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Abstract

This bachelor’s thesis deals with selected aspects of the relationship of parasites
to their hosts and because of that the name is “Selected aspects of the relationship
between the parasite and his host with focus on the influence of the parasite on the
host’s behaviour “. In the general section are discussed the ambiguity of definitions of
parasitism, types of parasitism and similar types of coexistence. The parasites which
manipulate with the host together with hosts themselves are of the main focus of the
thesis. Important part of the evolution of parasites and hosts is their coexistence.
Parasites manipulate with the host mainly to get to another intermediate host or a final
host where their life cycle can be finalized. Therefore, transfer mechanisms of parasites
are described in the thesis. Parasites which manipulate with the host are plentiful. The
thesis focuses on the manipulation of nine most interesting and most typical parasites
for manipulation hypothesis. The manipulation forces the host to do various actions. For
example a housefly — host of fungus Entomophthora muscae — dies at specific time in
specific position and Saculina carcini even persuades a male crab to care about “its”
eggs. Parasites can do this and even more to their hosts.

Abstrakt

Tato bakalaiska prace se zabyva vybranymi aspekty vztahu parazitd s jejich
hostiteli. V obecné €asti poukazuje na nejednotnost definice parazitizmu, jeho druhy a
jemu podobné typy souZiti mezi organismy. Nejvice je vSak zaméfena na parazity
manipulujici svym hostitelem, ale samoziejmé je pozornost zaméiena také na samotné
hostitele. DuleZitym bodem v evoluci paraziti a hostitell je vyvoj jejich souZiti. Paraziti
manipuluji svym hostitelem hlavné proto, aby se dostali do dal$iho mezihostitele nebo
do svého definitivniho hostitele, kde mohou dokongit sviij Zivotni cyklus. Proto jsou
v této praci popsany mechanismy pfenosu parazita mezi jednotlivymi hostiteli. Parazitd
manipulujicich svého hostitele je mnoho. V této praci je vénovana hlavni pozornost
deviti pfikladim nejzajimavéjSich a nejtypi¢t&jsich paraziti manipulujicich svym
hostitelem. Manipulace parazita donuti svého hostitele k riznym ¢&intim. Napfiklad
moucha domaci, hostitel houby Entomophthora muscae, umira jen v urdity &as ve
specifické poloze a Saculina carcini ptesvédci i samce kraba, Ze se stara o svoji ,,sniSku

vaji¢ek“. Toto a mnohem vice dokaZi paraziti se svymi hostiteli.
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1. Uvod

Cilem této bakalafské prace je shrnout informace zraznych, cizojazy¢nych i
¢eskych, zdrojii o parazitech schopnych cilené ovliviiovat chovani svého hostitele a
zmapovat mechanismy, kterymi ktéto manipulaci dochazi. Budu vychazet
z takzvané manipulacni hypotézy, kterou uvadi Flegr (2005, 2007). Proto také jednim
z mych ukol bude zjistit pivodniho autora této hypotézy a dozvédét se co nejvice o
jejim vyvoji.

Na zacatku se budu vénovat zakladnim pojmim a definicim, daleZitym pro
uvedeni do celého d€je. Uvedu a porovnam definice parazitizmu z knih a ugebnic
stfednich a vysokych Skol. Dale porovnam riizné typy vztahti mezi organismy a blize
popisi rozdil mezi parazitizmem a predaci, jelikoZ tyto dva vztahy mezi organismy se na
prvni pohled mohou zdat velice podobné. Dal3im bodem této kapitoly budou druhy
parazitizmu.

Budu se snazit poukdzat na parazity jako na organismy schopné manipulovat
svymi hostiteli. Tuto manipulaci pfehledné popisi u kazdého parazita zvlast. Parazity
rozdélim do nékolika skupin podle toho, jakym zpisobem svym hostitelem manipuluji.
Parazit je samozfejmé nespocetné mnoho, proto vyberu ty ,,nejzajimav&jsi“ a typické
pfiklady. Tim bych nechtéla nijak sniZovat ty, které do svého seznamu nezahrnu.
Vzhledem k rozsahu tématu se budu vénovat parazitim (bakteriim, jednobun&nym
eukaryotickym organismim — prvokid, houbam a Zivoéichim), ktefi parazituji na
Zivo¢isnych hostitelich. Do tohoto pfehledu nezahrnu viry a rostlinné parazity, kterymi

se zabyvaji specializovana odvétvi vy€lenéna z parazitologie.



2. Metodika ziskavani informaci

Obecné informace o parazitizmu pro tuto bakalafkou praci jsem ziskavala
pfedevsim z vysokoskolské uCebnice Evolucni biologie, Flegr, (2005), z vysokoskolské
ucebnice Paraziti a jejich biologie, Volf a kol., (2007) a z popularné nau¢né publikace
Viadce parazit, Zimmer, (2000). Z téchto zdroji jsem vyhledala citace plivodnich
védeckych praci, ze kterych jsem dale Cerpala, a tim jsem ziskala také &ast citaci
dalich ptivodnich cizojazy¢nych ¢lanku.

Zakladni informace o manipula¢ni hypotéze uvadéji autofi odbornych ¢lankd velice
podobné, ne-li stejné. Poprvé byla manipulaéni hypotéza definovana v ¢lanku: Holmes,
J. C, and W. M. Bethel., (1972). Samotny vyvoj manipulani hypotézy je uréen
objevovanim stale novych paraziti, ktefi jsou schopni manipulovat svymi hostiteli a
také noveé objevenymi mechanismy, které hostitele ovliviiuji.

Pro vybér nejzajimavéjSich manipulaci hostitele parazitem jsem vyuzila hlavné
popularné nau¢nou publikaci Zimmer, (2000). Po prostudovani této publikace jsem
vybrala devét nejzajimavéjSich parazitl, o kterych jsem vyhledala piivodni ¢lanky.
Cizojazy¢né ¢lanky v elektronické podobg, ke kterym jsem méla kompletni citaci, jsem
ziskala pomoci internetovych databazi védeckych Casopisi www.scincedirect.com a
www.jstor.com. Dal§i védecké a popularn€é-nau¢né cClanky jsem ziskala pomoci
vyhledavade google.co.uk, do kterého jsem zadavala kliCova slova — latinska jména
paraziti, manipulaéni hypotéza, vztah parazit-hostitel a samoziejmé jejich anglické
preklady. Pomoci piivodnich ¢lankii jsem mohla vyhledat dalsi ¢lanky o plivodnim
tématu.

Ke své praci jsem déale vyuZila odbornych ¢lankd z archivu &asopisu Vesmir,
ktery publikuje odborné &lanky v Ceské republice jiz od 3. kvétna roku 1871,

Vzhledem k rozsahu takto ziskanych informaci jsem je rozttidila a porovnavala
podle vyznamu a dileZitosti ve vztahu k této bakalafské praci. Clanky jsem sesbirala a
rozdélila podle toho, o jakém parazitovi obsahovaly informace. Poté jsem nalezla
podobnost ve zplisobu ovliviiovani parazita svého hostitele. Proto jsem parazity
rozdélila do péti skupin:

e Parazité ovlivimjici reprodukcni schopnost svého hostitele

e Parazité vyuzivajici svého hostitele k efektivnimu rozsifeni svého potomstva


http://www.scincedirect.com
http://www.jstor.com

e Parazité vyuzivajici svého hostitele pro obranu svého potomstva
e Parazité zvysujici pravdépodobnost predace svého hostitele

e Parazité ovliviwjici fenotyp svého hostitele



3. Parazitizmus

V této kapitole se budu vénovat zikladnim definicim parazitizmu, jeho
charakteristice a také popisi druhy parazitizmu. Definice, jak by se na prvni pohled
mohlo zdat, nejsou jednoznané, a proto je také duleZité na né poukazat a zamé¥it se i
na to, jak se li$i v riznych literarnich zdrojich. Obecné charakteristika parazitizmu je
celkové dilezita pro pfedstavu a uvedeni do celého d&je bakalafské prace. Sougasti této
kapitoly bude popsat, jaké organismy povaZujeme za parazity, jak se rozmnoZuji a jak
se Zivot parazitickych organismi lisi od téch neparazitickych. Zahrnu sem i vztahy mezi
organismy a popi§i zakladni rozdily mezi parazitizmem a predaci, jelikoz podle
zakladni definice (vztah mezi organismy) jsou tyto dva vztahy na prvni pohled totoZné.
Posledni podkapitola je vénovana druhim parazitizmu, které mtzeme délit podle

riznych kritérii.
3.1. Definice a charakteristika parazitizmu

Obecné plati, ze parazitizmus je vztah mezi dvéma organizmy, z nichZ jeden
(parazit) vyuziva druhého (hostitele), kterému tim $kodi. Naptiklad ve slovniku
cizich slov je parazit popsan jako cizopasnik, vykofistovatel a ptizivnik (Linhart a
kol., 2004). Vytvofit znéni definice tohoto slova neni tak jednoduché, jak se na
prvni pohled zda. Pfestoze si kaZdy dokdZe pod pojmem parazitizmus vybavit
uréitou definici, Zadna z nich nemusi byt uplnd. V dnesni dobé je nejrozsitenéjsi
tento nazor: parazit je organismus, ktery ziskdva Ziviny z jednoho &i vice hostiteld,
kterym $kodi, ale nemusi je zabit (Volf, Hordk a kol., 2007). Paraziti tedy nejsou
vymezeni taxonomicky nybrZ ekologicky, a proto mezi né mlzeme fadit rtizné
organismy od viri aZ po obratlovce ( Flegr, 2005).

Definice parazitizmu autort knih, ze kterych vychazim:

Podle Zimmera, (2000): ,, To slovo ,parazit“ je docela oSemetné. Mise

oznacovat cokoli, co Zije na povrchu nebo uvnité jiného organismu a na iicet

tohoto organismu. Védci samotni oznacuji z néjakych zvidstnich historickych

duvodii timto slovem vSechno, co Zije paraziticky, kromé bakterii a viri,
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Podle Flegra, (2005). ,, Klasickad definice pravi, Ze parazit je organismus, ktery
v nékteré fazi svého Zivotniho cyklu vyuZivd organismy jiné (hostitele) jako zdroj
potravy i jako stdlé nebo docasné Zivotni prostfedi, a tim jim pFimo nebo
neprimo Skodi.
Definice parazitizmu v u€ebnicich zakladnich a stfednich $kol:

Podle Rosypala a kol, (2003): ,, PFi parazitizmu je cizopasnik zpravidla mensich
rozméru neZ hostitel. Cizopasnik hostitele nezabiji, ale postupné z ného
odCerpdva potrebné Ziviny. “

Podle Papacka a kol., (1994). ,, Mezi parazity, kteri na rozdil od preddtorii svoji

veor

organismu (hlisty, motolice, vrtejSe, jazyCnatky, larvy lumki, stfecki aj.) a

ektoparazity Zijici docasné ci trvale na povrchu téla hostitele (pijavky, vs§i,

klistata, upiry aj.).

Parazitizmus se povaZuje z hlediska Zivotni strategie za odvozeny jev, jelikoz
nejdiive musi existovat potencialni hostitel. Pfechod organismu k parazitickému
zplisobu Zivota musi byt pro parazita pfinosem, to znamena zvySeni jeho fitness
(Volf, Horak a kol., 2007). Pivodné pojem fitness vyjadiuje celkovou schopnost
jedince produkovat plodné potomstvo, ve srovnani s ostatnimi ¢leny populace.

Dale je dileZité, aby byl parazit adaptovan na tento zplisob Zivota a to naptiklad
tak, aby byl schopen pfeZit priichod travici soustavou svého budouciho hostitele a
pozdéji se z n& nautit ziskdvat zdroje. Dalsi takovou adaptaci miize byt naptiklad
saci ustroji, kterym svého hostitele vyuzije. Blize se tomuto tématu budu vénovat

v kapitole 5.2 (Flegr, 2007).

RozmnoZovani paraziti mizZe byt pohlavni i nepohlavni. MiZeme se u nich
setkat v ramci infrapopulace (populace, kde ptevazuji samice) s formami mnoZeni
jako je napfiklad partenogeneze (vyvoj vajicka bez predchoziho oplodnéni)
anebo polyembryonomie, coZ je rozmnoZovani, pfi kterém se embrya rozdéli na
nékolik dal$ich zarodkd.

U eukaryotickych organismii je pohlavni rozmnoZovani nejbézngjsi, proto by se

tedy dalo predpokladat, Ze je i evolutné vyhodné. Nekteré parazitické druhy
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schopnost pohlavniho rozmnoZovani nemaji, pfipadn€ se pohlavné mnoZzi jen
v Zivotnim cyklu ve svém definitivnim hostiteli, anebo pohlavnim rozmnoZovanim
produkuji pouze invazni stadia, ktera opoustéji hostitele do vnéjsiho prostiedi. U
paraziti s pfimym Zivotnim cyklem je Casté, Ze pohlavné vzniklé propaguje
odchazeji z téla hostitele nezralé a infek€nimi se mohou stat teprve po dozrani ve
vn&j§im prostfedi. Timto zplisobem se sniZuje riziko, Ze by se potomci vznikli
sexualnimi procesy vratili zpét do stejné infrapopulace, a timto by tedy infikovali
svého puvodniho hostitele. JestliZe se parazit uvnitf hostitele rozmnoZuje pohlavng,
byva toto mnoZeni Casto doprovazeno ireverzibilni diferenciaci na novou Zivotni
formu parazita, ktera odchazi do jiného organu hostitele. A proto si nemohou
konkurovat s rodi¢ovskou populaci.

Pokud by si méli potomci konkurovat mezi sebou, ¢i konkurovat samotnému
rodi¢ovskému jedinci, jsou produkovani nepohlavnim mnoZenim. VétSinou se
uvadi, ze hlavnim divodem nepohlavniho rozmnoZovéani je potieba zajistit
pokradovani generace a to i v takovém ptipadé, Ze se do hostitele dostane jen jeden
jedinec parazita (Volf, Horék a kol., 2007).

V souvislosti s rozmnoZovanim parazitl je dileZité se zminit o tzv. hypotéze
Cervené kralovny (van Valen, 1973), ktera také souvisi s evoluci parazitizmu, o niz
se zminim podrobné&ji v kapitole 5. Paraziti zfejmé& ptedstavuji hlavni sekéni faktor
udrzujici v pfirodé vysokou frekvenci pohlavniho rozmnozovani. Tam, kde tomu
nebrani evoluéni zabrany a kde vedle sebe miize existovat pohlavni a nepohlavni
mnozZeni, zvy3uje pfitomnost parazitli frekvenci pohlavniho rozmnoZovani. B&hem
pohlavniho rozmnoZovani vznika geneticky riiznorodéjsi potomstvo, a proto se na
dané lokalit¢ ptitomné linie parazitii nemohou dostateéné G&inné adaptovat na
mistni genotypy hostitelského druhu. Tento model je zakladem hypotézy Cervené
kralovny, ktera vysvétluje existenci a pretrvavani sexualniho rozmnoZovani
v ptirodé na zakladé vyhody sexudlné se rozmnozujicich druhii v koevoluénim

zapase s parazitickymi organismy (Volf, Horak a kol, 2007).
Organismy existuji pouze ve vzajemném vztahu s okolim a ostatnimi organismy,

kteti v ném ziji (viz. tabulka 1). Podle toho, jestli jejich souziti pfinasi tomu

druhému $kodu, &i prospéch rozeznavame rizné druhy souZiti jako je: parazitizmus,
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predace, mutualismus, komensalismus, amensalismus, neutralismus, protokooperace

a kompetice (Volf, Hordk a kol, 2007).

Tabulka 1: Vztahy mezi organismy podle Volf a kol., (2007)

Typ vztahu Zisk jednoho Zisk druhého
Parazitismus + -
Predace + -
Kompetice - -
Protokooperace + +
Mutualismus + +
Komensalismus + 0
Amensalismus - 0
Neutralismus 0 0

Z hlediska vztahli mezi organismy maji predace a parazitizmus podle vyse
uvedené tabulky stejnou definici. Proto jsou nékdy predatofi a parazité oznadovani
jako pfirozeni neptatelé. AvSak mezi parazity a predatory je hned nékolik rozdild.
Prvnim z nich je pocet jedincG, ktery je béhem Zivota vyuzivan. U parazitl je
vétsinou jen jeden hostitel oproti predatorim, ktefi napadaji velké mnoZstvi kofisti
(Volf, Horak a kol., 2007). Druhy rozdil spoiva vtom, Ze hostitel poskytuje
parazitovi do¢asné nebo trvalé Zivotni prostfedi na rozdil od dravcd. Zatimco vztahy
dravce a kofisti, jako dvou individui, jsou pouze protichiidné, vztah parazita a jeho
hostitele je do ur¢ité miry asymetricky. Hostitelovy zajmy jsou zcela odli$né od
zajmd parazita. Oproti tomu parazit, ktery potfebuje Zivého hostitele jako své
Zivotni prostfedi, ma alespori n&jaké zajmy shodné se zajmy svého hostitele. Hostitel
napadeny parazitem musi alespofi n€jakou dobu pfeZivat a pokud mozZno se i
rozmnozovat (Flegr, 2005). Tteti rozdil zalezi na tom, jak nepfitel sniZi biologickou
zdatnost — fitness — své obéti. Predator zniéi biologickou zdatnost vegkeré své
kofisti. Parazitoidi (napfiklad Hymenoptera: Chalcidoidea, Braconidae), ktefi se
svoji strategii podobaji predatorim, napadaji jen jednoho hostitele, ale pro

dokon&eni svého vyvoje ho museji zabit jeSt€¢ pfed tim, neZ se hostitel stadi
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rozmnozit. Na druhé stran€¢ mikropredatori, mezi které patfi napiiklad i komafi,
svou kofist nezabijeji, pfestoZe jejich hostiteld byva vice. Mezi parazity, ktefi sniZi
fitness svého hostitele na nulu, patéi paraziticti kastratori. Sice svého hostitele
nezabijeji, ale znemoZni mu se rozmnozZovat. CoZ ma z hlediska ekologie a evoluce
stejny dusledek jako usmrceni (Volf, Horak a kol., 2007).

Uzk4 hranice je také mezi komenzalismem a parazitizmem. Komenzalismus
v doslovném piekladu z latiny znamena ,,spolustolovnik® (com — s, mensa — stil).
Z tohoto symbiotického vztahu ma jeden prokazatelny prospéch, zatimco druhému
to nijak ne$kodi. Tento vztah je vétSinou zaloZen na vyuZivani zbytkd potravy,
nestravitelnych &asti nebo odpadnich latek. Napiiklad v na§em travicim traktu Zije
mnoho mikroorganismi, ktefi se Zivi zbytky na$i potravy. Zvladtnim druhem
komenzalismu je foréza, kdy je menSi symbiont (foront) pfichycen na svém
hostiteli, kterého vyuZiva k pfemisténi. Napiiklad na bfiSe chrobaka (Geotrupes)
mizZeme &asto nalézt oranZové roztoce rodu Parasitus, Alliphus nebo Macrocheles,
ktefi jej vyuZivaji jako dopravni prostiedek. Proto je pravé &asto obtiZné
rozhodnout, zda foront svému hostiteli skute¢né neSkodi, nebrani & ho

neznevyhodiiuje od ostatnich druhd (Votypka, a kol., 2003).

3.2. Druhy parazitizmu

Parazity mGZeme délit z n€kolika rovin a pohledi a pravé zakladni rozdéleni
bych zde uvedu.

Z hlediska Zivotnich strategii se paraziti dé€li na makroparazity a
mikroparazity. Prvotné toto déleni nesouviselo s velikosti parazita, ale s mnoZstvim
infikujicich parazitt, které zpusobuje patogenni projevy.

Makroparaziti se v hostiteli nemnoZzi, nezvy3uji sviij poget. Produkuji infek&ni
stadia, ktera se dostanou do dalSich hostiteld. Patogenni projevy proto zaleZi na
pottu infikujicich jedinct. Infekce je chronickd s nevyznamnou tmrtnosti. Mezi
makroparazity patii napfiklad ¢lenovci a ,,ervi® (helminti).

Mikroparaziti se naopak mnoZi v t€le svého hostitele. Onemocnéni probiha
prudce a bud’ kon¢i smrti hostitele, nebo jeho uzdravenim s naslednym vytvofenim

imunity proti danému parazitovi. Do této skupiny fadime hlavné viry, bakterie,
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prvoky a houby. MiiZzeme také najit obé tyto formy Zivotni strategie v rtiznych
¢astech Zivotniho cyklu u jednoho parazita. Tim je naptiklad motolice, ktera v plzi
pfedstavuje mikroparazita, zatimco v definitivnim hostiteli je makroparazit.

Dale miZeme parazity délit zhlediska jejich Zivotnich cykli na
jednohostitelské (monoxenni) a na vicehostitelské (heteroxenni). Naptiklad u giardie
probiha cely vyvojovy cyklus v jednom hostiteli — naptiklad v &lovéku. Oproti tomu
echinokok musi vystfidat dva hostitele, ktefi patéi do tplné odlisnych
taxonomickych skupin — byloZravec a jeho predator, psovita selma. Podle toho, kde
probiha pohlavni faze rozmnoZovani, délime hostitele v ramci vicehostitelského
cyklu na mezihostitele a definitivniho (kone¢ného) hostitele. V mezihostiteli bud’
neprobiha Zadné mnozZeni, nebo dochazi pouze k asexualnimu mnozZeni. Zatimco v
definitivnim hostiteli parazit dospiva a dochazi k sexualnimu mnoZeni.

Podle toho, kde se parazit v hostiteli naléza, délime parazity na ektoparazity a
endoparazity. Ektoparaziti Ziji na t€lnim povrchu svého hostitele. Do této skupiny
fadime naptiklad v3i, které Ziji v ochlupeni svych hostiteld. Komafi jsou z tohoto
hlediska docasni ektoparazité, ale zekologického hlediska jsou zafazeni mezi
mikropredatory. Komafi také mohou slouzit jako pFenaseéi (vektory). To znamena,
Ze ptenadeji na svého hostitele jest€ jiného patogena — jako naptiklad viry, bakterie,
prvoky nebo &ervy. Timto zplsobem jsou vyuZivani mnozi parazitiéti ¢lenovci. Ve
vektoru se parazit mliZze mezitim mnoZit a vyvijet se v ném. Endoparaziti Ziji
v télnich tkanich ¢i dutinach svého hostitele (Bednaf a kol., 1999; Volf, Horak a
kol., 2007). Do této skupiny fadime napfiklad tasemnice a vlasovce. Endoparazity
miizeme jesté dale rozdélit na vnitrobuné&né (intercelularni), ktefi Ziji pfimo uvnitf
bunék hostitele a na extracelularni, ktefi Ziji uvnitf t&lnich dutin hostitele.

Z hlediska po¢tu druht, které parazitovi slouZi jako hostitel v uréitém stadiu
vyvoje, rozliSujeme parazity suzkou a Sirokou hostitelskou specifitou, tedy
stenoxenni a euryxenni jedince. Napfiiklad mezi parazity suzkou hostitelkou
specifitou patii ve§ muiika, ktera parazituje pouze na Elovéku. Na druhé strané
paraziticky prvok Toxoplasma gondii ma Siroké spektrum mezihostitelti, mezi které

patii kromé ¢lovéka prakticky vSichni savci a nékteré druhy ptaka.
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3.2.1. Hnizdni parazitizmus

ZvlaStnim typem parazitizmu je hnizdni parazitizmus. Hnizdni parazit
je Zivogich, ktery nevychovava své potomstvo sam, ale vyuzije k tomu jiné
jedince, ktefi se tak nedobrovoln¢ (nevédomky) stanou adoptivnimi rodi¢i
potomk parazita. Hnizdni parazitizmus je znam u ptakd, blanoktidlého hmyzu a
u nékterych druhd ryb. Pokud parazit své potomky svéfi do pé¢e rodi¢im
stegjného druhu, jednd se o vnitrodruhovy hnizdni parazitizmus. Kdyz si za
adoptivni rodi¢e zvoli jedince odliSného druhu neZ jsou oni sami, jedna se o
mezidruhovy hnizdni parazitizmus.

Hnizdni parazitizmus miZe byt fakultativni, coZ znamena, Ze parazit je
schopen vychovavat své potomky i sam. Obligatni parazitizmus naopak
znamena, Zze veskera pée o potomstvo je vZdy zavisla na hostiteli.

Hnizdni parazitizmus se povaZuje za jednu zforem socialniho
parazitizmu, coZ je stav, kdy jedinec vyuziva zdroje poskytované od ptisluinika
jiného ¢&i stejného druhu, ale sam ostatnim &lendm populace neposkytuje
nahradu. Socialni parazit jednoduSe zneuZiva socialni prvky chovani jedinci
dané populace ke zvySeni své vlastni biologické zdatnosti.

Hnizdni parazitizmus u hmyzu se vyskytuje hlavng v fadu blanoktidlych
(Hymenoptera). Parazit vykofist'uje praci ¢lent spoleéenstvi, jejichZ altruistické
chovani je uréeno pfibuznym. Okolo 200 druhli mravenci Zije v néjakém druhu
symbidzy, ktera mize byt obligatni nebo fakultativni. Rozlisuje dva typy souziti.
Prvnim jsou sloZen4 hnizda, ktera se vyskytuji u nepfibuznych druhg, a snasky
jsou oddélené. Parazit okrada o potravu cizi délnice ze sousedstvi, nebo mensi
paraziti Ziji ve sténach mraveniSté¢ hostitele a kradou mu potravu, popripadé
sezerou jeho potomstvo. V dalSim pfipad€ spolu Ziji dva druhy ve spoleéném
hnizdé ajeden ovlada druhy, pfipadn€ parazit Zije ve hnizd¢ hostitele a necha se
jim krmit. Druhym typem souZiti jsou smiSené kolonie, u kterych rozlisujeme
hlavni t¥i typy socidlniho parazitizmu: docasny sociélni parazitizmus, otrokafstvi
a staly parazitizmus bez otrokafstvi.

Docasny socialni parazitizmus vznikd, kdyZ erstvé oplozena kralovna

pronikne do hostitelského spole¢enstva. Musi vyuZit riizné strategie, maskuje se
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pachem dé€lnice, kterou v okoli hnizda zabije. Vyhledd a zabije i pGvodni
kralovnu a s pomoci hostitelskych déInic zatne produkovat své vlastni potomky,
kteti postupné nahradi vymirajici hostitelsky druh. Tato strategie je rozsifena u
riznych druhi, napiiklad u mravencii rodu Formica.

Otrokaftstvi (dulosis) je druh souziti, kdy otrokaiské druhy vyuzivaji pro
praci ve své kolonii mraven¢i délnice volné Zijich pfibuznych druhii. Tyto
délnice ziskaji pomoci najezdid, béhem kterych pronikaji do hnizd hostitelt a
odnaseji larvy a kukly. Po vylihnuti se otroci staraji jen o praci spojenou s
udrzovanim kolonie otrokafi, otrokafsti mravenci nejsou ¢asto ani schopni sami
ziskavat potravu. Ke svému Zivotnimu stylu jsou vyrazn& morfologicky
pfizpisobeni, naptiklad srpovitymi Celistmi u rodu Polyergus, které slouzi k
prokousnuti hlavy brénicich se dé€lnic znapadeného mravenisté. Kralovny
otrokafii zakladaji sva hnizda podobné jako kralovny dogasnych parazitickych
druhi. Mladéa kralovna pronikne do hostitelského hnizda, kde zabije ptvodni
kralovnu a nahradi ji. K produkci otrokaii nejdfive slouzi pivodni populace,
najezdy do okoli provadéji az nov€ vylihnuti otrokaisti jedinci.

Staly parazitizmus bez otrokarFstvi (inkvilinismus) patii mezi
nejrozsifendj§i parazitické strategie u mravenci. Paraziticky druh hostitelskou
kralovnu vét§inou nezabije. Pfi inkvilinismu paraziti nevytvareji délnickou kastu
a délniky neziskavaji pomoci ndjezdl do cizich hnizd. Paraziticky druh vyuziva
kompletni strukturu i organizaci hostitelského hnizda a produkuje pouze
sexualni kastu, pfipadné vojaky. Paraziti u hostitele travi cely Zivot kromé pafeni
a hledani novych kolonii.

U smisenych kolonii jsou si paraziti a hostitelé fylogeneticky velmi
blizko. Existuji dv& hypotézy o vzniku téchto vztahi. Prvnim krokem v evoluci
otrokafstvi mohl byt pfimy lov (predace) pfibuznych mravenci. Z ukradenych
kukel se nahodou mohly v hnizd€ predatora vylihnout d&lnice, které byly jako
dostate¢na pracovni sila zaClenény do kolonie. Podobn& tomu mohlo byt i
v piipadé vzijemnych teritoridlnich boji o tzemi, kdy miZe dojit k vyhlazeni
kolonie.

Vyvaj stalého i docasného socidlniho parazitizmu by mohl souviset i s

polygynnim usporadanim kolonii, které nachdzime u mnoha druhii volng
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zijicich mravenc. Témto koloniim nevlddne jedna kralovna, ale né&kolik
kréloven stejného druhu. Tyto kralovny v8ak velmi ¢asto kolonii ani nezakladaji
spolecné, ale pfichazeji do ni az postupem ¢asu. Adopce novych, &erstvé
oplozenych kraloven stejného druhu je podobny zplsobu, kterym pronikaji
kralovny socidlnich parazitii do hostitelskych hnizd. V mirném pasmu je vyskyt
tohoto parazitizmu nejvy$si. Pravdépodobné je dan zdejsi extrémni rizikovosti
zakladani novych mravenist’.

Hnizdni parazitizmus se také vyskytuje u 15% druht véel (Volf, Horak a
kol., 2007). Samice téchto kleptoparazitickych véel si nestavéji zadné hnizdo ani
nezkouseji spolupracovat a tvofit spolecenstva, ale kladou sva vaji¢ka do hnizd
jinych druht véel. Kladouci samice nebo vylihlé larvy zneskodni vaji¢ka &i larvy
hostitelského druhu. Larva se Zivi pylem, ktery do hnizda nosi samice hostitele
(Bogusch, 2003). Paraziticka veela, stejn€ jako u mravencd, se &asto podoba
svému hostiteli (Volf, Horak a kol., 2007).

Pojem hnizdni parazitizmus se pfedev$im pouZiva ve spojitosti s ptéky a
néktefi autofi dokonce pouzivaji tento termin pro oznacovani tohoto jevu
vyluéné u ptakid. Vnitrodruhovy hnizdni parazitizmus se vyskytuje naptiklad u
kachen a pévcd. Zatimco mezidruhovy je znamy u kukadek (Cuculidae),
Splhavct (Indicatoridae), pével (Ploceidae, Estrildidae, Icteridae) a u jednoho
druhu kachny (Anatidae). Je znamo asi 100 druht obligatnich hnizdnich
parazit(l, pficemz hnizdni parazitizmus vznikl nékolikrat nezavisle.

Nejznamé&j$im hnizdnim parazitem u nés je kukacka obecna (Cuculus
canorus), jejiz hostitel€ jsou pévci krmici mldd’ata hmyzem. Kukacka parazituje
u sta druhi pévcd, ale v urcité lokalit€ je to jen nékolik druhii (Volf, Horak a
kol., 2007). Podle nejnovéjSich sbirek vyznamnych evropskych muzei se
kukadéi vajitko nejCastéji objevuje v hnizdech rakosnika obecného, pénice
slavikové a konipasa bilého (Honza, 2000). Kukacka je tomuto zpasobu Zivota
velice dobfe prizpisobena. Jeji vejce jsou mensi neZ vejce neparazitickych druhii
kukatek a jsou barevné velmi podobna vejcim hostitele. Pravé barva vejce
kuka&ky je pravdépodobné fizena geny lokalizovanymi na samicim pohlavnim
chromozomu. Také maji silnéj$i skofapku a kratsi dobu inkubace ney u

neparazitickych druhi. Samice pfi kladeni zlikviduje jedno az dve vejce
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hostitele. Pokud hostitel zjisti, Ze je jeho hnizdo parazitovano, kukacéi vejce
vyhodi nebo hnizdo opusti. Jednotlivé kukaCky proto parazituji jen jeden druh
hostitele, aby jeho sniSku mohly co nejlépe napodobovat. Pokud se mladé
kukacky vylihne, neni uz hostitelem rozpoznano. Do dvou dni mladé kukacky
vyhodi ostatni vejce ¢i mlad’ata hostitele z hnizda. Dostateény pfijem potravy si
mlad¢ zajisti Zadonénim, které hlasitosti odpovida celé snidce, a také vétsi
vnitfni plochou zobaku, ktera adoptivni rodice stimuluje ke krmeni (Volf, Horak
a kol., 2007). Telemetrickym sledovanim kukacek na jizni Moravé bylo zjisténo,
7ze domovsky okrsek samice ma rozlohu asi 60 ha, ale velikost vlastniho
teritoria, ve kterém snasi vejce, je pfekvapivé mala jen asi 4 ha. Casto jsou to
rakosiny kolem rybnika, dlouhé jen né€kolik metr.. Sva teritoria navstévuji
kukacky témé&f denné. Znalost prib&hu hnizdéni je pro kukacku velice dileZité, a
proto v tomto obdobi zde travi jeSt€ vice Casu. Petlivé sleduje hnizda svych
moznych hostiteld, jelikoZ vejce klade do hnizda, kam pravé snaseji samotni
majitelé. Asi 20 minut jejich hnizdo pozoruje z nedalekého kete, a poté tam
slétne a pfida své vejde. Vlastni sneseni vejce je velice rychlé. Videozaznamy
kukacek zijihomoravskych rybnikl odhalily, Ze se samice zdrzi na hnizdé
hostitele v praméru 10 vtefin (Honza, 2000).

Celkem existuje asi padesat druhi parazitickych kukacek, cozje polovina
viech kukaégich druhd. V Evropé se jest¢ kromé kukatky obecné vyskytuje
kukatka destova (Clamator glandarius), kterd parazituje straky. Od kukacky
obecné se 1igi tim, Ze nelikviduje své adoptivni sourozence.

Odlisnou Zivotni strategii maji ameri¢ti vlhovci (Icteridae), kteti stejné
jako kukatka de$tova nelikviduji potomstvo hostitele, ale na druhé strané jeho
vejce nejsou napodobeninou vajec hostitele. Pfes to viechno je hostitel v&tsinou
akceptuje. Se zvlastnim druhem ,,spoluprace® se miZeme setkat mezi druhem
Scaphidura oryzivora a jeho hostitelem. MIad€ tohoto hnizdniho parazita
zbavuje mladata hostitele parazitickych musich larev ( rodu Philornis), a pokud

mouchy ohroZuji hostitele, je parazit vjeho hnizd¢ tolerovan (Volf, Horék a kol.,

2007).
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4. Evoluce parazitizmu

V této kapitole se budu zabyvat charakterem koevolu¢niho zapasu mezi parazitem a
jeho hostitelem. Koevoluéni charakter evoluce parazitickych druht s sebou pfinasi fadu
jevi, se kterymi se v takového podobé€ v jinych systémech nesetkame (Flegr, 2005).
Proto je dilezité zminit rozdily a jedine¢nost evoluce parazitl a parazitizmu od evoluce
jinych druhti. Déle se budu vénovat vyvoji adaptaci parazita vi¢i hostiteli, které teprve
nedavno upoutaly pozornost védci. Je dilezité si uvédomit, Ze paraziti byli a mozna i

jsou dominantni silou v evoluci Zivota (Zimmer, 2000).

4.1. Vztah vyvoje hostitele a parazita'

V evolu¢nim zapase mezi parazitem a hostitelem je parazit v roli Gto¢nika. A pravé
to uz je prvni vyhoda parazita, jelikoZ ma moznost volit si zbrang. Dalsi vyhodou je mu
jeho Zivotni strategie a jeho biodemografické parametry. Paraziti se v mnohém spoléhaji
na svého hostitele, napfiklad v zajiStovani vegetativnich funkci. Diky tomu si mohou
dovolit vkladat vétSinu zdroji do produkce potomstva. Proto vétSina parazith
vyprodukuje za svij Zivot velké mnoZstvi potomkii (Combes, 2001). Naptiklad jako
méchovec (Necator) z kmene hlistic (Nematoda), ktery produkuje az 15 000 vaji¢ek za
den, n&které motolice 24 000, Skrkavka 200 000 a tasemnice aZz 720 000 vaji¢ek denng.
Tento fakt miZe mit zasadni vliv na pribéh i vysledek evolu¢niho zipasu mezi
hostitelem a parazitem. Pokud druh produkuje velké mnoZstvi potomkd, z nichZ se jen
mala &ast doZije reprodukéniho véku, potom u n€j pfirozeny vybér mize fungovat velmi
efektivné a evoluce adaptivnich znakd mize probihat velmi rychle. A jelikoZ generaéni
doba parazita byva asto mnohonasobné kratsi neZ genera¢ni doba jeho hostitele, tak to
vSe prispiva k tomu, Ze i evoluce parazita probiha rychleji neZ evoluce hostitele.

Z hlediska evoluce je zajimavy jest€ dalsi jev — ve€efe, nebo Zivot, ktery zna¢ng
uréuje vysledek koevoluéniho zdpasu mezi parazitem a hostitelem. Parazit a hostitel
nemaji v tomto koevolu¢nim zapase stejny zdjem. Pokud parazit tento zapas prohraje,
znamena to pro n&j smrt, zatimco pro hostitele to znamena vétsi nebo mensi sniZeni
biologické zdatnosti (Dawkins, Krebs, 1979; Dawkins, 1982). Fakt, Ze i hostitel byva

svym parazitem nékdy usmrcen nebo se nedokaZe rozmnoZovat a jeho biologicka

! Prevzato véetnd piivodnich citaci, podie Flegr (2005), zkraceno a upraveno
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zdatnost se tim sniZi az na nulu, na véci mnoho neméni. Nejedna se totiZ o typickou
situaci, jelikoz parazit by se ve svém vlastnim zajmu meé&l pokusit svého hostitele
neusmrtit. Proto i pfislusné selek¢ni tlaky, kterym je parazit vystaven, vedou
k postupnému sniZovani jeho patogenity na ur€itou rovei.

Princip velefe, nebo Zivot se uplatiiuje nejen ve vztahu parazita a hostitele, ale
v daldich mezidruhovych i vnitrodruhovych vztazich. Nejdiive byl tento princip
rozpoznan a pojmenovan ve vztahu — dravec a kofist - predace. MizZeme si to
zjednodudené popsat na ptikladu zajich, ktefi b&haji rychleji nez liska, protoze zajicim
jde o zivot, zatimco lice o vecefi (Flegr, 2005).

Dalsi diivod, pro¢ je evoluce parazitického druhu rychlej$i neZ evoluce druhu
kterému je populace parazita ve srovnani spopulaci hostitele vystavena. Zatimco
v kazdé generaci hostitele je jen Cast jedinch vystavena plisobeni parazita, na druhé
strané kterykoli jedinec generace parazitického druhu musi interagovat s hostitelem
(Dawkins, 1982). Paraziti jsou tedy selekénimu tlaku ze strany hostitele vystaveni
neustale, zatimco hostitelé jsou vystaveni selekénimu tlaku ze strany parazita jen
nesystematicky a pferuSovang.

Negativni piisobeni parazita na hostitele miZe byt velmi intenzivni. Rozsifeni
uréitého druhu parazita miize dokonce vymezit areal vyskytu pro dany hostitelsky druh.
Naptiklad ve velké &asti rovnikové Afriky nemohou dlouhodob& prezivat b&Zna
plemena hovéziho dobytka, tedy zde nemiZe Zit ani vét3i lidska populace, protoZe na
tomto mist¢ Ziji mouchy tse-tse (bodalky rodu Glossina). Tento hmyz pienasi
trypanosomy, prvoky zpGsobujici u dobytka smrtelnou nemoc nagana (Moloo a kol.,
1980).

Diky rychlejsi evoluci dokaze specializovany parazit pfelstit obranny systém
hostitelského druhu. Na prvni pohled by se tedy mohlo zdat, Ze hostitelsky druh nema
Sanci v evolu¢nim zapase s parazitem preZit. Skutecnost je nastésti jina. Zatimco pro
hostitele znamena vytvofeni nového systému obrany proti parazitim jednozna¢nou
vyhodu, pro parazita miZe byt takovato pfestavba mechanismu obrany proti
hostitelskému obrannému systému v kone¢n¢ fazi i smrtelna. Pokud by totiz byl jeho
hostitel vyhuben nebo by byla ohroZena jeho populace a pocet jedinci by klesl pod

uréitou hranici, musel by nutné¢ vyhynout i parazit. Je tedy jasné, Ze specializovany,
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Jednohostitelsky parazit nemiZe svého hostitele vyhubit, aniz by sam dfiv nevymfel.
Jind situace nastdvdi u méné€ specializovanych druhli paraziti s SirSich spektrem
hostitelskych druhl. Zde mize dojit i k tomu, Ze parazit néktery ze svych hostitelskych

druh@ vyhubi (Flegr, 2005).
4.2. Hypotéza Cervené kralovny,

V souvislosti s evoluci paraziti a parazitizmu je dileZité se zminit o hypotéze
Cervené kralovny. Tento princip byl poprvé popsan L. van Valenem v knize 4 new
evolutionary law vroce 1973. Tato hypotéza, pojmenovana podle postavy z knihy
Lewise Carrolla ,,Throught the looking-glass and what Alice found there, popisuje to,
Ze v nékterych situacich je nutné rychle béZet kupfedu, abychom zistali alespori na
misté. Abychom se pohnuli dopfedu, nestaci jen béZet, ale je nutné béZet rychleji nez
ostatni (Flegr, 2005).

Zakladni myslenkou hypotézy Cervené kralovny je upfednostiiovani pohlavniho
rozmnoZovani pfed nepohlavnim. Otazkou je, kdy této moznosti organismy vyuZivaji.
Hlavnim d@vodem u hostiteld je obrana proti parazitim. Jelikoz pfi pohlavnim
rozmnoZovani vznikne zcela novy jedinec, ktery je genetickou kombinaci obou rodi&q.
Oproti tomu, pfi nepohlavnim rozmnoZovani vznika klon jednoho z rodi¢d. Sexualni
rozmnoZovani je pro hostitele vyhodn&€jsi a to zjasného divodu — ma vysi
pravdépodobnost se parazitovi branit. ProtoZe je potomek pohlavng se rozmnozujicich
rodi¢d novou kombinaci genli, pro parazita je mnohem t&78i ,rozlustit kod svého
hostitele* (Lively, 1987).

Vysledky studii prokazaly, Ze sniZzenim genetické variability v konkrétnich genech
se mize zvysit nachylnost k parazitarnim onemocnénim. SniZeni genetické variability
by poté mohlo mit za nasledek vyhynuti populaci, jejichZ pocetnost nedavno prosla

efektem hrdla lahve (Heneberg, 2009).

22



V prostiedi jsou za vétsinu selekéniho tlaku odpovédné biotické faktory, ptedeviim
paraziti a predatofi. Proto je vyhodné se lisit od vlastnich rodi¢t a od vétsiny dalsich
jedincii stejného druhu. Opakovanymi pokusy bylo potvrzeno, Ze geneticky
riznorod€jsi organismy, které se mnoZi pohlavné, jsou vici parazitim podstatné

odolné&jsi neZ jejich nepohlavné se mnozici konkurenti.
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Obrizek 1: Rozsifeni ndkazy parazitickymi roztofi u gekoni
rozmnoZujicich se pohlavné a partegonezi. U gekoni Heteronotia binoei
bylo zjiit&no, Ze poclet nakaZenych jedinc byl vyrazn& niZ$i u sexualng se
mnozicich gekond (dolni graf) neZ u partenogenetickych gekonii (dolni graf).
Tento pokus byl proveden v esti riiznych lokalitach. (Flegr, 2005)

Tento extrémni tlak vykonavaji pravé parazitické organismy, viry, bakterie a
eukaryotidti paraziti. Je dokazano, Ze populace hostitelského organismu miize byt
vyhubena svym parazitem a Ze epidemii muZe pfeZit pouze nékolik rezistentnich
jedinct. Ti daji vzniknout nové populaci jedincl, ktefi jsou sice rezistentni
k pivodnimu kmenu parazita, ale vzhledem ke své uniformit€ mohou vyhynout v dalsi
vIné epidemie mutovaného parazita. Pfitom paraziti jsou ve srovnani se svymi hostiteli
vystaveni mnohem siln&j§imu selekénimu tlaku na zménu svych vlastnosti, kterou je
napfiklad zména antigennich vlastnosti proteinil, které jsou teréem imunitniho systému

hostitele. Také navic oproti hostiteli maji téméf vZdy kratSi generaéni dobu, takze jejich
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mikroevoluce probihd rychleji neZ evoluce hostitele. Parazit si tak v koevolu¢nim
zapase vici svému hostiteli udrZzuje neustaly naskok. To bylo prokazano napiiklad tim,
Ze hostitele 1ze nejlépe infikovat parazity, kteti pochazeji ze stejné lokality. Jedinym
i¢innym protiutokem hostitele je produkce riznorodého potomstva, jelikoZ pouze to
muzZe zajistit, Ze vZdy alesponi né€ktefi jedinci pfeZziji jednotlivé viny epidemie. Odolnost
vic¢i epidemii vykazuje vyrazné€ negativni dédi¢nost. Paraziti nové viny epidemie jsou

v

minulé epidemii nejodolngjsi (Flegr, 2005).

4.3. Adaptace parazita vuci hostiteli

Je znam obecny nazor, Ze paraziti se svou relativné kratkou generaéni dobou se
vyvijeji rychleji neZ jejich hostitelé. Proto jsou v koevoluénim zapase schopni
rychleji pfekonat hostitelovy adaptace. Tento proces by mél vést k lepsi lokalni
Upravé parazita v porovnani s cizi hostitelkou populaci (Kaltz, Shykoff, 1998).

Paraziti a jejich hostitelé se mohou vyvijet vedle sebe za stalého vylepSovani
zbrani, které biologové nazyvaji jako - ,zivody ve zbrojeni“. Paraziti se postupné
vyvijeji a zlepSuji své schopnosti poznavani svého hostitele. Pokouseji se najit
slabiny v jeho obrané a zafidit vSe podle sebe a pro své dobro (Zimmer, 2000).

Biologové sestavili matematické modely téchto blizkych vztahii. Pokud je jeden
kmen hostitele b&zn&j$i neZ ostatni (nazveme jej hostitel A), paraziti na néj
adaptovani maji pred sebou svétlou budoucnost. V ur€ity €asovy tisek jen preskakuji
z hostitele na hostitele, vyuZivajice jejich velkého mnoZstvi a mnozi se. Problém
nastane v té chvili, kdy zaénou usmrcovat nebo oslabovat mnoho hostiteld, nebot’
postupem &asu zaéne hostitel A vymirat. Pozornost, kterou paraziti vénuji
nejéastéj§imu kmenu hostitele, zvyhodfiuje mén€ rozsifené kmeny. JelikoZ na ng
nejsou adaptovani nejéast&jsi paraziti, maji moZnost se mnozit. KdyZ podet parazitii
A klesa, jsou jini hostitelé, feknéme B, na vzestupu. V této situaci jsou vsak paraziti,
ktefi se dokazi adaptovat na hostitele B, odménéni pfirodnim vybérem a mnozi se
také. Nakonec sniZi pocet hostitele B a umozni vzestup hostitele C, pak D, E, a tak
dale az nakonec mozna i hostitele A. N&kdy vznikne mutaci novy vzacny kmen

hostitele — hostitel F a ten se znovu zapoji do kolob&hu déni (Zimmer, 2000).
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Tim, Ze se parazit dokonale pfizpiisobi ur€itému druhu hostitele, si &asto uzavira
mozZnost parazitovat na druzich jinych. ,,Zavedy ve zbrojeni“ maji tedy &asto za
nasledek velmi pfisnou specializaci parazitického druhu a vedou mnohdy k uzké
hostitelské specifité parazita. ZuZovani hostitelského spektra ¢asto vytstuje aZ ve
stav, kdy je parazit schopen dokongit svij Zivotni cyklus jen v pfislusnicich jediného
hostitelského druhy a vibec nenapada ani velmi ptibuzné druhy. To jasng
kontrastuje se situaci u fady skupin dravci, kde uzka specializace dravce na jednu
kofist nebyva pravidlem (Flegr, 2005).

Pro nékteré parazitické organismy, véetné vir,, jsou charakteristické tzv.
molekularni mimikry neboli molekularni mimeze (Moloo a kol., 1980). Parazit
prizpiisobuje strukturu svych makromolekul struktufe pfislusnych makromolekul
hostitele. Urgity virus by naptiklad mohl byt schopen odstranit postupnou kumulaci
substitu¢nich mutaci ze svych bilkovin veskeré peptidy, které jsou rozpoznavany
imunitnim systémem hostitele jako cizorodé. Pfizpisobil by tak svijj ,,peptidovy
slovnik®, coZ je mnoZina peptidd vyskytujici se v jeho bilkovinach, slovniku svého
hostitele. Uniknul by tak bezpe¢né z dosahu imunitniho systému hostitele a mohl by
se v dané hostitelské populaci nekontrolované Sifit. Pokud se ale peptidové slovniky
dvou hostitelskych organismii vzdjemné liSi, je to vzhledem k pfisluinému
selek&énimu tlaku ze strany paraziti velmi pravdépodobné. Parazit nemiiZe soucasné
pfizplsobit svij slovnik dvéma rozdilnym slovnikiim dvou hostitelskych druha,
jedin& za cenu drastického omezeni vlastniho peptidového slovniku, které by bylo
sluditelné s funké&nosti jeho bilkovin. Jakakoli forma vyuzZivani principu molekularni

mimeze tak vytvaii selekéni tlak na postupné zuZovani hostitelského spektra

parazita (Flegr, 2005).

5. Manipulaéni hypotéza

V této kapitole se budu vénovat samotné manipulacni hypotéze. Pravé manipulaci
svého hostitele se parazit muiZe presunout z jednoho mezihostitele na druhého nebo
z mezihostitele na definitivniho hostitele — coZ je hlavnim cilem. Budu zde popisovat
mechanismy umoziiujici pfenos parazita mezi hostiteli. V posledni podkapitole se

zminim o moZnostech, jak parazit zasahuje do nervové soustavy svého hostitele.
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5.1. Definice manipulaéni hypotézy

Studie parazitickych manipulaci je nekone¢nym zdrojem fascinujicich biologickych
pfibéhtt (Moore, 2002). Jak jsou paraziti schopni manipulovat svymi hostiteli?
Zodpovézeni této otazky jednoznacné vyzaduje bliz$i pohled na vztah mezi parazitem a
hostitelem (Gandon, 2005).

Poprvé byla manipulac¢ni hypotéza popsana v ¢lanku: Holmes, J. C., and W. M.
Bethel, (1972). Podle manipula¢ni hypotézy miZe parazit zménit chovani svého
hostitele pro sviij vlastni prospéch, nebo také pro lepS§i pfenos, nakaZeni dalSich
hostiteld (Flegr, 2007). Hypotéza naznaCuje, Ze takovéto zmény chovani hostitele
pfedstavuji propracovany vytvor evoluce parazita zaméfeného na manipulaci hostitele
vice neZ na nahodnou nakazu hostitele (Barnard & Behnke, 1990; Poulin, 1994). Rada
parazitd vyuziva k pfenosu potravni fetézec. Vyvojova stadia parazita se nachézeji
v téle mezihostitele, ktery obvykle musi byt sezran predatorem, definitivnim hostitelem,
aby parazit mohl dokon¢it svlij vyvaj a Zivotni cyklus. BohuZel mélo studii se zamétuje
na vyzkum pienosu parazita hostitelem v pfirozeném prostredi, vét§ina zkouma hostitele
v umélych podminkach laboratofi (Moore & Gotelli, 1990; Webster a kol., 2000).

Dilezitym mechanismem, ktery umoZiiuje zvySovat Sance pfenosu parazita mezi
hostiteli, je vyvolani zmén v chovani infikovaného hostitele. Tyto zmény mohou
pozitivné ovlivnit pravdépodobnost pfenosu parazita z hostitele na hostitele (Barnard &
Behnke 1990, Moore 1984). Parazit miize vyvolavat tyto zmény riznymi zpisoby. Ke
specifickym mechanism@im patfi pfimé zasahy do centralni nervové soustavy hostitele,
kterymi parazit dokaze spustit i velmi sloZité vzorce chovani. K jednodudsim
mechanismm patfi nespecifické patogenni piisobeni na hostitelsky organismus, které
snizuje vitalitu hostitele, a tim zvySuje $anci, Ze parazit svého hostitele usmrti a sam
zahyne. Na druhé strané v nékterych pfipadech mlZze byt z hlediska Sifeni parazita
velmi funkéni. Typy zmén chovéni, které parazit indikuje, zaviseji hlavné na
mechanismu jeho S$ifeni. Je jasné, Ze jiné zmény chovani napomahaji Sifeni
z mezihostitele na hostitele predaci a uplné jiné zmény zvySuji u€innost §ifeni pohlavng
pfenosné parazitozy. Dilezity mechanismus, ktery zvySuje Sance pfenosu parazita mezi
hostiteli, je vyvolani takovych zmén v chovani infikovaného hostitele, které pozitivng

ovlivni pravdépodobnost pfenosu parazita zhostitele na hostitele nebo tedy
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z mezihostitele na definitivniho hostitele (Flegr, 2005, odstavec pievzat vietné

plvodnich citaci, upraven).

5.2. Mechanismy umoznujici pfenos parazita mezi hostiteli

Rozsifeni parazita a hostitele je dileZitym faktorem, ktery ovliviiuje vyvaj vztahu
parazit-hostitel. Pravé rozsifeni parazita a hostitele miiZze hrat vyznamnou roli v evoluci
virulence parazita (Boots, Sasaki, 1999) a jeho adaptace na prostfedi (Gandon a kol.,
1996). Nicméné vétsina studii nebere v ivahu mozZnost, Ze hostitelovo rozsiteni by
mohlo byt strategii uniku pted parazitem. Napfiklad bylo zjist€no, Ze hostitel preferuje
oblasti bez parazit pfed oblastmi s vyskytem parazita. U n€kolika druht ptaki tvotici
kolonie, jako je vlastovka (Hirundo pyrrhonota), se ektoparaziti projevili jako hlavni
diivod pro opusténi hnizda (Loye, Carroll, 1998). Na druhé strané existuji dikazy, ze
pfenos a rozsifeni parazita spolu uzce souvisi, a je zndmo, Ze pravé premisténi hostitele
miZe parazit vyuzivat ke svému vlastnimu pfenosu (Lion a kol., 2006).

Paraziti také mohou vyvolavat riizné zmény chovani svého hostitele (obr. 2). Typ
t&chto zmén zavisi na zplisobu, kterym dochazi k Sifeni daného druhu parazita, ktery se
prenasi z kofisti na dravce predaci. Pfi tomto typu pfenosu se hostitel nakazi pozienim
kofisti napadené parazitem. Parazit miZe zvysit pravdépodobnost ukofisténi jedince,

kterého nasledné infikuje, naptiklad tim, Ze zvysi jeho aktivitu (Brown a kol., 1994;
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Obrizek 2: Mensi strach infikovanych hostitelli z dravce. Graf ukazuje vysledek
pokusu, pti kterém byla v akvariu vZdy dvojice koljudek (jedna zdrava, druhé nakazena
tasemnici Schistocephalus solidus) s:;jejich oblibenou potravou — niténkami. U stény
akvaria bylo umisténo dal3i akvarium s dravou cichlidou. Bylo pozorovano, kolik nitének
se¥erou zdravé a nakazené koljusky v té které vzdalenosti od stény s cichlidou. Bylo
zjisténo, Ze nakaZené koljusky mnohem Castéji sbiraji niténky v blizkosti dravce. Je tedy
pravdépodobné, Ze parazit ovliviiuje chovani svého hostitele. (Flegr, 2005)
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Webster, 1994; Hay a kol., 1986). Také muze jeho aktivitu pfesunout na jinou denni
dobu, naptiklad z noci na den, dale miZe bud’ prodlouZit jeho reaké&ni reakce, nebo
sniZit jeho strach z nebezpeti a z neznamych podnéti (Hutchinson, Aitken, Wells, 1980;

Hay a kol., 1983; Hay, Aitken, Graham, 1984).

V nékterych ptipadech parazit upravi ut€kovou reakci hostitele natolik, Ze tato
reakce spiSe zvySuje neZ sniZuje pravdépodobnost uloveni mezihostitele definitivnim
hostitelem. Typickym ptikladem jsou vrtejsi rodu Polymorphus, ktefi pfinuti svého
mezihostitele, blesivce rodu Gammarus, reagovat na vyruseni Gtékem k vodni hlading,
pokud je definitivnim hostitelem nepotapiva kachna. Naopak, pokud je definitivnim
hostitelem potapiva kachna, tak mezihostitele pfinuti plavat ke dnu (Barnard, Behnke,
1990; Minchella, 1985). Odstavec vietné piivodnich citaci pfevzat z Flegra (2005),
upraven.

Znamé jsou také pipady manipulace ze strany parazitd, ktefi jsou pfenageni
&lenovci sajicimi krev. V téchto ptipadech dochazi k manipulaci chovanim vektoru,
ktera vede k opakovanému sani krve, coZ vede k tomu, Ze se hostitel zdrzuje na misté
vétsiho vyskytu vektoru nebo se stéhuje na v&tsi vzdalenosti (Flegr, 2005).

U pohlavné pirenosnych parazitii se dtikazy ohledn€ manipulace ze strany parazitt
ziskavaji mnohem obtizng&ji. V ptipadech, kdy je parazit na hostitele pfenesen pomoci
predace, se miiZe uZ jen prostym porovnanim frekvenci infikovanych jedinci ulovenych
dravcem s frekvencemi infikovanych jedinci v b&€Zné populaci rozpoznat existenci
manipulace. U paraziti pfenesenych pohlavné je tento postup nepouZitelny. Zvlasté u
tohoto typu pfenosu paraziti 1ze o&ekavat manipulace smétujici ke zvySovani frekvence
pohlavniho styku hostitele, poptipadé k Cast€j$imu stfidani pohlavnich partneri.
V soucasné dobé nejsou k dispozici prilis presvéd€ivé priklady systémi parazit-hostitel,
ve kterych by se tento typ manipulace uplatiioval (Flegr, 2005). U pakomart rodu
Chironomus bylo pozorovano, Ze se samice prednostné péfily se samci nakaZenymi
roztoéem Unionicola ypsilophora. Pro roztoce je toto chovani velmi vyhodné, jelikoz se
v populaci mize dale $ifit pravé pfi pohlavnim styku pakomari (McLachlan, 1999). U
mnohych Zivo¢ichi (naptiklad u tady druhu jeStérek a hadd) existuji pozorovani, ktera
podobnou manipulaci nepfimo dokladaji. U samice zmije obecné bylo zjisténo, Ze se

paF nékolikrat za sezonu, pfitom k oplozeni snisky vajiCek by statila pouze jedna
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kopulace na zaCatku sezony. Dalsi ¢innost jedince je vtomto pfipadé nadbytena a
ni¢im nepfispiva ke zvySeni jeji biologické zdatnosti. MiZe vSak velmi vyraznd
pfispivat k efektivité §ifeni pfipadného pohlavné pienosného parazita, takZe neni
vylouéeno, Ze je nékterym takovym parazitem indukovano (Flegr, 2005, pfevzato véetné

puvodnich citaci, upraveno).

5.3. Zasahy do nervové soustavy hostitele

Mnozi paraziti zasahuji do centralni nervové soustavy hostitele prostfednictvim
hormont vylu¢ovanych do krve nebo prostfednictvim lokalnich mediatord (chemické
latky pusobici v bezprostfedni blizkosti svého vzniku). Skutegnost, Ze mnoho
endoparazitd je v téle hostitele umisténa v nervové tkani, souvisi stim, Ze centralni
nervova soustava je privilegovanym organem z hlediska imunitniho systému organismu.
Imunitni reakce proti cizorodé latce zde neprobihaji nebo probihaji jen s malou
Ginnosti, takZe parazit je zde proti obrannym mechanismim hostitele relativng
chranén. Dalim divodem umisténi parazitG do organd centralni nervové soustavy také
miZe byt i to, Ze pravé zde dokaze parazit velmi GCinn€ zasahovat do chovani hostitele
prostiednictvim pfirozenych mediatord jejich analogii, pfipadné faktort stimulujicich

syntézu téchto latek pfimo v nervovych builkach hostitele. Pfikladem mize byt prvok
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Obrézek 3: Vy3§i zastoupeni osob nakaienyc!l erolfelq Toxoplasma gondii u obgti
dopravnich nehod ve srovnani s neinfikovanymi jedinci. Frekvence toxoplazmozy u
Geastnikti  dopravnich nehod na uzemi centra Prat!y byla pqrovnén;} s frekvenci
toxoplazmézy v kontrolnim souboru osqb s trvalym bydli3t€ém na ste.Jnén'l misté. Z rozdilu
obou frekvenci bylo zjist€no, Ze osoby infikované toxoplazmou maji pfiblizng 2,6x vy3si

riziko havrie nez osoby nenakazené. (Flegr, 2005)
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Toxoplasma gondii, jehoZ cysty jsou dlouhodob€ tolerovany v nejriizné&jsich tkanich
mezihostitele, ale které jsou presto lokalizovany zvelké &asti pravé v mozku
infikovanych jedinci (Stibbs, 1985).

Druhym zpiisobem, jak miiZe parazit zasahovat do nervové soustavy hostitele, je
pomoci predani signalt do centralni nervové soustavy ptisludnymi senzorickymi organy
hostitele. Mezi n& patfi naptiklad vyluCovani nejriiznéjSich feromond, kterymi za
normalni situace komunikuji pfisludnici hostitelského druhu a pomoci nichZ proto
dokaze parazit spoustét u hostitele i velmi sloZité vzorce chovani. Typickym pfikladem
jsou hmyzi paraziti mravenct, z nichZ n€ktefi dokaZou pomoci feromont pfinutit své
hostitele, aby si je odnesli do hnizda, krmili je a v pfipadech, kdy ;e to pro parazita
vyhodné, také tieba zabili vlastni kralovnu (Fiedler, Holldobler, Seifert, 1996).

Parazit pasobi na smysly hostitele nejen specializovanymi feromony. V n&kterych
ptipadech mize pouzit zcela jednoduché nespecifické podnéty. Sexualni touha hostitele
zvysujici frekvenci pohlavniho styku, a tim tedy i frekvenci pfenosu parazita sifeného
pravé touto cestou, miize byt velmi u¢inné pozitivn€ ovlivnéna uZ pouze tim, Ze parazit
(napiiklad piivodce kapavky Neisseria) vyvola v pohlavnich organech hostitele svédéni
(Dawkins 1976).

Roup détsky pouziva obdobny mechanismus, ale ne ke zvySovani sexualni apetence,
ale k podstatné jednodussimu cili. Samicky v noci vylézaji z kone¢niku infikovanych
d&ti a kladou zde vajicka. Pritom vyvolavaji svédéni kolem fitniho otvoru, takze se dité

$krabe v okoli fitniho otvoru. Vaji¢ka mu ulpi na rukou a poté znovu infikuje sebe nebo

dal3i hostitele (Herrstorm a kol., 1997).

6. Hostitel a jeho chovani

Tato kapitola je cela vénovana hostiteli. V prvni podkapitole popisu, jak je chovani
definovéano. Na prvni pohled by se mohlo zdat, Ze definice chovani neni nijak sloZita,
ale neni tomu tak, proto bych rada tento termin v souvislosti s tématem této prace
uptesnila. V druhé podkapitole se budu vénovat adaptacim hostitele vi¢i parazitovi,
stejné tak jako jsem se jiz vénovala adaptacim parazita vii¢i svému hostiteli. V posledni

podkapitole popi$u imunitni systém hostitele, tedy jeho zpiisoby ubranéni se svému

parazitovi.
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6.1. Definice a zmény chovani hostitele

Chovani je mozno definovat rizn€. Je mozno jej chapat jako reakce jednotlivych
organismi na podnéty pfichazejici z jejich vnéjsiho i vnitfniho prosttedi, pficemz tyto
reakce nejéastgji spoc¢ivaji ve zménach jejich polohy ¢i zménéch polohy nebo vlastnosti
jejich organi. Spojovani signall a uchovéavani informaci, které fidi chovani jedince, se
nedéje na Grovni geonomu, ale na Grovni specializovanych &i organovych soustav, u
Zivodichl je to predevsim na udrovni soustavy nervové. Chovani je také nedilnou
soudasti fenotypu organismu. V nékterych pfipadech neni jednoduché rozlisit, kde u
jedince konéi vlastnosti, ve smyslu morfologickych, fyziologickych & molekularnich
znak?, a kde za¢ina jeho chovani. Napfiklad i barva t€lniho povrchu, soudast fenotypu,
ktera na prvni pohled jednoznatn€ spadd do kategorie morfologickych vlastnosti, je
velmi &asto vysledkem ¢&i projevem chovani organismu — napfiklad zmény zabarveni
chameleona, hlavonozct a nékterych ryb. Pokud bychom organismus pfirovnali
k po¢itadi, tak morfologické vlastnosti organismu miZeme pfirovnat k hardwaru a
chovani k softwaru po&itade. Genotyp jedince v prib€hu ontogeneze dale uréi vlastnosti
organismu, jak jedinec s témito vlastnostmi nalozi, jak vyuZije organy, ale jak se bude
chovat, uz zaleZi na jeho softwaru. Jednu morfologickou strukturu — hardware — lze
vyuZivat ke zcela odlignym ucelim. Stejnym zobakem je mozné loupat semena nebo
vylamovat plZe zulity a napfiklad chapavé nohy primat jsou je§té univerzalngjsi.
Zatimco hardware (stavba téla organismu) zlstava po cely Zivot organismu téméf
stejny, software se miZe neustdle vyvijet, jedinec méni své chovani naptiklad
v diisledku hromadéni zkugenosti. Je jasné, Ze existuji prvky chovani, které se podobaji
v principu spie softwaru, napfiklad nauéené vzorce chovani, zatimco jiné pripominaji

spise hardware, jako naptiklad vrozené fixni vzorce chovani (Flegr, 2005).

6.2. Adaptace hostitele vici parazitum’

Stejné jako si paraziti vytvafeji rizné adaptace, aby pfemohli svého hostitele, tak i
hostitelé si vytvateji rizné upravy, aby se parazitim mohli branit. PfestoZe je imunitni
systém pro preziti utoku parazitd velmi dilezity, je to vlastn€ az ta posledni zbran, po

které jedinec sahne. Bojuje proti parazitim, ktefi se do t€la hostitele uz dostali. Prave

? Informace derpany z Zimmer (2000), upraveno podle plivodnich pramenii
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adaptace si hostitelé vytvareji, aby k proniknuti do t€la viibec nedoslo. Hostitelé jsou
adaptovani na boj s parazity tvarem téla, chovanim, zpGsobem pafeni, dokonce i
strukturou svych spolegenstev — vSe je navrZeno tak, aby ke stfetu parazita a hostitele
nejlépe vibec nedoslo (Zimmer, 2000).

Naptiklad studiem DNA véel pfisli védci na to, Ze krdlovna se na svém svatebnim
letu pravdépodobné pafi s deseti aZ dvaceti samci. Takové mnoZstvi pohlavnich stykd je
pro kralovnu velmi naroéné. Pafici se krdlovna se také stava velmi snadnou kofisti pro
predatory a nezbyva ji pfili§ mnoho energie na pfeZiti zimy. Svycarsk}'f biolog Paul
Schmid-Hempel proto testoval hypotézu, zda genetickd rozmanitost potomstva mize
véelam poskytnout ochranu proti parazitim. Uméle oplodnil kralovnu ¢melaka (Bombus
terrestris) a vypéstoval jejich kolonie. N&které kralovny dostaly sperma jen z n&kolika
blizce ptibuznych samci a ostatni dostaly sperma s &tyfnasobnou genetickou
riznorodosti. Geneticky rtiznorodgjsi potomstvo bylo ve vSech smérech odolnéjsi proti
parazitiim neZ to, které vzniklo z mén¢ riznorodého spermatu. ,,Riiznorodi potomci®
méli méné parazitd a vétsi reprodukéni schopnost. Misto toho, aby si krélovna peclive
vybirala jednoho nejlepsiho samce, hleda si mnoho samcd, aby v budoucim tlu zaru¢ila
genetickou pestrost. Je tedy pravdépodobné, Ze frekvence pafeni véel je z&asti ovlivnéna
parazity (Baer, Schmid-Hempel, 1999).

Neéktery bylozravy hmyz mé tvar téla dokonale ptizpisobeny k boji proti parazitim.
Riznymi adaptacemi museji sniZovat pravdépodobnost, Ze je parazit viibec najde nebo
se k nim dostane. Ve svém larvalnim stadiu je hmyz nejvice vystaven nebezpeti, proto
je ddlezité, aby byl v tomto obdobi chranén. Né&které druhy jsou pokryty ostny a tvrdou
pokozkou, ktera znemoziiuje parazitickym vosi¢kam, aby do nich nakladly vaji¢ka. Jiné
maji na téle chomacky chlupd, které se uvoliiuji pokud se vosi¢ka pokousi na téle pristat
a zamota se do nich. I kukly motyld jsou zavéSeny na dlouhém hedvébném vlakne,
takZe vosicky nemohou propichnout jejich tlusty povrch, jelikoZz nemaji dostateénou
oporu (Gross, 1993).

Ale ne kasdému druhu takové brnéni staci. Takovym ptikladem mouhou byt tisice
druhti mravencu a tisice jim vlastnich druhti parazitickych much. To je odhadem 16000
druhi z fadu dvoukfidlych (Diptera), tedy pfiblizné 20% z celkového poctu organismi

s timto zptsobem zivota (Feener, Brown, 1997).
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