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Abstrakt:

Rod Haemoproteus je celosvétové rozsifeny paraziticky protist, ktery patii do kmene
Apicomplexa. Tento krevni parazit ma dvou hostitelsky zivotni cyklus a vyskytuje se v krvi
ptakti a v bezobratlych vektorech. Rod Haemoproteus je ptendsen krevsajicimi vektory, tipliky
(Ceratopogonidae) a klosi (Hippoboscidae). Vektofi jsou definitivnimi hostiteli rodu
Haemoproteus a probihé v nich sexudlni mnozeni. Ptaci jsou mezihosteli, ve kterych zastupci
rodu Haemoproteus travi vétsinu svého zivota. V této bakalafské praci jsem se zaméiila na vliv
rodu Haemoproteus na ptaky a na to kdy, v ontogenezi ptdka dochazi k nakaze rodem

Haemoproteus.

Klicovéa slova: Haemoproteus, ptaci, infekce, zivotni cyklus, hostitel, Ceratopogonidae,

Hippoboscidae

Abstract:

The genus Haemoproteus is worldwide distributed parasitic protist, which belongs to the
phylum Apicomplexa. This blood parasite has dixenous life cycle and he is occurs in the bird’s
blood and in invertebrate vectors. Genus Haemoproteus is transmitted by blood-sucking
vectors, biting midges (Ceratopogonidae) and hippoboscid flies (Hippoboscidae). Vectors are
final hosts of the genus Haemoproteus and the sexual process takes place in these vectors. Birds
are intermediate hosts, in which representatives of the genus Haemoproteus spend most of their
lives. In this bachelor thesis I focused on the influence of the genus Haemoproteus on birds and

I focus on the time, when the bird gets infected by Haemoproteus in his life.
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1 Uvod

V této bakalaiské praci se zabyvam rodem Haemoproteus, jeho vektory a vlivem tohoto rodu
parazita na fitness ptacich hostitelti. Také se zamétuji na to, kdy béhem ontogenetického vyvoje
ptaciho hostitele dochazi k ndkaze rodem Haemoproteus, zda je nédkaza timto rodem parazitQ
dozivotni; ddle moznosti relapst této infekce ¢i zda mize dochéazet k reinfekci ptaciho hostitele.

Haemoproteus je protist, ktery patii do kmene Apicomplexa, tfidy Aconoidasida, fadu
Haemospororida, ¢eledi Plasmodiidae (Atkinson et al., 2008). Jedna se o krevniho parazita
piedevsim ptakt, ale mtize napadat i nékteré druhy zelv a jestérek (Valkitinas, 2005; Orkun a
Guven, 2013, Maia et al., 2016). Haemoproteus ma dvouhostitelsky zivotni cyklus a §ifi se
inokulativné. Haemoproteus je celosvétove rozsiteny, s vyjimkou Antarktidy (Quillfeldt et al.,
2010) a napada Siroké spektrum ptakid od volné Zijicich az po domestikované, coz je déno
arealem rozsifeni vektori rodu Haemoproteus. Definitivnim hostitelem téchto paraziti je
krevsajici hmyz z tadu Diptera — klosi (Hippoboscidae) a tiplici (Ceratopogonidae) (Bennett,
1993; Valkitnas et al., 2002; Valkiiinas, 2005). Rod Haemoproteus neni prenosny na ¢lovéka
a ptac¢imu hostiteli vétSinou nezpisobuje pfili§ zdvaznd onemocnéni; u nekterych jedinct se
infekce rodem Haemoproteus nemusi projevit viibec, ale pro jiné jedince mize byt letalni (Earlé

et al., 1993; Valkiiinas, 2005).

2 Rod Haemoproteus

Zastupci rodu Haemoproteus jsou paraziti¢ti prvoci, které mizeme nalézt v krvi ptakd. Dnes
zname pies 150 druhti rodu Haemoproteus (Ziegyté et al., 2016). Vektory tohoto parazita jsou
klo$1 (Hippoboscidae) a tiplici (Ceratopogonidae). V téchto vektorech dochazi ke splynuti
mikrogamet a makrogamet za vzniku zygoty, kterd prochazi n¢kolika vyvojovymi stadii.
Nasledn¢ vznikaji sporozoiti, ktefi jsou spolu se slinami vektora injikovani do téla
mezihostitele. Mezihostiteli jsou ptaci, ve kterych probihd merogonie a nasledné se
v erytrocytech infikovanych jedincti vyviji gametocyty, které jsou poté spolu s krvi nasaty

vektorem (Obr. 1).
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Obrazek ¢. 1 Schéma zivotniho cyklu rodu Haemoproteus (ptevzato a upraveno z Valkitinas, 2005)

Rod Plasmodium a rod Leucocytozoon jsou ptibuznymi rody rodu Haemoproteus. U rodu
Haemoproteus mizeme nalézt redukovany apikalni komplex, ktery je umistén na piedni casti
téla a je urcen k priniku do hostitelské buniky (Shen a Sibley, 2012). Dal§im typickym ttvarem
je apikoplast, coz je sekundarni plastid pochdzejici z ¢ervené fasy. Tento druh plastidu je velmi

redukovéan (McFadden a Yeh, 2017).

3 Charakteristika a porovnani rodu Haemoproteus s pribuznymi rody

Rod Haemoproteus a Leucocytozoon napadaji ptaky, kdezto druhy rodu Plasmodium napadaji
nebo savce. Definitivnim hostitelem téchto tii rodi je krevsajici hmyz.

Zakladni schéma zivotniho cyklu je pro vSechny tfi rody stejné, avSak lisi se v morfologii
jednotlivych stadii, mistem exoerytrocytarniho vyvoje, tvarem gametocytt. Jednotlivé rody se
také liSi svymi vektory (Atkinson a van Riper, 1991). Dle Fecchio et al. (2017) a Martinez-de

la Puente et al. (2011) je rod Haemoproteus vice hostitelsky specificky nez rod Plasmodium.



3.1 Rod Plasmodium

Rod Plasmodium patii do celedi Plasmodiidae, fadu Haemospororida, tfidy Aconoidasida,
kmene Apikomplexa (Atkinson et al., 2008). Rod Plasmodium se vyskytuje u ptaka, plazi a
savcll. Druhy rodu Plasmodium zplsobuji zadvazné onemocnéni — malarii. Rod Plasmodium
ma Siroké spektrum mezihostitel; napiiklad Plasmodium relictum se vyskytuje u 11 tada

ptékt, vcetné pévcu (Bensch at el., 2009).

3.1.1 Charakteristika rodu Plasmodium

Definitivnim hostitelem rodu Plasmodium jsou komafi celedi Culicidae, rody Culex,
Anopheles, Aedes a Culiseta (Valkiiinas, 2005). Pouze samice komari saji krev. Je znamo
mnoho pfipadl, kdy parazit negativnim zptisobem ovlivituje svého vektora, napiiklad rod
Plasmodium zpusobuje, ze komar saje déle a castéji (Wekesa et al., 1992). Dle Cator et al.
(2013) maji riznd staddia rodu Plasmodium rizny vliv na vektora; vektofi, u kterych se
vyskytoval rod Plasmodium ve stadiu oocysty, maji niz8i tendence k séni, na rozdil od vektra,
u kterych se jiz vyskytuji sporozoiti.

Prevalence Plasmodium relictum kolisala u vrabce domaciho (Passer domesticus) mezi
11 a 79 % v prubehu studie. Prevalence se neliSila pro jednotliva pohlavi. U jednoroc¢nich
jedincil byla prevalence niz$i, néz u starSich jedincii (Bichet et al., 2013).

Rod Plasmodium je kosmopolitné rozsifen, stejn€ jako rod Haemoproteus (Quillfeldt et
al., 2010). Jednim ze zptlisobil geografické expanze je pienos rodu Plasmodium ze zavleCenych
druht ptakt, naptiklad na Novém Z¢landu hlavni rezervoar onemocnéni pisobeného rodem
Plasmodium tvoti zavlecené druhy ptaki (napiiklad kos ¢erny (Turdus merula), ktefi, jak se
zda, se dokazi 1épe vyrovnat s vyssi intenzitou infekce rodem Plasmodium (Sijbranda et al.,
2017). Rod Plasmodium hraje vyznamnou roli v selekci, nebot’ u imunologicky naivni populace
ptakli mtize infekce timto krevnim parazitem vést az k extinkci druhu (Atkinson et al., 2000).

Dle Atkinson et al. (2013) rod Plasmodium snizuje pieziti infikovanych jedinct a dle
Knowles et al. (2010) ma negativni vliv na velikost snisky vajec. Delhaye et al. (2018) testovali
imunitni odpovéd’ organismu na specifické protilatky, které ptakiim podavali. Nenalezli rozdil

mezi zdravymi jedinci a jedinci infikovanymi rodem Plasmodium.

3.1.2 Porovnani rodl Plasmodium a Haemoproteus
Merogonie rodu Plasmodium probiha v hepatocytech, zatimco merogonie rodu Haemoproteus

probiha v endotelovych bunkach. V hepatocytech také ¢ast merozoith rodu Plasmodium
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zustava v podobé hypnozoitl. Erytocytarni merozoiti se vyvijeji v rizné starych erytrocytech,
zatimco gametocyty se vyvijeji pouze ve zralych erytrocytech (Valkiiinas, 2005).

Na rozdil od rodu Haemoproteus zpisobuji n¢které druhy rodu Plasmodium zavazné
onemocnéni nékterym svym mezihostitelim, nebot’ stddia merozoitd mohou ucpat kapilary
nekterych zivotné dilezitych organti a tim mohou vyvolat anoxii (nedostatek kysliku v tkanich)
a odumirani bunc¢k (Valkitinas, 2005). Rod Plasmodium zvySuje na rozdil od rodu

Haemoproteus zkracovani telomér (Asghar et al., 2015).

3.2 Rod Leucocytozoon

Rod Leucocytozoon nalezi do celedi Leucocytozoidae, fadu Haemosporida, tfidy Coccidea,
kmene Apikomplexa (Atkinson et al., 2008). Rod Leucocytozoon napadéa vyhradné ptaky a dle
Atkinson et al. (2008) se vyskytytuje az u 22 fadi ptaka, nejvice vsak u pévet (Passeriformes).
Dle Atkinson et al. (2008) jsou nékteré druhy rodu Leucocytozoon pro ptdky az smrtelné

nebezpecné, zejména pro mladé jedince (Valkitinas, 2005).

3.2.1 Charakteristika rodu Leucocytozoon

Vektorem rodu Leucocytozoon je ¢eled Simuliidae (Santiago-Alarcon et al., 2012b). Pouze
samice saji krev. Dle Davies (1953) ma rod Leucocytozoon negativni vliv na preziti svého
vektora.

Rod Leucocytozoon je celosvétove rozsiten, s vyjimkou Antarktidy (Valkitinas, 2005).
Dle Freeman-Gallant a Taff (2017) se prevalence rodu Leucocytozoon s rostoucim vékem
jedince zvysuje. Lotta et al. (2016) ve své studii zaznamenali, Ze s rostouci nadmoiskou vySkou
roste prevalence rodu Leucocytozoon. Merino et al. (2008) zjistili, Ze s rostouci nadmoiskou
vyskou roste i prevalence parazita, celkova prevalence byla 6,4 %. Dle Valkiiinas et al. (2003)
prevalence rodu Leucocytozoon dosahovala 2 % v nizinach neotropické oblasti.

Merino et al. (2000) zjistili, Ze u samic, které 1é¢ili pomoci primachinu, byla vyssi
pravdépodobnost ztraty tohoto parazita. Dle Martinez-de la Puente et al. (2010) a Schoenle et
al. (2017), ktefi podavali jedincim infikovanym rodem Leucocytozoon také antimalarikum
primachin, neméla tato 1é¢ba Zadny efekt na intenzitu infekce.

Rod Leucocytozoon mize mit negativni vliv na hostitele, snizuje hmotnost infikovaného
jedince (Figuerola et al., 1999). Dle Gilman et al. (2007) ma rod Leucocytozoon vliv na kvalitu

zpevu strnadce bélokorunkatého (Zonotrichia leucophrys oriantha).



3.2.2 Porovnani rodu Leucocytozoon a Haemoproteus

Rod Leucocytozoon méa znaéné¢ odliSny zivotni cyklus od ptedchozich dvou rodu.
Exoerytrocytarni merogonie probihd v parenchymatickych buiikdch jater, kde dochéazi ke
zmnozeni jader merozoitd. Dojde k tvorbé oddilt, které obsahuji velké mnozstvi jader. Tyto
oddily se nazyvaji cytomery, které podléhaji dalsi invaginaci cytoplasmy a déleni jader. To
vede k tomu, Ze se objevi jednojaderni merozoiti. Casti cytoplazmy, které jsou obaleny
plasmatickou membranou a obsahuji nékolik jader tvofi syncytia, kterd se vyviji
synchronizovang. Tato syncytia se mohou uvolnit a rozsitit se do riiznych organti naptiklad plic
nebo sleziny, anebo mohou prasknout a uvolnit merozoity, kteti napadaji lymfocyty nebo jiné
leukocyty. V téchto napadenych bilych krvinkach vytvoii gametocyty (Atkinson et al.,

2008).

Dal$im rozdilem oproti rodu Haemoproteus je, ze mladé gametocyty zplsobuji
deformace hostitelskych bunc¢k a jejich jader. Gametocyty rovn&€Zz neobsahuji malaricky
pigment, ktery je typicky pro rod Plasmodium a pro rod Haemoproteus. Malaricky pigment
neboli hemozoin je degradacni produkt hemoglobinu (Valkitinas, 2005).

Dle Valkitinas (2005) rod Leucocytozoon poskozuje vétSinu vnitinich organi
napadeného jedince a zpiisobuje zanétliva onemocnéni. Kdyz megalomerozoiti opousti fibrozni
kapsu, ve které se mnozi, zptisobi napadenému jedinci vnitini krvaceni a v misté prasknuti
kapsy dochazi knekroze tkédn€. Druhy rodu Leucocytozoon, které nemaji stadium

megalomeronta, zptisobuji mensi zdravotni potize (Valkitinas, 2005).

4 Pfenos nakazy rodem Haemoproteus na ptaciho hostitele

K ptfenosu nakazy rodem Haemoproteus dochazi prosttednictvim krevsajicich vektori. Vektory
rodu Haemoproteus jsou zastupci dvou celedi z fadu Diptera — klo$i (Hippoboscidae) a tiplici
(Ceratopogonidae) (Bennett, 1993; Valkitinas et al., 2002; Valkitinas, 2005). V jejich slinach

se nachazeji sporozoiti, kteti se pii sani pfenasi spolu se slinami do krve ptac¢iho mezihostitele.

4.1 Vyvoj ve vektorech

Vektoti se mohou nakazit tak, ze saji krev infikovaného ptaka. Nékolik minut po sani vektora
dochazi vjeho zazivacim traktu kuvolnéni dospélych gametocytl. Poté dochazi
ke gametogenezi a oplodnéni. Vznika zygota a nasledn¢ ookinet (Atkinson a Van Riper, 1991).

Rezidualni télisko je formovéano na distadlnim konci ookinet. V tomto rezidualnim télisku se



nachazi vétSina cytoplazmy a ¢ast pigmentovych granuli. VétSina pigmentovych granuli je
rozptylena po bunice. Dle Coral et al. (2015) je rezidudlni télisko eliminovano v ¢asném vyvoji
ookinetu spolu s pigmentovymi granulemi. Dle Valkitinas (2005) se vyvoj ookinet lisi pro
jednotlivé druhy rodu Haemoproteus, avsak mizeme mezi jednotlivymi typy d€leni najit jisté
podobnosti, proto mizeme rozlisit tfi hlavni typy déleni.

Ookinet nasledné prochazi skrz epitelidlni vrstvu zazivaciho traktu vektora. Ookinet se
formuje pod bazalni laminou a dava vzniknout oocysté, ve které probihd sporogonie.
Sporogonie je rozdilnd u tiplikd a klosi (Atkinson a van Riper, 1991; Valkitnas, 2005;
Atkinson et al., 2008).

4.2 Tiplici (Ceratopogonidae)

Jednd se o krevsajici hmyz z fadu Diptera. Tiplici se vyskytuji globaln¢ v blizkosti vodnich
ploch, a to 1 v horskych oblastech. Tiplici dosahuji velikosti 1-3 mm a mohou piendset riizna
virova, ale 1 parazitarni onemocnéni (Volf a Votypka, 2007). Krev saji pouze samice. Dle
Valkitinas (2005) jsou tiplici nejvyznamnéjSimi pienaseci rodu Haemoproteus.

Fallis a Bennett (1960) jako prvni popsali kompletni sporogonii Haemoproteus mansoni
u Culicoides sphagnumensis. Studie, které se zabyvaji sporogonii jednotlivych druhd rodu
Haemoproteus u vektort ¢eledi Ceratopogonidae stale probihaji (Ziegyté et al., 2017).

Valkitinas et al. (2002) se zabyvali vyvojem Haemoproteus balmorali, H. dolniki a H.
tartakovskyi u Culicoides impunctatus, ale nenalezli Zadné sporozoity u tipliki, kteti se
vyskytovali voln¢ v ptirod€. Proto se rozhodli tipliky odchytit a infikovat t€émito tfemi druhy
rodu Haemoproteus v laboratornich podminkach. Ve slinnych zlazach nalezli sporozoity vSech
tii druhti rodu Haemoproteus. H. balmorali a H. tartakovskyi méli vice sporozoitli nez H.
dolniki (Valkitunas et al., 2002).

Valkiiinas a Iezhova (2004) zjistili, ze nejvyssi imrtnost vektorti je béhem prvniho az
ctvrtého dne po infekcei parazitem rodu Haemoproteus, coz odpovida vysledkiim Liutkeviciuse
(2000). Dle Valkitinas a Iezhova (2004) je imrtnost vektora nejvyssi v obdobi, kdy se ookinety
formuji a prochdzi sténou traviciho traktu; je velmi pravdépodobné, ze takto vysokd umrtnost
vektora je dana fyzickym poSkozenim traviciho traktu vektora, ptipadné naslednou zanétlivou
reakci organismu na toto poskozeni. Studie Bukauskaité et al. (2016) se zabyvala vlivem
parazita na vektora. Nékolik hodin po tom, co se tiplici krmili na infikované krvi, byla nalezena
vétSina skupiny mrtva, zatimco z kontrolni skupiny nebyli nalezeni zadni mrtvi jedinci. Tento

uhyn byl zplisoben masivni infekei, zpisobenou migrujicimi ookinety rodu Haemoproteus,
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které vazné poskodili sténu zaZzivaciho traktu vektora a zaplnili abdomen a thorax vektora
(Bukauskaité et al., 2016).

Dle Martinez-de la Puente et al. (2011) existuji druhy rodu Haemoproteus, které se
specializuji na konkrétni druhy tipliki, ale také miizeme nalézt druhy rodu Haemoproteus, které
jsou nespecifické viii vektorovi. Dle Ziegyté et al. (2014) miize Culicoides impunctatus slouzit
jako vektor az pro sedm riiznych druhi rodu Haemoproteus.

Nekteii tiplici mohou vlivem infekce rodem Haemoproteus zahynout (Valkitinas a
Iezhova, 2004; Liutjevicius, 2000), ale tento tthyn je ovlivnén intenzitou infekce (Bukauskaité
et al., 2016) a mlze byt ovlivnén specifitou interakce vektor-parazit (Martinez-de la Puente et
al., 2011).

Ptenos rodu Haemoproteus pomoci vektora je ovlivnén sezonni dynamikou tipliki a je
omezen na jarni a letni mésice v oblastech mirného pasu. V subtropické oblasti, naptiklad na
Floridé, muze dochazet k pfenosu rodu Haemoproteus pomoci vektora z Celedi
Ceratopogonidae po cely rok (Atkinson et al., 2008).

Dle Santiago-Alarcon et al. (2012a) mohou tiplici, ktefi se vyskytuji pobliz mést, sat krev

i na lidech; lidska krev byla nalezena i v zazivacim traktu nékterych infikovanych tipliki.

4.3 KloSi (Hippoboscidae)

Klosi jsou bodavy hmyz z fadu Diptera, ktery se Zivi krvi ptakid a savcl. Klosi se vyskytuji
hlavné v teplych oblastech s mirnou zimou a také v subtropickych a tropickych oblastech. Klosi
jsou veétsi néz tiplici a dosahuji velikosti od 2 do 10 mm (Samour, 2016). Krev saji ob& pohlavi.
Jedna se o vysoce morfologicky specializované ektoparazity, ktefti maji dorso-ventralng
zplostélé télo a jsou prizplsobeni k tomu, aby se dlouho udrzeli v pefi nebo srsti napadené¢ho
jedince. Samice produkuje vzdy jednu larvu, kterd roste uvnitf jejiho téla. Larva opousti télo
samice pfed zakuklenim. Dojde k zakukleni a kukla padd z hostitele do lesniho podrostu.
Vylihne se dospély jedince, ktery vyhledava dal§iho hostitele. Na tomto hostiteli nasledné
dochazi k pareni kloSt (Hutson, 1984). Rod Haemoproteus je ptenasen piredevSim rodem
Pseudolynchia a rodem Ornithomya (Valkitnas, 2005).

Prevalence klost kolisd v pribéhu roku. Klei & DeGiusti (1975) zjistili, Ze v severni
Americe dosahoval Haemoproteus columbae nejvyssi prevalence na podzim a v zimé, coz
pozitivng korelovalo s hojnosti Pseudolynchia canariensis. Dle Atkinson et al. (2008) je pfenos
H. columbae pomoci klost spiSe sezénniho razu a uzce souvisi s velikosti populace klosi na

daném uzemi. Naopak v tropickych a subtropickych oblastech, kde se klosi vyskytuji po cely
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rok je moznost pfenosu nakazy rodem Haemoproteus po cely rok prakticky konstantni
(Atkinson et al., 2008). Eeva a Klemola (2013) zjistili, ze prevalence Ornithomya je zavisla na
teploté hnizda. Déle zjistili, ze rod Ornithomya ma negativni vliv na pteziti ptacat.

Nekteré studie prokazuji vliv kloSt na vektory, Waite et al. (2012) zjistili, ze infekce
rodem Haemoproteus ma negativni vliv na samice Pseudolynchia canariensis. Haemoproteus
columbae snizuje pravdépodobnost pieziti Pseudolynchia canariensis a snizuje pocet potomku
Pseudolynchia canariensis.

Levin a Parker (2012) zjistili, ze koreluje infekcni status klose (Olfersia spinifera) a
infekce Haemoproteus iwa. Klosi infikovani rodem Haemoproteus se Castéji vyskytovali na
jedinci, ktery byl také infikovany rodem Haemoproteus. Dle Levin a Parker (2014) mohou
Olfersia spinifera sat na ruznych hostitelich v relativné kratkém case, protoze v jejich
zazivacim traktu se nasly zbytky krve az ze tfi riznych druht ptakd. Klosi infikovani rodem

Haemoproteus jsou méné mobilni nez neinfikovani jedinci (Levin a Parker, 2012b, 2014).

4.4 Porovnina tiplik( a kloSa ve vztahu k rodu Haemoproteus

Tiplici pfenasi rtizné druhy rodu Haemoproteus na Siroké spektrum ptakt (fady vrubozobi
(Anseriformes), hrabavi (Galliformes), papousci (Psittaciformes) a pévci (Passeriformes))
(Atkinson et al. 2008). Klosi pienasi rod Haemoproteus pouze na mékkozobé (Columbiformes)
a na hrabavé (Galliformes) (Atkinson et al., 2008). U tiplikQ a klost je rozdilny pribéh a trvani
sporogonie (Valkiiinas, 2005).

Vétsina studii se zamétuje na studium sporogonie u tipliki, kterd trva méné nez deset dni,
coz odpovida dobé, kdy vektor nema potrebu sat krev. V tiplicich se na zaatku sporogonie se
formuje mala oocysta, kterd m4 jen jedno germinalni centrum. V oocysté se vyviji pouze jeden
sporoblast, ve kterém se vétSinou nenachdzi vice jak sto sporozoitli, ktefi jsou orientovani
piiblizné stejnym smérem. Vysledkem korelace doby sporogonie a doby traveni potravy je, ze
jakmile vektor za¢ne aktivné hledat hostitele, oocyt praska a sporozoiti migruji do slinnych zlaz
vektora (Valkitinas, 2005; Atkinson et al., 2008).

U klost trva vyvoj oocysty déle nez deset dni. Oocysta je vEétsi nez u tiplikii a ma vice
nez jedno germinalni centrum. V oocysté klost se vyviji vicd sporoblastli, z nichz poté puci
tisice sporozoitii. Nedochazi zde ke korelaci sporogonie a potieby sat krev, nebot’ klosi se na
svém hostiteli vyskytuji po vétSinu svého Zivota a saji dle potieby, tudiz parazit ma vice

prilezitosti k pfenosu (Valkitinas, 2005; Atkinson et al., 2008).



4.5 Komafi (Culicidae)

Njabo et al. (2010) a Synek et al. (2013a) zaznamenali vyskyt rodu Haemoproteus u rodu Culex
a rodu Cogquillettidia. Valkiiinas et al. (2013b) se zabyvali moznosti pienosu Haemoproteus
tartakovskyi a H. balmorali druhem Ochlerotatus cantans. Dochazi k sexualnimu mnozeni za
vzniku ookinety, ookinety poté prostupuji st€nou traviciho traktu a dale dochazi ke vzniku
oocysty a dokonce dochazi k pocatkim sporogonie, ale nevznikaji sporozoiti, a proto
Ochlerotatus cantans neni vektorem pro tyto dva druhy rodu Haemoproteus. Valkitinas et al.
(2014a) dale zjistili, ze H. tartakovskyi, H. lanii a H. balmorali jsou velmi virulentni a na O.
cantans maji negativni vliv; pred¢asnd smrt komart je pravdépodobné zplisobena pohybem
ookinet, které zpiisobuiji fyzické poskozeni tkani koméra. Dle Ziegyté a Valkiiinase (2014b) je

potieba dalSich studii, aby se pln¢ porozumélo vlivu rodu Haemoproteus na komary.

4.6 Vyvoj v ptacim hostiteli

Po injikovani sporozoiti do ptaci krve zacina exoerytrocytarni vyvoj meronti (Ahmed a
Mohammed, 1977). Tito meronti se vyskytuji hlavné v plicich (Garnham, 1966). Mén¢ Casto
muizZeme meronty najit v jatrech, sleziné, ledvinach, srdci nebo v kosternich svalech. Meronti
se béhem svého vyvoje mohou rozdélit do cytomer, které mohou obsahovat n€kolik jader
(Valkitinas, 2005; Donovan et al., 2008).

Dle Gardiner et al. (1984) néckteré druhy rodu Haemoproteus maji stadium
megalomeronta, které je vét§i neZ obycejni meronti. Tito megalomeronti se vyskytuji hlavné
v endotelidlnich bunkach kapildr nebo v bunkach myofibroblasti kosternich svali.
Megalomeronti jsou natazeni pod¢l svalu a jsou obaleni hyalinni sténou (Gardiner et al., 1984;
Earle et al., 1993). Donovan et al. (2008) zjistili, Ze megalomeronti rodu Haemoproteus
prezivaji v jatrech infikovaného jedince. Dle histologickych testi bylo zjiSténo, ZzZe
megalomeronti zplisobuji vnitini krvaceni, narusuji jaterni parenchym a nekrotizuji jaterni
buniky v okoli megalomeronte. Déle byla potvrzena ptitomnost parazit v plicich a ve slezing.

Minimaln¢ dvé generace merontii ptredchazeji vzniku gametocytli. Prvni generace
merontl prochazi merogonii a ddvéa vzniknout merozoitim. Tito merozoiti indukuji sekundéarni
merogonii v endotelidlnich buiikach a vznika druha generace merontil. Z této druhé generace
merontd se nasledné mohou vyvijet megalomeronti, kteti vnikaji do erytrocytii (Valkitinas,
2005; Atkinson et al., 2008).

Gametocyty jsou jediné stddium rodu Haemoproteus, které se vyviji v erytrocytech.

Pokud je intenzita parazitémie vysokd, mlze se stat, Ze vice merozoitl infikuje jeden erytrocyt.
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VétSinou vSak intenzita parazitémie je nizkd a jeden erytrocyt napadaji maximalné dva
merozoiti (Valkitinas, 2005). V gametocytech vznikd malaricky pigment ve formé zlato-
hnédych, hnédych nebo cernych granuli (Peirce, 2000). Gametocyty mohou byt nasaty
vektorem (Atkinson et al., 2008).

Obrazek ¢. 2: Gametogeneze Haemoproteus tartakovskyi, vyvoj zygoty a ookinetu in vitro: 1,5 — zrajici
makrogametocyty (1) a mikrogametocyty (5) v krvi Loxia curvirostra pted zacatkem gametogeneze; 2,
3 zakulacené makrogametocyty; 4 — makrogamety; 6, 7 — zakulacené mikrogametocyty; 8 — volné
mikrogametocyty; 9 — exflagelace mikrogamety; 10 — mikrogamety; 11 — oplodnéni makrogamety; 12
— zygota; 13 — pocateni stadium ookinetu; 14 — stfedné diferencovany ookinet; 15 — ookinet
s rezidualnim téliskem; 16 — plné diferencovany ookinet bez rezidualniho téliska; Ne — jadro erytrocytu;
Np —jadro parazita; Pg — pigmentové granule; Vc — ,vakuola‘ (pfevzato z Valkiiinas, 2005)

5 Vliv rodu Haemoproteus na ptaciho hostitele

Vétsina druht rodu Haemoproteus nezplsobuje zavaznd onemocnéni; vyjimkou je
Haemoproteus mansoni, ktery zpusobuje nekrozy tkani, ve kterych dochézi k merogonii.

Nésledné tyto napadené tkan¢ odumiraji (Valkiiinas, 2005). Haemoproteus belopolskyi ma
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negativni vliv na hmotnost infikovanych juvenilnich jedincii; ke ztrat€¢ hmotnosti jedince
dochazi pti maximalni intenzité infekce (Valkitinas et al., 2006).

Moller a Nielsen (2007) zjistili, Ze u jedinct infikovanych rodem Haemoproteus je vyssi
pravdépodobnost uloveni dravcem.

Infek¢ni status rodem Haemoproteus nema vliv na poCet potomku, pfestoze samice
lejska bélokrkého (Ficedula albicollis) infikované timto parazitem vykazuji jiny vzorec
chovani nez samice zdravé. Infikované samice zacinaji hnizdit ve stejny cas, jako samice
neinfikované. Infikované samice maji na zacatku hnizdni sezony mensi pocet potomkli nez
samice neinfikované, ale béhem druhého hnizdéni vychovaji naopak vétsi pocet potomki, ¢imz
vyrovnavaji celkovy pocet vychovanych potomkl (Kulma et al., 2014). Dle Zylberberg et al.
(2015) ma Haemoproteus backeri vliv predev§sim na samice strnadce bélokorunkatého
(Zonotrichia leucophrys oriantha). Infikované samice méli az dvojnasobné vétsi snisku vajec
a vychovali az dvojnasobny pocet potomkl nez samice neinfikované. Dle Marzal et al. (2005)
snasely jiticky obecné (Delichon urbicum), které¢ byly 1é¢ené primachinem, vice vajec ve
snisce. LéCba méla vliv i na pocet vylihnutych mlad’at, nebot’ samice 1é¢ené pomoci primachin
vychovaly vice potomkii.

Infekce riznymi druhy rodu Haemoproteus neméla u samci rékosnika velkého
(Acrocephalus arundinaceus) vliv na kvalitu zpévu nebo na pocet potomka (Bensch et al.,
2007). U samci sykory konadry (Parus major), kteti vychovaji vice mlad’at, je poté vyssi
pravdépodobnost ndkazy rodem Haemoproteus (Norte et al., 2009).

Martinez-de la Puente et al. (2010) se ve své studii zabyvali negativnim vlivem
Haemoproteus spp. na pteziti sykory modtinky (Cyanister caeruleus). Vysledky ukazaly, ze
vlivem antimalarika primachin, které bylo infikovanym sykoram poddvano, se snizila intenzita
infekce predevSim u samic, zatimco u samct nebyl tento pokles tak vyrazny. Lashev et al.
(1995) a Pinsonneault a Sadeé (2004) tento efekt 1é¢iv vysvétluji riznou koncentraci hormonti
u samcl a samic, ktera miize mit vliv na rozdilnou absorpci a metabolismus téchto 1éCiv.
Schoenle et al. (2017) podavali ptakiim infikovanym rodem Haemoproteus primachin, ale toto
1é¢ivo neméelo u vlhovce ¢ervenokiidlého (Agelaius phoeniceus) zadny efekt na parazita.

Merino et al. (2000) se zabyvali intenzitou infekce rodem Haemoproteus u samic sykory
modfinky (Parus caeruleus) 1é¢enych primachinem. Vlivem podévanych 1€ki doslo ke snizeni
intenzity infekce.

Rod Haemoproteus mé negativni vliv na svého mezihostitele (Moller a Nielsen, 2007),
ale pomoci antimalarik miizeme snizit intenzitu infekce a zvysit pravdépodobnost pieziti ptakl

(Merino et al., 2000; Martinez-de la Puente et al., 2010).
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5.1 Vliv rodu Haemoproteus na kvalitu pefi

Parazité rodu Haemoproteus mohou ovliviiovat odstin barvy pefi ptékd, které infikovali.
Zbarveni pefi je ddno obsahem karotenoidl, melaninu, luteinu a dalSich pigmentti. Karotenoidy
jsou také antioxidanty a hraji vyznamnou roli v imunitnim systému, nebot’ zvysuji proliferaci
lymfocytl (Meller et al., 2000). Dle Synek et al. (2013b) vSak infekce rodem Haemoproteus
nesouvisi s obsahem karotenoidu v pefi hyla rudého (Carpodacus erythrinus).

Vysledky Merila et al. (1999) nepotvrdily vztah mezi prevalenci rodu Haemoproteus a
zbarvenim pefi u zvonka zeleného (Carduelis chloris). Prevalence rodu Haemoproteus souvisi
s odstinem barvy pefi sykory konadry (Parus major) v zavislosti na véku a pohlavi jedince.
Zdravi rocni jedinci vykazovali vy$si primérné hodnoty odstinu peti nez sykory, které byly
infikované rodem Haemoproteus. Starsi infikovani samci méli vice zbarvené pefi nez zdravi
jedinci. U starSich samic nebyl tento trend pozorovan (Horak et al., 2001).

Merila et al. (1999) dale ukazali negativni vztah mezi intenzitou infekce rodem
samci. Dle Badas et al. (2017) mé samec sykory modfinky (Cyanistes caeruleus) svétlejsi
zbarveni pefi pti vyssi intenzité infekce timto parazitem.

Marzal et al. (2013) ukazali, Ze infek¢ni status ma vyrazny vliv na rist pefi; u
zdravych jedinct roste pefi nejrychleji, zatimco u jedinct infikovanych vice druhy parazitd
roste pefi nejpomaleji.

Rod Haemoproteus ma negativni vliv na zbarveni pefi. U jednotlivych druht ptaki se
tento vliv projevuje rtizné, napiiklad u sykor souvisi s obsahem karotenoidli v peti (Badas et
al., 2017), zatimco u hyla tento vztah nebyl prokézan (Synek et al., 2013b). Vliv na barvu pefi

muze také mit pohlavi nebo vék jedince (Horak et al., 2001).

5.2 Prevalence rodu Haemoproteus

Prevalence je pocet nakazenych jedincti ku celkovému poctu jedincti ve sledované populaci.
Prevalence rodu Haemoproteus kolisa v ¢ase a vykazuje periodickou fluktuaci (Bensch et al.,
2007). Scheurlein a Ricklefs (2004) zjistili, ze celkova prevalence rodu Haemoproteus
dosahovala 26 % u pévcu v Evropé. Dle Podmokla et al. (2014) dosahovala prevalence rodu
Haemoproteus 16,5 % u sykory modiinky (Cyanistes caeruleus).

Cornelius et al. (2014) zjistili, Ze prevalence rodu Haemoproteus je nejnizsi v zimnich
meésicich. Dle Ham-Duefias et al. (2017) je prevalence rodu Haemoproteus vyssi v obdobi

hnizdéni u strnadky ¢ernohrdlé (Amphispiza bilineata).
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Ze studii Reinoso-Perez et al. (2016) a Belo et al. (2011) vyplyva, ze prevalence rodu
Haemoproteus kolisa v zavislosti na urbanizaci a odlesnéni hnizdisté. Dle Reinoso-Perez et al.
hodnot dosahovala prevalence tohoto parazita ve méstech. Naopak dle Ham-Dueiias et al.
(2017) biotop nema vliv na prevalenci rodu Haemoproteus. Dle Rojo et al. (2013) prevalence
rodu Haemoproteus u skorce vodniho (Cinclus cinclus) zavisi na oblasti, ve které vzorky
odebirame.

Zamora-Vilchis et al. (2012) se zabyvali vlivem nadmotské vysky v tropické oblasti;
s rostouci nadmoi'skou vyskou klesd prevalence parazita. Hernandez et al. (2017) zkoumali
prevalenci rodu Haemoproteus u mlad’at tuhyka pustinného (Lanius meridionalis) ve tfech
lokalitach; v kazdé z lokalit byla prevalence rodu Haemoproteus rozdilna. Nejvyssi prevalence

Fecchio et al. (2017) v Amazonii jistili, Ze mista, kde se vyskytovaly podobné druhy
ptakd, méla podobné slozeni druhii rodu Haemoproteus a ze prevalence parazita je u
endemickych druhi ptaki velmi rozdilnd. Wood et al. (2007) mapovali distribuci infekce rodem
Haemoproteus u sykory modiinky (Cyanistes caeruleus) a zjistili, Ze prevalence Haemoproteus
spp. a Haemoproteus minutus je v riznych ¢astech lesa pobliZ Oxfordu rozdilna.

Ishtiaq et al. (2017) se zabyvali prevalenci rodu Haemoproteus u migrujicich a mistnich
druhti ptakii na predhtGifi Himaldji. Migrujici druhy ptakd jsou vice infikovani rodem
Haemoproteus nez druhy mistni. Waldenstrom et al. (2002) se zabyvali vyskytem rodu
Haemoproteus u migrujicich a mistnich druht ptaka. Prevalence méfena na podzim byla vyssi
pro mistni druhy ¢eledi rakosnikoviti (Acrocephalus). Jedinci, ktefi se narodili v daném roce a
nejednalo se o migrujici druhy, dosahovali nejvyssi prevalence.

Clark et al. (2014) zjistili, Ze na kontinentech je vyssi prevalence nez v oceanskych
regionech. Dle Illera et al. (2015) byla prevalence rodu Haemoproteus vyssi na ostrove, kde
dosahovala hodnot 24-95 %, nez na pevning, kde je 20-35 % prevalence. Velikost ostrova ¢i
jeho vzdélenost od pevniny neméla na prevalenci vliv. Loiseau et al. (2017) se zabyvali
ostrovnim vlivem na prevalenci rodu Haemoproteus, ale nenalezli Zadny efekt. Dle Pérez-
Rodriguez et al. (2013) byla prevalence rodu Haemoproteus nizsi na ostrovech nez na pevning.
Avsak na rtiznych ostrovech byla prevalence riizna.

Drovetski et al. (2014) se zabyvali prevalenci riznych druht rodu Haemoproteus a
zjistili, ze druhy tohoto parazita, které se specializuji na konkrétni druh pévce, maji vyssi

prevalenci nez druhy nespecifické. Dle Loiseau et al. (2017) je prevalence endemickych a
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hostitelsky specifickych ostrovnich druhti rodu Haemoproteus nizsi na ostrovech nez na
pevning.

Van Oers et al. (2010) zjistili, ze u rdkosnika seychelského (Acrocephalus sechellensis)
byla prevalence rodem Haemoproteus 26 % a Haemoproteus spp. infikuje prevazné¢ mladé
jedince. Fecchio et al. (2015) pozorovali vyssi prevalenci rodu Haemoproteus u dospélych
tangar bélopruhych (Neothraupis fasciata) (az 80 %) nez u mladych jedinci, u kterych
dosahovala 56,7 %. Dle Cornelius et al. (2014) je na jafe prevalence rodu Haemoproteus vyssi
u dospélych jedinct kiivky obecné (Loxia curvirostra) a dosahuje az 60 %. Zatimco u jedinct
narozenych v témze roce méla prevalence sigmoidalni priibéh, v ¢ervnu vrostla az na 45 %,
v ¢ervenci opét poklesla na 30 % a nasledné od srpna az do listopadu stoupala.

Marzal et al. (2016) zjistili, Ze s rostoucim vékem jiticky obecné (Delichon urbica) se
zvySuje pravdépodobnost ndkazy rodem Haemoproteus. Garvin et al. (2003b) zjistili, Ze neni
rozdil v prevalenci Haemoproteus beckeri u jedincii drozdce Cernohlavého (Dumatella
carolinensis), kteti se vylihli v témze roce, a jedinci, ktefi se vylihli v roce minulém.

Dle Van Oers et al. (2010) je prevalence Haemoproteus spp. vyssi u mladych samct
rakosnika seychelského (Acrocephalus sechellensis). Infikované samice rakosnika navic
dokazaly rychleji potlacit infekci nez infikovani samci. Fecchio et al. (2015) nezaznemali rozdil
v prevalenci rodu Haemoproteus u jednotlivych pohlavi tangar bélopruhych (Neothraupis
fasciata).

Badas et al. (2017) tvrdi, ze prevalence rodu Haemoproteus u samcii ma vliv na zbarveni
vajec sykory modrtinky (Cyanistes caeruleus).

Prevalence rodu Haemoproteus je zavisla na ro¢nim obodobi (Cornelius et al., 2014;
Ham-Duetias et al., 2017), nadmoiské vySce (Zamora-Vilchis et al., 2012), sloZeni ptaci

populace (Fecchio et al., 2017) a na ostrovnim vlivu (Pérez-Rodriguez et al., 2013).

5.3 Intenzita infekce rodem Haemoproteus

Intenzita infekce je pocet erytrocytii infikovanych rodem Haemoproteus na 10 000 erytrocyti.
Allander a Bennett (1994) zaznamenali, Ze intenzita infekce v prabéhu roku klesa. Dle Garvin
et al. (2003b) neni vyrazny rozdil v intenzité infekce Haemoproteus beckeri u jedinci drozdce
cernohlavého (Dumatella carolinensis), kteti se narodili v t¢émze roce, oproti jedinctim, ktefi se
narodili v roce minulém. Stjernman et al. (2008) ukazali, Ze nejvyssi pravdépodobnost preziti
maji ti jedinci sykory modtinky (Cyanistes caeruleus), u kterych intenzita infekce

Haemoproteus majoris dosahuje stfednich hodnot. Zylberberg et al. (2015) se zabyvali
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intenzitou infekce Haemoproteus beckeri u strnadce bélokorunkatého (Zonotrichia leucophrys
oriantha). Zjistili, ze tato intenzita je u samci vyS$$i nez u samic.

Intenzita infekce Haemoproteus payevskyi je vyssi u jednoroCnich samic rakosnika
velkého (Acrocephalus arundinaceus) nez u samic dvou ro¢nich. U samcti pozorovali podobny
trend, ale nebyl tak vyrazny jako u samic Hasselquist et al. (2007). Bielanski et al. (2017) se
zabyvali intenzitou infekce rodem Haemoproteus a délkou Zzivota u samci rakosnika
prouzkovaného (Acrocephalus schoenobaenus). U samcl, ktefi po druhém roce Zivota
zahynuli, byla predtim vyssi intenzita infekce parazitem nez u jedinci, ktefi zili déle. Hammers
et al. (2016) provadeli dlouholetou studii také na rakosnikovi prouzkovaném, ale
nezaznamenali podobny trend.

Cornelius et al. (2014) ve své praci tvrdi, Ze intenzita infekce je ddna mesicem, mistem
odchytu jedince a pohlavim jedince. U samcii dosahovala intenzita infekce vysSich hodnot nez
u samic, a to predevs§im v Cervenci a srpnu. Dle Sorensen et al. (2016) byla intenzita infekce
vys$$i v misté hnizdisté nez v misté zimoviste.

Intenzita infekce mé vliv na pteziti jedince (Bielanski et al., 2017) a je ovlivnéna

pohlavim a v€kem jedince (Hasselquist et al., 2007).

5.4 Koinfekce

V jednom jedinci se mize vyskytovat vice riznych linii rodu Haemoproteus nebo se v jednom
jedinci mize nachdzet vice rodl parazitl, napt. Haemoproteus a Plasmodium, které se dle van
Rooyen et al. (2013) spolu vyskytuji velmi Casto.

Davidar a Morton (2006) zaznamenali, Ze koinfekce rodem Haemoproteus a jinym

Vyskyt urcitych druhii parazith mtize korelovat pozitivné nebo negativné, proto do
zna¢né miry tento vztah zavisi na konkrétnich druzich parazitl, ktefi se spolu vyskytuji
v jednom hostiteli (Clark et al., 2016).

Valkitinas et al. (2014b) se zabyvali vyvojem nékolika druhit rodu Haemoproteus in
vitro. Haemoproteus lanii a Haemoproteus tartakovskyi méli soubézny sexualni vyvoj a vyssi

pocet ookinet, nez kdyZ se druhy vyvijely oddélené.

5.4.1 Koinfekce rodem Haemoproteus a Plasmodium
Koinfekce rodem Haemoproteus a rodem Plasmodium se vyskytuje napti¢ roky a u vétSiny
nakazenych jedinc méa podobny pribéh (Van Rooyen et al., 2013).
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U mlad’at tuhyka pustinného (Lanius meridionalis) nedochazi ke koinfekci rodem
Haemoproteus a Plasmodium. Ke koinfekci t€émito dvéma rody dochézi pravdépodobné az
v priibéhu zivota jedince (Herndndez et al., 2017). Dle Piersma a Velde (2012) nebyl vyskyt
parazitli vazan na pohlavi hostitele, ale samice byly Castéji koinfikované.

Prevalence koinfekce rodu Haemoproteus a Plasmodium byla 16 % u jificky obecné
(Delichon urbica) (Marzal et al., 2008). Dle Dunn et al. (2014) dosahovala prevalence
koinfekce 47 % u strnada obecného (Emberiza citrinella). Prevalence koinfekce u jificky
obecné (Delichon urbica) byla 22 % (Marzal et al., 2013).

Nejniz$i Sanci na pieziti mély dvojité infikované jificky, zatimco zdravi jedinci méli
tyto Sance nejvyssi; jedinci infikovani t€émito dvéma rody parazitli zaroveii mohou mit vétsi
vejce (Marzal et al., 2008). Jiticky koinfikované rodem Haemoproteus a rodem Plasmodium, a
jifi€ky, které jsou infikované pouze jednim z té€chto dvou rodd parazit, maji stejny index
télesné kondice, zatimco neinfikované jificky maji tento index vyrzné vyssi. Navic status
infekce mé vyrazny vliv na rist pefi; u zdravych jedincti roste peti nejrychleji, zatimco u jedincti
infikovanych vice druhy parazitii roste peti nejpomaleji (Marzal et al., 2013).

Marinov et al. (2017) méfili bazlivost konipase lu¢niho (Motacilla flava), dle toho, jak
se jedinci chovali k novym predmétim v klecich. Zjistili, Ze samice infikované vice druhy

paraziti mély vétsi strach nez zdravé samice, zatimco u samct toto chovani nebylo pozorovéano.

5.4.2 Koinfekce rodem Haemoproteus a Leucocytozoon
Dunn et al. (2014) zjistili, Ze koinfekce rodem Haemoproteus a rodem Leucocytozoon
dosahovala prevalence az 50 % u strnada obecného (Emberiza citrinella). Dle van Rooyen et
al. (2013) byla prevalence koinfekce témito dvéma rody 34,6 %. Smith et al. (2018)
zaznamenali prevalenci koinfekce 50 %.

Koinfekce rodem Haemoproteus a Leucocytozoon mize mit negativni vliv na hmotnost

samct skorce vodniho (Cinclus cinclus) (Rojo et al., 2013).

5.5 Pfenos a vliv infekce rodem Haemoproteus na migrujici ptaky

Migrujici ptaci se mohou nakazit parazitem jak v misté zimovisté, tak v misté svého
hnizdisté. Tito migranti mohou byt také pfenasSeci parazitlh mezi t€émito misty (Greenberg a
Marra, 2005).

Walderstrom et al. (2002) zjistili, ze nékteré druhy rodu Haemoproteus jsou typické pro

africkd zimovisté, kde se migrujici ptaci mohou nakazit. Tyto druhy parazita se nepienasi na
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evropské druhy ptaki, kteti se vyskytuji v misté hnizdisté migrantli; existuji vSak i druhy rodu
Haemoproteus, které se prenaSi mezi zimovisti a hnizdisti. Hellgren et al. (2007), ktefi se ve
své studii také zabyvali ptdky migrujicimi mezi Evropou a Afrikou, tvrdi, Ze existuje vice linii
rodu Haemoproteus, které se vyskytuji pouze u mistnich druhti. Dle Ricklefs et al. (2017) se
u migrujicich druht ptakt nachazeji odlisné linie rodu Haemoproteus nez u mistnich druht.
Dale zjistili, ze existuji dva systémy, které se lisi vzorci chovani. V ramci Euro-Afrického
systému nedochazi k ptenosu linii rodu Haemoproteus mezi zimovi§tém a hnizdistém. Druhy
systém je Americky, v ramci kterého se urcité¢ druhy rodu Haemoproteus mohou vyskytovat u
mistnich 1 migrujicich druhii ptaka.

Moller et al. (2004) zjistili, ze existuje zavislost mezi infekci rodem Haemoproteus a
datem priletu vlastovky obecné (Hirundo rustica) ze zimovist. Infekce parazitem muze
zpusobit pozdéjsi navrat jedince, coZ mé dopad na reprodukei jedince.

Schrader et al. (2003) a Garvin et al. (2006) zjistili, ze nekteré druhy migrujicich ptaka,
jejichz jedinci jsou infikovani rodem Haemoproteus, maji méné tuku a niz§i hmotnost nez

neinfikovani jedinci.

6 Infekce rodem Haemoproteus v ontogenezi ptaciho hostitele

Nejcasteji se nakazi jiz ptacata v hnizd¢; je vSak obtizné urcit, kdy presné k nakaze rodem
Haemoproteus dojde, protoZe prepatentni perioda mizZe u ptacat trvat od 11 dni do 3 tydnl
(Valkitinas, 2005). Valkiiinas (2005) po né€kolika dnech po vylihnuti mlad’ata odebral z hnizd
a vychovéaval je v laboratornich podminkéach. U n¢kolika z téchto ptacat byla po vice jak ttech
tydnech po vylihnuti detekovéna infekce rodem Haemoproteus. Merino a Potti (1995)
nezaznamenali u 13dennich ptacat infekci rodem Haemoproteus, av§ak u dospélych jedincii
byli parazité ptitomni. Cosgrove et al. (2006) u dvou tydennich ptacat nepotvrdili infekci rodem
Haemoproteus, coz mohlo byt zptisobeno tim, ze infekce rodem Haemoproteus byla u téchto
ptacat stale v prepatentni fazi a gametocyty se zatim neobjevily v krvi. Dle vysledkt Calero-
Riestra a Garcia (2016) byl rod Haemoproteus pozorovan pouze u dospé€lych jedinct.
Hasselquist et al. (2007) se zabyvali infekci rodem Haemoproteus u rdkosnika velkého
(Acrocephalus arundinaceus) v misté¢ hnizdisté. U ptacat, kterd byla stard 4-9 tydnti, vSak
nenalezli v krvi Zadné gametocyty, prestoze nékteti rodice ptacat byli infikovani Haemoproteus
payevskyi. Bensch et al. (2007) a Sorensen et al. (2016) se zabyvali infekci rodem

Haemoproteus v misté¢ zimovisté rdkosnika velkého. Ro¢ni jedinci museli infekci ziskat
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piedeslou zimu, protoze po navratu ze zimovisté jiz byli rodem Haemoproteus infikovani.
Nalezli pouze jedince, kteti méli nizkou intenzitu infekce a infekce jiz byla chronickou.

Ze studii Hasselquist et al. (2007) a Sorensen et al. (2016) vyplyva, Ze k ndkaze
rakosnikli nedochdzi v misté¢ zimovisté ani v mist¢ hnizdisté. Jedinci, u kterych by se
vyskytovala akutni faze infekce, nebyli detekovani, proto k infekci timto rodem parazita
pravdépodobné dochazi v misté n¢kolika tydenni zastavky, ktera se nachazi mezi témito dvéma
stanovisti.

Dle Bensch a Akesson (2003) se budnicek vétsi (Phylloscopus trochilus) nakazi rodem

Haemoproteus v misté hnizdiste.

6.1 Prabéh infekce

Pokud se parazit rodu Haemoproteus dostane do t¢la hostitele, za¢ne napadat rizné druhy bun¢k
a v nich se pomnozi, (viz. kapitola 4.6). Jakmile dosdhne urcitého stadia vyvoje, za¢nou se tato
stddia objevovat v krvi; toto prvni objeveni se parazita v krvi je v ptfipadé¢ imunologicky
naivniho jedince oznacovéano jako akutni faze. Po této akutni fazi infekce ptechazi do faze
chronické, kdy je parazit nedetekovatelny v periferni krvi hostitele. VétSinou na jate dochazi
k relapstiim infekce, kdy miZeme nalézt gametocyty rodu Haemoproteus v periferni krvi

hostitele.

6.1.1 Akutni faze infekce
Jedinci, ktefi se nakazi rodem Haemoproteus prodélavaji nejdiive akutni fazi infekce a tito
jedinci Casto nejsou odchyceni, protoze infikovani jedinci jsou méné mobilni, a proto o pribéhu
této faze mame malo dat. Dle Valkitnas (2005) je akutni faze relativné kratka. V této fazi
dochézi k tomu, Ze se parazit se ve vysoké mife dostdva do krve infikovaného jedince. U
prezivsich jedincl parazité rodu Haemoproteus perzistuji v organech nakazeného jedince a
infekce se stava chronickou (Valkitinas, 2005) a v obdobi zimy nedetekovatelnou (Barnard et
al., 2010). Allander a Bennett (1994) zaznamenali, Ze u jedinct sykory konadry (Parus major),
kteti se narodili v témze roce, byla intenzita infekce druhem Haemoproteus majoris nejvyssi.
U ptécat rakosnika prouzkovaného (Acrocephalus schoenobaenus), ktera jesté nevylétla
z hnizda, je infekce ziidka detekovana a prevalence dosahovala pouze 5 %, u ptacat, kterd jiz
vylétavaji z hnizda, byla prevalence vyssi a to 58 %, ale nejvysSich hodnot (az 84 %)

dosahovala u juvenilnich jedinct. Prevalence infekce s vékem jedince postupné klesa, u
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juvenilnich jedinct dosahovala prevalence 29-100 %. U dospélych jedincii byla prevalence 44

% (Hammers et al., 2016).

6.1.2 Chronicka faze infekce
Dle Asghar et al. (2011) ma chronicka infekce rodem Haemoproteus mirny, negativni vliv na
télesny stav a reprodukci jedince.

Schoenle et al. (2017) zjistili, Ze chronicka infekce rodem Haemoproteus mize u ptaka
zvysSovat produkci erytrocyti. U ptakt infikovanych rodem Haemoproteus je zvySena hladina
bilych krvinek a haptoglobinu. Haptoglobin spousti zdnétlivou imunitni reakci a jeho hladina
stoupa pii akutnich stavech infekce. U jedinci s velmi nizkou intenzitou infekce je hladina

haptoglobinu stejné jako u jedinci s vyssi intenzitou infekce (Ellis et al., 2014).

6.1.3 Relapsy

V organech infikovaného jedince se parazité rodu Haemoproteus kumuluji v podobé
merozoitd. S nastupem jara se zacnou objevovat gametocyty rodu Haemoproteus v krvi
infikovaného jedince a dochazi k relapsim infekce (Valkitinas, 2005).

Valkiiinas et al. (2004) potvrdili, Ze dochéazi k relapstiim u samcti a samic bez rozdilu. U
jedinct, ktefi byli drZeni v mistnosti s nezménénymi podminkami, nebyly relapsy parazita
pozorovany, zatimco u jedinct, ktefi byli vystaveni stresu nebo kterym se prodluZovala
fotoperioda, doslo k objeveni paraziti v periferni krvi.

Garvin et al. (2003b) si vS§imli, zZe nejvyssi prevalence dosahuje Haemoproteus beckeri
na zacatku hnizdici sezony, kdy v disledku stresu dochazi k relapsiim. S koncem léta dochazi
ke zméné infekéniho statutu z pozitivniho na negativni (Garvin et al., 2003b). Cornelius et al.
(2014) nenalezli Zadnou spojitost mezi rozmnoZovanim a relapsy infekce. Pérez-Rodriguez et
al. (2015) zjistili, ze Haemoproteus parabelopolskyi dosahuje maxima infekce na podzim a pres
zimu neni v krvi pénic (Sylvia) pfitomen a objevuje se znovu na jaie; existuji ale i druhy rodu
Haemoproteus, které jsou v krvi ptitomny po cely rok.

Barnard et al. (2010) sledoval vlhovce severniho (Euphagus carolinus) v misté
zimovisté a v misté hnizdisté a rod Haemoproteus se u tohoto druhu pévce vyskytuje v periferni
krvi pouze béhem obdobi hnizdéni, kdy dochazi k relapsiim této infekce.

Haemoproteus payevskyi, ktery infikoval nékteré rakosniky velké (Acrocephalus

arundinaceus), byl nalezen ve stadiu gametocytli v erytrocytech infikovanych jedinct. V tomto
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obdobi byla intenzita infekce nejvyssi u a v pribéhu hnizdéni postupné klesala (Hasselquist et

al., 2007).

6.2 Zmény infek&niho statutu

Infek¢ni status rodu Haemoproteus se mize u nakazenych jedincti ménit. Dle Bensch et al.
(2007) dochéazi spise k zisku infekce rodem Haemoproteus. Piersma a Velde (2012) také zjistili,
ze mezi lety dochazi spiSe k zisku nové infekce nez k jeji ztraté; také zjistili, ze je vyssi
pravdépodobnost infekce novou linii parazita nez reinfekce linii, kterou byl jedinec nakazen
minulou sezonu.

Hammers et al. (2016) nenalezli u vétSiny rdkosnikd seychelskych (Acrocephalus
sechellensis) zménu infekéniho statutu ve dvou po sobé nasledujicich letech. U nékterych
infikovanych jedincii se spiSe sniZzovala intenzita infekce pod detekovatelnou hranici. Nejvyssi
pravdépodobnost ndkazy rodem Haemoproteus byla béhem prvniho roku Zivota jedince, u
starSich jedincl byla tato pravdépodobnost nizkéd. Pohlavi jedince vSak nehrdlo roli. Dle
Hasselquist et al. (2007), ktefi se zabyvali rakosnikem velkym (Acrocephalus arundinaceus), u
vétSiny jedincd nedoslo ke zméné infekéniho statusu, zatimco u nékterych jedinci dochéazelo
spise ke ztrat¢ infekce rodem Haemoproteus.

Dubiec et al. (2017) provadéli studii na sykote konadite (Parus major) u zadné
infikované sykory nedoslo ke zméné¢ statusu na neinfikovany. SpiSe dochdzelo k zisku dalSich
druhti rodu Haemoproteus. Podmokta et al. (2017) a Synek et al. (2013b), ktefi sledovali sykoru
modiinku (Cyanistes caeruleus) a hyla rudého (Carpodacus erythrinus), zaznamenali také zisk
infekce.

Zylberberg et al. (2015) zjistili, Ze né&ktefi jedinci strnadce bélokorunkatého
(Zonotrichia leucophrys oriantha) infikovani rodem Haemoproteus dokézali infekci potlacit na
minimalni hodnotu, ptfipadné se infekce stala chronickou. Podmokta et al. (2014) testovali
sykory modfinky a dospéli k zadvéru, Ze mezi dvéma hnizdnimi obdobi je vyssi
pravdépodobnost zisku parazita z rodu Haemoproteus nez jeho ztrata.

Dle Latta a Ricklefs (2010) si 58 % jedinct zachovalo pozitivni infek¢ni status a 68 %
jedinct si zachovalo negativni infek¢ni status mezi jednotlivymi roky. Pouze 11 % jedinc,
ktefi si zachovali pozitivni infekéni status, bylo infikovano stejnou linii rodu Haemoproteus,
ale u 47 % jedinct se sice infek¢ni status nezménil, ale zménila se linie, kterou byl jedinec

infikovan.
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7 Zavér

Rod Haemoproteus je celosvétove rozsifeny parazit, ktery ma dvouhostitelsky zivotni cyklus.
Jeho vektory jsou klosi (Hippoboscidae) a tiplici (Ceratopogonidae). Mezihostitelem rodu
Haemoproteus jsou ptaci, ve kterych tento parazit travi vétSinu svého zivota. Rod
Haemoproteus u ptdkl snizuje miru pfeziti, ma pozitivni vliv na sniisku vajec u samic a
negativni vliv na zbarveni pefi u samcti, u migrujicich ptdkii ma vliv na hmotnost jedince a
podil tukovych zasob. Intenzita infekce timto parazitem ma také vliv na pteziti infikovaného
jedince. V pribéhu zivota mezihostitele dochéazi spiSe k zisku infekce rodem Haemoproteus
nez kjeji ztraté. AvSak byly zaznamenany piipady, kdy doslo k potlaceni infekce timto
parazitem.

Prevalence rodu Haemoproteus je zavisla hlavné na vyskytu vektora, ktery je ovlivnén
ro¢nim obdobim. Dal§im faktorem ovliviiujicim vyskyt parazita miize byt zalesnéni uzemi,
pfipadné¢ vesnicky rdz krajiny, jelikoz v méstskych oblastech nebyl rod Haemoproteus
detekovan.

Persistence rodu Haemoproteus mize byt ovlivnéna imutnitnim systémem hostitele.
Imunologicky naivni jedinci mohou této infekci podlehnout a parazit by tak nemohl dokon¢it
svij zivotni cyklus a nemohl by se dale prenést. Na druhou stranu mtze byt infekce rodem
Haemoproteus imunitnim systémem infikované¢ho ptaka potlacena. NejCastéji vSak rod
Haemoproteus zGstava v téle infikovaného hostitele po cely jeho Zivot.

Je pravdépodobné, Ze jedinci, u kterych je intenzita infekce nejsilngjsi, jsou méné
mobilni, proto do mista zimovisté ¢i hnizdiste ptilétaji pozdeji nez jedinci s niz8$i mirou infekce,
a proto nejsme shcopni detekovat akutni fazi infekce.

V databéazi MalAvi je zaregistrovano pies 1200 haplotypti rodu Haemoproteus, vétSina
z nich je plné osekvenovana. V soucasné dobé zname asi 150 druhi rodu Haemoproteus, ale o
nékterych z nich vime pouze to, Ze byli pozorovani. Mdme velmi malo informaci o pribéhu
exoerytrocytdrniho vyvoje. V dneSni dobé se pouzivd metoda PCR kurceni pfitomnosti
parazita v krvi jedince, protoze v ptipad¢ chronické faze infekce jsou exoerytrocytarni stadia
v endotelovych buiikach hostitele. Mikroskopie se vétSinou pouzivd k urceni toho, zda je
parazit pfitomen v periferni krvi, ale k urceni haplotypu parazita se pouziva PCR.

Rod Haemoproteus neni nebezpecny pro ¢loveka, ackoliv se spekuluje o moznosti jeho
pfenosu na n¢j. Proto tomuto druhu parazita nebyla v minulosti vénovana takovéa pozornost jako

jeho ptibuznému rodu Plasmodium.
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V soucasné dobé se ukazuje, ze rod Haemoproteus muze ovliviiovat ptaci hostitele
riznym zpusobem. Rod Haemoproteus nas bude i nadale ptekvapovat ve svém vlivu na

hostitele.
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