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Abstrakt

Vazby parazitickych druhtt na druhy hostitelské vznikaji dvéma zpiisoby: kospeciaci
a hostitelskym ptreskokem. K vyzkumu téchto udélosti a ekologickych faktort, které jejich
frekvenci mohou ovliviiovat, jsou tradiéné vyuzivany jako modelova skupina vSenky.
Doposud byly provedeny desitky analyz zkoumajicich kospeciace a hostitelské preskoky
srovnavanim fylogenezi vSenek a hostitelll, t¢émét vyhradné se vSak zaméiovaly na parazity
mirného pasma. Tropické prostiedi, které je ekologicky velmi unikatni, by mohlo byt velice
zajimavé 1 z hlediska vzniku hostitelsko-parazitickych asociaci. Tato prace proto dopliuje
poznatky o kospeciacich v tropech analyzou probéhlé koevoluce mezi dvéma rody vSenek
a jejich hostiteli z tropického pralesa v Kamerunu. Ukazuje, Ze vSenky v tropech kospeciuji
pomérné vzacné. Na zékladé ptredpokladu, ze hostitelské pieskoky, které jsou v tropech
ziejmée Castéj$i nez kospeciace, neprobihaji zcela ndhodné, ale preferenc¢né na hostitele, ktefi
disponuji uréitymi vlastnostmi, dale tato prace analyzuje, zda ptfibuznost vSenek souvisi
s ur€itymi vzdjemnymi podobnostmi jejich hostitelli. Nebyl nalezen vliv morfologie ani
prostorového rozsifeni hostiteld, nicméné piibuznost vsenek siln€ souvisi s piibuznosti

hostitelll a tento jev je vyrazné patrny obzvlasté v nékterych kladech.
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Abstract

Host-parasite associations are born by cospeciations or by host switches. Feather lice have
traditionally been used as model parasites for studying these events and underlying ecological
factors. By now tens of analyses have addressed comparisons of host and parasite phylogenies
to study cospeciations and host switches in lice, however, these analyses are strongly biased
towards the temperate zone. Tropical environment could provide new insight into the origin
of host-parasite interactions because it is ecologically unique. This work aims to supplement
the knowledge of host-parasite associations in lice using coevolution analyses of two feather
lice genera and their passerine hosts in tropical rainforest in Cameroon. It shows that lice in
the tropics cospeciate rarely. To assess whether host switches are non-random and occur
preferentially between hosts with specific traits, this work also analyses relations between
parasite genetic distances and hosts’ trait similarities. No effect of host morphology and
spatial distribution was found. However, genetic distances of the lice strongly correlate with

genetic distances of their hosts.
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1 Uvop

Je velkou vyhodou, ze dnes existuje jiz ustaleny a elegantné jednoduchy model pro studium
puvodu asociaci parazitli a hostiteld, totiz ptaci vSenky. Tito ektoparaziti ptakil se pro svij
jednoduchy zivotni cyklus, vysokou hostitelskou specifitu a nizkou pohyblivost stali hlavnim
objektem pro vyzkum vzajemnych fylogenetickych vztahti mezi hostiteli a parazity jiz pred
nekolika dekddami. Znalosti od t¢ doby ziskané nam nyni umoznuji porovnavat vysledky
s mnoha dal§imi, a hledat tak ekologické pfiCiny a souvislosti riiznych evolucnich patrnosti.
Soucasny rozvoj molekularnich metod zase umoziuje rekonstruovat fylogeneze s mnohem
vEtsi presnosti nez v minulosti, kdy bylo studium této problematiky v pocatcich. Pro vyzkum
koevoluce hostitelt a parazitl ve fylogenetickém méfitku tedy nastala dynamicka doba, ktera

kazdou chvili pfinasi néco nového

Tato prace se zabyva vznikem hostitelsko-parazitickych interakci v tropech: hlavni
otazkou, kterou fesi, je, zda parazitické vazby na hostitele v tropech vznikaji spise
kospeciacemi, nebo kolonizacemi novych hostitell, a jakou roli v tom hraje pravé tropické
prostiedi. Cel4 tato otazka je feSena a diskutovana v kontextu zminéného modelu, totiZ vSenek

a jejich ptacich hostiteld.



2 TEORETICKY UVOD DO PROBLEMATIKY

Vazby parazitickych druhii na hostitelské druhy mohou vznikat dvéma zplisoby. Ne&kteti
hostitel¢ zdédili parazity od svych piedkii. Pokud paraziti speciuji soubézné se speciaci
hostitell, dochazi k takzvanym kospeciacim (Brooks 1979; n¢kdy se o obdobné situaci
hovoiti také jako o kodivergenci ¢i kofylogenezi) a hostitelsko-parazitické vazby vznikaji
v podstaté jako dédictvi. Muze vSak dochdzet také k tomu, Ze parazit kolonizuje cizi

hostitelsky druh. Takov¢ situaci se fika hostitelsky preskok (rost switch).

2.1 KOSPECIACE

Myslenka kospeciaci, tedy synchronizovanych speciaci dvou druhi, byla formulovana jako
takzvané Fahrenholzovo pravidlo (Eichler 1948). Dle tohoto pravidla piedkové dnesnich
paraziti museli zit na pfedcich dnesnich hostiteli, a evoluce parazita tedy zrcadli evoluci
hostitele. Zatimco dfive byla tato premisa mnohdy povazovana za obecné platnou, s rozvojem
molekularnich metod umozilujicich rekonstruovat fylogeneze se postupné ukazuje, nakolik
jsou v redlném svété kospeciace doopravdy bézné, a ze ani zdaleka nejsou pravidlem.
U nékterych skupin parazitti se nicméné ukazuji byt Casté — jsou jimi napiiklad pravé vsenky

a v§i (Clayton et al. 2015) ¢i kokcidie (e.g. Schrenzel et al. 2005).

2.2 HOSTITELSKE PRESKOKY

Zatimco casté kospeciace by tedy mély vést k zrcadlicim se topologiim fylogenetickych
stromil parazitl a hostiteld, hostitelské pieskoky naopak obvykle podobnost topologii sniZuji.
Tim, Ze parazit kolonizuje nového hostitele, v pfirod¢ ziejmé vznikd nezanedbatelnd cast
hostitelsko-parazitickych interakci a, pokud preskok vede ke speciaci parazita, 1 novych druhti
parazitli. Naptiklad mnoho lidskych patogenil, jako je malarie ¢i HIV, byly ptivodné patogeny
jinych Zivoc€ichi, které ¢loveéka v relativné neddvné dobé kolonizovaly (Wolfe et al. 2007).
V nékterych piipadech mizeme sledovat hostitelsky preskok v jeho prubéhu (Hernandes et al.
2014). U nékterych skupin parazit, jako jsou tfeba ptaci malarie ¢i Wolbachia, se kolonizace

novych hostiteli ukazuji byt hlavnim zdrojem hostitelsko-parazitickych interakci (e.g. van



Meer et al. 1999; DeWayne Shoemaker et al. 2002; Ricklefs and Fallon 2002; Ricklefs et al.
2004).

Muze dochéazet k nékolika typlim hostitelskych pteskokt. O netplny hostitelsky preskok
(incomplete host switch) se jedna, pokud paraziti na pivodnim i1 noveé osidleném hostiteli
udrzuji i nadale genovy tok, ktery zabrafuje jejich speciaci. Uplny hostitelsky pieskok
(complete host switch) je takovy, pii kterém dojde ke speciaci parazita na novém hostiteli.
V nékterych ptipadech miize také dojit k extinkci parazita na hostiteli ptivodnim (Clayton et
al. 2003a).

Hostitelské pteskoky ovlivituji hostitelskou specifitu parazita (Clayton et al. 2003a).
Parazit, ktery kolonizuje nového hostitele, si alespot docasn¢ rozsituje hostitelské spektrum,
tedy pocet hostitelskych druhti, na kterych cizopasi. Hostitelské spektrum se samoziejmé opét
zuzi, pokud parazit Casem na novém hostiteli odspeciuje.

Aby doslo k tspésnému hostitelskému pieskoku, musi byt splnény dvé zadsadni podminky
(Araujo et al. 2015):

(a) koexistence v prostoru a ¢ase — parazit musi mit pfilezitost pfijit do kontaktu

s potencialné¢ hostitelskym druhem,
(b) kompatibilita — parazit musi byt schopen na novém hostiteli dlouhodobé piezivat
a rozmnozovat se.

Postupné by mezi parazitem a novym hostitelem mélo dojit ke koakomodaci, béhem niz
se snizi konflikt mezi obéma partnery (Brooks 1979).

Je intuitivni, Ze pro generalisty (parazity, ktefi nejsou specializovani na Gzké spektrum
hostitelskych druhti) by hostitelské preskoky mély byt snaze proveditelné nez pro specialisty.
Jelikoz generalisti jsou adaptovani na snaseni riznorod¢jSich podminek, pti setkani s uplné
novym hostitelem maji vétsi Sanci na ném piezivat dostate¢né dlouho na to, aby se adaptovali
a zalozili Zivotaschopnou populaci (Bush 2009). Hostitelské pieskoky jsou tedy
pravdépodobné jednodussi pro parazity s vétsi fenotypovou plasticitou a behaviordlni
flexibilitou (Bush 2009). 1 specialista ale miize byt hypoteticky schopny uspé$ného
hostitelského preskoku, pokud narazi na hostitele, ktery je pivodnimu hostiteli velmi podobny
ve vlastnostech, které¢ jsou pro parazita klicové. Jev, kdy parazit osidluje nové hostitele podle
podobnosti jejich vlastnosti vici tém, na které je jiz adaptovan, je nazyvan resource tracking
(Kethley et Johnston 1975). Podle resource tracking hypothesis je primarnim zplsobem,
jakym vznikaji hostitelsko-parazitické vazby nikoliv kospeciace, ale praveé osidlovani novych

hostitelli v zavislosti na jejich podobnosti k hostitelim pivodnim (bez ohledu na jejich



piibuznost ¢i nepfibuznost); v evoluci parazita je zkratka klicové, Ze parazit vyhledava urcité
zdroje. Zatimco specialisté budou pii hostitelskych pieskocich omezeni na velmi uzké
moznosti resource tracking, generalisté by méli byt flexibilnéjsi a mohou mit vétsi nad€ji na
kolonizaci novych zdroji. Vyloucit nelze ani nahodné genetické zmény u specializovanych
parazitli, které jim umozni obsadit uplné nové zdroje (Araujo et al. 2015).

Je jasné, ze resource tracking hypothesis a Fahrenholzovo pravidlo (tedy existence
hostitelskych preskokl a kospeciaci) si neprotifeci a jsou to jen dva opacné konce kontinua
ruznych scénarii, ve kterych prevazuje bud'to jeden ¢i druhy jev, coz je ovlivnéno disperznimi
schopnostmi, ekologickymi faktory a dostupnymi nikami parazita (Timm 1983).

Podobné¢ jako u mnohych jinych evolu¢nich udélosti, i v piipad¢ hostitelskych preskoki
mohou byt zcela zdsadni i velmi vzacné a nepravdépodobné udalosti, ke kterym dojde tieba
jen jedinkrat. I zcela hostitelsky specificky parazit, ktery se s cizimi hostiteli téméf nikdy
nesetkd, muze teoreticky kolonizovat novy hostitelsky druh, pokud se naskytne vhodna shoda
okolnosti — naptiklad se na né jakousi ndhodou dostane v podobé tieba i jedné jediné
pregnantni samice.

Pti porovnavani kongruence hostitelskych a parazitickych stromt je nutné mit na paméti,
7e hostitelsky preskok mezi sesterskymi druhy hostitelit se v analyze muze jevit jako
kospeciace — jedna se o takzvané pseudo-kospeciace (Hafner et Nadler 1988). Pseudo-
kospeciace mohou zpiisobovat podstatné zvyseni kongruence i v systémech, kde k redlnym
kospeciacim nedochézelo (de Vienne et al. 2007). Jelikoz sesterské druhy si jsou obvykle
velmi podobné, 1ze ocekavat, Ze k hostitelskym preskokim pravé mezi nimi dochazi Casto,
a ze pseudo-kospeciace by tedy ve formovani hostitelsko-parazitickych vztahi mohly hrat
vyznamnu roli. K odliSeni kospeciace od pseudo-kospeciace mize napomoci aplikace
molekularnich hodin, ktera ukaze, zda dosSlo k obéma speciacim opravdu synchronizované

v ¢ase (Hafner et Nadler 1990).

2.3 DALSI UDALOSTI V HISTORII HOSTITELSKO-PARAZITICKYCH ASOCIACI

Kromé kospeciaci, hostitelskych pfeskokl a potazmo pseudo-kospeciaci je pii rekonstrukei
kofylogeneze hostitele a parazita nutné uvazovat 1 dal§i udalosti, k nimZ mohlo dochézet,
a které mohly mit podstatny podil na formovani dneSnich asociaci a fylogenezi. Jedna se
jednak o situace, kdy hostitel speciuje, ale parazit mezi obéma novymi liniemi zvlada

udrzovat genovy tok, takZe nespeciuje s hostitelem (“failure to speciate”; Johnson et al. 2003;



Banks et Paterson 2005), dale o situace, kdy naopak speciuje parazit v ramci jednoho
nespeciujiciho hostitelského druhu (duplikace parazita; Page 2003) a o nejriznéjsi situace,
které zapfiCini, ze na nékteré z linii hostitele parazit pln€ chybi (tyto situace jsou souhrnné
nazyvany “sorting events” a mohou byt zpusobeny naptiklad extinkeci parazita nebo tzv.
“missing the boat”, kdy se parazit shodou okolnosti nevyskytuje na Casti hostitelské populace,

ktera zaklada novou linii; Paterson et Gray 1997).

2.4 VSENKY JAKO MODELOVA SKUPINA

Prestoze vSenky (“Mallophaga”) byly ptivodné povazovany za samostatny taxon, uz dlouho je
jasné, ze se jedna o parafyletickou skupinu (Lyal 1985) a pojem vSenky tedy nyni pouze
prakticky oznacuje dvé€ skupiny hmyzu (Phthiraptera: Ischnocera a Phthiraptera: Amblycera),
které si jsou velmi podobné morfologickymi a ekologickymi vlastnostmi.

Jedna se obvykle o ektoparazity (vnéjsi parazity) ptaki. Existuji vSak i vyjimky: nékolik
skupin vSenek (pfedevsim v ramci Amblycera) cizopasi na savcich, unikatem jsou pak ptaci
vSenky rodu Piagetiella, které cizopasi endoparaziticky uvnitt hrdelniho vaku pelikdnta (Price
et al. 2003). Jakozto ektoparaziti zivici se pfevazné petim, nepfichazi vSenky pftili§ casto do
styku s imunitnim systémem hostitele, je na né¢ vSak vyvijen vyrazny tlak ze strany chovani
hostitele, ktery se jich muze aktivné zbavovat télni ocCistou (tzv. preening; Clayton and
Walther 2001).

Pravé ptaci vSenky se staly uz pted nékolika desetiletimi modelovou skupinou paraziti
pro vyzkum kospeciaci. Vhodnymi jsou hned z nékolika divodi: jsou vysoce hostitelsky
specifické (vétSina druhli je znama z jediného hostitelského druhu; Price et al. 2003) a velmi
malo pohyblivé, a to obzvlast’ mimo pefi hostitele, kde obvykle umiraji v fadu n€kolika hodin
(Kellogg 1913). Jsou tedy na svych hostitelich zcela zavislé. JakoZto paraziti, ktefi nesttidaji
hostitele, ale po cely Zivot, ba po celé generace, Ziji na jediném jedinci, vykazuji podstatné
vys$i hostitelskou specifitu nez paraziti, u nichz béhem Zivota musi dojit k pfenosu mimo
hostitele (Pedersen et al. 2005). U vsenek si tedy lze snadno predstavit, ze s tak izkou vazbou
na hostitele mohou genealogie vSenek odrazet genealogie hostitelll, coZ se v dlouhodobém
méftitku projevi ve formé kospeciaci.

Z desitek kospeciacnich studii, které byly doposud na tomto modelu provedeny, je patrné,

ze vSenky dle oc¢ekavani skutecné kospeciuji Casto — vétSina zkoumanych systému vykazuje



signifikantné¢ vysokou miru kospeciaci ¢i fylogenetické kongruence s hostiteli (Gajdosova
2016).

Pro studium koevoluce tropickych vSenek byly v této praci pouzity dva rody vsenek,
které zastupuji obé hlavni skupiny (Amblycera i Ischnocera) a které zaroven bylo mozné
nasbirat v co nejvetsi druhové bohatosti. V obou piipadech se navic jednd o parazity pévca,
jejichz druhové spektrum se do znaéné miry piekryva, a pfi porovndvani vysledkli obou
skupin tedy neni tfeba fesit problém pftiliSnych odlisnosti v chovéni, ekologickych narocich ¢i

morfologii hostitelll. Jednalo se o dale blize popsané skupiny, Myrsidea a Brueelia komplex.
2.4.1 MYRSIDEA

Myrsidea  (Amblycera: Menoponidae;
obr.1) je rod vSenek vazany témé&r
vyhradné na pévce — vyjimkou je 6 druhti
znamych z tukani a 3 druhy z kolibfika
(Price et al. 2003). Jednd se prevazné
o tropicky rod, ziejm& netolerantni vici
suchu (Bush et al. 2009), coz

pravdépodobné vysvétluje jeho rozsifeni. Obrazek 1: Myrsidea z Alethe diademata (vlevo samice,
vpravo samec). Autor fotografie: Oldfich Sychra

Podobné jako dalsi zastupci Amblycera,

v

vvvvvv

hostitele, jako je tkanovy mok ¢i krev, coz znaéi, ze by u nich mohlo dochézet k pfimému
kontaktu s hostitelovym imunitnim systémem (Marshall 1981). Vyssi pohyblivost a schopnost
pohybovat se i mimo pefi jim ale hypoteticky umoZiiuje po smrti hostitele opustit jeho télo
a potencidln€ vyhledat hostitele jiné¢ho (Clayton et al. 2015).

Generalismus Myrsidea se ale tyka pouze potravy piimo v ramci hostitelského jedince.
Co se tyce hostitelského spektra, jsou tyto vSenky alespon dle dosavadnich poznatkd vysoce
hostitelsky specifické (Price et al. 2003). Pfenos na dalsi hostitele 1ze u Myrsidea oCekavat
pfedevSim tfemi zpisoby: vertikaln¢ z rodici na potomky, v rdmci stejného hostitelského

druhu horizontdlné pii pafeni a pfilezitostné horizontadlné (vnitrodruhoveé 1 mezidruhove)



piebéhnutim vSenky z mrtvého hostitele na hostitele nového (Marshall 1981; Price et al.
2003).

Z hlediska koevoluce doposud rod Myrsidea ptilis zkouman nebyl, prestoze uz byl
(s pfedpokladem, ze jeho evoluce siln¢ odrazi evoluci hostitelll) vyuzit jako proxy ke
zkoumani evolu¢ni minulosti hostiteli (Block et al. 2015). Cook (2017) ve své diplomové
praci porovnaval topologie ¢tyt druhi Myrsidea a jejich hostiteltl, jihoamerickych tyrancika
rodu Mionectes. Topologie byly zcela shodné, nicméné¢ je tieba brat v potaz, ze obzvlast pii
takto malém poctu druhit mize byt shoda velmi snadno Cisté nahodna a jeji pfi¢inou nemusi
byt kospeciace (Page 2003). V pripad¢ téchto stroml jsou navic vidét neshody v relativnich

délkach vétvi (obr. 2).

Myrsidea sp. M. striaticollis

82|
1.00

99
1.00

Myrsidea oleaginei .......... | M. oleagneus
95|
'I.OO|
Myrsidea sp. .....ccoeeveeveennnnn | M. Macconnelli

Myrsidea sp. Rhynhcocyclus olivaceus

0.04

Obrazek 2: Topologie vSenek rodu Myrsidea zcela zrcadli topologii hostiteltl rodu Mionectes. Pievzato

z Cook (2017).

Kospeciaéni analyzu Myrsidea z péti druhit drozdl rodu Catharus provedli Bueter et al.
(2009). V tomto piipad¢ naopak nebyla nalezena zZadna kongruence. Vysledky dosavadnich
studii jsou tedy spiSe protichiidné a zalozené na malém a taxonomicky velmi uzkém vzorku.

Kromé¢ toho, Ze vSenky rodu Myrsidea se zdaji byt vhodnym modelem pro zkoumdani

kospeciaci, je jejich sbér a vyzkum uZitecny také z taxonomického hlediska. VétSina druhti




tohoto rodu doposud nebyla popsana, obzvlasté v tropickych oblastech (Valim et Weckstein

2013), a o celkové diverzité rodu Myrsidea tedy mnoho nevime.

2.4.2 BRUEELIA KOMPLEX

Rod Brueelia (obr. 3) se
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skupinou Brueelia (Bush et al. L o

2015). Pro skupinu téchto rodu

Obrazek 3: Brueelia stenozona, parazit astrildi. Autor fotografie:

tedy nyni pouiiva'_m V}'/raz Oldfich Svchra

Brueelia komplex (Bush et al. 2015) a Ize ocekavat, Ze nomenklatura této skupiny se bude
meénit, historicky vytvofené rody se pfeuspotadaji a zavede se n¢kolik rodt novych (Bush et al.
2015; Gustafsson et Bush 2017). Brueelia komplex je jednou z nejvétSich skupin vSenek, jaké
zname — zahrnuje témet desetinu znamych druht fadu Phthiraptera (Bush et al. 2016), jen
samotny rod Brueelia v soucasném vyznamu ma ptes 300 druhi (Price et al. 2003) a soucasti
celého komplexu je momentalné 426 druhti (Gustafsson et Bush 2017).

Vsenky komplexu Brueelia, stejn€ jako vétSina vSenek podfaddu Ischnocera, maji nohy
uzpiisobené¢ k pohybu po pefi, takze jsou mimo opefeni samy o sobé podstatné méné
pohyblivé nez vSenky podifadu Amblycera (Price et al. 2003). Mnoho druhli komplexu
Brueelia se nicméné vyznacuje jednou velice specifickou vlastnosti, totiz schopnosti foréze na
ptakotrudkach (Diptera: Hippoboscidae; Keirans 1975). Ptakotrudky jsou 1étajici hematofagni
hmyz a nejsou hostitelsky specifické — saji krev 1 ptakiim rtznych tada, pokud tedy slouzi
jako prostiedek ptenosu pro vSenku, miize se vSenka dostat na tipIn€ nové druhy potencidlnich
hostiteli (Harbison et al. 2009), coz doklad4d i skuteCnost, ze foretick¢é druhy Brueelia

komplexu jsou mnohem méné hostitelsky specifické nez druhy neforetické (Harbison 2008).



Vsenky Brueelia komplexu jsou ptikladem toho, Zze vSenky schopné foréze by mély byt
schopné parazitovat na rozmanitéjSim spektru ptakti (Harbison et al. 2009) — oproti jinym
rodim vSenek, které jsou Casto omezeny na jedinou celed ptaki, vSenky Brueelia komplexu
7iji na ptacich n¢kolika fada (Passeriformes, Piciformes, Trogoniformes, Cuculiformes; Price
et al. 2003). VSenky Brueelia komplexu jsou tedy paraziti s podstatné nizsi hostitelskou
specifitou nez Myrsidea, nicméné i tak je zhruba 85 % druhd tohoto komplexu znamo
z jediného druhu hostitele (Bush et al. 2016).

Brueelia jsou z hlediska kospeciaci probadanéjsi nez Myrsidea. Vzhledem k efektivni
disperzi pomoci foréze Ize odhadovat, ze v evoluci vSenek tohoto rodu nebude pievazujici
udalosti kospeciace, nybrz hostitelské pieskoky, protoze maji mnoho pfilezitosti k setkani
s novym potencialnim hostitelem. Tento pfedpoklad podporuje ne€kolik kospeciacnich studii
(Johnson et al. 2002; Bueter et al. 2009; obr. 4). Ani na populacné genetické urovni se
Brueelia se svymi hostiteli neshoduji (Toon et Hughes 2008). Nicméné kdyz byly Brueelia

zkoumany na vétsi geografické skale, kofylogeneticky signal nalezen byl (Sweet et al. 2018).
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Obrazek 4: Fylogeneze rodu Brueelia se neshoduje s fylogenezi jejich hostitelti. Pfevzato z Johnson et al. 2002

2.5 HOSTITELE — PEVCI

Pévci (Aves: Passeriformes; obr. 5) jsou nejpocetnéj$im fadem ptakli — se svymi 6592 druhy
pfedstavuje tato skupina vice nez polovinu druhGt vSech ptdkd (del Hoyo et al. 2014).
Obdobné pozoruhodna je i jejich morfologickd a ekologickd variabilita, kterou ilustruji
naptiklad rozmanité potravni strategie (vazané predevsim na ¢lenovce a rostliny jako potravu)

doprovazené velmi rtiznymi, n€kdy az extrémnimi, tvary zobakl (Raikow 1986). Diky této



rozmanitosti jsou pévci skvélou skupinou pro zkoumani vlivu vlastnosti hostiteli na
hostitelské pieskoky paraziti. Velikosti pévci se mezi jednotlivymi druhy lisi i fadové,
obecné jsou to ale spiSe drobni ptaci.

Pévci jsou kosmopolitné rozsifenou skupinou (del Hoyo et al. 2014). Vyznaéni jsou svou
teritorialitou (Meller 2008), mnohé druhy také pravidelné¢ migruji a setkavat se tak mohou
1 s parazity z riznych kontinentl (Waldenstrom et al. 2002).

I ptes jejich druhovou bohatost byly doposud interakce vSenek s pévci zkoumany oproti
interakcim s jinymi fady ptakl spiSe minoritné. Dosavadni poznatky sestavaji z vysledki jiz
zminénych studii tykajicich se rodu Brueelia (Johnson et al. 2002; Bueter et al. 2009)
a Myrsidea (Bueter et al. 2009; Stefka et al. 2011). AZ na jeden piipad (Johnson et al. 2002)
se pritom tyto studie zaméfily vzdy na jediny rod hostitele, nase poznatky jsou tedy prozatim
zaloZeny na velmi Gzkém taxonomickém spektru. Ani jedna z téchto Ctyf studii neodhalila
Casté kospeciace.

V piipadé pévcu casto zije mnoho relativné piibuznych ptakd sympatricky (a jejich
paraziti tedy maji Casto $anci setkat se s podobnym hostitelem jiného druhu) a mnohdy tvori
smiSend hejna. Pro parazity pévcl tedy mohou byt pfileZitosti k hostitelskym preskokiim
Cast€j$i nez v ptipadé¢ jinych skupin ptakia. Skutecnost, Ze maji obecné velmi mala téla, zase

muze mit za pti¢inu nizké abundance a prevalence (podilu nakazenych hostitelll) ektoparazitii

a jejich Cast&j$i vymirani a dalsi sorting events (Clayton et al. 2015).

Obrazek 5: Terpsiphone rufiventer a Cinnyris reichenowi, pévci chyceni v Kamerunu, jimiz se tato prace také

zabyva. Autor fotografii: Pavel Munclinger
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2.6  FAKTORY OVLIVNUJICI MIRU KOSPECIACI

Je zfejmé, ze mira, do jaké paraziti kospeciuji ¢i naopak kolonizuji nové hostitele, mize
zéaviset na riznych vlastnostech parazitt, hostitelti €i prostiedi. Pivodné se kospeciace davaly
do souvislosti téméi vyhradn€ s hostitelskou specifitou. Dnes je jasné, ze ackoliv je
hostitelska specifita logickym a nutnym ptedpokladem pro kospeciace, neni sama o sobé
dostacujici (Clayton et al. 2004). Klicovou roli ma pravdépodobné také pohyblivost paraziti,
ktera jim umoznuje piichazet do kontaktu s novymi druhy potencialnich hostiteld — u méné
pohyblivych paraziti by kospeciace méla hrat vyznamnéjs$i roli. To ilustruji naptiklad
zabrohlisti (Platyhelmintes: Monogenea), ktefi jsou sice také vysoce hostitelsky specificti
paraziti, ale maji aktivné pohyblivé larvy, zfejm¢ proto u nich nebyla pozorovéna vyrazna
mira kospeciace (Desdevides et al. 2002; Desdevides 2007). Z dosavadnich kospeciacnich
studii vyplyva, Ze vSenky, které jsou schopné foréze na létajicim hmyzu, obecné kospeciuji
mnohem mén¢ nez vSenky, které foréze schopny nejsou (Gajdosova 2016).

I nepohyblivi paraziti ale mohou ziskavat prilezitosti ke kontaktu s cizimi hostiteli, pokud
je zprosttedkuje piimo hostitel napiiklad fyzickym kontaktem s jinym potencidlné
hostitelskym druhem. V ptipad€ ptacich ektoparazith (kteti jsou veskrze velmi malo pohyblivi
a vétSina z nich zlstava cely zivot ¢i dokonce celé generace na jediném hostiteli) existuje
moznost pienosu na spadaném pefi, pres hnizdni dutiny, ¢i prachové koupele (Timm 1983).
Behavioralni vlastnosti hostitell tedy také mohou hrat zasadni roli.

DalSim faktorem je morfologie, a to jak paraziti, tak hostiteli. Obecné bude ziejmé platit,
ze ¢im veEtsi naroky bude morfologie hostitele klast na specializaci parazita, tim spiS bude
dochazet ke kofylogenezi, protoZe parazit bude kolonizovat jiné hostitele s v&tSimi obtizemi.
U vSenek rodu Brueelia souvisi kongruence s dimorfismem opefeni hostitele (Sweet et al.
2018). Barva pefi miZe na ektoparazity klast selek¢ni tlak, pokud se ektoparaziti pfizplisobuji
zbarvenim, aby byli krypticti (Bush et al. 2010). Druhy ptdkl s diverznéj$im petfim (naptiklad
s pohlavnim dichromatismem) mohou byt nachylnéjsi ke kolonizaci novymi druhy
ektoparazitli, protoze poskytuji vice typt titocisté (Sweet et al. 2018).

Myslenku, Ze nejriznéjsi ekologické nuance mohou vyrazné ovliviiovat miru kospeciaci,
dokazuji ptipady, kdy velmi podobné skupiny parazitl Zijici na stejnych hostitelich (takzvané
“ecological replicates”) maji odliSnou kofylogenetickou minulost. Typickym a dobie
prozkoumanym piipadem jsou rtizné rody vSenek (Phthiraptera: Ischnocera) na meékkozobych

(Columbiformes). Zatimco rody Coloceras, Campanulotes a Physconelloides obyvaji opefeni
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torza mekkozobych ptaki, dalsi rod, Columbicola, je specialista na Zivot na letkach. Piestoze
vSenky mekkozobych ptakd obecné podle vétSiny analyz vyrazné kospeciuji (Clayton and
Johnson 2003; Clayton et al. 2003; Johnson et al. 2003; Johnson et Clayton 2003; Sweet et al.
2016; Sweet et Johnson 2016; Sweet et al. 2017), kospeciace jsou o néco Castéjsi u vSenek na
torzu. To zfejm¢ souvisi se skuteCnosti, ze vSenky rodu Columbicola ovladaji schopnost
foréze na ptakotrudkach (Keirans 1975), maji tedy vice ptilezitosti k hostitelskym preskokiim.
Nicméné v Australii, kde vSenky rodu Columbicola foréze na ptakotrudkach nevyuZzivaji,
kospeciuji naopak vice nez torzalni vSenky. Piedpokladd se, Ze divodem je vyrazna
morfologicka specializace téchto parazith na konkrétni druh ptaka, ktera zt€zuje tspéSnou
kolonizaci ciziho druhu. Ptdk se totiz ektoparaziti zbavuje ¢iSténim predevSim pomoci
zobéku (tzv. preening) a vsenky rodu Columbicola se této oCisté¢ brani tim, Ze se vmezetuji do
zlabkli mezi paprsky letek. Velikost jejich téla tedy velmi ptesné koreluje s velikosti letek
a velikosi letek koreluji s velikosti téla hostitele (Harnos et al. 2017). Morfologicka adaptace
v tomto ptipad¢ ziejmeé zuzuje hostitelské spektrum parazita.

Podle Rozsa (1993) miize hostitelskym pteskokiim napomahat, pokud piivodni parazit na
novém hostiteli vyhyne, ¢imZ se uvolni nika. V takovém ptipadé by hostitelské pieskoky

vvvvvv

napftiklad kvuli nizkym prevalencim parazita.

2.6.1 VLIV TROPICKEHO PROSTREDI NA MNOZSTVi KOSPECIACI

Jestlize nejrizngj$i ekologické faktory hraji vyznamnou roli v utvafeni hostitelsko-
parazitickych asociaci, nabizi se, Ze v tropickém prostiedi, které je z hlediska ekologie velmi
unikatni, dochazi ke kospeciacim v jiné mife nez v oblastech mirného pasma, kde byly
doposud prevazné zkoumany. V tropech piipada na jeden hostitelsky druh vice druhii parazit
nez ve vysSich zemépisnych Sitkach (Schemske et al. 2009) coZ by samo o sob&é mohlo
vypovidat o ¢astéjSich hostitelskych pteskocich.

Nékteré vlastnosti tropického prosttedi by mohly mit pfimy vliv na mnozstvi kospeciaci
a potazmo hostitelskych preskokli u paraziti:

(a) Vysoka biodiverzita v tropech poskytuje parazitim vice ptileZitosti setkat se pomoci

horizontalniho pfenosu s novymi druhy potencidlnich hostiteld.
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(b)

(©)

(d)

Mensi populace hostitell znamenaji pro parazita méné jisty a vzacnéjsi zdroj — pro
tropické parazity tedy muze byt vyhodné&jsi byt generalisty nez specialisty (Poulin
2007). Generalisti by logicky méli kospeciovat méné nez specialisti.

Jestlize v tropickém prostfedi je na hostitelsky druh vice druhti parazitd, hostitel se
nemuze vyrazn¢ specializovat na obranu vici jedinému druhu parazita (Svensson-
Coelho et al. 2014), a vice versa parazit tedy nemusi reagovat vlastni vyraznou
specializaci. To by mohlo opét vést ke generalismu a men$imu mnozstvi kospeciaci.
Vyssi a stabilnéjsi humidita a teplota (tedy dva abiotické faktory, kterymi jsou
vSenky limitovany; Rai et Lakshminarayana 1980; Moyer et al. 2002a; Malenke et
al. 2011) by hypoteticky mohla v§enkam umoziovat piezit déle, pokud se ocitnou
mimo télo hostitele. To jim mize poskytovat vice ptilezitosti ke kolonizaci jiného

hostitele. Ptakotrudky, na kterych se nékteré skupiny vSenek ptenasSeji pomoci

vvvvvv

Tyto Ctyii vlastnosti tropti tedy vedou k hypotéze, Zze u tropickych vsenek dochazi

predevsim k hostitelskym pieskoktim a kospecia¢ni udalosti budou spise vzacné. Proti této

hypotéze nicméné hovofti jiné skutecnosti:

(a)

(b)

Tropicti ptaci jsou obvykle dlouhovéci, kazdy jedinec je tedy pomérné stalym
zdrojem pro mnoho generaci parazita, coz by mohlo (v kontrastu s malymi
abundancemi ptakl) podporovat specializaci parazita (Svensson-Coelho et al. 2016).
Stabilni prostfedi v tropech (napiiklad absence sezonality a dlouhodoba historicka
kontinuita tropickych ekosystémil) by mohlo umoziiovat tésnéjsi koevoluci hostitele

a parazita, a tedy mit také za efekt specializaci.

Otazka, zda se smérem k rovniku zvySuje €1 sniZuje specializace parazitickych interakei,

zUstava nezodpovézena, protoze studie, které se timto tématem doposud zabyvaly, piiSly

s odlisnymi vysledky (Beaver 1979; Schemske et al. 2009; Morris et al. 2013).

Ackoliv vSenky byly kospeciaénim analyzdm podrobeny mnohokrat, vysledky z tropt

jsou spise vzacné. Weckstein (2004) ukazal, Zze v ptipadé jihoamerickych tukant a jejich

vSenek rodu Austrophilopterus ke kospeciacim nedochazelo, naopak je jasné, Ze dochdzelo

k Castym hostitelskym preskokiim, protoze fylogeneze vSenek jasné odrazi biogeografii

tukanii — pfibuznéjsi vSenky Ziji na sympatrickych, nikoliv pfibuznéjsSich tukanech (obr. 6).

K pteskokiim v tomto ptipad¢ pravdépodobné casto dochazi diky skutec¢nosti, ze tukani jsou

dutinovi hnizdi¢i a hnizda po sobé€ piebiraji mnohdy i mezidruhové. VSenky né€kdy v dutiné

13



z ptaka spadaji a po jeho odletu v ni mohou zistat a kolonizovat ptaka, ktery dutinu pfevezme

(Hopkins 1939; Timm 1983; Clayton 1990).
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Obrazek 6: VSenky tukant nekospeciuji, jejich fylogeneze ale koreluje s biogeografii hostitell. Pfevzato

z Weckstein 2004 a upraveno.

VSsenky druhu Myrsidea nesomimi ani Brueelia galapagensis zkoumané na drozdcich
rodu Mimus tropického souostrovi Galapagy nevykazovaly zddnou kofylogenetickou patrnost
(Stefka et al. 2011). Naopak mezi vienkami druhu Degeeriella regalis a jejich hostitelem,
kani galapazskou (Buteo galapagoensis) byla na stejném souostrovi nalezena znacna
kodivergence na popula¢ni trovni: populacni struktura parazita i hostitele se shoduje (Koop et
al. 2014). V ptipad¢ Galapag, tedy souostrovi, 1ze vSak piedpokladat silnou kongruenci mezi

fylogenezi parazita a hostitele predevsim kvuli geografické izolaci.

2.7  VLASTNOSTI HOSTITELU OVLIVNUJICI USPESNOST HOSTITELSKYCH

PRESKOKU

Pro porozuméni evoluci biodiverzity paraziti je klicové chapat, jaké faktory mohou
ovliviiovat jejich hostitelskou specifitu a schopnost kolonizovat nové hostitele. Je
nepravdépodobné, ze by k hostitelskym pieskokiim dochazelo na zcela nahodné druhy.

Paraziti jsou v kolonizacich limitovani jednak prostorové (nemohou osidlit druh, se kterym se
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nesetkaji), jednak z hlediska pfeziti na novém hostiteli. Experimenty, pfi nichz byly vSenky
pfenaseny na cizi hostitele, ukazaly, Ze na nepiirozenych hostitelich ptezivaji hife (Tompkins
et Clatyon 1999). Na parazity je ze strany hostitele vyvijen silny selekéni tlak skrze preening
(Clayton et al. 2015), a paraziti se tedy musi piizpisobit svému hostiteli tak, aby na ném
mohli piezivat. Je tudiz pravdépodobné, Ze paraziti uspésné kolonizuji spise hostitelské druhy,
které se v urcitych pro parazity zésadnich vlastnostech podobaji ptivodnim hostitelim (Rozsa
1993; Engelstaedter et Fortuna 2018). V piipadé vSenek by relevantnimi hostitelskymi

vlastnostmi mohly byt ty nasledujici, kterymi jsem se proto dale zabyvala.

2.7.1 PRIBUZNOST HOSTITELU

Myslenka, Ze paraziti kolonizuji predev§im druhy, které jsou piibuzné ptivodnimu hostiteli, je
pomérné intuitivni a nikterak nova. Pro jeji podporu existuje evidence v podobé fady
vysledkii pfenosovych experimentli i fylogenetickych studii. Fylogeneticka vzdalenost
hostiteli by logicky méla hrat roli uz proto, ze piibuznéjsi hostitelé jsou si obecné
fyziologicky 1 behavioralné podobnéjsi (Engelstacdter et Fortuna 2018). U malarii
melanéskych ptakl parazituji vicehostitelské linie malarii na druzich, které jsou si vzajemné
ptibuzné, spise, nez na druzich, které jsou si ekologicky podobnéjsi. Pfibuzné;jsi linie malarii
jsou na piibuznéjSich hostitelskych druzich i1 ptesto, Ze malarie nekospeciuji, zfeymé tedy
kolonizuji ptaky podle jejich fylogenetické piibuznosti (Clark and Clegg 2017).

Pienosové experimenty u sav¢ich vSenek navic ukéazaly, Ze schopnost pezivani na novém
hostiteli se snizuje se zvysujici se fylogenetickou vzdalenosti obou hostitelil (Reed et Hafner
1997).

Vyznam ptibuznosti ptakti pro hostitelské preskoky ilustruje také priklad parazitofauny
hnizdnich paraziti. Dalo by se ocekavat, Ze kukacky, které kladou vejce do cizich hnizd,
a u nichZ proto k pfimému kontaktu s potomstvem nedochazi, budou sdilet venky se svymi
hostiteli, totiz pévei — mezi mladou kukackou a hostitelskym pévcem totiz k fyzickému
kontaktu dochazi. Pfesto jsou parazitofauny kukacek a jejich hostiteld az na vyjimky
(Lindholm et al. 1998) zcela odlisné (Atyeo et Gaud 1983; Brooke et Nakamura 1998;
Balakrishnan et Sorenson 2007), coz lze vysvétlit piiliSnou taxonomickou vzdélenosti
kukacek a hostitell, kteti jsou v tomto piipadé¢ z odliSnych a fylogeneticky pomérné
vzdalenych fadi. V piipad€ hnizdniho parazitismu v rdmci jednoho fadu — vlhovci a jejich

hostiteld — k pfenosu paraziti mezi ptaky dochazi (Hahn et al. 2000).
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V rozséhl¢ fylogenetické analyze komplexu Brueelia se uz v minulosti ukazalo, ze
vicehostitelské a blizce ptibuzné druhy byvaji na pribuznych ptacich, a fylogeneze Brueelia

tak koreluje s hostitelskymi ¢eledémi (Bush et al. 2015).

2.7.2 VELIKOST TELA

Takzvané Harrisonovo pravidlo fikd, Ze velikost paraziti koreluje s velikosti jejich hostiteld
(Harrison 1915). U vSenek toto pravidlo ptevazné plati (Tryjanowski et al. 2007; Harnos et al.
2017), ackoliv neni platné univerzalné — to dokazuje i skute¢nost, ze nékteré vSenky celedi
Ricinidae (Amblycera), které patii mezi nejvétsi vSenky vibec, parazituji kolibfiky (Price et
al. 2003).

V pripad¢€ rodu Brueelia nebyla nalezena souvislost mezi fylogenezi vSenek a velikostmi
hostiteli (Sweet et al. 2018). Sweet et al. (2017) v jedné z kospeciacnich analyz vSenek
a m&kkozobych ptaki zkoumali, mezi kterymi hostiteli pravdépodobné v minulosti doslo
k hostitelskym pieskoktim, a pokusili se zrekonstruovat velikosti téla téchto fosilnich druht,
aby ovérili, zda k preskokiim dochazelo prevazné mezi hostiteli podobné velikosti. V piipadé
vSenek zijicich na torzu ptakl nebyla zadna souvislost s velikosti zjisténa — zda se, Ze vSenky
kolonizovaly 1 ptaky vyrazn¢ odliSnych velikosti neZz tomu bylo u pivodnich hostiteli.
pefi ptaka (jak bylo popsdno v kapitole 2.6), dochazelo pravdépodobné k pieskokiim na
hostitele podobné velikosti.

VSse nasvédcuje tomu, ze vSenky Zijici na letkach (tedy pfedevsim rod Columbicola) jsou
skutecné velikosti téla ptaka limitovany. Ukazuji to 1 experimenty, pfi nichz byly tyto vSenky
premistény na ptaky odliSnych velikosti, nez je pro n¢ pifirozené (Tompkins et Clatyon 1999;
Clayton et al. 2003b; Bush et Clayton 2006). Neni vsak jisté, zda a do jaké miry je velikost
téla hostitele zasadni i pro jiné typy vSenek.

Velikost téla ptaka by mohla byt pro vSenky zasadni nejen kviili velikosti pefi, ale také
kvili télesné teploté ptaka. T€lesna teplota se u raznych ptacich druhti 1isi a nékteré vysledky
naznacuji jeji souvislost mimo jiné s celkovou velikosti téla (Clarke et Rothery 2007). VSenky
jsou vice €1 mén¢ adaptované na specifické mikroklima na povrchu ptaciho téla, které
zahrnuje 1 konkrétni teplotu (Rai et Lakshminarayana 1980; Rana et al. 2018). Pfezivat na
ptékovi s uplné odlisSnou télesnou teplotou pro né tedy mize byt problém. Korelace mezi

télesnou teplotou a hmotnosti nicméné neni pfili$ silnéd a fylogeneticky efekt je podle vSeho
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mnohem zasadnéjsi (Clarke et Rothery 2007). Teploty se navic 1i§i mezi jedinci riznych
pohlavi a riizného véku (Wetmore 1921). Na rtznych ¢astech ptaciho téla jsou také rtizna
mikroklimata (McCafferty et al. 2015), a tak je mozné, Ze i pokud je teplota pro vSenky
limitujici, vSenky mohou osidlovat ptaky s odliSnymi teplotami tim, ze se pfesunou do jiného

mikrohabitatu v rameci hostitelova téla.

2.7.3 ZOBAK

Ptaci zobak predstavuje pro vSenky zasadni vyzvu, jelikoz zobakem se vétSina ptakt Cisti od
ektoparazitli (Clayton et al. 2015). Pfesah horni celisti zobdku oproti spodni negativné
koreluje s abundanci vSenek (Clayton and Walther 2001) a morfologie zobaku ma vliv na
mnozstvi vSenek, coz bylo ukdzadno mezidruhove i mezipopulaéné (Clayton et al. 2003b). Je
tedy zjevné, Ze zobdk je Casti ptaciho téla, kterd na vSenky vyviji silny selekeni tlak, a 1ze tedy
ptedpokladat, Ze dochazi ke koevoluci mezi tvarem ¢i velikosti zobdku a morfologii ¢i
unikovou strategii vSenky. Clayton et al. (1999) provadéli kontrolované experimenty, v nichz
zjistili zménu velikosti téla u vSenek po umélé zmeéné tvaru zobaku. Ptaci s obzvlast dlouhymi
¢1 masivnimi zobéky, jako jsou kolibfici ¢i tukani, se Cisti od parazitii spiSe pomoci nohou
(Clayton et Cotgreave 1994), coz pro vSenky muize znamenat zcela odliSnou vyzvu nez tnik
pied zobdkem. Je tedy mozné, ze pokud se vSenka dostane na ptaka se zcela jinym typem
zobaku, nez na jaky je adaptovana, miZe to znemoznit jeji pfezivani na novém hostiteli.

Nabizi se nicméné také moZny opacny scénaf, totiZ Ze vSenky by mohly ptéky s odliSnym

vvvvv

2.7.4 PRESAH AREALU

Vétsina vSenek jsou typicti predstavitelé parazitli s velmi omezenou moznosti pohybu. Jelikoz
obvykle po cely Zivot neopousteji hostitelského jedince, 1ze se domnivat, Ze potencidlni
disperze na jiné druhy ptakl je velmi omezena prostorovou blizkosti hostitelskych druht.
Podle Claytona et al. (2004) je disperze pro hostitelské preskoky vSenek vice limitujici nez
adaptace. VSenky australskych meékkozobych ptakil v minulosti kolonizovaly pfevazné ptaky,
jejichz aredly ptesahovaly do aredlti rozsifeni plivodniho hostitele (Sweet et al. 2017)

a pocitacové simulace hostitelskych pieskokli naznacuji, ze v piipad€, kdy dochazi ke
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kolonizaci fylogeneticky vzdalenych hostiteli, déje se tak obvykle v jejich sympatrii (de
Vienne et al. 2007).

Co se tyce pohyblivosti, vyjimkou jsou nekteré skupiny vSenek vyuzivajici foréze na
ptakotrudkach, mezi né€z patii pravé 1 Brueelia komplex. Foréze ziejmé skutecné hraje
v ptipad¢ kospeciaci a hostitelskych preskoklt vyznamnou roli: v ptipadé¢ foretickych vSenek
mékkozobych ptakti dochdzi k hostitelskym preskoklim podstatné Castéji v oblastech, kde se
vyskytuji ptakotrudky, nez v oblastech, kde tento hmyz neni (Harbison et Clayton 2011).

2.8  STUDOVANE LOKALITY: MT. CAMEROON A BAMENDA HIGHLANDS

Tropickou oblasti, kterou se zabyva tato prace, jsou hory zdpadniho Kamerunu: nejvyssi hora
zépadni Afriky Mt. Cameroon (Kamerunska hora) a pohoti Bamenda Highlands. Jedna se
o hory, které jsou soucasti stfedoafrického vulkanického pdsma a Mt. Cameroon je stile
¢innou sopkou — za poslednich sto let zde doslo k sedmi erupcim, naposledy v roce 2000.
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|
1000 m —+ 1

Zminéné hory predstavuji ptipad takzvanych

750m +——f
500 m
400 m
300m
200m
100 m

[}

200m +——

1000m —+ e
3000 m T

“sky islands”, tedy “ostrovi” reprezentovanych
vrcholky hor, které jsou oddéleny “motem” niZiny.

. Pro horské ptaky tak niZzina mezi obéma lokalitami

(které jsou od sebe vzduSnou carou vzdaleny
kolem 240 km, viz obr. 7) piedstavuje
geografickou bariéru. Pfestoze se tato prace
nezabyva problematikou sky islands, ale
" asociacemi paraziti a hostiteltl ve fylogenetickém
- méfitku, zohlediiuje tuto geografickou situaci ze
dvou davoda: (i) udruhti vSenek, které Ziji na
obou lokalitach, je vhodné ovéfit, Ze se nejedna
o kryptické druhy a tedy Ze speciace parazitl
nejsou lokalni zéleZitosti, a (ii) studiem

vnitrodruhové populacni struktury zkoumanych

Obrazek 7: Mapa s vyzna¢enymi lokalitami
vyzkumu. Ob¢ lokality jsou od sebe vzdaleny ~ skupin parazit lze porovnat jejich schopnost
ptes 240 km. Zdroj: Wikimedia Commons,

disperze.
upraveno.

Na obou lokalitach byli ptaci chytani ve
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stejném biotopu, totiz v pralese. Na Mt. Cameroon, stejné jako na Bamenda Highlands se Ize
setkat jak s globalnéji rozsitenymi pévci, tak s endemity (Borrow et Demey 2014).

Vsenky centralni Afriky jsou zatim v podstaté nezndmé. Zasadni zasluhu na jejich
poznani ma Tendeiro, ktery nékteré druhy popsal na zékladé morfologie (e.g. Tendeiro 1959;
Tendeiro 1965) a dve¢ studie (Voelker et al. 2013; Light et al. 2016), které¢ dodaly molekularni
data k nékolika dal$im druhtim vSenek. Je nicméné jasné, ze vétSina diverzity je nam doposud
skryta a teprve ji postupné odkryvame (Light et al. 2016). Vzhledem ke kombinaci vysokého
podilu endemismu na kamerunskych horach, drastickému niCeni pralesi v Kamerunu
a vysoké hostitelské specifit¢ vSenek lze ocekavat, Ze mnohé druhy jak ptakt, tak jejich

paraziti z této oblasti by mohly brzy pattit mezi vyhynulé.
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3 CILE PRACE

Hlavnim cilem této prace bylo doplnit poznatky o mife kospeciaci vSenek a ptaki o data
z tropického prostiedi.

Poté, co se ukazalo, ze u zkoumanych vsenek jsou hostitelské pieskoky castéjsi nez
kospeciace, pojala jsem to jako ptilezitost zabyvat se kolonizacemi novych hostitelti hloubéji,
a rozsifila jsem proto praci o hledani odpovédi na otazku, s jakymi hostitelskymi vlastnostmi

uspésnost hostitelskych preskokii souvisi.
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4  METODIKA

4.1 TERENNI SBER VZORKU

Vzorky (pfiloha 2) byly nasbirany Pavlem

Munclingerem béhem tfi cest do Kamerunu na dvou

lokalitdich: na Kamerunské hote (listopad 2013

alistopad az prosinec 2014) a na Bamenda .

highlands (Gnor 2016). V obou piipadech byly
sbirdny v rtiznych nadmoitskych vyskach: 350, 700
a2200 mn. m. na Mt. Cameroon a 1900, 2000
a2200mn.m. v Bamenda Highlands. Ptaci
pochytani do siti byli ur€eni pomoci Borrow et
Demey (2004) a byla jim odebrana krev.
Ektoparaziti byli z ptdkli odebrani nejprve pinzetou

pfi vizualni prohlidce hlavy a kiidel. Pro ziskani

Obrazek 8: Sbér ptacich ektoparaziti pomoci
vytiepavaci metody. Autor fotografie: Pavel
Munclinger

ektoparazitli ze zbylych ¢ésti ptaciho téla byla pouzita tzv. vytiepavaci metoda (fumigation

chamber method; Clayton and Drown 2001; obr. 8): kazdy ptdk byl na 10 minut vlozen do

nadoby s mikrotenovym sackem, na jehoz dno byl vloZen kus vaty napustény chloroformem.

Ptaci méli pfi této procedure hlavu bezpecné vné€ nadoby diky limci, ktery méli upevnény

kolem krku, aby do nadoby nepropadli. Ektoparaziti, kteti spadali do nadoby, byli nasledné

sesbirani a ulozeni do 98% ethanolu.

4.2  GENETICKA ANALYZA

4.2.1 1zOLACE DNA

Pro kazdou hostitelsko-parazitickou asociaci byl pro izolaci DNA vybran jeden jedinec.

Vyjimkou byly vSenky, které byly nasbirdny na obou zkoumanych lokalitich — v jejich

piipadé byla izolovana DNA ze vSech nasbiranych jedincti, aby mohla byt provedena analyza

na populacni urovni.
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DNA ze vSenek byla izolovana s ohledem na zachovani morfologickych znaki pro pozdéjsi
taxonomicky popis. Aby nebyly exoskelety (a tedy i ptipadné taxonomicky vyznamné znaky)
vSenek prili§ poruseny, kazdy jedinec byl pouze propichnut entomologickym Spendlikem
v oblasti abdominu a poté lyzovan pii 56 °C v roztoku proteinazy K po 36 hodin. Prazdné
exoskelety, jejichz obsah byl takto zlyzovan, byly nasledn¢ odebrany a ulozeny k pozdé¢jsimu
popisu. Lyzat byl dale pouzit k extrakci DNA pomoci QUIAGEN DNeasy Blood & Tissue
Kit dle protokolu vyrobce.

Z ptaci krve byla DNA izolovana pomoci QUIAGEN DNeasy Blood & Tissue Kit dle

protokolu vyrobce.

4.2.2 AMPLIFIKACE A SEKVENACE POZADOVANYCH USEKU DNA

Pomoci polymerazové fetézové reakce (PCR) byly z extrahované DNA vSenek amplifikovany
useky genil pro cytochrom oxidazu I (COI; 379 bp), wingless (385 bp) a 18S rRNA (cca 557
bp). Pro Myrsidea spp. byl navic amplifikovan usek genu pro elongation factor 1 alpha
(EFla; 347 bp), zatimco pro Brueelia komplex byl amplifikovan lokus “hyp” (386 bp).
Pouzité primery jsou vypsany v tabulce 1.

PCR byla pro kazdy vzorek a par primerd provadéna v celkovém objemu 12,5 pl: 0,5 pl
DNA, 0,5 pl kazdého primeru, 5 pl sterilni vody a 6 ul PPP MasterMix. Amplifikace byla
zahajena 1 minutou denaturace pii 94 °C. Nasledovalo 35 cykli zahrnujicich 30 sekund
dlouhou denaturaci pii 92 °C, 40 sekund dlouhé nasedani primert (annealing) pti 54 °C a 90
sekund dlouhou elongaci pii 65 °C.

V piipad€ nekterych vzorkitl Brueelia nebylo opakované mozné provést tspéSnou PCR
reakci genu pro 18S rRNA. Na zédklad¢ alignmentu sekvenci ostatnich Brueelia byl proto
navrzen alternativni forward primer Ns-Bru-F, ktery byl nasledné pouzit v kombinaci
s pivodnim reverse primerem Ns2a. PfestoZe tak byla celkova délka amplifikovaného useku
zkracena, nijak nebyla zasaZena informativni ¢ast sekvence, nybrz jen ¢éast bez jakékoliv
variability. Podobny problém se vyskytl pti amplifikaci wingless n¢kterych Myrsidea. Byl
proto navrzen dalSi alternativni forward primer, Wg-Myr-F. Jeho pouzZiti v kombinaci
s originalnim reverse primerem vyslednou sekvenci lehce zkratilo.

Z ptaci DNA byl PCR amplifikovan 781 bp dlouhy tsek RAG. Objemy PCR smési byly
stejné jako pii amplifikaci DNA vSenek, pribéh samotné PCR se vSak lisil. Amplifikace ptaci
DNA byla zahajena 4 minutami denaturace pii 94 °C nasledovanymi 35 cykly o 30 sekundach
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denaturace pii 94 °C, 30 sekundach naseddni primera pti 55 °C a minutovou elongaci pfi
72 °C. Amplifikace byla zakoncena tfemi minutami dlouhou findlni elongaci pii 72 °C

(Svensson-Coelho 2012).

Tabulka 1: Primery pouzité pti PCR.

primer sekvence primeru (5’ - 3’) zdroj

lokus

CoOl1 L6625 CCGGATCCTTYTGRTTYTTYGGNCAYCC Hafner et al. 1994
H7005 CCGGATCCACNACRTARTANGTRTCRTG Hafner et al. 1994

wingless Lep-wgla GARTGYAARTGYCAYGGYATGTCTGG Danforth et al. 2004
Lep-wg2a ACTICGCARCACCARTGGAATGTRCA Danforth et al. 2004
Wg-Myr-F ATGTCTGGRTCTTGCACGGTGAARAC navrzeno autorkou

Ns Nsl GTAGTCATATGCTTGTCTC Barker et al. 2003
Ns2a CGCGGCTGCTGGCACCAGACTTGC Barker et al. 2003
Ns-Bru-F TGCATGTCTCAGTGCAAGCCGAAT navrzeno autorkou

hyp BR50-181L CTTGARCAATTRCAGAAAAAAGC Sweet et al. 2014
BR50-621R GGRTTTTCWGGAGAYCTCATCC Sweet et al. 2014

EFla EF1-For3 GGNGACAAYGTTGGYTTCAACG Danforth et Ji 1998
Chol0 ACRGCVACKGTYTGHCKCATGTC Danforth et Ji 1998

RAG RAG-1F GCAAKAATAYACATCTCAGYACCAMG Svensson-Coelho 2012
RAG-1R GCTGYATCATATCGRAATCTCTTYGC Svensson-Coelho 2012

Pted sekvenaci byl kazdy PCR produkt zkontrolovan na agarézovém gelu a nasledné

precistén pomoci CleanSweep. V piipadé, ze se na gelu ukézala pfitomnost vice riznych PCR
produkti zjedné PCR reakce, byl produkt o spravné délce vyfiznut sterilnim skalpelem
a extrahovan piimo z gelu pomoci Zymoclean Gel DNA Recovery Kit. Ve dvou piipadech
agarozova elektroforéza ukazovala pouze jediny produkt o jedné délce, nicméné sekvence
vykazovaly dva rizné prekryvajici se signaly (doSlo tedy nejspiSe ke kontaminaci jinym
vzorkem vSenky) — v téchto ptipadech byl vzorek rozklonovan do kompetentnich Escherichia
coli pomoci pGEM®-T Vector Systems kitu a jednotlivé klony byly osekvenovany, pfi¢emz
zadouci klon byl ur€en porovnanim sekvence s jiz znamymi sekvencemi vSenek a pouZit.

Ob¢ vladkna purifikovanych PCR produkti byla nasledn¢€ sekvenovéana na kapilarovém
sekvenatoru v Laboratofi sekvenace DNA biologické sekce PiF UK. Chromatogramy
ziskanych sekvenci byly vizudlné zkontrolovany a v pfipadé nejasnosti byla sekvenace
opakovana. Sekvence byly odeslany do databaze GenBank a jejich zapracovani do databéaze

probiha.
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4.3  GENETICKA ANALYZA POPULACNI STRUKTURY

Pro druhy Brueelia 1 Myrsidea, které byly nasbirdny na obou lokalitdich - Bamenda Highlands
1 Mt. Cameroon - byly osekvenovani vSichni nasbirani jedinci na jeden mitochondrialni (COI)
i jeden jaderny (wingless) gen a byly zrekonstruovany haplotypové sité barvou rozliSujici obé
lokality pomoci PopArt (Leigh and Bryant, 2015). Takto analyzovanymi druhy byly Brueelia
z Arizelocichla tephrolaema, Cinnyris reichenowi, Cryptospiza reichenovii, Estrilda nonnula

a Linurgus olivaceus a Myrsidea z Cryptospiza reichenovii.

4.4  ALIGNMENT A REKONSTRUKCE FYLOGENEZI

Pro rekonstrukci fylogenezi byla z datasetu vytfazena Myrsidea z Dicrurus atripennis
a Brueelia z Buccanodon duchaillui. V prvnim piipad¢ bylo totiz vysoké podezieni na to, ze
se nejedna o skute¢nou hostitelsko-parazitickou asociaci, nybrz o kontaminaci: Myrsidea byla
z tohoto hostitele nalezena pouze v jediném exemplafi a vSenky s identickou COI i wingless
sekvenci byly v terénu nasbirdny z ptdkid vzorkovanych tésné pred zminénym jedincem
Dicrurus atripennis.  V ptipadé¢ Brueelia z Buccanodon duchaillui nebyla asociace
s hostitelem zahrnuta do analyz, protoze hostitel (Splhavec) byl z Gplné odliSné skupiny
hostiteltl, nez ktera byla zkoumana.

Alignment vSech gent sekvenovanych u vSenek byl proveden pomoci MAFFT (Katoh et
Standley 2013). V piipad¢ sekvenci genu pro 18S rRNA, jehoz sekvence byly jediné, u nichz
nebyl kvili riznym délkam sekvenci spravny alignment jasny, byla softwarem pfi tvorbé
alignmentu brdna v potaz sekundarni struktura molekuly. Alignmenty vSech Ctyf genl pro
kazdy rod vSenek byly nasledné spojeny do sloZeného alignmentu (concatenated alignment)
pomoci programu Geneious (Kearse et al. 2012). SloZené alignmenty byly podrobeny ILD
testu v PAUP* (Swofford 1998), aby bylo ovéfeno, Ze fylogenetické signaly mezi

jednotlivymi lokusy nejsou v konfliktu.
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Nasledné byl pomoci PartitionFinder 1.1.1 (Lanfear et al. 2012) cely spojeny alignment

podroben vyhledani nejvhodnéjSich evolu¢nich modela (tab. 2) pro jeho jednotlivé ¢asti: pro

kazdy lokus a pro prvni, druhou i tfeti pozici kazdého tripletu zvlast (s vyjimkou genu pro

18S rRNA, u n¢€hoz triplety nemaji zadny vyznam).

Tabulka 2: Modely pouzité pro jednotlivé ¢asti alignmentu.

Cast alignmentu
Mpyrsidea

COl 1. pozice
COI 2. pozice
COl 3. pozice
18S rRNA

EF1a 3. pozice
wingless 1. pozice
EF1la 2. pozice
EF1la 1. pozice
wingless 2. pozice

wingless3. pozice

Cast alignmentu

Brueelia a Sturnidoecus
COl 1. pozice
COI 2. pozice
hyp 2. pozice
COI 3. pozice
wingless 2. pozice
wingless 3. pozice
18S rRNA
wingless 1. pozice
hyp 1. pozice

hyp 2. pozice
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HKY+G
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model

HKY+I+G
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SYM+I

HKY+G
HKY
HKY+G



Jako outgroup pro rod Myrsidea byl zvolen zastupce rodu Ricinus (Amblycera) a jako
outgroup pro komplex Brueelia byl zvolen zastupce rodu Philopteroides (Ischnocera). Pro
oba zastupce byly osekvenovany stejné Ctyfi lokusy jako pro ostatni vSenky zahrnuté do
analyzy.

Fylogeneticka analyza byla provedena pomoci dvou metod: bayesianskd analyza pomoci
MrBayes v3.2.6 (Huelsenbeck and Ronquist 2001; Ronquist et Huelsenbeck 2003)
a maximum likelihood analyza pres RAXML 8.2.10 (Stamatakis 2014).

V MrBayes analyze byly pouzity modely nalezené pro jednotlivé ¢ésti alignmentu pies
PartitionFinder. Analyza byla provedena nezavisle dvakrat, pokazdé probihala po 2 000 000
generaci se dvéma fetézci. Nastaveni distribuci apriornich pravdépodobnosti bylo ponechano
vychozi. Byly pouzity stromy ziskané kazdych 100 generaci. Po ukonceni kazdé analyzy bylo
prvnich 25 % stroml z vysledku odstranéno jako burn-in. Oba bchy analyzy vyustily ve
stromy se stejnou topologii a t¢éméft identickymi podporami.

V maximum likelihood analyze byl pouzit General Time Reversible model z gamma
distribuci (GTRGAMMA model) a pro ovéfeni podpory jednotlivych vétveni bylo
generovano 1000 bootstrapd.

Fylogenetické stromy ptakt byly vytvofeny spojenim 2 500 stromil (Rubolini et al. 2015)
stazenych z BirdTree databaze (www.birdtree.org) na zaklad¢ Ericsona et al. (2006)
a porovnany s aktualni fylogenezi pévcl publikovanou Selvatti et al. (2015) a s neustéle
aktualizovanym checklistem www.jboyd.net/Taxo/List.html. Oproti fylogenezi generované
z BirdTree doslo v obou pévcich fylogenezich, které byly v analyzach pouzity, k posunu

taxonu Kakamega poliothorax (Modulatricidae) dle aktualngjSich poznatki.

4.5 KODIVERGENCNI ANALYZY

Kofylogenetickd historie byla rekonstruovana pomoci software Jane 4 (Conow et al. 2010).
Jane uklada jednotlivym udalostem, které se v kofylogenetickém systému mohou vyskytnout
(kospeciace, hostitelsky pteskok, failure to speciate, sorting event, duplikace linie parazita),
rizné “ceny” (costs) podle pravdépodobnosti, s jakou je ofekavano, ze se mohou odehrat,
a nasledné z rtiznych scénarii vysvétlujicich soucasné fylogeneze hostitell 1 parazitii a jejich
spousténa pro Myrsidea a jejich hostitele a dvé analyzy (kviili dvéma rozdilnym topologiim

vysledkt fylogenetickych analyz) pro Brueelia komplex a jejich hostitele.
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Ceny pro jednotlivé udalosti v obou analyzach byly ponechéany tak, jak jsou v programu
prednastaveny:

kospeciace 0
duplikace 1
hostitelsky preskok 2
sorting events 1
failure to speciate 1

Vsechny analyzy byly spustény po 30 generaci pii populacni velikosti 1300. Zda je ¢i
neni cena optimalniho vysledku signifikantné nizka, bylo zjisténo jeho porovnanim s cenami
999 nahodné¢ permutovanych vzorkd.

K vizualizaci vysledku kospeciacnich analyz formou tanglegram (schémat
znazornujicich hostitelskou a parazitickou fylogenezi a asociace jednotlivych druhid) byl
pouzit software TreeMap 3 (Charleston 2011).

Casovy aspekt (¢ili to, zda potencialni kospeciace skute¢nd probéhly u ptaki i vienek ve
stejné dob¢) nebylo mozno zahrnout kviili absenci kalibra¢nich dat pro molekularni hodiny.

Dale byl s pomoci balickd ape (Paradis et al. 2004) a VEGAN (Dixon 2003) pouzit R
skript PACo (Balbuena et al. 2013) k odhadu kodivergence prokrustovskou analyzou na
zakladé¢ porovnani distanénich matic paraziti a hostiteld. Kromé odhadu celkové
kodivergence PACo analyzuje, nakolik konkrétni hostitelsko-parazitické interakce k celkové
kodivergenci piispivaji.

PACo vyuZziva matici hostitelsko-parazitickych asociaci a distan¢ni matice pro hostitele
a pro parazity vypocitané z fylogenetickych stromt. JelikoZ pro tvorbu distanéni matice je
v PACo nutné znat délky vétvi fylogenetického stromu, byl z analyz vyloucen druh
Kakamega poliothorax a jeho vSenky, protoze kvili manualnimu pfesunu tohoto taxonu
v ramci stromu nebyla znama délka jeho vétve. Distanéni matice PACo pietransformuje do
matic hlavnich koordinat a pocita miru, do jaké paraziticka matice sedi na matici hostitelskou

— tato mira je kvantifikovana jako m?

xy. Randomizaci 100 000 nahodnych vzorka
a porovnanim jejich m?xy s vyslednymi hodnotami analyz bylo zjisténo, zda je nalezena mira

kodivergence signifikantné vysoka. Jako hladina pritkaznosti byla ur¢ena hodnota 0,05.
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4.6 VYPOCET GENETICKYCH DISTANCI A ODLISNOSTI HOSTITELU

Pro statistickou analyzu efektu vybranych vlastnosti hostiteli na piibuznost parazitii byla
sesbirdna data o hostitelich a vypocitany mezidruhové rozdily téchto vlastnosti. Zkoumanymi
morfologickymi vlastnostmi byly hmotnost téla, délka zobdku a tvar zobaku (pfiloha 3).

Télesnd hmotnost byla pro kazdy druh hostitele pocitdna jako primérna hodnota
hmotnosti vSech ptakii daného druhu nachytanych v Kamerunu mezi lety 2012 a 2016. Délky
zobakl byly vypocitany jako primérna hodnota délek zobakl ze stejného datasetu, pricemz
meétena byla délka od Spicky zobaku po celni opefeni. Jako tvar zobdku byl pouzit pomér
mezi zminénou délkou zobaku a jeho vyskou métfenou u Celniho opefeni. V ptipadé druha
Arizelocichla montana, Kakamega poliothorax, Nesocharis shelleyi a Bradypterus
bangwaensis chybély v terénu namétené udaje o vySce zobdku, a tak byl pomér vysky a délky
naméien z ilustraci v Borrow et Demey (2014).

Dale byly pouzity informace o sympatrii jednotlivych part hostitelskych druhti (zda oba
druhy ziji na stejné lokalit¢ s piekryvem nadmoiské vysky; ptiloha 4) a jejich syntopii (zda
oba druhy vyuzivaji alespon jedno stejné patro lesa: ground — pti zemi, low — nizké, middle —
stiedni, high — vysoké a canopy — koruny nejvyssich stromt).

Parové genetické distance parazitii byly pocitany ze sekvenci genu wingless, genetické
distance hostitelt ze sekvenci RAG, v obou pfipadech tedy byl pouzit jaderny lokus
s podobnou substitu¢ni rychlosti. Genetické distance ptaki i vSenek byly pocitany v programu
MEGA (Tamura et al. 2013) za pouziti Kimurova dvouparametrického modelu s gamma
distribuci (K2P GAMMA). Pro jednotlivé vlastnosti byly vypoclitany parové rozdily pro
kazdou dvojici hostiteld. Prekryv v aredlu rozsifeni a vyuzivanych habitati byl kédovan jako

1ao0.

4.7  STATISTICKA ANALYZA EFEKTU VLASTNOSTI HOSTITELU

Pro zjisténi efektu jednotlivych vlastnosti hostiteli na pifibuznost vSenek, byla data
genetickych distanci a odlisnosti hostitelti v R 3.5.1 (R Core Team 2018) pouzita v linearnim
modelu. Protoze nékteré proménné meély siln€ zeSikmené rozloZeni, byla provedena jejich
transformace logaritmem ¢1 druhou odmocninou. Pouzitd data byla parova, a tudiZ z principu

nezavisla, byl proto pouzit smiSeny model, v némz fixnimi efekty byly genetické distance,
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rozdily v hmotnosti téla, délce a tvaru zobaku hostitelli, zatimco ndhodnymi efekty byl jeden

1 druhy hostitelsky druh v paru. Celkovy model tedy vypadal takto:

distance parazitii ~ distance hostitell + rozdily hmotnosti + rozdily délek zobaki + rozdily tvaru

zobakl + sympatrie + syntopie + (1]hostitell) + (1]hostitel2)

K provedeni line4rni regrese smiSeného modelu byla pouzita funkce Imer v balicku lme4
(Bates et al. 2015). Pvodni plny model byl zredukovan na nejvice informativni proménné
pomoci funkce step v balicku ImerTest (Kuznetsova et al. 2016). Signifikance efekta (zvolena
hladina prukaznosti byla 0.05) byla analyzovana pomoci klasické metody ANOVA a také
pomoci ANOVA II. typu v balicku car (Fox et Weisberg 2011).
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5 VYSLEDKY

5.1 HOSTITELSKA SPECIFITA VSENEK

Navzdory dosavadnim poznatkiim o tom, ze zastupci rodu Myrsidea jsou vyrazné hostitelsky
specifi¢ti (Price et al. 2003; Bueter et al. 2009), byly 3 ze 14 druht (tj. 21 %) v naSem vzorku
dvouhostitelské. Lze pfitom ocekavat, ze pokud by se nachytalo vice parazitovanych ptak,
tento pocet by se jesté zvysil, protoze mnohé hostitelsko-parazitické asociace jisté nebyly
v naSem vzorku zachyceny (jak poukazuji Coddington et al. 2009, obzvlast’ v tropech je tfeba
opravdu dikladného vzorkovani pro podchyceni vétSiny druhii z4jmové skupiny). Ve dvou
ptipadech byly vSenky stejného druhu nalezeny na dvou druzich ptdkl ze stejné Celedi (jeden
druh vSenky na Platysteira cyanea a Cryptospiza reichenovii, jiny druh na Phyllastrephus
icterinus a Bleda notatus), v jednom ptipad¢é na ptacich z odliSnych celedi (Terpsiphone
rufiventer a Stiphrornis erythrothorax).

V ptipadé¢ rodu Brueelia, o némz je znamo, Ze neni tolik hostitelsky specificky, bylo dle
o¢ekavani nalezeno mnohem vice vicehostitelskych paraziti. Z 15 druhti bylo 6 (). 40 %)
dvouhostitelskych. Pouze ve dvou ptipadech byl stejny druh vSenky nalezen na ptacich ze
stejné Celedi (jeden z Linurgus olivaceus a Crithagra burtoni, druhy z Arizelocichla
tephrolaema a Arizelocichla montana), zbylé ptipady se vzdy tykaly pévcl z riznych Celedi
(v jednom piipad€ Cinnyris reichenowi a Cossypha isabellae, v dalSim Cisticola chubbi
a Laniarius atroflavus a v dal$im Estrilda nonnula a Euplectes capensis), v jednom piipade
dokonce ptaktl z raznych tadu (pévce Bradypterus bangwaensis a Splhavce Buccanodon
duchaillui). Hostitelska specifita je tedy dle pfedpokladu niz§i u komplexu Brueelia, a to
1z hlediska fylospecifity (tedy hostitelské specifity zohlednujici nejen pocet hostitelskych
druht, ale i jejich fylogenetickou pfibuznost; Poulin et al. 2011).

V pripad¢ vsenek jinych rodt nez Brueelia a Myrsidea stoji za zminku neocekavany
nélez ptipadu asociace vSenky rodu Alcedoffula na bulbulovi Eurillas latirostris. Tento rod
vSenek je totiz typicky pro lednacky. Nelze vyloucit, Zze se jednd o kontaminaci, nicmén¢
Light et al. (2016) zminuji nalez zéastupce Alcedoffula na bulbulovi Criniger calurus
z Konzské panve. Je tedy mozné (aC nejisté), ze doSlo k rozsSifeni hostitelského spektra
Alcedoffula z lednackli na bulbuly ¢i dal$i pévee. Dalsi podobné nélezy by tuto domnénku
mohly potvrdit.
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5.2 POPULACNI STRUKTURA PARAZITU NA RUZNYCH LOKALITACH

Pro témét kazdy druh komplexu Brueelia, ktery byl zkouman na populacni urovni, byl
nalezen jediny haplotyp sdileny na obou ptfes 240 km vzdalenych lokalitach (obr. 10), coz
naznacuje udrzovany genovy tok mezi obéma izolovanymi oblastmi. Vyjimkou je Brueelia
z Arizelocichla tephrolaemus, kterd vykazuje populacni strukturu.

Jediny zkoumany druh Myrsidea z Cryptospiza reichenovii (obr. 9) také vykazuje
separované haplotypy na obou lokalitach. Jedné se pfitom o parazity stejného druhu hostitele,
na némz Brueelia odd¢lené haplotypy nemad, takze genovy tok zfejmé neni udrzovan

migracemi hostitele.

COl wingless

Myrsidea ex Cryptospiza reichenovii

W—QO—%

Obrazek 9: Haplotypové sité¢ Myrsidea vykazuji populacni strukturu mezi obéma lokalitami. Jednotliva
kolecka piedstavuji haplotypy, barvy rozliduji ob& zkoumané lokality. Carky kolmé na spojnice haplotypti
predstavuji jednotlivé mutace mezi haplotypy.
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COl wingless

Brueelia ex Arizelocichla tephrolaema

1 sample
O MiCameroon
O Bamenda

¥

Brueelia ex Cinnyris reichenowi
Brueelia ex Cryptospiza reichenovii

e @

Brueelia ex Estrilda nonnula

(P (@

Brueelia ex Linurgus olivaceus

4 @

Obrazek 10: Haplotypy Brueelia jsou zcela totozné i na obou "sky islands". Vyjimkou je Brueelia
z Arizelocichla tephrolaema, ktera vykazuje populacni strukturu. Jednotliva kolecka predstavuji haplotypy,
barvy rozliduji obé zkoumané lokality. Carky kolmé na spojnice haplotypti pfedstavuji jednotlivé mutace mezi

haplotypy.
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5.3 FYLOGENEZE VSENEK

5.3.1 MYRSIDEA SPP.

Vysledky bayesianské (obr. 11) i maximum likelihood (obr. 12) fylogenetickych analyz vedly
k identickym topologiim s podobnymi podporami.

Myrsidea ex Chamaetylas poliocephala

Myrsidea ex Alethe diademata

100

Myrsidea ex Kakamega poliothorax

Myrsidea ex Neocossyphus poensis

Myrsidea ex Turdus pelios

Myrsidea ex Linurgus olivaceus

— 86 ——— Myrsidea ex Pseudoalcippe abyssinica

{ Myrsidea ex Platysteira cyanea
4

00

{ Myrsidea ex Cryptospiza reichenovii

100 Myrsidea ex Estrilda nonnula

I Myrsidea ex Stiphrornis erythrothorax

| 100
Myrsidea ex Terpsiphone rufiventer

Myrsidea ex Phyllastrephus icterinus

100

Myrsidea ex Bleda notatus

o Myrsidea ex Arizelocichia tephrolaema

99 ———— Myrsidea ex Bleda syndactylus

Myrsidea ex Eurillas latirostris

0.09

Obrazek 11: Fylogeneticky strom Myrsidea vygenerovany MrBayes. Uvedené podpory jsou posterior
probability.
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Myrsidea ex Kakamega poliothorax

99

{ Myrsidea ex Alethe diademata
57

Myrsidea ex Chamaetylas poliocephala

‘ Myrsidea ex Terpsiphone rufiventer

— ‘ 100

Myrsidea ex Stiphrornis erythrothorax

I Myrsidea ex Cryptospiza reichenovi

| 100

Myrsidea ex Platysteira cyanea

— 44 Myrsidea ex Pseudoalcippe abyssinica

Myrsidea ex Linurgus olivaceus

42

Y ee Myrsidea ex Neocossyphus poensis

Myrsidea ex Turdus pelios

Myrsidea ex Estrilda nonnula

Myrsidea ex Bleda syndactylus

100 Myrsidea ex Phyllastrephus icterinus
—‘ 100
Myrsidea ex Bleda notatus

— so

Myrsidea ex Arizelocichla tephrolaema

Myrsidea ex Eurillas latirostris

Obrazek 12: Fylogeneticky strom Myrsidea rekonstruovany metodou maximum likelihood. Uvedeny jsou

podpory na zakladé 1000 bootstrapti.

5.3.2 BRUEELI4A KOMPLEX

Maximum likelihood (obr. 13) 1 bayesianska fylogeneze (obr. 14) Brueelia komplexu se lisila
postavenim kladu vSenek z astrildi. Protoze v piipadé bayesianské analyzy bylo toto
postaveni podpofeno maximalnimi podporami, byl v kospeciacnich analyzach pouzit tento
vysledek jako pravdépodobnéjsi, nicméné zanalyzovany byly ob¢€ varianty topologii.

V obou ptipadech vyslednych fylogenezi je ziejmé, ze rod Sturnidoecus je skute¢né

vnitini skupinou rodu Brueelia (Bush et al. 2015).
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( Sturnidoecus ex Estrilda nonnula

\- 100

Sturnidoecus ex Euplectes capensis
100

100

100

Sturnidoecus ex Turdus pelios

Brueelia ex Arizelocichla tephrolaema
4| 100

i Brueelia ex Arizelocichla montana

—— Brueelia ex Kakamega poliothorax

100

Brueelia ex Cisticola chubbi
85

Brueelia ex Laniarius atroflavus

100

100 Brueelia ex Bradypterus bangwaensis

Brueelia ex Turdus pelios

100

Brueelia ex Dicrurus atripennis

Brueelia ex Cryptospiza reichenovii

100 Brueelia ex Nesocharis shelleyi

100

= Brueelia ex Spermophaga haematina

Brueelia ex Estrilda nonnula

Brueelia ex Linurgus olivaceus
4i 100

Brueelia ex Critharga burtoni

0.08

100
Brueelia ex Ploceus melanogaster

— 50

Brueelia ex Cinnyris reichenowi
4{ 100

Brueelia ex Cossypha isabellae

Obrazek 13: Fylogeneticky strom Brueelia komplexu vygenerovany MrBayes. Uvedené podpory jsou posterior

probability.
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{ Sturnidoecus ex Euplectes capensis
‘ 100

Sturnidoecus ex Estrilda nonnula

100

Sturnidoecus ex Turdus pelios

Brueelia ex Laniarius atroflavus
100
Brueelia ex Cisticola chubbi

89
100 Brueelia ex Kakamega poliothorax
82 ) ) )
Brueelia ex Arizelocichla montana
4{ 99
99 Brueelia ex Arizelocichla tephrolaema
Brueelia ex Bradypterus bangwaensis
83
38 — 42
Brueelia ex Turdus pelios

Brueelia ex Dicrurus atripennis

Brueelia ex Linurgus olivaceus
4{ 100

Brueelia ex Crithagra burtoni

Brueelia ex Ploceus melanogaster

Brueelia ex Cossypha isabellae
4‘ 100

Brueelia ex Cinnyris reichenowi

Brueelia ex Estrilda nonnula

Brueelia ex Nesocharis shelleyi

Brueelia ex Spermophaga haematina

Brueelia ex Cryptospiza reichenovii

2.0

Obrazek 14: Fylogeneticky strom Brueelia komplexu rekonstruovany metodou maximum likelihood. Uvedeny

jsou podpory na zakladé 1000 bootstrap.
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5.4 KODIVERGENCNI ANALYZY

5.4.1 MYRSIDEA SPP.

Kospeciaéni analyza pro Myrsidea a jejich hostitele vychazejici z pravdépodobnosti riznych
udalosti ukazala jako nejparsimonnéjsi scéndi evoluce sestavu nasledujicich udalosti

(obr. 15 —16):

5 kospeciaci

3 duplikace

5 hostitelskych preskokt
20 sorting events

3 failures to speciate.

Az 31 % hostitelskych speciaci tedy bylo provazeno kospeciaci parazita.

I K polic Myrsidea 07
Linurgus Myrsidea 05 %
s E strilca nonnula Ea
c Myrsidea 06
|)— Cryptospiza reichenovii

) Myrsidea 09
Chamaetylas poliocephala
a
| iL Alethe diademata Myrsidea 14
b
Stiphrornis erythrothorax Myrsidea 13 (3

/r Neocossyphus poensis

Myrsidea 12

Turdus pelios

Myrsidea 11

Pseud ppe

Y

r~— Eurillas latirostris Myrsidea 10

b Phyitastrephus icterinus Myrsidea 08
hla tephrol
Myrsidea 01 e——
Bleda notatus
d Myrsidea 03
Bleda syndactylus Ao
[ Piatysteira cyanea Myrsidea 04
— Terpsiphone rufiventer Myrsidea 02

Obrazek 15: Tanglegram Myrsidea a jejich hostitelt. Krouzky jsou vyznaceny jednotlivé mozné kospeciacni udalosti.
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Obrazek 16: Jeden z hypotetickych optimalnich scénéid vyznacujicich konkrétni udalosti v historii systému
Mpyrsidea-pévci. Moznych scénaiti se stejnou cenou a stejnymi pocty udalosti je ovSem vice.

Distribution of Costs of Random Sample Solutions

Number of Solutions

Cost

Obrazek 17: Ceny 999 nahodnych permutaci. Svislou ¢arou je vyznacena cena optimalniho scénaie analyzy

v

provedené pro Myrsidea - nebyla pruikazné nizsi, nez by odpovidalo nahodé.
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Axis 2

40

20

-20

Celkova cena téchto scénara

Myrsidea f/

byla 35, coz neni signifikantné
méng, nez by odpovidalo nahodé
(vice nez 56 9% nahodnych
vzorkli ziskanych permutacemi
mélo optimalni scénaf s nizsi
cenou, jak je vidét na obr. 17).
Analyza kodivergence
metodou PACo (obr. 18)

ukazala, Ze mezi distan¢ni matici

Myrsidea a distanni matici

“ = 0 ® “ ®  jejich hostiteld je kongruence

Axis. 1

Obrazek 18: Vysledek procrustovské analyzy pro Myrsidea. signifikantné  vy$si nez by

Superimpozice vSenek jsou vyznaceny kolecky a hostitelti hroty Sipek. odpovidalo nahodné (p < 0,001).
Délky Sipek znaci, nakolik je tfeba do matice parazita zasahnout, aby . )
sed&la na matici hostitele. Sedé zvyraznén je klastr bulbulii a jejich Vyjime¢ny je v tomto pripad¢

vienck. klastr vSenek z bulbuld, jejichz

distan¢ni matice sedi na hostitelskou matici podstatn¢ 1épe nez v ptipad¢ ostatnich druhi.

Hostitelsko-parazitické asociace bulbull nejvice prispivaji k celkové kongruenci (obr. 19).
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Obrazek 19: Ctverce rezidudlii s 95% konfiden¢nimi intervaly jednotlivych hostitelsko-parazitickych asociaci

pro Myrsidea. PteruSovana ¢ara zna¢i median ¢tverct rezidalu.
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5.4.2 BRUEELIA KOMPLEX

Vysledny scénar kospeciacni analyzy pro Brueelia komplex a hostitele zahrnoval nésledujici

udalosti (obr. 20-21):

5 kospeciaci

0 duplikaci

9 hostitelskych preskoki
8 sorting events

5 failures to speciate

Kospeciaci parazita tedy bylo doprovdzeno maximalnl’ 29 % hostitelskych speciaci. Jak
je ziejmé z histogramu cen nahodné generovanych vzorkl (obr. 22), celkova cena tohoto
scénaie byla podstatné nizsi nez by odpovidalo ndhodé¢ (pouze pro 3 z 999 nahodnych vzorkt

Jane nalezla stejnou cenu, pro zadny vzorek nenalezla nizsi).

== Dicrurus atripennis Brueelia 14  se——
Ve anirius atrofiavus Brueelia 12 —1
r Bradypterus bangwaensis Brueelia 11 b
b) Cisticola chubbi ; \j
a Brueelia 09 a
Arizelocichla tephrolaemus fr—
Brueelia 10
Arizelocichla montana veel
e = Turdus pelios Brueelia 13
— Cossypha isabellae Sturnidoecus 02
K: poliothorax Sturnidoecus 01 I
Mm—Cryptospiza reichenovii
)] Brueelia 01
\‘::CI Estrilda nonnula 1
Nesocharis shelleyi Brueelia 05 d
c
Spermophaga h: i Brueelia 03
EEuplecres capensis Brueelia 04
Ploceus melanogaster
Brueelia 07
Linurgus olivaceus
Brueelia 08
Crithagra burfoni
Cinnyris reichenowi Eieola 08 o)

Obrazek 20: Tanglegram Brueelia komplexu a pévcll. Krouzky jsou vyznaceny jednotlivé mozné kospeciacni udalosti.
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Obrazek 21: Jeden z moznych optimalnich scénaiti vyznacujicich udalosti v historii systému Brueelia
a jejich hostiteld

Distribution of Costs of Random Sample Solutions

Number of Solutions

Cost

Obrazek 22: Ceny 999 nahodnych permutaci a cena optimalniho scénare analyzy provedené na Brueelia (svisla
Cara), ktera je signifikantné niZsi.
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Pti pouziti alternativni topologie Brueelia ziskané pomoci maximum likelihood byla také
celkova cena signifikantn€ nizsi nez by odpovidalo nahodé¢ - pti 999 permutacich bylo pouze

9 ptipadu o stejné ¢i nizs$i hodnoté. Vysledny scénar obsahoval:

6 kospeciaci

0 duplikaci

8 hostitelskych pteskokii
14 ztrat parazitl

S failures to speciate

Stejné jako pro Myrsidea, tak i pro Brueelia nalezla PACo kongruenci v distan¢nich
maticich signifikantné€ (p < 0,001) vyssi nez by odpovidalo ndhod€. Podobn¢ jako v piipade
Mpyrsidea bulbulll zde nejlépe na hostitelské distance sed€ly distance vSenek astrildi (obr. 23)
a rovnez zastupovaly vétSinu kongruence (obr. 24).

Pti pouziti alternativni topologie Brueelia vysly obdobné vysledky (v tomto ptipadé

p=0,01).
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Obrazek 23: Superimpozice vienek komplexu Brueelia (koletka) a jejich hostitelii (hroty Sipek). Sedé je
zvyraznén klastr astrildi a jejich parazitt. Délky Sipek znaci, nakolik je tieba do matice parazita zasahnout, aby
sedéla na matici hostitele. Sedé zvyraznén je klastr bulbuli a jejich vsenek.
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Obrazek 24: Ctverce reziduala pro jednotlivé hostitelsko-parazitické asociace Brueelia komplexu. Vyrazné

nejméné reziduald je v pripadé astrildt a jejich vienek.

5.5 EFEKT VLASTNOSTI HOSTITELU NA PRIBUZNOST PARAZITU

V piipadech obou zkoumanych datasetti byly genetické distance parazitl vysvétleny pouze
genetickymi distancemi hostiteli, Zadna jina vlastnost pfibuznost parazitli nevysvétlovala
a ani neproSly do findlniho modelu. Vysledky ANOVA II. typu ukazaly Chisq = 96,853
ap<0,001 v pfipadé¢ Myrsidea a Chisq = 11,731 a p = 0,001 v ptipadé Brueelia komplexu.
Klasicka ANOVA zalozena na F-testu dala obdobné vysledky.
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6 DISKUZE

6.1 NAKOLIK TROPICKE VSENKY KOSPECIUJ{?

Nase vysledky kospeciacnich analyz spolu s pfedchozimi studiemi z Jizni Ameriky a Galapag
nasveédcuji tomu, ze v tropech jsou kospeciace spiSe vzacné. To odpovida i skutecnosti, ze
v nami nasbiraném vzorku parazitli, ktery sdm o sobé¢ jist¢ nepokryva vsechny hostitelsko-
parazitické asociace, které u nasbiranych druhii existuji, bylo objeveno nékolik ptipadi
vicehostitelskych parazitl i vice versa, hostitelii s vice druhy vSenek. Pokud by dochazelo ke
striktnim kospeciacim, vysledkem by mély byt asociace jeden paraziticky druh na jeden druh
hostitele (Lyal 1986). Vicehostitelsti mohou byt paraziti bud’ néasledkem hostitelskych
preskokil, nebo failure to speciate. Druhy piipad by bylo mozno ocekavat spiSe v ptipadé
rodu Brueelia, kde foréze na létajicim hmyzu muze slouzit jako zptsob udrzovani genového
toku (DiBlasi et al. 2018). Jelikoz ale ndmi nalezené vicehostitelské vSenky neziji na
sesterskych druzich hostitelil, zfejmé se jedna o situaci vzniklou hostitelskymi preskoky.

Hostitelské preskoky jsou podle vysledkli z Jane jen o malo CastéjSi neZ kospeciace,
prestoze mezi hostitelskymi a parazitickymi topologiemi je zna¢na nekongruence. Pfi¢inou
této neshody jsou podle analyz spiSe sorting events a to ptedev§im v piiapad€ rodu Myrsidea.
V ptipad€ Brueelia komplexu jsou hostitelské pieskoky ¢astéjsi, jak bychom kvuli forézi také
oCekavali. Nicméné je tfeba brat v Gvahu, Ze analyzy provedené Jane se z principu cen
hostitelskych preskoktli (nejvyssi hodnota — 2) ve vyslednych scénafich. Je tedy mozné, ze
realné dochézelo k ¢astéjSim hostitelskym preskokiim, neZ naznacuji naSe vysledky.

Existuje nékolik zpisobl,, jakymi by mohlo dochazet k horizontdlnimu pienosu
zkoumanych vSenek a tedy k hostitelskym pieskokiim. V piipad¢ rodu Brueelia se nabizi
vysvétleni pres forézi na ptakotrudkach. Vnitrodruhova genetickd analyza obou roda ukazala,
ze az na jednu vyjimku Brueelia udrzuji genovy tok i mezi pohofim Bamenda Highlands
a Mt. Cameroon, tedy dovedou prekondvat i rozsahlé geografické bariéry (v tomto piipade
nizinu, ktera se nachazi mezi obéma “sky islands™), zatimco Myrsidea se na obou lokalitach
1181 v haplotypech. Toto zjisténi je v souladu s vysledky Voelker et al. (2013), ktefi nasli

stejnou patrnost u Myrsidea a Brueelia na opacnych stranach feky Konzské panve.
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Lze ale uvazovat i né€kolik dalSich zpisobl, jakymi se zkoumané vSenky mohou
izolované od zbytku svéta. VSenky by se mohly pfenaset pres hnizda ¢i hnizdni materidl.
Podobné jako zminéni jihoamericti tukani (Weckstein 2004), i néktefi ptaci v této studii
(konkrétn¢€ druhy Alethe diademata, Chamaetylas poliocephala a Cossypha isabellae) jsou
dutinovi hnizdi¢i (del Hoyo et al. 1997). Vsenky by se tedy mohly pfilezitostné pienaset
spadnutim z ptdka v hnizd€¢ a osidlenim jiného ptaka, ktery dutinu pro hnizdéni posléze
piebere. Predpokladem pro tento scénai je dostatecné dlouhé pieziti vSenek mimo télo
hostitele. Jak bylo zmin€no v Givodni ¢asti, v tropech by delsi prezivani vSenek mimo hostitele
mohlo byt umoznéno vyssi vlhkosti a teplotou prostfedi. Strdimilové, jako je Cinnyris
reichenowi, stejné tak jako astrildi Estrilda nonnula a Spermophaga haematina pouzivaji pti
stavbé hnizd rizné materidly vetné nalezeného peii (del Hoyo et al. 2001; del Hoyo et al.
2003). Turdus pelios zase pouziva zbytky cizich hnizd ke stavbé vlastnich (del Hoyo et al.
1999). O Nesocharis shelleyi je znamo, ze si n€ékdy privlastiuje opusténd cizi hnizda (del
Hoyo et al. 2003) a totéz nejspi§ d€la i Stiphrornis erythrothorax (del Hoyo et al. 1997).
Vsechna tato specifika hnizdniho chovani by mohla slouzit jako potencidlni zplsob
mezidruhového prenosu ektoparazitii v obou studovanych skupinach vsenek.

Dalsim zpisobem horizontalniho pfenosu miize byt mezidruhovy kontakt mezi ptaky ve
smisenych hejnech. Jelikoz v tropech je velmi bohata biodiverzita, ke kontaktu miize dochazet
s Sirokym spektrem potencidlnich hostitell, z nichz nékteti mohou byt vhodni k uspésné
kolonizaci.

Z vysledkl vyvstava otdzka, pro¢ celkova cena kofylogenetického scénare nalezené¢ho
Jane u Brueelia vysla signifikantné nizkd, zatimco u Myrsidea nikoliv — vzhledem k nizsi
hostitelské specifité a vyssi pohyblivosti bychom u Brueelia ¢ekali opak. Tento vysledek vSak
nevypovida pfimo o mnoZstvi kospeciaci a hostitelskych preskokt — dle vysledki se zda, Ze
celkoveé vyssi cenu u Myrsidea nezplisobuji ani tak hostitelské preskoky, jako spiSe sorting
events (naptiklad extinkce parazitll), kterych analyza u Brueelia odhalila podstatné méné.
Stejny efekt jako sorting events miize mit 1 nedostatecny vzorek — pokud nékteré linie zkratka
unikaji nasi pozornosti, mize se to v analyze projevit obdobné jako sorting events. Jelikoz
nizké prevalence parazitl zvysuji riziko, Ze parazit nebude na hostiteli nalezen, mohlo by
podstatné vysS§i mnozstvi sorting events u Brueelia vysvétlit, kdyby se ukazalo, ze Brueelia

maji obecné nizsi prevalence nez Myrsidea. V naSem vzorku se ovSem prevalence (piiloha 1)
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obou rodi zdsadné nelisily. PfiCinou je tedy pravdépodobné néco jiného nez horsi vzorek
Brueelia nez Myrsidea.

Jednim z faktordi zminénych v uvodu, které by mohly napoméhat uzké koevoluci, a tedy
1 mnozstvi kospeciaci v tropech, je stabilita prostfedi. V pfipadé¢ naseho systému vSak do
stability zasahuje skuteCnost, Ze jde o organismy zijici na vulkanickém systému. Je nasnadg¢,
ze sopecné erupce na zkoumanych horach (které jsou v pripadé Mt. Cameroon stale aktudlni
zalezitosti) znemoziuji existenci dlouhodob¢ ustaleného prostfedi — napiiklad hranice lesa se
posouvd. Tyto opakované disturbance v kombinaci s malymi populacemi ptaka
a prevalencemi parazitl, které jsou Casto niz8i nez 50 %, by mohly byt pfi¢inou cCastych
extinkci a dalSich sorting events vSenek. JelikoZz z nami zkoumanych lokalit ziji Myrsidea
prevazné na Mt. Cameroon, tedy stale ¢inné sopce, zatimco Brueelia 7iji prevazné na
Bamenda Highlands, mohlo by sope¢nou ¢innosti zptisobené vymirani byt kandidatem na
jedno z moznych vysvétleni, pro¢ u Myrsidea bylo nalezenych sorting events mnohem vice.

Ve fylogenezi Brueelia komplexu je jasn¢ oddéleny klad sestavajici vyhradné ze
vSenek astrildi. V tomto klddu byly na tfi vétveni nalezeny hned dvé kospeciacni udalosti.
Jedna se o pomérné maly vzorek na to, aby bylo z této skute¢nosti mozné néco s urcitosti
vyvozovat, zdd se ale, Ze Brueelia z astrildi kospeciuji vice nez Brueelia ostatnich
zkoumanych ptak, a kospeciace tedy mohou byt i vramci jednoho rodu parazita
taxonomicky lokaln€ koncentrovanou zélezitosti. Tento pfipad poukazuje na nutnost zabyvat
se kospeciacemi na rUznych taxonomickych urovnich, predev§im vSak sco druhové
nejucelenéj$im vzorkem, aby tyto lokdlni pfipady neunikaly na$i pozornosti (pokud by do

analyzy byla zahrnuta jedina vSenka z astrilda, kodivergence by zlistala skryta).

6.2 JAKE VLASTNOSTI HOSTITELU JSOU DULEZITE PRO USPESNE HOSTITELSKE

PRESKOKY?

Tato prace ukézala silnou zavislost mezi pfibuznosti parazitl a ptibuznosti hostiteli. Jsou
dva zplsoby, kterymi mize k takové situaci dojit: kospeciacemi a nendhodnymi hostitelskymi
pieskoky, které smétuji prednostné na druhy, které jsou piibuznéjsi pivodnimu hostitelskému
druhu. Vzhledem k pomérné malému mnozstvi kospeciacnich udélosti v nasich systémech se
domnivam, zZe se nejednd o efekt zplsobeny Cisté kodivergenci. Ptipad kladu Myrsidea
vyhradné z bulbult tuto myslenku ilustruje — kospeciace u néj probéhla maximalné jedna,

paraziti v ném jsou (alespoil v mém vzorku) zcela vérni hostitelské celedi. Pokud Brueelia
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z astrildii nejsou piipadem systému, ktery vyrazné kodivergoval a nalezené kospeciacni
udalosti v ném jsou nédhodnou kongruenci, mohlo by se jednat o obdobny piipad. Vérnost
parazitl vuci hostitelskému taxonu (zde celedi) tedy muze také byt taxonomicky lokalni
patrnosti.

Je nasnad¢, ze piibuznost hostitelii je pro parazity zasadni, protoze souvisi s jejich
fenotypovou podobnosti. Pro zde zkoumané vlastnosti — morfologii zobaku ani velikost téla —
zadny efekt nalezen nebyl. To mize znamenat, ze tyto vlastnosti pro zde zkoumané vSenky
klicové nejsou a dilezité jsou vlastnosti jiné, které¢ jsem do prace nezahrnula. V piipadé
castecné hematofagnich Myrsidea by se mohlo jednat naptiklad o vlastnosti imunitniho
systému. Také je vSak dulezité si uvédomit, ze to, ze dne$ni hostitelé vykazuji urcité
vlastnosti, nemusi nutn¢ znamenat, ze jimi disponovali i jejich piedci.

Obdobna komplikace je u sympatrie a syntopie, pro né¢z také Zadny prikazny efekt
nalezen nebyl. Dne$ni Uidaje o prostorovém rosifeni ptak nemusi pfili§ vypovidat o tom, jak
Casto se mohli realn¢ potkavat jejich predkové, obzvlasté v takto dynamickém prostiedi, jako
je vulkanicky systém. Je vSak samoziejmé také mozné, ze zde studované vSenky v minulosti
kolonizovaly i druhy hostitelli zijici v aredlu neptekryvajicim se s aredlem plvodniho
hostitele — k tomu by mohlo dochdzet postupnymi pieskoky ptes jiny druh ptéka, ktery oba
arealy propojuje, a ktery ani vSenka nemusela tispésné¢ a trvale kolonizovat.

Osidlovani pfibuznéjSich hostiteld muze byt prechodnym krokem k osidleni
fylogeneticky vzdalenéjSich druhi zplUsobem “stepping stone” - parazit miZze postupné
pfeskakovat na druhy, které jsou stdle evolu¢né vzdalen&jsi k plvodnimu hostiteli
apostupnymi zménami tak UspéSné osidlit 1 velmi vzdaleny hostitelsky druh
(Araujo et al. 2015). Je mozné, ze n€které extrémni preskoky, napiiklad kolonizace hostitelt

z Uplné€ odliSnych tadi u zastupct komplexu Brueelia, byly umoznény prave timto zptisobem.

6.3 DALSI PRACE

Nase znalosti o tom, v jaké mife jsou odliSné patrnosti mezi tropickymi a temperatnimi
vSenkami skutecné zpusobeny odliSnym prostfedim, by byly podstatné obohaceny,
kdybychom mohli porovnavat vysledky kospeciacnich analyz stejnych taxonii vSenek (idealn¢
z podobnych hostitell) mezi tropy a mirnym pasmem. Provést naptiklad kospeciacni analyzu
na zastupcich rodu Myrsidea nasbiranych vyhradné v temperatu by mohlo umoznit zajimavé

srovnani s mymi vysledky.
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Je zfeymé, ze hledani odpovédi na tuto 1 dalsi ekologicky-evolucni otazky tykajici se
kospeciaci, je dosud limitovano metodickymi moznostmi. Metody vyzkumu kospeciaci stale
prochazeji dynamickym vyvojem, a lze tedy v budoucnosti ocekéavat jejich dalsi
zdokonalovani. Zasadni mezera v metodice kospeciac¢nich analyz je zplisobena nemoznosti
datovat konkrétni speciac¢ni udalosti, a tedy zjistit, zda kongruence jednotlivych ¢asti topologii
parazitd a hostitelll jsou skuteéné dany kospeciacemi ¢i jinymi udélostmi. V soucasné dob¢ je
fosilni zdznam v fadu Phthiraptera omezen jen na jedinou 44 milionii let starou fosilii ptaci
vSenky (Wappler et al. 2004). Smithe et al. (2011) provedli dataci divergenci tada
Phthiraptera na zakladé pravdépodobné veskerych moznosti kalibrace molekularnich hodin,
které jsou dostupné (mimo zminénou fosilii také fosilni ndlez pisivky a nepiimé kalibrace pies
predpokladané kospeciace), vezmeme-li vSak v potaz, ze jednotlivé rody vSenek se
v substitu¢nich rychlostech pouzivanych markerti diametralné lisi, je zjevné, ze pro konkrétni
analyzy je tieba vyuzit vétsi mnozstvi kalibracnich bodi, které v soucasnosti zkratka neméame.

Presnéjsich vysledkd by bylo rovnéz mozno dosédhnout ucelenéj$Sim vzorkem paraziti
zkoumanych rodi. Ob¢ skupiny vSenek maji podstatné vétsi geografické rozsiteni, nez bylo
v této praci zahrnuto, a fada druhi proto mohla uniknout nasi pozornosti (coz miize ovlivnit
pozorované patrnosti, nepiiklad zminénou miru sorting events).

Hypotézu, ze vétsi biodiverzita je jednim z divodu, pro¢ by v tropech mohlo dochéazet
k Cast&jSim hostitelskym pieskoklim, by zase mohla byt samostatné¢ ovefena porovnadnim
vysledkli kospeciacnich analyz mezi temperatnimi oblastmi s odliSnou mirou biodiverzity
(smysluplné by mohlo byt porovnani miry hostitelskych pfeskokli mezi Evropou a druhové
bohat§i Severni Amerikou). Zajimavé vysledky by pfitom v tomto pfipadé mohla piinést
i diikkladna metaanalyza jiz publikovanych dat.

K pochopeni, co hraje roli pro (ne)uspéch hostitelské kolonizace, by kromé studii
zabyajicich se historickymi udélostmi, jako je tato, byly velmi pifinosné dalsi experimenty
s parazity — naptiklad hledani tolerance na abiotické faktory ¢i dalsi, tfteba 1 dlouhodobéjsi,

pienosové pokusy.
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7 ZAVER

Vse nasvédcuje tomu, ze kospeciace vSenek nejsou v tropech natolik béznou zalezitosti jako
v temperatu a nékteré vlastnosti tropického prostfedi mohou byt pro toto pozorovani
vysvétlenim. Hostitelské preskoky jsou o néco €astéjsi a jsou nendhodné; smétuji prednostné
na druhy pfibuznéjsi ptivodnim hostitelskym druhim. Je pravdépodobné, ze pro rtzné
skupiny vsenek jsou klicové dal$i vlastnosti, které jiz v n€kterych ptipadech byly odhaleny
v predchozich studiich, v jinych prozatim mohou unikat nasi pozornosti.

Predevsim dokud byly kospeciace u vsenek, potazmo dalSich paraziti, povazovany za
prevazujici udalosti, byly casté také snahy vycist z evoluce parazitli informace o evoluci
hostiteltl (e.g. Hopkins 1942; Toon et Hughes 2008; Block et al. 2015; Iwasa-Arai et al.
2018). Dnes jiz vime, Ze tyto pokusy je tfeba provadét velmi opatrné, protoze kofylogeneze
neni absolutnim pravidlem. Neméné informativni pro nas ale miZze byt také chéapani
hostitelskych pteskoktii. Nejen, ze jejich pochopeni ndm umozni Iépe porozumét tomu, jak
vznikaji nové choroby, ale jak poznamenal Stephen Barker (1994): z pteskakujicich parazitii
se mizeme dozvédet leccos o migracnich cestach, pivodnim rozsifeni a fyzickém kontaktu
mezi hostiteli. Rozvijejici se znalosti o principech kolonizaci novych hostiteld tedy jisté¢ do

budoucna pfinesou jest¢ mnoho zajimavého.
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