekce, kde 7. ambystomae infikuje
axolotla hnédého (Ambystoma gracile) stejné dobie jako ,,mloka* tarichu zrnitou (7Taricha
granulosa) (Lehmann, 1957). Ur¢itou miru hostitelské specifity naopak vykazuje naptiklad
T. fallisi, kterd byla poprvé popsana z ropuchy americké (Anaxyrus americanus) v Kanadé
(Martin & Desser, 1990). Pii experimentalnich infekcich se ukézala schopnost této
trypanosomy infikovat n¢které druhy ropuch a jim ptibuzné druhy z Celedi rosnickovitych
(Hylidae), nikoli v8ak skokany (Martin & Desser, 1991b). Je pravdépodobné, Ze T. fallisi
se pfizpusobila ropuchdm a v soucasné dob¢ neni schopné infikovat skokany, kteti jsou
evoluéné vzdalendjsi a se kterymi jiz trypanosoma ztratila fyziologickou kompatibilitu
(Martin & Desser, 1991b; Martin et al., 2002). Dal§i miru specifity vykazuji druhy

T. andersoni a T. grylli, které pii experimentalni studii infikovaly pouze druhy z celedi



rosnickovitych (Hylidae) (Reilly & Woo, 1982b). Dale pak T. barbari, ktera infikovala
prostiednictvim inokulace pouze jednoho zosmi testovanych druhli, a to tarichu
kalifornskou (7Taricha torosa). Dva piibuzné druhy (Taricha granulosa, Notophthalmus
viridescens®), patfici spole¢né s T. torosa do &eledi Salamandridae, nevykazovali Zadnou
infekci trypanosomou 7. barbari (Lehmann, 1952, 1958a). Také T. bocagei
a T. bufophlebotomi jsou specifické pro ropuchy, protoze vSechny pokusy infikovat skokany
a rosnicky byly neuspeésné (Anderson & Ayala, 1968).

Trypanosomy obojzivelnikti pravdépodobné vykazuji také nizkou specifitu u svych
bezobratlych vektorti. Nicméné o specifit¢ prenasect je znamo velmi malo. Napiiklad
nizkou specifitu v ramci vektorG vykazuje druh T. rotatorium, u kterého byl popsan
podrobny vyvoj jak u pijavic (Bardsley & Harmsen, 1973), tak také u dvou druht koméart:
Culex territans a Aedes aegypti (Bailey, 1962; Desser ef al., 1973). Nicmén¢ je znovu nutné
poukazat na nejasnosti ohledné pojmenovani druhu 7. rotatorium, kde se mohlo jednat o vice
druhil (viz vySe). Trypanosomy, které¢ jsou pfenaseny prostfednictvim flebotoma Lutzomyia
vexator, jsou podle Andersona & Ayaly (1968) povazovany za vektorové specifické,
a to diky Uspé&snosti flebotoma infikovat ropuchy pii séni. Také zminuji neptimé dikazy,
ato takové, ze pravdépodobnost téchto vektori byt jedinymi pfenaSeci je ddna nocnim

zptiisobem Zivota obou skupin a sdileni stejnych nor.

3.2 Diverzita odvozena na zakladé molekularnich studii

Data, zahrnujici pouze morfologicky popis trypanosom, nejsou vhodnym nastrojem
k ur€ovani druhti a stanoveni taxonomické piibuznosti. VétSina druhtl, az na par vyjimek,
vSak byla v minulosti popsana pravé pouze na zakladé morfologie. V soucasné dobé
se s pfistupem modernich technologiich a molekuldrnich metod nékteré otazky nejen
ohledné ptibuznosti téchto trypanosom vyjasnily. Napiiklad stile panuji nejasnosti ohledné
druhu T. rotatorium, ktery byl poprvé morfologicky popsan v Evrop¢, a jménem kterého
byly pozdéji ozna¢eny mimo jiné 1 druhy zabich trypanosom v Severni Americe. Z DNA
izolath evropského a kanadského vzorku je vSak jasné, ze se jedna o jiny druh. Podobna

situace plati 1 pro druh 7. ranarum (Spodareva et al., 2018).

8 Plivodné oznalovany jako Diemyctylus viridescens
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Podle nejnovéjsiho fylogenetického stromu trypanosom obojzivelnikl je patrné, ze
se jedna o parafyletickou skupinu (viz Obrazek 3) (Spodareva et al., 2018). Trypanosomy
z 7ab jsou piibuzné trypanosomam z ryb, zelv a T. binneyi z ptakopyska a spadaji spolecné
do tzv. ,,Aquatic clade®. Za ptibuznost nékterych téchto skupin je zfejmé zodpoveédny stejny
typ prenasece, a tim jsou pijavice. Sekvence byla doposud ziskdna u cca 30 druhil
trypanosom obojzivelnikti, avSak pouze u 9 znich bylo pfifazeno taxonomické
pojmenovani, a to: T. tungarae, T. chattoni, T. mega, T. herthameyeri, T. rotatorium,

T. neveulemairei, T. ranarum, T. fallisi a T. loricatum (Martin et al., 2002; Attias et al.,
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Obrazek 3: Fylogeneticky strom trypanosom z tzv. Aquatic clade (Spodareva et al., 2018)
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2016; Bernal & Pinto, 2016; Spodareva et al., 2018). Tyto druhy jsou podle pfibuznosti
¢lenéni do monofyletickych skupin znacenych jako An01 — An06. Pozice T. loricatum, ktera
nenalezi ani do jedné ztéchto skupin, a naopak tvoii sesterskou skupinu k ostatnim
trypanosomam z ,,Aquatic clade* (viz Obrazek 3), poukazuje na jeji zajimavé evolucni
postaveni. Autofi tohoto zjiSténi tim vysvétluji pfibuznost mezi jednotlivymi skupinami
trypanosom z této evolucni vétve, a to ze trypanosomy obojzivelnikil jsou evoluéné
puvodnéjsi nez druhy ostatnich trypanosom z,Aquatic clade®, tj. jsou jejich ptedci.
V evoluci se pravdépodobné nékteré trypanosomy plvodné pienasené pouze hmyzem
prizptisobily k pfenosu prostiednictvim pijavic. Vyjimecné tak doslo i k preskoku mezi
hostiteli, a pravé diky tomu mizeme nalézt trypanosomy z této skupiny také u ryb, zelv

a ptakopyska (Spodareva et al., 2018).

4 Prenaseci trypanosom obojzivelniku

Trypanosomy jsou ve vétSing pripadii z hostitele na hostitele prenaSeny pomoci bezobratlych
vektort, ve kterych dochazi k mnoZeni a diferenciaci parazita na stadia schopna nakazit
obratlov¢iho hostitele. Trypanosomy se mnozi ve svych vektorech nejcastéji v prostorach
travici trubice. ObojZivelnici, na které se zaméfuje tato prace, ziji jak vodnim, tak
terestrickym zpiisobem Zivota, a maji proto Sirokou Skalu prostfedi, kde se mohou
vyskytovat, a tedy 1 prilezitosti pfijit do kontaktu s rGznymi vektory. Trypanosomy
obojzivelnikl proto pfenaseji jak vodni pijavice, tak i néktefi zastupci suchozemského

hematofagniho dvoukiidlého hmyzu.
4.1 Pfenos prostiednictvim pijavic (Hirudinea)

Obojzivelnici travi pomérné podstatnou ¢ast svého Zivota ve vodnim prostiedi, protoze se
ve vodnim prostiedi vyskytuji ve svych ranych vyvojovych stadiich, a poté minimalné jako
dospé€lci v dobé rozmnoZovani. Tim se zvySuje riziko jejich napadeni pijavicemi
(Hirudinea), které jsou povazovany za jedny z nejcastéjSich hematofagnich ektoparazitti této
skupiny obratlovcii. Mnoho druhti téchto krouzkovcel saje pfednostné na poikilotermnich
obratlovcich jako naptiklad nékteti zastupci z ¢eledi Glossiphoniidae parazitujici na rybéch,
plazech a obojzivelnicich (Mann, 1962). Lze proto ptedpokladat, ze jsou to i dileziti vektoii

prenasejici mezi obratlov¢imi hostiteli mj. 1 trypanosomy. Prvnim autorem, ktery piisel na
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souvislost mezi trypanosomami obojzivelnikii a pijavicemi, byl Billet (1904; cit. dle
Bardsley & Harmsen, 1973), ktery publikoval studii, Ze chobotnatka Batracobdella algira
je ptirozenym vektorem 7. inopinatum vyskytujicim se ve skokanovi zeleném (Pelophylax

esculentus).

Podttida pijavice (Hirudinea) je blizce ptibuznd malostétinatcim (Oligochaeta) patiici
spolecné¢ do tiidy opaskovct (Clitellata) a kmene krouzkovci (Annelida) (Sawyer
& Fitzgerald, 1981; Govedich et al., 2004). Podtiida Hirudinea je monofyletickou skupinou,
ktera je rozdé€lena na Acanthobdellida a ,,pravé pijavice” Euhirudinea, kterd zahrnuje dva
hlavni fady: Rhynchobdellida se svalnatym vychlipitelnym chobotem oznacovanym také
jako  proboscis  (zahrnujici naptiklad celedi  sladkovodnich  Glossiphoniidae
a ektoparazitickych Piscicolidae) a Arhynchobdellida s ¢elistmi obsahujici zuby zahrnujici
¢eledi vodni (napt. Hirudinidae) i terestrické (napt. Haemadipsidae) (Govedich et al., 2001).
Zastupci pijavic se vyskytuji po celém svéteé a obyvaji Sirokou skalu rizného prostiedi, jako
jsou terestrické ekosystémy, slané i sladké vody, kde se bézn¢€ nalézaji v rybnicich, jezerech,
potocich a fekach, a to jako soucést bentickych a ptilezitostné i pelagickych spolecenstev

(Govedich et al., 2001).

Zpisoby ziskavani potravy u riznych druhi pijavic mohou byt rozdilné. N&které druhy
jsou dravci a zivi se jinymi druhy bezobratlych zivoc¢ichti, ale mnoho z nich jsou hematofagni
parazité sajici krev na velké Skéale obratlovct. U nékterych zéastupcti nemaji pouze roli
parazita, ale mohou zaujimat funkci vektorti a prendSet fadu patogenti. Dokonce bylo
prokdzano, ze nekolik druhli vird (napf. virus HIV, viry hepatitidy) a bakterii je schopno
dlouhodobé Zit v téle pijavic, nicméné k piipadnému pienosu nedochdzi prostiednictvim
slinnych zlaz, ale pti pfimém kontaktu obsahu stfeva pijavice a krve napadeného ¢lovéka
zpusobeného napft. stlatenim pijavice pii snaze o oddé€leni pijavice od kuze (Nehili et al.,
1994). Moiské pijavice rodu Ozobranchus jsou mechanickym vektorem viru FPTHV
(fibropapilloma-associated turtle herpesvirus) zpisobujiciho onemocnéni zelv (Greenblatt
et al., 2004). Pijavice mohou dale pienaset fadu parazitii, jako napiiklad krevni parazitické
prvoky Haemohormidium beckeri vyvijejici se ve stftevé pijavic Platybdella olriki
aJohanssonia artica (Khan, 1980) a Haemogregarina myoxocephali nachazejici
se v pijavici Malmiana scorpii (Siddall & Desser, 1993). Oba jmenovani prvoci parazituji

na rybach a patii do kmene Apicomplexa.
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Dalsim krevnim prvokem, ktery je piendsen pijavicemi a parazituje na rybach, je rod
Trypanoplasma®, zastupce bodonidi piibuzny rodu Trypanosoma a spolecné patii do tiidy
Kinetoplastea. Pravdépodobné vSechny druhy trypanoplasem pienasSeji parazitické pijavice
(Cranney & Heckmann, 1996). Trypanoplasmy se mohou vyskytovat jak v motskych, tak
sladkovodnich zastupcich ryb a pijavic. Trypanoplasma bullocki se vyskytuje u moiskych
ryb v okoli Mexického zalivu a za jejiho vektora se povazuje pijavice Calliobdella vivida
(Burreson, 1982). U sladkovodnich ryb se vyskytuje Trypanoplasma borreli, ktera parazituje
na evropskych druzich kaprovitych ryb jako je kapr obecny (Cyprinus carpio) a lin obecny
(Tinca tinca) a zpusobuji u nich ,,spavou nemoc®. Pfenaseji je pijavice chobotnatka pestra
(Hemiclepsis marginata) a chobotnatka rybi (Piscicola geometra) (Lom & Dykova, 1992;
cit. dle Steinhagena et al., 2000). DalSimi zastupci parazitujici na sladkovodnich rybéach jsou
naptiklad Trypanoplasma salmositica (Becker & Katz, 1965) a Trypanoplasma atraria
(Cranney & Heckmann, 1996) pienasené pijavici Piscicola salmositica na zapadé Severni

Ameriky.

Dal$imi pfenadSenymi parazity prostfednictvim pijavic jsou trypanosomy, které koluji
u riznych skupin hostitelti jako jsou ryby (Hayes et al., 2014), zelvy (Siddall & Desser,
1992) a obojzivelnici (Bardsley & Harmsen, 1973). Pijavice pfenasSejici trypanosomy u ryb
byly identifikovany jak u sladkovodnich, tak u motskych zastupct (Overath ef al., 1999;
Hayes et al., 2014). Trypanosomy u moiskych ryb zastupuje naptiklad 7. murmanensis
infikujici tresku obecnou (Gadus morhua), kterou prenasi pijavice Johanssonia sp. (Khan,
1976). Tato trypanosoma (7. murmanensis) se vyskytuje minimalné¢ u sedmi dalSich
zastupct moiskych ryb, u kterych se geograficky vyskyt prekryva také s vyskytem pijavice
Johanssonia sp. (Khan, 1977). Dal§im zéstupcem trypanosomy infikujici moiské ryby je
T. nudigobii ptendSend pijavici Zeylanicobdella arugamensis, kterd na zékladé
morfologickych studii vykazovala vysoky pleomorfismus (Hayes et al., 2014).
U sladkovodnich ryb je to naptiklad 7. carassii s vektorem chobotnatky pestré (Hemiclepsis
marginata) (Overath et al., 1999). T. chrysemydis se naopak vyskytuje u zelv (Siddall
& Desser, 1992).

Pijavice lze dokonce povazovat i za vektora 7. binneyi vyskytujici se u ptakopyska

(Ornithorhynchus anatinus) (Mackerras, 1960). Tento druh trypanosomy je fylogeneticky

% Nékdy oznadovany jako podrod Cryptobia v ramci rodu Trypanoplasma
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blizce pribuzny trypanosomam z Zelv, ryb a obojzivelnikill, pravdépodobné diky spolecné

evoluci i podobnému zptlisobu pienosu (Jakes ef al., 2001).

Pfenosu trypanosom se ucastni nejenom vodni pijavice, ale existuje také n¢kolik druhi
suchozemskych pijavic z ¢eledi Haemadipsidae. Ty jsou prevazné¢ hematofagni a ziji ve
vlhkych destnych lesich v tropickych a subtropickych ekosystémech v okoli Indického
a Tichého oceanu. Tyto pijavice se povazuji napiiklad za vektory trypanosom u klokant
v Australii (Noyes et al., 1999). Hamilton et al. (2005) piedpokladaji, ze T. cyclops a ji
ptibuzné druhy trypanosom jsou pienaSeny prave terestrickymi pijavicemi nejen na klokany
a makaky, ze kterych byla tato trypanosoma izolovana, ale také na zaby. Trypanosoma
T. cyclops byla totiz nalezena v paropuse Fleayoveé (Mixophyes fleayi), coz je primarné

terestricky druh zaby (Hamilton et al., 2005).

Druhy pijavic sajici na obojzivelnicich a pfendsejici trypanosomy patii do Ctyt Celedi:
Piscicolidae, Hirudinidae, Haemodipsidae a nejcastéji Glossiphoniidae. Do této Celedi patii
napftiklad jedna z nejvice prozkoumanych pijavic sajicich na obojzivelnicich, Desserobdella
picta ze Severni Ameriky (Sawyer & Fitzgerald, 1981). Zivi se vyhradné na obojZivelnicich,
a to hlavné na jare v obdobi rozmnozovani od kvétna do cervence. Pijavice jsou docasni
ektoparazité, ktefi sanim krve travi relativné kratky ¢as a po vétSinu svého Zivota ziji volné
v bentosu. Desserobdella picta ptenasi T. rotatorium vramci cCeledi skokanovitych
(Ranidae) (Bardsley & Harmsen, 1973). Tato pijavice vSak piendsi i 7. ogawai u mloku
(Woo & Bogart, 1986) a T. diemyctyli u Colku (Barrow, 1953). U mloki se také vyskytuje
T. granulosae a T. ambystomae, kterd je pienaSend pijavici Erpobdella sp. (Lehmann,
1958b). Guseinov (2011) popsal T. neveulemairei, krevniho parazita skokana skiehotavého
(Pelophylax ridibundus) z evropského druhu chobotnatky pestré (Hemiclepsis marginata),
ktera obvykle saje na rybach, ale pfileZitostné€ se mize zivit krvi pulcii (Sawyer & Fitzgerald,
1981).

Trypanosomy se nepienasi prostiednictvim pijavic pouze na dospélé Zaby, ale také na
morfologie bézné se vyskytujici u dospélych zab (Bardsley & Harmsen, 1973). Autofi
pficitaji morfologicky rozdil jinému prostiedi vyskytu dospélého jedince a pulce, pficemz
zména morfologie parazita probihd v pribéhu metamorfézy hostitele. Nezminuji vSak, zda

by se mohlo jednat o smésnou infekeci.
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Pti oslabeni jedince mize u pijavic dochazet ke kanibalismu ostatnimi dospélymi ¢i
mladymi pijavicemi. Pokud se jedna pijavice krmi druhou, ktera je nakazend, dochézi také
k infekci a pfenosu trypanosom. Nejen, Ze trypanosomy pienos z jedné pijavice do druhé
preziji, ale dokdzou nésledné i nakazit obratlovciho hostitele. Dalsi pfenos je obdobny
ptenosu riznych patogenti prostfednictvim co-feeding u klistat. Pokud dospéli jedinci saji
zaroven se svymi potomky (napf. na colkovi, na kterém to v tomto piipadé€ bylo zkouméno),
mohou nakazit mlad’ata (nebo obecné jiné pijavice) béhem tohoto spole¢ného sani. Dosud

neinfikovany jedinec pijavice se v prubéhu sani nakazi trypanosomou, kterd byla do

obratlovc¢iho hostitele uvolnéna z infikované pijavice (Barrow, 1953).

Vektofi trypanosom nejsou jen mechanickymi pienaseci, ale probihéd v nich podstatna
¢ast zivotniho cyklu parazit, kdy dochazi k déleni, transportu a diferenciaci vyvojovych
stadii. Vyvoj trypanosom v pijavicich je u vSech popsanych zastupcti podobny. Cely cyklus
probihd ve stfeve, slepych postrannich sttevnich vybézcich nebo zaludku pijavic, kde se
vyskytuji délici se stadia trypanosom (Barrow, 1953). Proces nasleduje v néckterych
ptipadech pfechodem metacyklickych forem, tedy stadii schopnych infikovat hostitele, do
proboscis (Martin & Desser, 1991a). Existuji ale 1 pfipady, kdy metacyklické formy
trypanosom do proboscis neptechazi, piestoze byly nalezeny v pfedni ¢asti travici trubice
(ve voleti). V tomto piipad¢ vSak pii laboratornich pokusech nedoslo k infekci zab, tudiz
migrace infek¢nich forem do proboscis je patrné predpokladem pro Usp&Sny pienos (Reilly

& Woo, 1982a).

Ve stievé pijavic jsou nejdiive patrni trypomastigoti spolecné se sféromastigoty
a pozdéji po nékolika hodinach 1 s epimastigoty (Reilly & Woo, 1982a). Podle Reillyho
& Woo (1982a) pti pozorovani vyvoje T. andersoni v pijavici Desserobdella picta jiz po
4 az 8 dnech nebyli pozorovani Zadni trypomastigoti, pti¢emz se ve stteve vyskytovali formy
sféromastigotli a epimastigotli. Metacyklicka stadia byla nalezena az po 24 dnech po infekci.
Martin & Desser (1991a) pozorovali vyvoj T. fallisi v pijavici Desserobdella picta. Podle
nich se doba vyvoje do metacyklického stadia trypanosom 1isi na zakladé velikosti a staii
pijavice. U menSich pijavic probihal vyvoj podstatné rychleji nez u vétSich dospélych
jedinct, u kterych zlstavali paraziti ve stfevé po dobu az 6 mésicii ve formée Stihlych nebo
tlustych forem epimastigoti. Naopak podle Barrowa (1953) se metacyklickd stadia
jsou tvorena pouze za urcitych ekologickych okolnosti. Dilezité faktory jsou teplota, kdy

pfinizkych teplotach dochazi k zastaveni mnoZzeni a tvorbé metacyklickych forem (Bardsley
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& Harmsen, 1973), a mnozstvi potravy, kdy pfi mensim obsahu potravy ve stfeve a sttevnich
k ptedpokladu, ze metacyklické formy trypanosom se tvoii jen po uplném straveni potravy
a v zavislosti na chovani pijavic pied jejich dalSim sanim (Barrow, 1953; Bardsley
& Harmsen, 1973). Vétsina zabich trypanosom tvoii pouze jeden typ metacyklickych forem
v pijavicich, na rozdil od 7. andersoni a T. pipientis tvoticich dva morfologické typy,
u kterych vsak neni znamo, zda jsou oba infek¢ni (Reilly & Woo, 1982a). Autofi vSak
nezminuji moznost smeésné infekce, takze je mozné, Zze tyto dvé morfologicka stadia

metacyklickych forem nalezeji odlisSnym druhiim trypanosom.

Déleni u trypanosom nachdzejici se v pijavicich zahrnuje jak bindrni dé€leni, tak
»vicendsobné deleni. Nejcastéji vSak na zaCatku dochazi k nerovnomérnému binarnimu
déleni nasledovanému vicenasobnym. V dusledku toho je populace trypanosom znaéné
morfologicky rozmanita a obsahuje mimo jiné také stadia amastigotii a pfechodnych stadii

(Diamond, 1958; cit. dle Bardsley & Harmsen, 1973).

Nékteti autofi (Woo, 1969a; Reilly & Woo, 1982a) popisuji vyskyt zlutych granuli
v zadni ¢asti bunky v blizkosti jadra v nékterych buiikach epimastigoti, sféromastigoti nebo
prechodnych stadii u 7. andersoni a T. canadensis. K jejich zaniku pak dochazi pfi pfeméné
na metacyklicka stadia. Martin & Desser (1991a) popisuji zlatohnédou latku ve vakuolach
trypanosom 7. fallisi u pijavic Desserobdella picta a spekuluji nad moZznosti, Ze by to mohl
byt rezervozom, ktery uskladiiuje zasobni latky typu proteini a lipida pro budouci vyuziti.
Tyto zluté granule byly také nalezeny ve stadiich né&kterych jedinch 7. murmanensis ve
stieve pijavice Johanssonia sp. napadajici moiské ryby. Autor zde predpoklada, Ze by to
mohly byt derivaty katabolické reakce hemoglobinu (Khan, 1976). Tato Zluta granula vSak
nebyla nalezena pouze u trypanosom pijavic, ale také u netopyii trypanosomy

T. (Schizotrypanum) hedricki vyvijejici se ve §ténici Cimex brevis (Bower & Woo, 1981).

4.2 Prenos prostiednictvim hematofagniho hmyzu

vvvvvv

trypanosom u obojzivelnikt, nejsou jedinou skupinou organismti, ktefi mohou trypanosomy
prenaset. U suchozemskych druhii nebo u druhti, které ziji vétSinu svého Zivota na sousi
(napf. ropuchy) nebo na kefich ¢i stromech (napf. rosnicky), je vétsi Sance styku

s hematofagnim hmyzem jako vektorem trypanosom. Naproti tomu napi. u zelenych
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skokand, ktefi se vyskytuji pfedev§im ve vodnim prostiedi, jsou hlavnim vektorem pijavice

(Ferreira et al., 2008).

Podle experimentd se skokanem volskym (Lithobates catesbeianus) jsou
trypanosomy ovlivilovany teplotou v ramci denniho cyklu. Pti vyssich teplotach obratlovce
(nad 26 °C) a jeho vyssi aktivité maji paraziti tendenci migrovat z vnitinich orgénd (jater,
srdce a ledvin) do periferni krve, a tim pravdépodobné zvysit Sanci na pfenos do vektora. To
autory vedlo k podezieni, ze vektor T. rotatorium vyskytujici se v téchto skokanech nemusi
byt vodni, protoze vyssi teploty ziskavaji zaby hlavné na jafe vyhfivanim se na slunci mimo
vodni prostiedi, kde se pijavice vyskytuji minimalné a maji omezeny kontakt s obojzivelniky
(Bardsley & Harmsen, 1969). Tento denni cyklus periferni infekce koreluje také se svétlem.
Ve tmé se paraziti ukryvaji ve vnitinich orgénech a se svétlem se dostavaji do periferni
krevni cirkulace, a to i pfi pokusech obracené fotoperiody. Pti udrzovani nékolika jedincii
skokanti kiiklavych (Lithobates clamitans'®), na kterych byl vyzkum proveden, v naprosté
tm¢, vykazovali skokani minimdlni infekci v periferni krvi po celou dobu pokusu

(Southworth ef al., 1968).

Hmyz sajici krev a ptenaSejici trypanosomy je typickym vektorem pro savci
trypanosomy. Také nejznaméjsi lidské patogenni trypanosomy pusobici zavazna
onemocnéni, 7. cruzi nebo T. brucei komplex, jsou pfenaSeny hmyzem. Hmyz ptenasi
trypanosomy také u ptakt (Votypka et al., 2002), u plazi (Minter-Goedbloed et al., 1993)
a jak jiz bylo feceno, také u obojzivelnikti (Ramos & Urdaneta-Morales, 1977). Za mozné
vektory trypanosom jsou povazovani piedevsim zéstupci z fadu dvoukiidli (Diptera), jako
jsou nékteré druhy flebotomti (Phlebotominae), komari (Culicidae) a dale pak rod

Corethrella.

4.2.1 Flebotomové jako prenaseci

Flebotomové (podceled” Phlebotominae), patiici do fddu dvouktidli (Diptera) a celedi
koutuloviti (Psychodidae), jsou znami vektofi pfenasejici na savce a také na plazy prvoky
ptibuzné trypanosomam, rod Leishmania (s.l.) a Endotrypanum (Arias et al., 1985).
Trypanosomy, které flebotomové také prendsi, jsou v ptipad¢é obojzivelnikli zndmé pouze
u ropuch. Pfi¢inou mize byt no¢ni aktivita u obou skupin a sdileni stejnych nor a dalSich

prostor pii dennim odpocinku (Ferreira et al., 2008). Flebotomové jako pienaseci

10 Pivodng oznatovany jako Rana clamitans
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trypanosom u obojzivelnika byli poprvé popsani v roce 1940, a to u 7. bocagei vyskytujici
se v ropuse ¢inské (Bufo gargarizans). Ptenos byl zprostiedkovan druhem Sergentomyia
squamirostris'! (Feng & Chung, 1940; cit. dle Bernal & Pinto, 2016). V Americe druh
flebotoma Lutzomyia vexator piendsi také uropuch druh T. bufophlebotomi, ktery je
morfologicky podobny jiz zminéné 7. bocagei (Anderson & Ayala, 1968). Trypanosomy
byly také nalezeny v druhu Phlebotomus kazeruni v Pakistanu a fylogenetické studie
ukazuji, ze z flebotoma izolovany druh trypanosomy je piibuzny ostatnim trypanosomam

obojzivelnika (Kato ef al., 2010).

Trypanosomy se nachdzeji ve stievé samic flebotomd ve formé amastigotu,
promastigotil, sféromastigotii a epimastigoti (Ayala, 1971; Ferreira ef al., 2008). Na rozdil
od pijavic, u vétSiny krevsajiciho hmyzu pifenasSejiciho trypanosomy obojzivelnikli nebyly
pozorovany metacyklické formy trypomastigotll, a za infekéni formu se proto ve vétsing
pfipadii povazuji epimastigoti (Desser et al., 1973; Ramos & Urdaneta-Morales, 1977).
Bailey (1962) vSak popsal metacyklicka stadia 7. rotatorium u Aedes aegypti. Rozdil
v pritomnosti metacyklickych stadii mezi pijavicemi a hmyzem mize souviset s tim, ze
u hmyzu mutze dojit k infekci obratlovce nejen pfi séni, ale také pozienim bezobratlého
vektora. Vyvoj jednotlivych stadii trypanosom byl pozorovan nejdiive ve stiedni ¢asti stieva
flebotomii v mesenteronu s amastigotnimi stadii, které po 48 hodinach piechazely do
promastigotnich stadii. V pokrocilejsi fazi byla infekce patrna hlavné v zadni ¢asti stieva,
v proktodeu (Anderson & Ayala, 1968; Ayala, 1971). Z flebotomt fosilizovanych v jantaru
bylo zjisténo, Ze tento hmyz pienasel zastupce z fadu Trypanosomatida na obratlovce jiz

pred 100 miliony let, tudiz lze tento vzdjemny vztah povaZovat za velmi stary (Poinar, 2007).

4.2.2 Komafri jako prenaseci

Za potencialni pfenaSece u suchozemskych zastupct obojZivelnikl 1ze povazovat i nékteré
druhy komari (Culicidae). Vyvojova stadia 7. rotatorium byla popsana pii experimentalnich
studiich ve druzich Culex territans, Culex pipiens a Aedes aegypti (Bailey, 1962; Desser
et al., 1973; Ramos & Urdaneta-Morales, 1977). Zatimco samice C. pipiens a A. aegypti
se zivi primarn¢ na teplokrevnych obratlovcich a na zabach saji pouze ptilezitostné (Causey,
1939), samice C. ferritans davaji prednost obojzivelnikiim pted plazy, ptaky a savci. Na

zabach parazituji bézn¢, dokonce saji 1 na metamorfujicich pulcich (Desser et al., 1973), coz

' D¥ive oznagovany jako Phlebotomus squamirostris
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posiluje ptredpoklad, ze mohou byt pfirozenym vektorem trypanosom (Crans, 1970). Ve
stieveé C. territans, C. pipiens a A. aegypti byl také pii experimentalnich infekcich pozorovan
1 vyvoj hlistice Foleyella flexicauda, a lze proto predpokladat, ze ji spolecné

s trypanosomami pienasi. (Causey, 1939; Benach & Crans, 1973).

Ve stievé C. territans byla pozorovana tii morfologicky odlisna stadia trypanosomy
T. rotatorium. Amastigotni stddium, které se d¢€lilo v pribéhu 72 hodin ve stfedni Casti
stteva, sféromastigotni stadium, které se nasledn¢ vyskytovalo v zadni ¢ésti stfeva spolecné
s epimastigotnim stadiem, které je povazovano za infekcni, jelikoz metacyklicka stadia
nebyla pozorovana (Desser et al., 1973). Trypanosomy se nevyskytovaly ani ve slinnych
zlazach komard, ani v malpighickych trubicich (Bailey, 1962; Ramos & Urdaneta-Morales,
1977). To vede k ivaze, Ze se zaby infikuji trypanosomami z hmyzu (komart i flebotomit)
tak, ze vektora pozifou, narozdil od ndkazy prostfednictvim pijavic, kde dochazi k pienosu
metacyklickych stadii trypanosom z ptedni ¢asti travici trubice prostfednictvim slin pfi sani

(Ramos & Urdaneta-Morales, 1977).

4.2.3 Rod Corethrella jako prenasec¢

Rod Corethrella patii do samostatné ¢eledi Corethrellidae (pfipadné€ do celedi Chaoboridae).
Tito zéstupci jsou specializovani na sani krve hlavné u Zab. Jako vSechny samice
nematocerniho krevsajiciho hmyzu potiebuji krev pro vyvoj vajicek. Zatimco ostatni
krevsajici hmyz je pfitahovan pfedevSim prosttednictvim CO,, ktery obratlovei uvoliuji
béhem dychani, samice rodu Corethrella vyhledavaji své hostitele na zdklad€ hlasovych
projevd, a jsou tak ldkany vokalizaci samct Zab v obdobi rozmnozovani (Bernal et al., 2006;
Borkent, 2008). Ve stievé C. wirthi byla nalezena stadia nepopsaného druhu trypanosomy,
ktera byla prenasena na rosni¢ky bélopruhé (Dryophytes cinereus'?) na Floridé (Johnson
et al., 1993). Ptitomnost trypanosom byla pozorovana dominantné€ u samct zab (Johnson
et al., 1993) a pouze u velmi malého procenta samic (Bernal & Pinto, 2016), coz souvisi
se zpusobem vyhledavani hostitele — tedy vokalizujiciho samce (Bernal ef al., 2006). To, ze
mohou byt nakazené i nékteré samice, je zplisobeno tim, ze samice se samcem pii paieni
vytvareji tzv. amplexus a sajici hmyz pfitomen na samci Zaby (ktery sice uz nevokalizuje,
ale v jeho pfitomnosti se mohou vyskytovat jedinci hmyzu) se dostane i do blizkosti samice

(Bernal & Pinto, 2016). Trypanosomy u samcu rosnicky bélopruhé (Dryophytes cinereus)

12 D¥ive oznatovana jako Hyla cinerea
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byly pfitomny ve velkém poctu v periferni krvi pouze v noci (Johnson et al., 1993), coz
naznacuje koordinaci mezi vyskytem trypanosom v krvi zab a chovanim jejich vektora,

protoze C. wirthi saje pouze v noci (Borkent, 2008).

Trypanosomy rdznych vyvojovych stadii byly u vektord pozorovany hlavné ve
sttedni a zadni Casti stfeva. Ve slinnych zlazach se paraziti nevyskytovali (Johnson ef al.,
1993). Neni vsak jisté, jak se trypanosomy pienaseji z hmyzu na obratlovce. U jinych druha
hmyzu je pozorovan pienos pies slinné zlazy prostfednictvim defekace hmyzu, anebo

pozienim jedince pfimo obratlov¢im hostitelem. (Borkent, 2008).

Druhy Corethrella se vyskytuji hlavné v tropickych a subtropickych oblastech
(Borkent, 2008). Podle Bernala et al. (2006) a Bernala & Pinty (2016) je Corethrella spp.
pravdépodobnym vektorem trypanosom 7. tungarae u hvizdalky pénodéjné (Engystomops
pustulosus), ve kterych byly trypanosomy nalezeny (Bernal & Pinto, 2016). AvSak
ne vSechny druhy rodu Corethrella trypanosomy ptenasi. Naptiklad samice C. brakeleyi

nebyla infikovana i ptesto, Ze séla krev infikované zaby (Johnson et al., 1993).

5 Prevalence trypanosom u obojzivelniku

Prevalence v epidemiologii udava procentudlni mnozstvi nakazenych jedincti. V tomto
piipadé pocet jedincli obojZivelniki, u kterych byla detekovana trypanosoma, ku poctu vSech
zkoumanych jedinci v ramci populace. Rozdil v prevalenciu riznych studii je znaéné
veliky. Lisi se zhruba od 2% prevalence zaznamenané u 7. bisalpurensis v ropuse jihoasijské
(Duttaphrynus melanostictus'®) v Indii (Gupta et al., 2012) az po zhruba 74% prevalenci
u 7. fallisi v ropuSe americké (Anaxyrus americanus) v Kanadé¢ (Martin & Desser, 1990).
Nekolik autorti pozorovalo vyssi prevalenci u druhl Zab vyskytujicich se pievdzné ve
vodnim prostfedi (u skokanil), nez u ropuch, mlokii a pozemnich ¢i stromovych zab, které
do blizkosti vody ptichazeji jen ziidka. Tento jev miize naznacovat roli vodnich pijavic jako
hlavnich vektort téchto trypanosom (Barta & Desser, 1984b; Zi¢kus, 2002). Zvyseny vyskyt
trypanosom Vv krvi obojzivelnikii byl zaznamenan také v souvislosti s rostoucim vékem
obratlovc¢iho jedince (Lithobates clamitans, Lithobates catesbeianus), coz naznacuje delsi
expozici vodnimu prostedi, vodnim vektortim, a tim padem 1 parazitim (Barta & Desser,

1984b).

13 Pivodné oznacovana jako Bufo melanostictus
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Nicméné neni zcela jasné, pro¢ existuji v nékterych piipadech tak velké rozdily
v prevalenci mezi riznymi populacemi stejného hostitelského druhu. Pti¢inou, kterou autoti
ve svych ¢lancich nezminuji, mize byt v nékterych ptipadech malé mnozstvi trypanosom
v krvi, které miize mit za nasledek nespravnou detekci, a tim i1 oznaceni pozitivniho vzorku
za negativni. Men$i mnozstvi parazitli v krvi miize byt mimo jiné zptsobeno poskozenim
bunék chemickym znegisténim (Silva, ez al., 2005). Cistota prostiedi je jeden z piiklada,
ktery miize ovlivitiovat prevalenci nékterych druhti. VEtsi znecisténi mize mit obecné za
nasledek ubytek parazitarnich infekci (Mackenzie, 1999). S Cistotou prostfedi mize ale také
souviset hustota vyskytujicich se vektort v dané lokalité (Zickus, 2002; Leal ef al., 2009).
Woo (1983) spekuloval, Ze rozdil mize byt ¢astecné zptisoben také pouzivanymi technikami
pro detekci trypanosom v krvi. Toto potvrdili 1 Woo & Bogart (1984), kteti zkoumali né¢kolik
let prevalenci Trypanosoma spp. u n¢kolika druht rosnicek. Jejich prevalence byla viceméné
podobna se studii Reillyho & Woo (1982b) u stejnych druhii zab, pii které byla pouzita stejna

technika pro detekci trypanosom.

6 Patogenita trypanosom obojzivelniku

Paraziti stejn¢ jako predatofi mohou zpusobit svému hostiteli i smrt. Nicméné ve vétSiné
pfipadi maji na svého hostitele méné letalni ucinky. Mohou ho ale ovliviiovat v nékolika
dalSich faktorech. Maji vliv naptiklad na rist jedince, na snizeni reproduk¢ni aktivity, na
zménu chovani hostitele aj. (Minchella & Scott, 1991). ObojZivelnici jsou jedni
z nejohroZenéjSich obratlovcl na svété a riiznd infekéni onemocnéni jsou jednim z faktort
vyvolavajici dramaticky pokles populace i vymirani druht (Hoffmann et al, 2010).
Nejznaméjsim piikladem je chytridiomykoza zplisobend patogenem Batrachochytrium
dendrobatidis. Toto globaln¢ rozsifené infekéni houbové onemocnéni ma na svédomi

masoveé vymirani obojzivelnikl po celém svéte (Berger et al., 2016).

Uvadi se, ze trypanosomy obojzivelniki jsou v drtiveé vétsin€ ptipadl pro své obratlovei
hostitele nepatogenni. 1 pfes to, ze je tato problematika tak malo zkoumadna, existuji
1vyjimky. Za patogenni se v jistych pfipadech povazuje 7. inopinatum (Bardsley
& Harmsen, 1973). Brumpt (1906; cit. dle Bardsley & Harmsen, 1973) uvadi, Ze alzirsky
kmen 7. inopinatum, ktery neni patogenni pro skokana zelené¢ho (Pelophylax esculentus)
v Alzirsku, je patogenni a smrtelny pro evropské druhy skokant, skokana zeleného

(Pelophylax esculentus) a skokana hnédého (Rana temporaria), at jiz po inokulaci infekéni
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krve nebo po sani nakazenych pijavic. Po pitvé skokani byly nalezené trypanosomy v srdci.
Akutni faze T. inopinatum, ktera je témét vzdy fatdlni, souvisi s intenzivnim a neustalym
mnozenim mladych krevnich forem parazita (Buttner & Bourcart, 1955). Zda se ale, ze za
pfirozenych podminek neni tato trypanosoma piili§ patogenni. Podobny pfipad je
u trypanosom ze skokanti vychodoamerickych (Lithobates sphenocephalus'*®) z Floridy,
které jsou smrtelné pro skokany levharti (Lithobates pipiens) z Minnesoty (Bardsley
& Harmsen, 1973). Oproti tomu napft. u 7. rotatorium neni zndm zadny patologicky uc¢inek
u skokanti, ve kterych se tyto trypanosomy piirozen¢ vyskytuji. Avsak jedna studie ukazuje
letalni Gcinky této trypanosomy u laboratornich bilych mysi, do kterych byla infekcni stadia
trypanosom inokulovana. Mysim pii zvySeném poctu parazitd v krvi se mimo jiné snizovala
chut’ k jidlu a ztraceli na vaze. Umirali nasledné po 2 az 5 dnech od nakaZeni (Hysek

& Zizka, 1976).

U velemlokti americkych (Cryptobranchus alleganiensis alleganiensis) nakazenych
trypanosomami, které prenasi pijavice, bylo zjisténo, ze vykazovali rozdil v koncentracich
leukocytl a plazmatickych proteint v krvi, ktery byl zptsoben jejich imunitni odpovédi na
nakazu. Je sice ziejmé, Ze endoparaziti ¢i ektoparaziti ovliviuji fyziologické odezvy svych

hostiteld, ale neni jasné, zda ovliviuji 1 jejich fitness (Hopkins ef al., 2016).

7 Zaver

Cilem mé bakalaiské prace bylo shrnout dosavadni znalosti o diverzit¢ a vyskytu
trypanosom obojZivelnikd. Tyto trypanosomy se bézné vyskytuji jak v naSich
obojzivelnicich, tak 1 v zastupcich obyvajici tropické a subtropické oblasti. Navic
trypanosomy obojzivelnikit vykazuji vysokou druhovou diverzitu. Dosavadni studie
potvrzuji vyskyt trypanosom na vSech kontinentech, na kterych se obojzivelnici vyskytuji.
AvsSak v Evropé bylo provedeno jen velmi omezené mnozstvi vyzkuml zabyvajicich

se timto tématem.

VeétSina praci, které se zaméfujici na tyto trypanosomy, je starSiho data a pouzivaji
jako hlavni determina¢ni znak druht pouze morfologii. Morfologické diverzita trypanosom
je ale vysoce proménliva a nékteré druhy nebo stadia mohou vykazovat i tvary, které nejsou

podobné typickému tvaru trypanosom, znamému napi. u savéich zastupct. Vérohodné

14 D¥ive oznagovany jako Rana sphenocephala
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a spolehlivé jsou molekularni studie, které vyjasnuji nékolik nejasnosti ohledné piibuznosti
nebo neumysiné zaméne druhii ¢i nespravného pojmenovani. Vzhledem k malému poctu
téchto divéryhodnych dat je vSak diive uvadéna nizka hostitelskd specifita trypanosom

znacéné€ diskutabilni.

Pfenasecii, které¢ trypanosomy obojzivelnikii vyuzivaji, je diky obojzivelnému
zpusobu Zzivota téchto obratloveti hned né€kolik skupin. Vektofi zastupuji jak suchozemské,
pijavice, které trypanosomy ptenaseji hlavné u vodnich druht zab, ale i u suchozemskych
druhii, a to zejména v obdobi rozmnozovani, kdy se dospélci stahuji na vodni stanovisté.
Corethrella, jehoz zastupci jsou lakani vokalizaci samcl pii vébeni samicek v dobé

rozmnozovani.

Prevalence trypanosom u riznych druhti zna¢né kolisd a uvadi se, Ze trypanosomy

obojzivelniki jsou pro své hostitele ve vétsi mife nepatogenni.

Vzhledem k fadé nejasnostem, které skryvaji tito bi¢ikovci, bych se chtéla tomuto

tématu v€novat i v ramci navazujici diplomové prace.
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Tabulka 1: Pfehled trypanosom obojzivelnikii (* druhy popsany na zakladé molekularnich dat; Sedé

podbarvené buiiky znaci hostitele ze skupiny ocasatych obojzivelniki)

jméno rok hostitel lokalita prenasec citace
popisu
T. ambystomae 1954 A S S USA, Erpobdella sp. Lehrpann, 1954;
Taricha granulosa Kanada Podlipaev, 1990
. Dryophytes versicolor, Desserobdella Reilly & Woo,
T andersoni 1982 Pseudacris crucifer Kanada picta 1982b
T. arcei 1927 Leptodactylus bolivianus Brazilie Podlipaev, 1990
T. aurorae Rana aurora Podlipaev, 1990
T. barbari 1952 Taricha torosa USA Actinobdella sp. Lehmann, 1952
T. belli 1907 Rana temporaria Cina Zickus, 2002
T. bisalpurensis 2012 | Duttaphrynus melanostictus Indie Gupta et al., 2012
Bufo gargarizans, “ . Bardsley &
. Bufo melanostictus, Cina, Sergentomyia
T. boccagei 1911 . . . . Harmsen, 1973;
Bufo regularis, Afrika squamirostris .
o Podlipaev, 1990
Sclerophrys mauritanica
Scinax ruber Bardsley &
T. borelli 1907 Hovlobatrachus ti ’erinus Brazilie Harmsen, 1973;
P & Podlipaev, 1990
T. boyli 1959 Rana boylii USA Lehmann, 1959a
T. bufophlebotomi | 1970 Anaxyrus boreas, USA Lutzomyia Ayala, 1970
Anaxyrus americanus vexator
. Rana pipiens, Woo, 1969b;
T. canadensis 1969 Lithobates pipiens Kanada Placobdella sp. Podlipacy, 1990
. - Severni Bardsley &
T. celestinoi 1936 Leptodactylus bolivianus Amerika Harmsen, 1973
T. clamatae 1907 Lithobates clamitans USA Stebbins, 1907
Platyplectrum ornatum, Mackerras &
T. clelandi 1916 | Limnodynastes, tasmaniensis, Australie Mackerras, 1960;
Platyplectrum ornatum Podlipaev, 1990
T. costatum 1906 Pelophylax esculentus Evropa Batr;zlcg(;f:ella Zi¢kus, 2002
. Cryptobranchus Roudabush &
I. cryptobranchi 1937 alleghaniensis USA Coatney, 1937
. . . .. Severni Reilly & Woo,
T. diamondi 1969 Lithobates pipiens Amerika 1982b
T. diemyctyli 1906 | Notophthalmus viridescens | vychod USA Dess;:gtlzldella Barrow, 1953
- ereg Yy = ’ Vietnam Zickus, 2002
Fejervarya limnocharis
Desserobdella Martin & Desser,
T. fallisi* 1990 Anaxyrus americanus Kanada icta 1990;
p Martin et al., 2002
Lithobates montezumae, Culex Ramos & Urdaneta-
T. galba 1968 Lithobates pustulosus, Mexiko winquefasciatus Morales, 1977,
Rana palmieres qung Podlipaev, 1990
Anaxvr ican Fantham et al.,
T. gaumontis 1942 La');;: ZS tame Leanus, Kanada 1942;
ithobates pipiens Woo. 1969b
T. grandis 1969 Lithobates pipiens Mexiko Bardsley &

Harmsen, 1973
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rok

jméno . hostitel lokalita prenasec citace
popisu
T. granulosae 1959 Taricha granulosa USA Actinobdella sp. | Lehmann, 1959b
. Dryophytes versicolor, Desserobdella Reilly & Woo,
T gryll 1945 Acris gryllus Kanada picta 1982b
T. helsprutiense Amietia angolensis Podlipaev, 1990
. Euphlyctis hexadactylus, .
T. hendersoni Hoplobatrachus tigerinus Podlipaev, 1990
Leptodactylus chaquensis,
T. herthameyeri* 2016 Leptodactylus latrans, Brazilie Attias et al., 2016
Leptodactylus fuscus
T. hosei 1991 Odorrana hosii Malajsie Mlyatil98951Yong,
T. hylae 1908 Hyla arborea Evropa Zickus, 2002
Leptodactylus fuscus,
Lithobates p;piZ? Lithobates Brasilic Jones & Woo, 1987:
pwp ’ ’ Podlipaev, 1990;
Bufo gargarizans, Kanada, Werner & Kirwin
T. chattoni* 1911 Lithobates vaillanti, USA, i
. . ~ 1993;
Eleutherodactylus fitzingeri, Cina,
Duttaphrynus melanostictus Kostarika Desser, 2001;
. . ’ Martin et al., 2002;
Babina holsti,
; Lemos et al., 2008
Odorrana narina
T. ibragimovi 1988 Pelophylax ridibundus Azerbajdzan Zi¢kus, 2002
Belophylax escule.ntus, Fantham ef al.,
Lithobates catesbeianus,
L . . Evropa, Batracobdella 1942;
T. inopinatum 1904 Lithobates pipiens, . li )
Discoglossus pictus Kanada algira Povd ipaev, 1990;
7 Zickus, 2002
Rana temporaria
T. ishigakiense 1978 Fejervarya limnocharis Japonsko Gupta et al., 2012
Sclerophrys regularis, Afrika, Podlipaev, 1990;
T. karyozeukton 1903 Acris gryllus Indie Gupta et al., 2012
T. lavalia 1942 Anaxyrus americanus Kanada Fantham et al., 1942
. - - Placobdella Reilly & Woo,
T. leptodactyli 1910 Leptodactylus bolivianus Brazilie brasiliensis 19%2b
Pelophylax ridibundus,
Pelophylax esculentus, Podlipaev, 1990;
Lithobates vaillanti, Ukrajina, Werner & Kirwin,
Pelophylax nigromaculatus, Ceska 1993;
T. loricatum* 1843 Hylarana galamensis, republika, Desser, 2001;
Babina holsti, Kostarika, Spodareva et al.,
Ptychadena mascareniensis, Cina 2018
Odorrana narina,
Lithobates pipiens
T. malabarika 1983 Hylarana malabarica Indie Gupta et al., 2012
Bufotes viridis, Podlipaev, 1990;
Sclerophrys regularis Egypt Martin et al., 2002;
S B ) s
T. mega 1997 Tomopterna tuberculosa, Kongo Ferreira et al., 2008;
Rana venulosa Gupta et al., 2012
T. microhylii 1995 Microhyla ornata Indie Gupta et al., 2012
T. mikailovi 1989 Pelophylax ridibundus Azerbajdzan Zickus, 2002
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rok

jméno . hostitel lokalita prenasec citace
popisu
Limnonectes namiyei,
Odorrana narina .
L . . Podlipaev, 1990;
T. miyagii 1978 Babina ho?stz? Japonsko Gupta et al., 2012
Rana namigei,
Odorrana narina
Lithobates montezumae, Reilly & Woo,
T. montezumae 1960 Lithobates pustulosus, Mexiko 19824d;
Rana palmieres Podlipaev, 1990
T. montrealis 1942 Anaxyrus americanus Kanada Fantham et al., 1942
T. nagasakiensis 1978 Dryophytes japonicus Japonsko Gupta et al., 2012
. Amietia angolensis, . .
T. nelspruitense 1904 Lithobates taylori Afrika Podlipaev, 1990
. Pelophylax esculentus, Azerbdjdzan, Hemiclepsis Mart'm et al., 2002;
T. neveulemairei 1928 Pelovhviax ridibundus Evropa mareinata Ferreira et al., 2008;
Py (Jugoslavie) g Guseinov, 2011
T. nigrelli Necturus maculosus Podlipaev, 1990
T. ocellati Leptodactylus bolivianus Podlipaev, 1990
Cynops pyrrhogaster, Woo & Bogart,
. Ambystoma maculatum, Japonsko, 1986;
T. ogawai 1977 Amystoma laterale, Kanada Miyata, 1977;
Ambystoma jeffersonianum Podlipaev, 1990
T. parroti 1923 Discoglossus pictus Alzirsko Reilly & Woo,
1982b
T. parvum 1922 Lithobates clamitans USA Kudo, 1922
o thhobateL? pipiens, .thhobates USA., Placobdella Barta & Desser,
T. pipientis 1950 septentrionalis, Lithobates Kanada halera 1984b;
sylvaticus P Podlipaev, 1990
T. pseudomiyagii 1989 Pelophylax ridibundus Irak Molan ef al., 1989
. . Werner &
T. pseudopodium 1976 Anaxyrus americanus USA Walewski, 1976
Barta & Desser,
Dryophytes versicolor, 1984b;
Anaxyrus americanus, Woo & Bogart,
Lithobates sylvaticus, 1984;
Lithobates catesbeianus, Podlipaev, 1990;
Lithobates clamitans, Kanada, Martin & Desser,
Duttaphrynus stomaticus Indie 1991b;
L3 ’ > s
I ranarum 1871 Lithobates pipiens, Brazilie, Martin et al., 1992;
Pelophylax esculentus, Evropa Martin et al., 2002;
Lithobates septentrionalis, Ferreira et al., 2008;
Lithobates sylvaticus Gupta et al., 2012
T. rifae 1986 Sclerophrys regularis Egypt Molan et al., 1989
Lithobates clamitans,
Leptqdactylus ln.szflarum, Kanada, Culex territans, Bailey, 1962;
Lithobates pipiens, .. Desser et al., 1973;
. . Venezuela, | Culex pipiens,
Lithobates clamitans, USA Aedes aeovpti Desser, 1976;
T. rotatorium* 1843 Duttaphrynus stomaticus, ’ SYP! | Ramos & Urdaneta-
. Kanada, Desserobdella
Rana temporaria, Indic icta Morales, 1977;
Bufo bufo, Li tva’ p atd Zickus, 2002;
Pelophylax esculentus ’ Gupta et al., 2012
atd.
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rok

jméno . hostitel lokalita prenasec citace
popisu
T. rugosae 1978 Glandirana rugosa Japonsko Gupta et al., 2012
Bufotes viridis,
Bufo vulgaris,
T. sanguinis Hyla arborea, Podlipaev, 1990
- sang Pelophylax esculentus, pacv,
Rana temporaria,
Ptychadena trinodis
T. sergenti 1923 Discoglossus pictus Alzirsko Reilly & Woo,
1982b
o Lithobates sphenogephalus, Woo, 1969b:
T. schmidti 1965 Anaxyrus americanus, USA Podlipacy. 1990
Ptychadena stenocephala pacv,
. o Bardsley &

T. somalense 1906 Sclerophrys regularis Sudan Harmsen., 1973
T. striatum Pelophylax esculentus Podlipaev, 1990
T. systoma 1983 Uperodon systoma Indie Gupta et al., 2012

T. taprobanica 1984 Kaloula taprobanica Indie Gupta et al., 2012

T. tritonis 1913 Cynops pyrrhogaster Japonsko Lehmann, 1954
T. tsukamotoi 1978 Limnonectes namiyei Japonsko Gupta et al., 2012

. . Glandirana rugosa,
T. tsunezomiyatai 1978 . . . Japonsko Gupta et al., 2012
Fejervarya limnocharis
. _y . . Reilly & Woo,
T. tumida 1916 Amietia nutti Afrika 1982
T. tungarae* 2016 Engystomops pustulosus Panama Corethrella spp. Bernazl 081L 6P1nt0,

T. undulans

Pelophylax esculentus

Podlipaev, 1990
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