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Abstrakt

Manipulac¢ni hypotéza pojednava o schopnosti nékterych parazitickych organismi ucelné
pozménovat fenotyp hostitele pro usnadnéni vlastniho ptenosu. Parazit tim ziskéva selekéni
1ze pozorovat i u neékterych zastupcti parazitickych helminti. Objektem manipulace helminty
byvaji nejcastéji bezobratli zivocichové, ktefi jim slouzi jako mezihostitelé. U infikovanych
zvitat mizeme sledovat napadné morfologické zmény, nepfirozené pohybové reakce, Ci
dokonce sebevrazedné tendence. Manipulaci Ize rozdé€lit na ptimou a neptimou, a to v zavislosti
na tom, zda je parazit schopen piisobit bezprostiedné na nervovou tkan hostitele. K vyvolani
pozadované behavioralni odpovédi Ize dospét 1 jinymi cestami, napf. narusenim metabolismu
hostitele ¢i za pomoci slozitych interakci s imunitnim systémem. Tato prace se zamétuje
predevsim na predstaveni riznych strategii, které jsou u manipulatort z fad helmintii nejcastéji

popisovany.

v
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Abstract

The manipulation hypothesis deals with the ability of some parasitic organisms to efficiently
change the phenotype of their hosts to facilitate their transmission. The parasite thus gains a
selective advantage and, compared to non-manipulating species, is more reproductive. This
phenomenon can also be observed in some parasitic helminths. The objects of helminth
manipulation are most often invertebrates, who serve as intermediate hosts. In infected animals,
we can observe striking morphological changes, abnormal movement reactions, or even suicidal
tendencies. The objects of helminth manipulation are most often invertebrates, who serve as
intermediate hosts. Manipulation can be divided into direct and indirect, depending on whether
the parasite is able to act directly on the nervous tissue of the host. The desired behavioral
response can be elicited in other ways, for example, by disrupting the host's metabolism or
through complex interactions with the immune system. This thesis focuses mainly on the

presentation of various strategies that are most often described in helminth manipulators.
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1. Uvod

Parazitickymi ¢ervy (helminty) rozumime skupinu mnohobunécénych organismii protahlého
tvaru, jejichz dospéla stadia jsou Casto viditelna pouhym okem. Radime mezi né nékteré
zastupce taxonlti Ecdysozoa a Lophotrophozoa. Helminti prochazi béhem svého Zivota
slozitymi vyvojovymi cykly a nékteré druhy mohou vystfidat 1 nckolik hostitelt. Jako
mezihostitelé helmintim slouZzi zpravidla bezobratli zivocichové, ktefi také byvaji hlavnimi
objekty manipulace parazitem. Manipulaci chapeme schopnost nékterych parazitickych
organisml pusobit zmény ve fenotypovych projevech svého hostitele, a tim zvySovat
pravdépodobnost ptenosu do dalsiho (definitivniho) hostitele, ve kterém dochazi k sexualni

reprodukeci.

Fakt, ze urcité druhy parazitickych helmintli dokazou cilené ovliviiovat chovani svych
hostitelli, byl odhalen na pocatku 20. stoleti. Na existenci tohoto fenoménu bylo v roce 1931
poukazovano danskym ekologem Wesenberg-Lundem, hloubéji vSak toto téma popsali Holmes
a Bethel az v roce 1972. To zapfi¢inilo vyrazny narast zajmu o tuto problematiku a postupné
doslo k formulovani tzv. manipula¢ni hypotézy. Podle ni mohou nékteré parazitické organismy
(krom¢ helmintt napft. nékteré bakterie, prvoci a viry) pifimo ¢i nepiimo ovladat nervovy systém
hostitele, coZ mé za nésledek pravé takovou zménu chovani, kterd manipulatorovi zajisti vyssi
pravdépodobnost pienosu do dal§iho (a casto definitivniho) hostitele. Parazit tak ziskava
let se predpokladalo, Ze se jedna o evolu¢ni adaptaci jinak primitivnich organismi, které by se
bez této schopnosti potykaly s vysokou Umrtnosti zvlast€¢ béhem pienosu mezi hostiteli.
Pocatkem devadesatych let ale n€kteii védci véetné Moora a Gotelliho (1990) pfisli s ndvrhem
1 jinych alternativ, v€etné neadaptivnich. Jednou z moZnosti je, Ze zmény v kognitivnich
funkcich hostiteli mohou byt v n€kterych ptipadech pouze vedlejSim efektem parazitarniho

onemocnéni jako takového. Zlstava vsak obtizné od sebe tyto varianty odlisit.

Cilem této prace je vytvofit literarni reSersi o helmintech manipulujicich svymi zvifecimi
hostiteli za G€elem usnadnéni vlastniho pfenosu. Dlraz je kladen pfedevSim na piedstaveni
jednotlivych manipulacnich strategii a jejich naslednou demonstraci na vybranych zastupcich

z fad parazitickych helminti.



2. Manipulaéni hypotéza v helmintologii

Teorie manipulace (neboli manipulacni hypotéza) pojednava o schopnosti nékterych
parazitickych organismtli i¢eln¢ modifikovat fenotyp svého hostitele pro usnadnéni vlastniho
pienosu (Poulin, 2000). Tento pienos nejcastéji probiha trofickou cestou a pro piivodniho
hostitele kon¢i zpravidla smrti. Manipulacni hypotézu 1ze pomérné spolehlivé ovérit naptiklad
pomoci tzv. predacnich experimentd, jejichz principem je porovnani frekvence nakazenych

jedinct v kofisti predatora s frekvenci vyskytu infekce v celé populaci.
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2.1 Rozsireny fenotyp

Z pohledu evolu¢ni biologie 1ze na fenomén manipulace parazitem nahlizet i jako na jeden
z ptikladl rozsifeného fen. Koncept rozsifeného fenotypu piedpoklada, ze v koevoluci jsou
fixovany i1 geny, které ovliviiuji fenotyp jinych organismii nez téch, ve kterych se ptfirozené
nachazeji. V pfipadech parazitické manipulace k tomu dochazi nejcastéji produkci
parazitarnich proteind, které napodobuji funkce proteind pro hostitele pfirozenych. Cilem je
zména chovani (pfipadné morfologie) parazitovaného organizmu ve prospéch gent
manipulatora. T€lo hostitele se stava rozSifenym fenotypem parazita a usnadnuje tak dalsi Sitfeni
jeho genli — tomu se dé€je na tikor genti samotného hostitele. V konecném disledku pak dochézi
k fixaci genll zodpovédnych za manipulaci a populace daného parazita tak ziskava znacnou

selekéni vyhodu (Flegr, 2009).

2.2 Zakladni rozdéleni manipulace

Manipulaci parazitem miizeme v zavislosti na vyuzivanych mechanismech rozdélit na ptimou
a nepiimou. V praxi se Castéji setkdvame s manipulaci nepfimou, ktera je pro parazita mén¢
energeticky naro¢nd a tudiz vyhodnéjsi, nebo s kombinaci obou typt. Jak pfimé, tak nepiimé
mechanismy mohou v disledku vést ke zvySeni pravdépodobnosti pfenosu parazita do dalsiho

hostitele a dovrSeni jeho vyvojového cyklu (Adamo, 2002).
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2.2.1 Manipulace prima

Pfimé manipulace byva vyuzivana zejména parazitickymi organismy sidlicimi v CNS hostitele.
Predpoklada se, Ze parazité spadajici do této kategorie jsou schopni sami vylucovat slouceniny,
které¢ stimuluji odpovéd’ v nervové soustave. Pravé nésledkem toho muze dochézet k urcité
behavioralni odezvé (Tomonaga, 2004). Ukézalo se vSak, ze je pomérné obtizné urcit, zda je
vysledna zména chovani skutecné zptisobena piimym plisobenim parazita na neurony hostitele,
nebo zda se jednd pouze o odpovéd’ imunitniho systému na pritomnost parazita. Interakce mezi
imunitnim a nervovym systémem jsou slozité a v piipad¢ napadeni jakékoliv tkan¢ parazitem
(nervovou tkan nevyjimaje), dochazi k aktivaci imunitnich kaskad. Tento proces miize sam o
sob& vést k sekreci neuroaktivnich sloucenin, které mohou vyvolat zmény v hostitelove

chovani. Casto tedy nelze jednoznaéné ¥ici, zda je za sekreci téchto latek zodpovédny parazit

nebo hostitel ovlivnén parazitem (Thomas a kol., 2005).

4

2.2.2 Manipulace nepiima

Ve srovnani s predchozim typem se s nepfimou manipulaci setkavame vyrazné Castéji. Timto
terminem rozumime schopnost parazita indukovat zmény ve fenotypu hostitele, aniz by ptimo
pusobil na nervovou (pifipadné svalovou) tkan. Parazit vyuZivajici nepfimou manipulaci mize
napiiklad interagovat s imunitnim systémem za ucelem vytvofeni urcitych neuroaktivnich
slou¢enin k vyvolani pozadované behaviordlni odpovédi (Adamo, 2002). K pozménéni chovani
nebo nékterych aspektii z oblasti fyziologie ¢i morfologie, mize dale neptfimo dochazet napt.
narusenim metabolismu ¢i vyvoje hostitele — typickym piikladem jsou paraziti¢ti kastratoti
(Poulin, 1997). Dlivodem, pro¢ je nepiimy typ u parazitickych manipulatorti oblibené;jsi, mlze
byt skutecnost, Ze vétSina parazitli je oproti hostiteli n€kolikandsobné mensi a pfimé vylu¢ovani
u¢inného mnoZstvi neuroaktivni slouceniny je pro né¢ neimérné ndkladné, budeme-li

pfedpokladat, Ze parazit nesidli pfimo v hostitelové CNS (Thomas a kol., 2005).



3. Manipulace hostitele na molekularni urovni

V odborné literatuie dostavaji otdzky tykajici se molekuldrnich manipula¢nich mechanismii
vyrazné mensi pozornost nez otazky funkce (tedy adaptivniho vyznamu manipulace). Mnoho
parazitl, ktefi néjakym zpusobem modifikuji chovani hostitele, je v téle hostitele lokalizovano
v nervové tkani. Pravé CNS je z hlediska imunitniho systému organismu privilegovana — tim
rozumime, ze pfi setkdni s cizorodym antigenem nedochdazi k rozvoji zdnétlivé imunitni reakce,
ale naopak k vytvofeni tolerance vii¢i nému. Toto imunologické privilegium je pro CNS
zéasadni, jelikoz jde o vysoce citlivy systém se znacné omezenou schopnosti regenerace. Vznik
zanétlivé reakce a stim souvisejici otok je tedy v téchto oblastech nezadouci. Nejvice
privilegovanym typem tkan¢ je patrn¢ bild hmota mozkova (Galea & Perry, 2007). Parazit
vyskytujici se v CNS je tedy proti obranym mechanismiim hostitele relativné chranén.
Ptedpoklada se, ze zmény chovani vyvolané neuropatogennimi parazity mohou souviset jak
s mechanickym poSkozenim nervovych struktur (napiiklad caste¢nou ¢i uplnou destrukci
nc¢kterého ze smyslovych organd), tak i se schopnosti nékterych paraziti vylucovat
neuromodulacni latky plsobici pfimo na CNS hostitele (Adamo, 2002). Dosud zadna studie
vSak neprokazala existenci obecného mechanismu, kterym by byl nervovy systém hostitelskych

organismii modulovén.

Zmeény lze pusobit i ,,na dalku* prostfednictvim neuroendokrinniho systému (NES), ktery
chapeme jako sit’ hormondlné aktivnich bun€k umisténych difizné€ v organismu. Jako piiklad
parazitického helminta ptsobiciho zmény ve funkcich NES hostitele miizeme uvést tasemnici
Spirometra mansonoides. V krvi potkani nakaZenych larvami tohoto parazita byl objeven
faktor, jenz je strukturné podobny jejich ristovému hormonu (RGH) a je tak i registrovan
v hypothalamu. ZvySujici se koncentrace parazitdrniho faktoru v krvi potkana je nasledné
chybné vyhodnocena jako nadbytek RGH. Mechanismy negativni zpétné vazby nasledné
utlumi dal$i produkci tohoto hormonu. Zminény parazitarni protein ale na rozdil od RGH kromé
ristu indukuje 1 tvorbu tukové tkan€ — infikovani hlodavci tedy oproti zdravym vyraznég ptibiraji
na vaze (Garland a kol., 1972). Definitivnim hostitelem S. mansonoides jsou selmy, pro které

je obézni potkan pomérné snadnou kofisti.



3.1 Studium podstaty molekularnich zmén v napadenych hostitelich

Abychom dokazali spravné porozumét mechanismiim manipulace parazitem, je v prvni fadé
nutné dikladné prostudovat princip signalnich drah jako takovych, a to zejména u bezobratlych
zivocicht. Studium genetiky chovani je relativné mladé disciplina, ktera se ale v poslednich
letech rychle rozsifuje. Typickymi modelovymi organismy vyuzivanymi v genomickych
studiich jsou druhy Drosophila melanogaster, Caenorhabditis elegans a Aedes aegypti (van
Houte a kol., 2012). V kombinaci se znalostmi neurobiologie poskytuji ziskané informace
slibny zaklad pro dal$i vyzkum molekularnich zmén, jez se v hostitelskych organismech
odehravaji béhem infekci parazitickymi helminty. Slibnou strategii pro desifrovani zakladnich
mechanismi zodpovédnych za zmény chovani je snaha identifikovat signdlni molekuly
podilejici se na pfenosu informaci. Studie zabyvajici se touto problematikou ukazaly, ze
v interakcich parazita s hostitelem hraji ¢asto mimo jiné roli molekuly ze skupiny biogennich

aminl — napf. dopamin, serotonin, epinefrin ¢i oktopamin (Hébert & Aubin-Horth, 2013).

Na svém vzestupu jsou i vysoce citlivé proteomické technologie, jejichz cilem je v tomto
ptipad¢ identifikovat peptidy exprimované parazitem i hostitelem, a prozkoumat jejich
vlastnosti a interakce. Mezi proteomické metody vyuzivané parazitology fadime napiiklad
dvourozmérnou gelovou elektroforézu, hmotnostni spektrometrii a proteinové Cipy (Barret a

kol., 2000).



4. Strategie manipulujicich helminti

Manipulatofi ze skupiny parazitickych helmintli mohou ovliviiovat fenotyp svych hostitelt
riznymi zpusoby. VSechny strategie ale v koneéném dusledku vedou ke stejnému cili —
zpusobit pravé takovou zménu v chovani (popi. vzhledu) svého mezihostitele, ktera povede
k tspésnému piesunu parazita do dal§iho hostitele, v némz mtze dojit k dokonceni zivotniho
cyklu. Manipulacni strategie helminti 1ze pro ptehlednost rozdélit do tii hlavnich skupin
v zavislosti na tom, jaké zmény parazitovany hostitel vykazuje: a) zmény v morfologii, b)
sebevrazedné chovani, ¢) zmény v pohybovych (inikovych) reakcich. Cilem této kapitoly neni
zminit vSechny popsané druhy manipulujicich helmintt, ale demonstrovat uvedené strategie na

vybranych druzich.

4.1 Zmény v morfologii

Tyto zmény indukované parazitem jsou ¢asto patrné na prvni pohled a mohou nabyvat rizného
charakteru. Setkavame se s manipulacemi vedoucimi ke zméné barvy ¢i tvaru urcitého orgénu
hostitele, jez maji za cil pfitahnout pozornost definitivniho hostitele. Typickym piipadem je
motolice Leucochloridium paradoxum (nebo ji podobny druh Leucochloridium variae), jejiz
sporocysty vybihaji do tykadel plze a svym vzhledem imituji housenku, dale pak
Podocotyloides stenometra zpusobujici napadné rtzové zabarveni kordlovych polypi. Nelze
opomenout ani hlistici Myrmeconema neotropicum vyskytujici se v zadeCku mravence, ktery

po nakaze pfipomind jedlou cervenou bobuli (Poulin, 2010).

Kromé téchto druhti, kterym jsou vénovany nasledujici podkapitoly, 1ze do této kategorie
zatadit 1 parazitické Cervy, jejichz hostitelé po infekci napadné zvétSuji svou velikost. Jako
priklad mizeme uvést motolici Curtuteria australis, ktera se encystuje v noze mlze a zptisobuje
zde vyrazny otok. Infikovany mlz ztraci schopnost zahrabat se do substratu a upozornuje tak na
sebe potencialniho predatora (Leung a kol., 2010). Podobné konc¢i i kaprovité ryby, které slouzi
jako mezihostitelé pro tasemnici Ligula intestinalis. Tasemnice zaplni celou bfi$ni dutinu ryby,
coz vede k tomu, Ze je ryba ve srovnani se zdravymi jedinci zna¢né objemngjsi. Jelikoz je pro
ptakt (Brown a kol., 2001). Zmény ve velikosti ¢asto souvisi 1 s kastraci hostitele parazitem —

diky ni dochézi k presmérovani tokli energie a hostitel tak miiZze investovat vice do rlstu



namisto do rozmnozovani. Zndmym piikladem je napf. motolice Microphallus

pseudopygmaeus, kterd je schopna chemicky kastrovat plze (Gorbushin & Levakin, 1999).

4.1.1 Leucochloridium paradoxum

Leucochloridium paradoxum je motolice rozsifena piedev§im na uzemi Evropy a Severni
Ameriky. Jednd se o parazita kloaky a stfev hmyzozravych ptakil, nejCastéji pévcil.
Mezihostitelem je suchozemsky plz z eledi jantarkovitych (Succineidae), ktery obyva vlhké

bylinné porosty v okoli vod.

Vajicka téchto motolic jsou vylucovana spoleéné s trusem definitivniho hostitele a
ptrichycuji se na vegetaci, kde jsou nésledné poziena bezobratlym mezihostitelem, nejcastéji
jantarkou obecnou (Succinea putris). V travicim traktu dochdzi k lihnuti protahlych miracidii,
ktera se dale vyvijeji do faze sporocysty. Centralni ¢ast sporocysty je lokalizovana
v hepatopankreatu, ze kterého tenkym kandlkem vybihd do vyrazné pigmentovaného vaku,
ktery jantarce zasahuje az do tykadla (viz obr. 1) (Ataev, 2016). Tento vak byva naplnén
desitkami az stovkami cerkarii a v reakci na denni svétlo pravidelné pulzuje frekvenci ptiblizné
40-80 stahti za minutu. Bylo prokézano, ze na pfimém slune¢nim svétle jsou pohyby znatelné
rychlejsi neZ ve spofe osvétlené mistnosti, dosud ale neni jasné, jakou roli zde hraje okolni
teplota. Pti zastinéni a béhem noci dochézi k zatazeni vaku a tykadlo plze se jevi pouze jako

mirné oteklé (Robinson, 1947).

Tyto peristaltické pohyby v kombinaci s ndpadnym zbarvenim vaku imituji pohybujici se
hmyzi larvy a nakaZeni plZi se tak stavaji atraktivnéjSimi pro hmyzozraveé ptaky. V nékterych
piipadech miize nasledkem zvySeného tlaku uvnitt tykadla dojit k ruptufe a iplnému vypadnuti
vaku, ten vSak dokdze po omezenou dobu pulzovat i mimo télo plze. Manipulaci lze
demonstrovat i na skute¢nosti, Ze jantarky nakazené motolici L. paradoxum se Castéji zdrzuji
na vyssi a Iépe oslunéné vegetaci, zatimco zdravi jedinci preferuji spiSe zastinéna a blize k zemi
polozend mista, aby se vyhnuli predaci a vétSim ztratdm vody. Toto nelogické chovani je
nejCastéji pripisovano praveé parazitarni infekci v tykadlech plze, kterd mize vést k horSimu
rozpoznavani intenzity svétla (Wesotowska, 2013). Pz se nésledné stava snadnou kofisti ptaka,
v jehoz tradvicim TUstroji se encystované metacerkarie pfeménuji na dospélce schopné
pohlavniho rozmnoZovani. Vyprodukovana vajicka odchézi z téla spolecné s trusem a tim se

cely cyklus uzavira.



Obr. 1: Vlevo sporocysta Leucochloridium paradoxum zasahujici do tykadla plze Succinea

putris, vpravo jiZ vypreparované sporocysty (Machacek, T., biolib.cz, upraveno).

4.1.2 Podocotyloides stenometra

Jako dal$i motolici schopnou ménit vzhled svého hostitele miizeme uvést druh P. stenometra,
kterou lze nalézt ve slanych vodach v okoli Havajskych ostrovi. Cely Zivotni cyklus tohoto
parazita neni zndm, na zdéklad¢ dostupnych informaci o podobnych motolicich se vSak
predpoklada, ze se jedna o komplexni cyklus zahrnujici meékkyse (Mollusca) jako prvniho
mezihostitele a koral rodu Porites jako mezihostitele druhého. Definitivnim hostitelem je
Chaetodon multicinctus — klipka, ktera je v této oblasti endemitem a Zivi se vyhradné

koralovymi polypy (Aeby, 2015).

V tomto ptipad¢ se obéti manipulace parazitem stavaji vySe zminéni korali, jejichZ polypy
jsou infikovany cerkdriemi P. stenometra. Uvnitt gastrovaskularni dutiny pak dochézi k jejich
encystaci. Obal obklopujici kazdou metacerkarii mé dve stény. Vnitini neboli primarni sténa je
silnéjsi a napadnéjsi, vnéjsi (periferni) sténa pak tésné priléha k primarni sténé a jeji povrch je
spiSe nepravidelny (Cheng & Wong, 1974). Pfitomné metacerkarie indukuji tvorbu oteklych
uzlikl rizového zbarveni v misté ndkazy (Aeby, 2007). Tyto struktury napadné kontrastuji
s ptirozené¢ hnédym zbarvenim zdravych korali v kolonii (viz obr. 2). Nakazené polypy také
Casto ztraci schopnost zatdhnout se do ochranné koralové kostry, coZ v kombinaci s vyraznym
zbarvenim zvySuje pravdépodobnost predace klipkou C. multicinctus. Spolecné s tkani polypu

ryba pozie i encystované metacerkarie a ty uvniti jejiho traviciho ustroji dospivaji a dokoncuji



svlj zivotni cyklus. Nova generace vaji¢ek odchézi z t€la ryby spolecné s trusem a infekce se

muze §ifit 1 na dalsi koralové kolonie (Aeby & Santavy, 2006).

Obr. 2: Pozménéna tkan koralu rodu Porites napadeného motolici Podocotyloides stenometra

(Aeby, G., hilo.hawaii.edu, upraveno).

4.1.3 Myrmeconema neotropicum

Myrmeconema neotropicum je druhem parazitickych hlistic vyskytujicich se v tropickych
lesich Stfedni a Jizni Ameriky, kde parazituje na stromovych mravencich Cephalotes atratus.
Prvni zminky o existenci M. neotropicum pochazi z roku 2005, kdy si ekologové studujici
kolonie C. atratus poprvé vSimli, ze se mezi erné zbarvenymi mravenci vyskytuji i jedinci
zcela odliSného vzhledu, a to s nepfirozené velkym, cCervenym zadeckem. Nejprve se
predpokladalo, ze jde o pfisluSniky nékterého z jinych druhii rodu Cephalotes, laboratorni
analyza vSak prokazala, ze se jedna o stale stejny druh, a zména vzhledu je zpisobena infekci

zminénou hlistici (Yanoviak a kol., 2008).

Mravenec C. atratus se hlistici nakazi jiz ve stadiu larvy. Dospé€lé délnice vybiraji z ptac¢iho
trusu semena a organické zbytky, jimiZ nasledné¢ mravenci larvy krmi. Spole¢né s potravou
larva pozie i vajicka M. neotropicum, a ta se uvnitf jejiho traviciho systému vyviji. V okamziku,
kdy mravenec dospé&je, jsou hlistice obvykle jiz reprodukéné zralé a v zadecku mravence se

zacinaji pohlavné mnozit (Shik a kol., 2011). Samci hlistic brzy po pafeni umiraji, gravidni



samice ale nadale setrvavaji na stejném misté a v jejich télech 1ze nalézt stovky novych vajicek.
Postupné dochazi k vyrazné reorganizaci struktur zadecku, jehoz barva se méni z ¢erné na jasné
cervenou a je pozménéno i jeho celkové postaveni - nakazeni mravenci vykazuji tendenci téméer
neustale drzet zadeCek ve zvySené pozici (viz obr. 3). Mravenec diky tomu za¢ind napadné
piipominat plody stromu Hyeronima alchorneoides, které v danych oblastech byvaji béznou
potravou fruktivornich ptaka. Pravdépodobnost, Ze se nakazeny mravenec stane kofisti ptaka
krmiciho se na téchto bobulich, se tedy zna¢n€ zvysSuje. Ptak spole¢né s mravencem pozie i
oplozena vajicka M. neotropicum, kterd dale pasivné prochazi stfevem ptdka a spolecné

s trusem mohou byt Sifena i na velké vzdalenosti (Yanoviak a kol., 2008).

ZadeCek mravence dosahuje nejvyssi irovné zarudnuti pravé ve chvili, kdy jsou hlistice
nejvice infekéni (tedy ve chvili, kdy se uvnitt samic M. neotropicum vyviji nova embrya).
Jedinci s nejvyraznéji zabarvenym zadeCkem byvaji méné agresivni a nevytvaieji zadné
detekovatelné obranné feromony (Yanoviak a kol, 2008). Tento proces se navic shoduje
s Casovym polyethismem u neotropickych mravenct - tedy ¢im jsou dé€lnice star$i, tim vice
Casu travi shanénim potravy mimo hnizdo a tim se aktivnéji vystavuji potencialnimu nebezpeci
(Corn, 1980). Dosud se pouze spekuluje, ¢im je Cervené¢ zabarveni zadecku primarné
zpusobeno. Pitva infikovanych mravencli ukdzala, Ze mechanismus zmény barvy
pravdépodobné viibec nezahrnuje ukladani ¢erveného pigmentu parazitem, jak bylo ptivodné
predpokladano (Yanoviak a kol.,, 2008). Zarudnuti zadecku byva také n€kdy spojovano
s fidnutim exoskeletu, ktery maji vyvijejici se embrya M. neotropicum biochemicky erodovat.
To by usnadiiovalo priichod svétla kutikulou mravence a zadecek by se nésledné jevil jako
cerveny. Erozivni proces vSak musi byt pevné regulovan, aby nedoSlo ke kolapsu ¢i
pired¢asnému protrzeni zadecku, coz by vedlo ke smrti mravence, a tim by se narusil cely zivotni
cyklus parazita (Robin a kol., 2012). Krom¢ zmény barvy vykazuji parazitovani mravenci dalsi
anatomické odliSnosti od zdravych mravencii, nebot’ infikovani jedinci byvaji v praméru o 10%
mensi, ale zadroven o 40% t&z8i (Poinar & Yanoviak, 2008). Takovy vahovy ptirtstek mize
vyvolat nadmérny tlak na ventralni nervovou $iiiru v zadeCku, coz by mohlo vysvétlovat jiz

zminéné nepfirozené drZeni téla parazitovanych mravenct (Yanoviak a kol., 2008).
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Obr. 3: Vlevo zdravy mravence, vpravo mravenec infikovany hlistici Myrmeconema

neotropicum (Yanoviak a kol., 2008, upraveno).

4.2 Sebevrazedné chovani

DalSim pfipadem manipulace, se kterym se muzeme setkat u parazitickych helmintd, je
schopnost vyvolat u bezobratlého mezihostitele chovani srovnatelné se ,,sebevrazednymi®
sklony. Tuto strategii vyuZziva napi. motolice Dicrocoelium dendriticum, kterd dokaze piimét
mravence kazdou noc vylézat na vrcholky vegetace, dokud neskonéi pozieni pasoucim se
bylozravcem. Kromé troficky piendsenych paraziti lze tento typ manipulace pozorovat
kuptikladu 1 u nékterych zastupcii parazitickych strunovcl (niZe jsou popsany druhy
Paragordius tricuspidatus a Spinochordodes tellinii), jejichz hmyzi hostitel po infekci
vyhledava vodni plochu, do které néasledné skace. Z topiciho se hostitele se poté uvoliuji
dospéli strunovci, jejichz sexualni reprodukce je vazana vyhradné na vodni prostiedi (Liberstat

a kol., 2009).

4.2.1 Dicrocoelium dendriticum

Jedna se o motolici napadajici zZlu¢ovody domacich, ale i volné Zzijicich ptfezvykavcl (napf.
ovce, mufloni, jelenoviti). Nakazit se ale mohou i néktefi dalsi savci véetné ¢lovéka. Zivotni
cyklus zahrnuje dva mezihostitele - prvnim je suchozemsky plz, jako druhy mezihostitel pak

slouzi mravenec rodu Formica. Na tomto mravenci lze pozorovat nize popsanou manipulaci.
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Cyklus zacind ve zluCovodech piezvykavce, kde dospélé motolice produkuji oplozena
vajicka. Ta odchazi se zluci do stieva a dale spolecné s trusem do vnéjsiho prostiedi, kde dojde
k pozteni vajicek suchozemskym plzem (nejcastéji rodu Zebrina ¢i Helicella). Ve sttevé plze
se z vajicek uvolnuji miracidia, ktera dale pronikaji stfevni sténou do hepatopankreatu, kde se
vyvijeji nejprve do stadia matefské sporocysty. Z matetfské sporocysty vznikd nékolik
dcefinych sporocyst, uvnitt kterych dozrévaji cerkarie. Zralé cerkérie opoustéji sporocysty a
migruji do dychaciho ustroji plze, kde jsou obaleny slizem. Za pomoci respira¢nich pohybt
jsou cerkarie ve form¢ slizovych kouli vyluCovany dychacim otvorem ven z téla (Manga-
Gonzélez a kol., 2001). Mravenci pojidajici tento sliz se nakazi cerkdriemi a umozni jejich
encystaci v dal$i stadia — metacerkarie, které jsou pro definitivniho hostitele infek¢ni. VétSina
metacerkarii je lokalizovana v zadeCku mravence, jedna ¢i dvé (vyjimecné az tfi) ale cestuji
piimo do subezofagedlniho ganglia (SEG). Pfi poklesu teploty, tedy obvykle v noci, vyléza
mravenec na vrcholky vegetace a zakusuje se do listl (viz obr. 4). Nésledn¢ dochézi k tetanii
mandibuldrnich svali a mravenec nemtize stisk povolit (Libersat a kol., 2009). Nejprve se
myslelo, Ze metacerkarie produkuji uvniti SEG latky zodpovédné za tyto kiece, histologické
fezy hlavovymi ganglii parazitovanych mravenct vSak prokézaly pfic¢inu mechanického typu —
¢asti metacerkarii vystupuji z SEG a drazdi nervy zasahujici do mandibul mravence (Anokhin,
1966). Nakazeni mravenci se tak stavaji snadnou kofisti pasoucich se prezvykavci. Pokud
nedojde k pozieni mravence béhem prvni noci, s opétovnym vzestupem teploty v rannich
hodinéach kie¢ v mandibuléch povoluje a mravenec vegetaci opousti. Stejny scénaf se opakuje
do doby, nez dojde k pozieni ¢i vyhladovéni mravence. Pfedpoklada se, ze mravenec neziistava
pfichycen na vegetaci 1 v dennich hodindch z divodu nizké odolnosti metacerkarii viici
pfimému slunci (Spindler a kol., 1986). Po pozieni definitivnim hostitelem spolu s mravencem
hynou i metacerkdrie nachéazejici se v SEG. Ostatni metacerkarie v travicim traktu savce
dospivaji v mladé motolice a aktivné pronikaji stfevni sténou do Zlu¢ovodi, kde dokoncuji

zivotni cyklus.
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Obr. 4: Nepfirozené¢ chovani mravence rodu Formica nakazeného motolici Dicrocoelium

dendriticum (Eiseman, C., bugtracks.wordpress.com, upraveno).

4.2.2 Paragordius tricuspidatus a Spinochordodes tellinii

Paragordius tricuspidatus a Spinochordodes tellinii jsou dva sympatrické druhy parazitickych
cervi spadajicich do taxonu strunovcit (Nematomorpha). Paragordius tricuspidatus je
s nejvetsi pravdépodobnosti omezen pouze na jeden hostitelsky druh, kterym je cvréek
Nemobius sylvestris, naproti tomu S. tellinii byl nalezen v deviti riznych hostitelich
rovnokiidlého hmyzu — nejcastéji vSak v kobylce druhu Meconema thallasinum (Schmidt-
Rhaesa a kol., 2005). Oba strunovci jsou reprodukéné vazani na vodni prostiedi, pozorujeme
zde ale vyraznou €asovou segregaci, jelikoz P. tricuspidatus se ve vodnich tocich rozmnozuje
od Cervna do zacatku srpna, zatimco S. tellinii az v srpnu a zati. Konkuren¢ni interakce jsou

tedy mezi témito druhy silné (Thomas a kol., 2002).

Zivotni cyklus a manipulaéni strategie jsou viak podobné. Dospélci dlouzi 10-15 cm Ziji
volné ve sladkych vodach, kde se shlukuji do skupin za ucelem pohlavniho rozmnoZovani.
Samicky produkuji az milion vajicek, ze kterych se lihnou mikroskopickeé larvy. Témi se cvréek
(ptipadné kobylka, sarance apod.) miiZze nakazit bud’ pfimym pozienim larvy uchycené u biehu,
nebo prostfednictvim paratenického hostitele, kterym je v tomto piipadé komar ¢i jepice
(Schmidt-Rhaesa, 2001). Uvnitt téla cvrcka se strunovec vyviji a postupné zapliiuje celou jeho
téIni dutinu. V okamziku dosazeni dospélosti je strunovec jiz nékolikanasobné delsi nez hostitel
a je pripraven se sexualn¢ reprodukovat ve vodnim prostfedi. Strunovec musi pfimét cvrcka,
aby vyhledal nejbliz8i vodni plochu a skocil do ni. Analyza proteint hlavy ukéazala, ze praveé ve

fazi hledani vody vzrista produkce Wnt proteinli (u strunovce i hostitele), které jsou obecné
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vyznamné pro vyvoj CNS. Proteiny produkované parazitem jsou podobné hostitelskym
proteinim, pravdépodobné se tedy jedna o pfipad molekuldrni mimikry. Piedpoklada se, ze
pravé nadbytek Wnt proteinti mize byt zodpovédny za pozménéné chovani cvrcka, ktery
normalné byva spise svétloplachy a vazany na suché biotopy (Biron a kol., 2006). Jakmile
cvréek sko¢i do vody, dochdzi k postupnému uvoliiovani dospélého strunovce (viz obr. 5).
Béhem tohoto procesu je topici se hostitel ¢asto pozien rybou ¢i Zabou a spolecné s cvrékem je
spolknut i dospély parazit. Strunovec je vSak schopny bez poskozeni uniknout jak z téla
hostitele, tak i z traviciho traktu predatora. U ryb odchéazi nozdrami ¢i zabernimi otvory, z
téla zaby pak nozdrami a tsty (Ponton a kol., 2006). Ve volném vodnim prostiedi vyhledava

strunovec sexualniho partnera a dokonc¢uje zivotni cyklus.

Obr. 5: Dospély strunovec Paragordius tricuspidatus opousti t€lo utopeného cvréka Nemobius

sylvestris (Goetgheluck, P., sciencephoto.com, upraveno).

4.3 Zmény pohybovych reakei

Setkavame se i1 s helminty, ktefi jsou schopni ve vlastni prospéch modifikovat urcité pohybové
reakce svych hostiteli. Mlze se jednat napiiklad o redukci unikového chovani v pfitomnosti
predatora, a parazitovany zivocich tak castéji konci uloven. Piikladem je tasemnice
Hymenolepis diminuta, ktera inhibuje unikové reakce hostitelského brouka (Webster a kol.,
2000), ¢i  Schistocephalus solidus, zptsobujici podobnou behaviordlni odpovéd u

sladkovodnich ryb (LoBue & Bell, 1993).

Casté jsou také zmény v odpovedi na svétlo — napt. nékteti paraziticti vrtejsi (kromé nize

popsaného Polymorphus paradoxus lze uvést i druhy Polymorphus minutus a Pomphorhynchus

14



laevis) méni u svych mezihostitelll blesSivet negativné fototaxni chovani na pozitivné fototaxni.
Nakazeni blesivci, kteti maji tendence vyplouvat na hladinu, se tak stdvaji ve srovnani se
zdravymi jedinci ,,ndchylnéjsi“ k predaci (Brown & Thompson, 1986) . Z taxonu motolic pak
muzeme zminit druhy Microphallus piriformes a M. papillorobustus, které takto manipuluji
s vodnimi bezobratlymi (Levri & Lively, 1996), ¢i nize uvedené druhy Diplostomum
pseudospathaceum a Euhaplorchis californiensis, jimz jako mezihostitelé slouzi rizné druhy

ryb (Grobbelaar a kol., 2015).

4.3.1 Diplostomum pseudospathaceum

Diplostomum pseudospathaceum je druh motolice parazitujici v tenkém stfevé rybozravych
ptakid. Jako prvni mezihostitel obvykle slouzi sladkovodni plz plovatka bahenni (Lymnaea
stagnalis), druhymi mezihostiteli jsou rizné druhy ryb — modelovym organismem pro
zkouméni manipula¢niho chovani D. pseudospathaceum byl pstruh duhovy (Oncorhynchus

mykiss) z Celedi lososovitych (Seppild a kol., 2005; Gopko a kol., 2015).

Dospélé motolice kladou vajicka ve stfeve rybozravych ptaki (napt. rackil) a ta se spole¢né
s exkrementy dostavaji do sladké vody, kde se z nich lihnou prvni larvalni stadia — obrnéna
miracidia. Miracidia vyhledaji sladkovodniho plZze, do kterého nasledné pronikaji a déle se
vyvijeji. V jednom plzi se asexudlné namnoZi az n¢kolik tisic cerkarii, které nasledné opousti
jeho télo a pohybuji se smérem k rybé&, kterou infikuji pres kiizi ¢i zdbry. Béhem 24 hodin se
motolice pfesunou do oka (Chappell, 1995). Metacerkarie, jakozto dalsi vyvojova stadia, jsou
nejcasteji lokalizovany v ¢occe, kde vyvoldvaji vznik Sedého zdkalu (katarakty) (viz obr. 6) a
tim naruSuji vidéni ryb. Katarakta je v o¢ich nakaZenych ryb zplsobena nahromadénim
odpadnich produkti metabolismu motolic, neprthlednosti jejich t€l a mechanickym
poSkozenim CoCky piitomnosti parazitli obecné. Vzacné muze dojit 1 k dislokaci ¢ocky ¢i
k poskozeni sitnice (Flink, 2017). Manipulace hostitele probiha v tomto ptipadé ve dvou fazich.
Dokud jsou metacerkdarie nezralé a je potteba udrzet hostitelskou rybu v bezpeci, byvaji pohyby
ryby pomalej$i a méné napadné. Naopak ve chvili, kdy metacerkarie dozravaji a jsou jiz
schopné infikovat definitivniho hostitele, se chovani ryby vyrazné¢ méni — pohybuje se aktivnéji
a vétSinu casu se zdrzuje blizko u hladiny, tudiz je pro potenciidlniho ptaciho predatora
viditelné&jsi. Tuto hypotézu potvrdily i laboratorni experimenty s vySe zminénymi O. mykiss,
béhem kterych byly ryby v prvni fazi infekce D. pseudospathaceum vici simulovanym ttokim

vree

ptaciho predatora ,,0doIné;jsi a bylo narocnéjsi je chytit do sité, zatimco u ryb nakazenych jiz
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zralymi metacerkariemi tomu bylo pravé naopak (Gopko a kol., 2015). Pfedpoklada se, ze tyto
zmény v chovani ryb koreluji s rozSifovanim katarakty v ¢occe — tvorba Sedého zékalu obvykle
byva nejintenzivnéjsi v dobé, kdy metacerkarie dozravaji a jsou pfipraveny se pohlavné
reprodukovat uvniti definitivniho hostitele. Pravé v tu dobu je reakce ryby na utok ptaka
nejslabsi, pravdépodobné z diivodu zhorSeni zraku kataraktou v pokrocilém stadiu (Seppila a

kol., 2005).

Obr. 6: Rizna stadia Sedého zakalu v ocich ryb nakazenych metacerkariemi motolice

Diplostomum pseudospathaceum (Flink a kol., 2017, upraveno).

4.3.2 Euhaplorchis californiensis

Podobny scénaf nastava u motolice Euhaplorchis californiensis, jejimz druhym mezihostitelem
jeryba Fundulus parvipinnis z ¢eledi halan¢ikovitych, obyvajici pobfezni vody a usti fek v jizni
Kalifornii. V tomto ptipadé¢ motolice napadd piimo mozek hostitelské ryby a pozménuje
hladiny neurotransmitert serotoninu a dopaminu, coZ mize vést opét ke zménadm pohybovych

reakci parazitovanych ryb.

Zivotni cyklus E. californiensis zalina ve stfevé nakazeného ptika (nejcastéji z Celedi
volavkovitych), kde se dospé€lé motolice pohlavné mnozi a vyprodukované vajicka néasledné
odchazi s trusem do vnéjsiho prostiedi. Kontaminovany trus je pozien plzem Cerithideopsis

californica, vyskytujicim se typicky v brakickych vodach. V téle plze se z vajicek lihnou larvy,
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které se nepohlavné mnozi. Cerkarie E. californiensis jsou navic schopny své mezihostitelské
plze i1 kastrovat, coz mize vést k vyraznému poklesu jejich populaci v oblastech vyskytu
zminénych motolic (Marcogliese, 2004). Poté, co cerkarie plze opusti, vyhledaji rybu F.
parvipinnis a pronikaji do jejiho té¢la zdbrami ¢i kiizi. Do rybiho mozku se motolice dostavaji
krevni cestou nebo migruji nervovou soustavou. Ackoliv mize dojit k encystaci az n€kolika
tisicti metacerkarii v mozkové tkéni (viz obr. 7), rist ani pohlavni vyvoj nejsou u infikovanych
ryb nijak naruseny (Shaw a kol., 2009). Pozorovat lze ptedev§im zmeény v pohybovych
reakcich, kdy nakazené ryby vykazuji tendenci vyplouvat Castéji k hladin¢ a tam provadét
napadné manévry. Pravdépodobnost, ze nakazené ryby skonci predovany, je ve srovnani se

zdravymi rybami az tficetkrat vyssi (Lafferty a kol., 1996).

U ryb parazitovanych touto motolici byly zkoumany hladiny monoaminovych
neurotransmiterti serotoninu (5-HT) a dopaminu (DA), které kontroluji pohyb a socialni
chovani (Shaw a kol., 2012). Obecné plati, Z2 DA je spojen s narlistem agresivity a
dominantniho chovéni u ryb a savci, zatimco 5-HT toto chovani naopak inhibuje (Winberg &
Nilsson, 1993). Laboratorni analyza prokazala, ze E. californiensis u nakazenych ryb dokaze
inhibovat produkci 5-HT, jehoz koncentrace v mozku ma béhem stresovych situaci pfirozené
narustat. Koncentrace DA u téchto ryb naopak znatelné vzrista (Shaw a kol., 2009). JizZ zminéné
napadné chovani vedouci k pfitdhnuti pozornosti vodnich ptaki, kteti pro E. californiensis
slouzi jako definitivni hostitelé, je tedy s nejvétsi pravdépodobnosti vysledkem chemickych

zmén v monoaminergnim metabolismu infikovanych ryb.
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Obr. 7: Vlevo stfedni mozek zdravé ryby, vpravo stiedni mozek ryby infikované

metacerkariemi Euhaplorchis californiensis (Shaw a kol., 2009, upraveno).
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4.3.3 Polymorphus paradoxus

Dalsimi parazitickymi Cervy, ktefi pozméiuji pohybové reakce svych hostitelil, jsou nékteti
zastupci taxonu vrtejSi (Acanthocephala). Jako ptiklad miZeme uvést druh Polymorphus
paradoxus, ktery je béznym parazitem vrubozobych ptakl.. Ve vyjimecnych piipadech muze
byt definitivnim hostitelem 1 savec (napf. ondatra ¢i bobr). Mezihostitelem je sladkovodni
blesivec Gammarus lacustris, vyskytujici se predevsim ve vodéach severozapadni Evropy. Praveé
blesivci infikovani larvami vrtej$t vykazuji ndpadné zmény v pohybovych reakcich na svétlo
— zdravi jedinci byvaji svétloplasi a zdrzuji se pfevazné u dna, zatimco nakazeni bleSivci reaguji
na vyruSeni pohybem k vodni hladiné, kde se stavaji snadnou kofisti zminénych obratlovcii
(Bethel & Holmes, 1973). Laboratorni experimenty prokazaly, Ze za timto chovanim stoji

s nejvetsi pravdépodobnosti zvysend hladina 5-HT v nervové soustavé infikovanych korysu.

Zivotni cyklus P. paradoxus za&ina ve stfevé obratlovcl, kde samice vrtej$i kladou
vietenovitd vajicka, kterd odchazi spolecné s trusem ven z téla. Uvnitt oplozené¢ho vajicka se
nachazi prvni larvalni stadium, tzv. akantor. Vajicko s akantorem je pozieno bleSivcem G.
lacustris. V jeho téle se akantor uvoliluje z vajicka a vyviji se v akantelu, kterd pronika stievni
sténou a usazuje se v télni dutiné. Zde dojde k encystaci a vzniku infekéniho stadia —
cystakantu, ktery jiz disponuje vSemi organy, s vyjimkou reprodukénich. Praveé blesivei,
v jejichZ télnich dutinach byla nalezena stadia cystakantli, vykazovali znamky neobvyklého
chovani, kdy pfi vyruSeni vyplouvali na hladinu a tam se pfichytili na nejblizsi pevny objekt
(napt. stéblo travy). Bylo zjiSténo, ze v nervové soustavé infikovanych bleSivel dochézi
ke vzestupu koncentrace 5-HT aZ o polovinu oproti normalnimu stavu. Zmény byly
zaznamenany také piimo ve struktufe serotonergnich neuronti (Maynard a kol., 1996). V reakci
na toto zjiSténi byly zdravym bleSivcim do nervovych uzlin vpraveny injekce 5-HT, coZz
indukovalo chovani téméf identické s tim, které lze pozorovat u korysi nakazenych P.
paradoxus. Rozdil byl pouze v délce odpovédi, ktera byla u zdravych blesivet kratsi. Nutno
zminit, Ze 5-HT je kromé¢ jiného zapojen i1 do reprodukéniho chovani bleSivell — béhem pareni,
kdy se jeho hladina zvySuje, se samec za pomoci gnathopodi pfichycuje k samici a v této pozici
setrvava 1 n€kolik dni (viz obr. 8). Toto chovani je srovnatelné s tendenci nakazenych koryst
uchycovat se na objekty plovouci na vodni hladin¢ (Helluy & Holmes, 1990). Je tedy ziejmé,
ze pravé serotonin hraje dileZitou roli v behavioralni manipulaci vyvolané vrtejsi, ackoliv

pfesné mechanismy nejsou dosud prostudovany dostate¢né do hloubky.
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Obr. 8: Samec bleSivce uchycen k samici pfi pareni. Stejnym zplsobem se jedinci nakaZeni
vrtejSem Polymorphus paradoxus uchycuji k pfedmétim na vodni hladiné (facstaff.cbu.edu,

upraveno).
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5. Zavér

V této praci jsou shrnuty dostupné poznatky o helmintech, kteti jsou schopni cilen¢ ménit
fenotyp svych hostitelii za ucelem usnadnéni vlastniho pienosu do definitivniho hostitele, na
némz jsou z hlediska sexualni reprodukce zavisli. Manipulaci Ize, jak jiz bylo zminéno, rozdélit
na pfimou a nepiimou — toto déleni vychazi z organovych soustav hostitele, se kterymi dany
parazit interaguje. V praxi se Castéji setkavame s manipulaci nepifimou, kde nedochézi
k bezprostiednimu kontaktu parazita s nervovou tkdni hostitele, nejspiSe z divodu nizsi
energetické narocnosti. U nakazenych zvitat pozorujeme zmény rizného charakteru. Jednat se
muize o napadné morfologické zmény ¢i o nepfirozené pohybové reakce (napi. preference
jinych mikrohabitati nez je u daného druhu bézné, nebo zpomaleni Unikovych reakei
v pfitomnosti predatora). V nékterych piipadech vykazuji manipulovani hostitelé az

sebevrazedné tendence.

Védecky 1 vefejny zdjem o fenomén manipulace hostitele parazitickymi organismy
v poslednim desetileti prudce vzrostl. Ackoliv se jedna o téma atraktivni jak z hlediska evoluéni
parazitologie, tak z pohledu molekularni biologie, je nutno podotknout, Ze ptedev$im empiricky
vyzkum konkrétnich mechanismii manipulace se stdle nachazi na svém pocatku. Diky
proteomickym a dal$im modernim metoddm, které jsou v poslednich letech na vzestupu, Ize
vSak v dohledné dobé ocekavat v objasnéni této problematiky pokroky. Co se manipulatori z
fad helmintd tyce, v odborné literatufe jim oproti zastupcim jinych taxond byva vénovana
pomérné mald pozornost — hojné studovanym druhem je v soucasné dobé napiiklad kokcidie
Toxoplasma gondii, kterd se v nemalém mnozZstvi publikaci zabyvajicich se timto tématem
uvadi jako typicky piiklad manipulace behavioralnimi funkcemi hostitele, a helminti
s podobnymi schopnostmi se tak casto dostdvaji do pozadi. Manipulaéni schopnosti
parazitickych ¢ervii byly dosud studovany vyhradné u zvitecich hostitelt. Zda jsou helminti
schopni podobné jako 7. gondii ovliviiovat i chovani ¢i mysleni Clovéka, nebylo zatim

prozkoumano.
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6. Seznam zKkratek

CNS centralni nervova soustava

DA dopamin

NES neuroendokrinni systém

RGH rustovy hormon u potkant, z angl. rat growth hormone

SEG subezofagealni ganglium

5-HT serotonin
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