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Abstrakt

Emerging diseases spésobuju masivne uhyny niektorych volfne Zijucich
zivoCichov i zivoCichov v chovoch. ZvyCajne sa jedna oinvazivne patogeény,
rozSirené v nedavnej dobe v désledku ludskych aktivit. Prikladom m&zu byt uhyny
rakov (raCi mor), obojzivelnikov (chytridiomykéza) alebo ryb (rosette agent, salmonid
whirling disease, red spot disease). Napriek vysokej mortalite, ktoru spdsobuju tieto
agresivne patogény, existuju pripady, kedy jedinci, populacie €i druhy nakazu preziju
alebo jej su schopny odolavat dlhSie Casové obdobia. Pri€inou mézu byt
priaznivejSie podmienky prostredia, behavioralne rozdiely medzi pohlaviami, vysSia
odolnost’ konkrétnej populacie ¢€i druhu alebo znizena virulencia patogénu. Tato
reSerS sa zameriava prave na tieto pripady a zhffha zname informacie o faktoroch
umoznujucich prezivanie jedincov, druhov alebo populacii vodnych zivo€ichov

ohrozenych spomenutymi zavaznymi nakazami.

KPaéové slova: emerging diseases, rac¢i mor, chytridiomykdza, rosette agent,

salmonid whirling disease, red spot disease, prezivanie, podmienky prostredia
Summary

Emerging diseases cause massive deaths of some wild and caged animals.
Usually, these pathogens are invasive, recently widespread by human activities. For
instance, deaths of crayfish (crayfish plague), amphibians (chytridomycosis) or fish
(rosette agent, salmonid whirling disease, red spot disease). Despite the high
mortality caused by these aggressive pathogens, there are cases when individuals,
populations or species survive an infection or are able to withstand a longer periods.
The cause of observed phenomenon can be more favorable environmental
conditions, behavioral differences between the sexes, higher resistance of specific
populations or species or reduced virulence of the pathogen. Objective of this review
is to focus on these cases and summarize known informations about factors enabling
survival of individuals, species or populations of threatened aquatic animals by

mentioned serious diseases.

Key words: emerging diseases, crayfish plague, chytridiomycosis, rosette agent,

salmonid whirling disease, red spot disease, survival, environmental conditions
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1. Uvod

Tzv. emerging diseases su definované ako nové nakazy, u ktorych v
poslednych rokoch doslo ku geografickému rozsSireniu, k zvySeniu spektra hostitelov
alebo k zvysSeniu prevalencie (Daszak et al. 2000). Emerging diseases spdsobuju
masivne Uhyny volne Zijucich Zivogichov i Zivogichov v chovoch. Casto sa jedna o
invazivne patogény, rozSirené v nedavnej dobe v désledku ludskych aktivit.

Prikladom mézu byt uhyny ryb spbsobené ochoreniami, ako su salmonid
whirling disease, rosette agent alebo red spot disease. Pévodcom salmonid whirling
disease (SWD) je Myxobolus cerebralis patriaci do triedy Myxosporea. Jeho
definitivnym hostitelom je Tubifex tubifex a medzihostitefom lososovité ryby, hlavne
pstruhy. Pévodcom rosette agent je Sphaerothecum destruens patriaci do triedy
Mesomycetozoa. Je to intracelularny parazit, ktory bol do Eurdopy zavleCeny
invazivnym druhom ryby Pseudorasbora parva pévodom zo Severnej Ameriky. Red
spot disease tieZ znamy ako epizooticky ulcerativny syndrom (EUS), spdsobuje
oomycét Aphanomyces invadans, pévodne z Japonska, dnes uz velmi rozSireny
a s velmi Sirokym spektrom hostitelov.

Dalsim prikladom mézu byt Ghyny rakov spdsobené radim morom, ktorého
povodca je oomycét Aphanomyces astaci a uhyny obojzivelnikov spdsobené
chytridiomykdzou, ktoru spbésobuje chytridiomycét Batrachochytrium dendrobatidis a
Batrachochytrium salamandrivorans.

V mojej praci sa zaoberam uz zmienenymi zavaznymi chorobami so zameranim
na vodné Zivocichy, ide o Zivo€ichy jak volne Zijuce, tak zZivoCichy z chovov. Cielom
tejto bakalarskej prace je zhrnut informacie o faktoroch umoZniujucich prezivanie
jedincov, druhov alebo populacii vodnych ZivoCichov ohrozenych agresivnymi
patogénmi. Spomenuté ochorenia sice Casto vedu k hromadnym uhynom, ale
vacsinou niektori jedinci, populacie €i druhy nakazu preZiju alebo jej su schopny
dihSie odolavat. Prva kapitola zhriiuje faktory ovplyvriujuce schopnost ryb odolavat
voCi uz spomenutym ochoreniam, avSak najviac dostupnych relevantnych Studii som
nasla o chytridiomykéze a raCom moru a z toho dbévodu su rozoberané v

samostatnych kapitolach.



2. Faktory ovplyviujuce priebeh ochoreni Rosette agent, SWD, EUS u ryb

V tejto kapitole sa zameriavam na abiotické a biotické faktory ovplyviujuce
priebeh novych virulentnych nakaz u ryb. Medzi tieto faktory patria teplota, pH vody,
vek a velkost hostitefa, vplyv reprodukéného obdobia hostitela a rozdielna miera

odolnosti hostitela.
2.1 Vplyv abiotickych faktorov

2.1.1 Teplota

Je mozné, Ze nizke teploty by mohli spomalovat nastup infekcie spdsobene;j
povodcom rosette agent. Napriek tomu, Ze spory pévodcu rosette agent maju Siroku
teplotnu toleranciu, pri 4 °C zacala zoosporulacia o 2 dni neskér nez pri teplotach
nad 15 °C (Andreou et al. 2009). Zda sa, Ze u rosette agent ma teplota na priebeh
ochorenia len minimalny vplyv, zatial ¢o uryb citlivych vo€i EUS je teplota
vyznamnym faktorom ovplyviujucim schopnost hostitefa v boji proti Aphanomyces
invadans (Chinabut et al. 1995). V Studii skumajucej rast niekolkych izolatov A.
invadans medzi teplotami 6 az 42 °C, bola najvySSia teplota, kedy eSte bol
pozorovany rast patogénu 34 °C. Pri 6 °C rastli vSetky izolaty A. invadans (Lilley a
Roberts 1997), ¢o sa zhoduje s vyskytom EUS epidémii po€as zimnych mesiacov
alebo kvéli nahlemu poklesu teploty vody v spojeni s masivnymi zrazkami (Chinabut
et al. 1995; Lilley et al. 2002). Nizka teplota vody a rapidny pokles teploty ovplyvriuju
jak patogén tak i hostitela, pre ryby je nizka teplota vody imunosupresivna a indukuje
zmeny na pokozke, zahriujuc stratu mukusu, o mébze viest k infekcii (Bly a Clem
1992; Quiniou et al. 1998). Zatial, vac¢sina druhov ryb infikovanych EUS, boli tropické
druhy v tropickom prostredi, takze teplota povazovana za "nizku" méze byt i 25 °C
(Pathiratne a Jayasinghe 2001). Ryby druhu Puntius schwanenfeldi su citlivé vo i
EUS pri 24 °C, je vS8ak mozné, Ze pri o nieCo vysSej teplote by P. schwanenfeldi boli
vyrazne odolnejSie voci A. invadans (Chinabut et al. 1995). Na rozdiel od niektorych
tropickych ryb, ktoré sa javia ako menej citlivé vo¢i EUS pri teplotach = 26 °C
(Chinabut et al. 1995), Thompson (nepublikované; podfa Khan et al. 1998) zistil, Ze
ryby Oncorhynchus mykiss su menej nachylné k infekcii A. invadans pri teplotach

nizSich nez 18 °C. TakZe vplyv teploty je druhovo Specificky.



2.1.2 pH vody

Zda sa, Ze pH vody je jeden z faktorov ovplyviujucich prevalenciu ochorenia
EUS. Ryby vyskytujuce sa v tokoch s optimalnym pH 6 — 8, budu pravdepodobne
lepSie odolavat voCi Aphanomyces invadans, nez ryby vyskytujuce sa v tokom s
nizsim pH.

Silné zrazky a pody, ktoré su bud prirodzene kyslé alebo narusené agrikulturou
a rozvojom obytnych oblasti mézu viest k znizeniu pH vody (Baldock et al. 2005;
Choongo et al. 2009). Vacsina druhov ryb hynie pri pH niZzSom nez 4,0, zatial ¢o pH
4,0 — 6,0 je pre ryby stresujuce (Choongo et al. 2009). Niekolko Studii (Callinan et al.
1996; Fairweather 1999; Choongo et al. 2009) zaznamenalo spojitost’ nizkych hodnot
pH vody s epidémiami EUS jak u volne Zijucich, tak u experimentalne testovanych
ryb. Niektori autori (Fairweather 1999; Callinan et al. 2005) predpokladaju, Ze nizke
pH vody by mohlo viest k poSkodeniu kozZe ryb, ktoré by poskytovalo vstup pre
vhiknutie Aphanomyces invadans. Tuto hypotézu by mohla podporovat Studia z
Afriky, kde zistili, Ze EUS infekcia bola viacej prevalentna v oblastiach s nizkym

pradenim vody alebo v lagunach s pH mensim nez 6,0 (Choongo et al. 2009).

2.2 Vplyv biotickych faktorov

2.2.1 Vek a velkost hostitela

Moznost, ze vek a velkost mo6zu hrat’ ulohu v odolnosti vo¢i EUS u niekolkych
druhov ryb ako su Catla catla, Labeo rohita, Cirrhinus mrigala bola rozoberana uz
v pracach Lilley et al. (1998) a Chinabut a Roberts (1999, podla Pradhan et al. 2007).
Zatial ¢o druhy C. catla, L. rohita a C. mrigala su voCi EUS signifikantne citlivejSie
v rannom §tadiu vyvoja (Roberts et al. 1989, podla Lilley et al. 1998; Pradhan et al.
2008), ked dosiahnu veku 1 rok a viac su voCi EUS vyrazne odolnejSie (Pradhan et
al. 2007). Av8ak u vyrazne vnimavého druhu Channa striatus vek a velkost’ hostitela
nehra ulohu v citlivosti tohto druhu voci EUS (Cruz-Lacierda a Shariff 1995, podla
Lilley et al. 1998).

Podobne ako u EUS, je zname, Ze vyvoj a zavaznost ochorenia SWD zavisi na
veku a velkosti ryb (Thomson et al. 1999, podla Ryce et al. 2005). Ryby starSie nez 4

— 8 mesiacov a dlhsie nez 5 — 13 cm, boli povazované za rezistentné voci ochoreniu

7



(EI-Matbouli et al. 1992; Garden 1992, podla Ryce et al. 2005). V novSich Studiach
(Ryce et al. 2004, 2005), bol udruhu Oncorhynchus mykiss experimentalne
testovany vplyv veku a velkosti na odolnost hostitela voli M. cerebralis. Bolo
preukazané, Ze jedinci druhu O. mykiss starSi nez 9 tyzdriov a dlhSi nez 40 mm
lepSie odolavaju vo€i ochoreniu spésobenému M. cerebralis, nez mladsi a mensi
jedinci (Ryce et al. 2005).

2.2.2 Vplyv reprodukéného obdobia hostitela

Bol experimentalne testovany vplyv rozmnoZujucich sa a nerozmnoZujucich sa
jedincov kaprovitych ryb druhu Leucaspius delineatus na priebeh rosette agent.
U nerozmnozujucich sa jedincov bola namerana znacne nizSia prevalencia a uroven
infekcie v porovnani s rozmnozujucimi sa jedincami (Andreou et al. 2011). Tato
vysoka citlivost L. delineatus vo€i pdvodcovi rosette agent poc€as reprodukéného
obdobia bola pozorovana iv studii Gozlan et al. (2005). Vysoka investicia oboch
pohlavi ryb do rozmnozZovania ma negativny vplyv na imunitny systém (Kurtz et al.
2007; Simkova et al. 2008). Zda sa, ze pozorovana zvy$ena prevalencia a Uroveri
infekcie by mohla byt vysledkom imunosupresie spdsobenej zvySenou investiciou L.

delineatus do rozmnozovania (Andreou et al. 2011).

2.2.3 Rozdielna miera odolnosti hostitelov

U rosette agent, EUS a SWD, bola pozorovana medzidruhova variabilita
v citlivosti hostitefov. Zatial o Abramis brama sa zda byt vysoko citliva vo i
ochoreniu rosette agent, u druhov Cyprinus carpio a Rutilus rutilus bola pozorovana
vyrazne nizSia prevalencia infekcie a mortalita hostitefov (Andreou et al. 2012).

Podobne druhy Oreochromis niloticus, Gasterosteus aculeatus, Cyprinus carpio
su voCi EUS prirodzene rezistentné, zatial €o druhy Puntius schwanenfeldi,
Oncorhynchus mykiss ,Rutilus rutilus a Channa striatus su voCi EUS velmi vnimaveé
(Khan et al. 1998; Pradhan et al. 2007).

Voci SWD je mnoho lososovitych ryb velmi vnimavych (Granath a Vincent

2010), av8ak bolo zistené, Ze Salmo trutta je vyrazne odolnejSi voci ochoreniu nez
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Oncorhynchus mykiss (Hedrick et al. 1999). Napriek tomu, Ze O. mykiss je
povazovany za najviac vnimavy druh voci M. cerebralis z Lososovitych ryb (Hedrick
et al. 1999), bola u tohto druhu zistena vnutrodruhova variabilita v citlivosti voci M.
cerebralis. Experimentalne Studie dokazali, Ze populacia O. mykiss z Harrison Lake,
USA je odolnejSia voCi M. cerebralis nez ostatné populacie O. mykiss (Wagner et al.
2006; Miller a Vincent 2008). Zda sa, Ze u populacie O. mykiss z Harrison Lake doslo
k silnému selekénému tlaku, ktory viedol k znizZeniu citlivosti populacie voci M.
cerebralis (Miller a Vincent 2008). Okrem populacie O. mykiss z Harrison Lake, su
zname este dalSie dve odolné populacie tohto druhu (Hedrick et al. 2003; Wagner et
al. 2006).

Zaverecéné slovo:

Zatial ¢o mala teplota na rosette agent iba nepatrny vplyv, u EUS sa zda byt
velmi vyznamnym faktorom, je tazké urCit obecné stanovisko, ¢i ryby nakazené EUS
prezivaju lepSie pri vySSich alebo nizSich teplotach, zda sa ze vplyv teploty na toto
ochorenie je druhovo Specificky. Menej vyznamnym faktorom je pH, ktorého vplyv bol
z rozoberanych ochoreni testovany iba u EUS. Zda sa, ze vek a velkost' hostitefa su
spolocnym faktorom jak pre nakazu EUS tak pre SWD, kde jedinci starSi a vacsi
odolavaju infekcii lepSie. Vplyv reprodukcie na priebeh infekcie bol sice testovany iba
u rosette agent, ale je pravdepodobné, Ze ryby, ktoré investuju do reprodukcie
a maju tak oslabenu imunitu podlfahnu iinym ochoreniam ako su EUS alebo SWD.
Dalsim vyznamnym faktorom spoloénym pre vsetky tri nakazy je medzidruhova
a vnutrodruhova variabilita v odolnosti voci patogénom, druhy a populacie su odolné

bud prirodzene, alebo v désledku koevolucie.

3. Chytridiomykéza

Chytridiomykdza je zavazné hubové ochorenie, ktoré spdsobuje masové uhyny
obojzivelnikov po celom svete. Toto ochorenie bolo prvy krat popisane na konci 20.
storocCia (Berger et al. 1998) a nasledne bol identifikovany pévodca chytridiomykdzy,
Batrachochytrium dendrobatidis (Chytridiomycetes, Rhizophydiales) (Longcore et al.
1999). V nedavnej dobe bol objaveny dalsi pévodca chytridiomykdzy
Batrachochytrium salamandrivorans, ktory spésobuje chytridiomykdézu u mlokov
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(Martel let al. 2013). Nakaza bola doposial zistena uviac nez 350 druhov
obojzivelnikov na vsSetkych kontinentoch okrem Antarktidy (Fisher et al. 2009a),
pricom najmenej 34 druhov obojzivelnikov, kvdli tejto chorobe vyhynulo (Lips et al.
2006). Podla dat ziskanych z retrospektivheho vySetrovania muzejnych exemplarov
v USA, bol stanoveny rok 1974 ako datum prvého vyskytu chytridiomykdézy (Carey et
al. 1999), ale novSie retrospektivne Studie objavili eSte skorSie pripady
chytridiomykdzy v Afrike z roku 1933 (Soto-Azat et al. 2010) a 1938 (Weldon et al.
2004). Je teda pravdepodobné, Ze chytridiomyk6éza pochadza pbvodne z juznej
Afriky (Weldon et al. 2004) a na ostatné kontinenty bola rozSirena €innostou ¢loveka
(Daszak et al. 2001).

Klinické priznaky nakazenych obojzivelnikov zahffaju tvorbu makroskopickych
Iézii, ktoré nie su zvyCajne zjavné. VyraznejSimi priznakmi onemocnenia su zmeny
vchovani ako su letargia, abnormalne drzanie tela, nechutenstvo, strata
prirodzenych reflexov, sedenie so zadnymi nohami od tela. Umrtie zvy&ajne nastava
niekolko dni po nastupe klinickych priznakov (Berger et al. 1999), toto umrtie je
spbsobené elektrolytickou nerovnovahou, ktora je vysledkom naruSenej
osmoregulacnej funkcie koze hostitela (Voyles et al. 2009).

Mnoho hub z radu Rhizophydiales sa vyskytuje vo vodnom prostredi (Letcher et
al. 2006). Su pre ne typické nepohlavné reprodukéné zoospory, ktoré sa pohybuju
pomocou jedného bicCiku (Berger et al. 1999). Bd sa vyskytuje vo dvoch formach,
prvou je gulaté prisedavé zoosporangium (10 - 40 um) (Berger et al. 2005b) a druhou
je pohybliva zoospoéra (3-5 um) (Longcore et al. 1999). Pohybliva zoospoéra po
prisadnuti k substratu (keratizované bunky pokozky obojZivelnikov) vyvinie rhizoidy
a behom 4 dni sa premeni na zoosporangium (Berger et al. 2005a). Nasledne su zo
zoosporangia uvolhované zoospory pomocou vypustnej trubice (tzv. discharge tube).
Tym sa cely cyklus uzatvara (Obr.1). Zoospoéry Bd su infekéné pre dospelé zaby i pre
juvenilné Zubrienky a mozu zit' dihSie nez 24 h (Berger et al. 1999).

U inych druhov chytridiomycét je typickym vysledkom sexualnej reprodukcie
hrubostenné, rezistentné Stadium spory (Miller a Dylewski 1981), ktoré je schopné
prezit v extrémnych podmienkach (Kuznetsov 1981; podfa Powell 1993) dlhSie
Casové obdobie (Laidlaw 1985; podla Powell 1993), u Bd takéto stadium rezistentnej
spéry nebolo zistené (Longcore et al. 1999). Prave absencia $tadia rezistentnej spoéry

by mohla vysvetlovat zvySenu citlivost patogénu na faktory ako su napr. zvySena
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teplota a vysychanie. V nasledujucich kapitolach tieto faktory ovplyvriujuce preZitie

nakazenych obojzivelnikov budu blizSie rozobrané.

Obr.1. Zivotny cyklus Batrachochytrium dendrobatidis (podia Berger et al.
2005b). (A — pohybliva zoospoéra; B — zoospéra po prisadnuti na povrch hostitela; C

— vyvijajuce sa zoosporangium; D uvolfiovanie zoospory pomocou vypustnej trubice.)

3.1 Vplyv abiotickych faktorov na priebeh chytridiomykozy

3.1.1 Teplota

Je vSeobecne zname, Ze teplota je jednym z kluCovych faktorov, ktoré
ovplyvnuju prezitie obojzivelnikov nakazenych pévodcom chytridiomykozy a to nielen
tym, Ze limituje vhodné podmienky pre vyvoj patogénu, ale tiez ovplyvriuje funkciu
inych  obrannych  mechanizmov  hostitela. U  pbvodcu  chytridiomykozy
Batrachochytrium dendrobatidis bolo zistené, ze sa rozmnozuje medzi teplotami 4 -

25 °C a jeho idealne teplotné optimum je v rozmedzi 17 - 25 °C (Piotrowski et al.
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2004). Berger et al. (1999) uvadzaju, ze Bd je citlivé na mrazy, to by mohla
potvrdzovat' aj novSia Studia, v ktorej testované izolaty hub z radu Rhizophydiales
mrazy (- 15 °C) neprezili (Gleason et al. 2008). Pri teplotach nad 28 °C, ¢o je nad
hranicou optima patogénu, Bd prestava rast a pri teplote nad 30 °C umiera
(Piotrowski et al. 2004). Uvedené teplotné limity patogénu vyrazne ovplyviuiju
mortalitu obojZivelnikov a su dbévodom pozorovaného sezonneho efektu, kedy
nakazeni jedinci lepSie odolavaju infekcii poCas letnych mesiacov a naopak pocas
zimnych mesiacov je umrtnost’ nakazenych obojzZivelnikov najvyssia (Longcore et al.
1999), s pozorovanym sezénnym efektom koreluje aj nadmorska vySka (Berger et al.
1998). Podfa mnoho Studii (Daszak et al. 1999; Bradley et al. 2002; Kriger et al.
2007a), hostitelia lepSie prezivaju v tropickych nizinnych oblastiach (pod 500 m) (Lips
et al. 2003), alebo pocas letnych mesiacov, kedy vysoka teplota prostredia moze
znizit vyskyt chytridiomykozy v populaciach obojzivelnikov a uplne eliminovat
infekciu z niektorych regiénov (Woodhams et al. 2003). Pocas pat rocného vyskumu
v Australii boli pozorované opakované uhyny obojZivelnikov po¢as zimnych mesiacov
(priemerné denné teplotné maximum nepresahovalo 21 °C), naopak pocas letnych
mesiacov (28 °C), neboli zistené zZiadne pripady chytridiomykozy (Berger et al. 2004).
To sa zhoduje aj s vyskumom u Alytes obstetricans vo Svajgiarsku, kedy sa vaésina
infikovanych Ziab experimentalne vystavenych teplotdm nad 26 °C po dobu 5 dni
zbavila infekcie (Geiger et al. 2011).

Ako bolo skér spomenuté obojzivelniky infikované pévodcom chytridiomykozy
lepSie odolavaju chorobe v nizSich nadmorskych vySkach pravdepodobne preto, ze
rast Bd je limitovany vysokymi letnymi teplotami, ktoré v subtropickych a tropickych
regionoch mézu byt pre Bd letalne. Tento fakt podporuju i data vychodoaustralskych
druhov Zijucich v tropickych dazdovych lesoch Litoria pearsoniana a Litoria chloris, u
ktorych bol zaznamenany behom letnych mesiacov vo vy$Sich nadmorskych vyskach
vysoky stupenn onemocnenia, zatial ¢o v niZSich polohach tieto druhy odolavaju
chorobe lepsie (Kriger et al. 2007a). TieZz u populacii Atelopus spp. Zijucich v
tropickych nizinach (pod 1000 m) Juznej Ameriky nebola zistena pritomnost
Batrachochytrium dendrobatidis (Tarvin et al. 2014; La Marca et al. 2005).

PreZitie hostitela je ovplyviiované nielen teplotou prostredia, ale aj jeho
termoregulaénym  chovanim. U  niektorych  obojzivelnikov ~ nakazenych
chytridiomykézou bol pozorovany jav zvany ,behavioralna horucka“. Tento jav je

vysvetlovany tak, Ze nakazené obojzivelniky vyhladavaju odkryté a vyvySené miesta,
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kde si vyhrievanim mézu zvysSit telesnu teplotu (Kluger et al. 1991). Napr. u
populacie Atelopus zeteki bol pozorovany narast priemernej teploty tela
s prevalenciou infekcie (Richards-Zawacki et al. 2010). Pokial dokazu obojzivelniky
udrzat' takto zvySenu telesnu teplotu dostato¢ne dlho, su schopné infekciu redukovat
alebo sa jej uplne zbavit (Richards-Zawacki et al. 2010). Je to preto, Ze zvySena
teplota hostitefa limituje rast a prezitie patogénu a zaroven posobi priaznivo na

imunitny systém hostitefa (Blandford a Thomas 2000).

3.1.2 Vlhkost

Pbvodca chytridiomykézy Bd ma vodné pohyblivé zoospory (Longcore et al.
1999; Piotrowski et al. 2004), ktoré nepreziju vysychanie (Berger et al. 2001,
Johnson et al. 2003). Na zaklade tychto informacii bola vytvorena hypotéza, Ze
vyskyt chytridiomykozy bude mensi v suchs$ich oblastiach (Kriger et al. 2007b). Tato
hypotéza bola testovana a potvrdena u populacii druhu Litoria lesueurii, ktoré sa
vyskytuju prevazne v kamenistych potokoch juhovychodnej Australie. Infikované
populacie tohto druhu boli najdené na vSetkych zbernych miestach, kde 30 - denné
zrazky prekrocili 33 mm, zato tam, kde bol 30 - denny uhrn zrazok niz§i nez 33 mm,
bol vyskyt chytridiomykdézy najdeny iba na polovici miest (Kriger et al. 2007b).
SuchSie obdobia pocas roka znizuju intenzitu (Terrell et al. 2014) a prevalenciu
chytridiomykdzy (Kriger 2009). Konkrétnym prikladom je redukovana prevalencia
infekcie u piatich z 10 sledovanych druhov Ziab namerana vo vychodnej Casti Statu
lllinois, USA, pocas jari 2012, kedy boli nezvy€ajne nizke zrazky, zatial ¢o na jar v
roku 2013 boli zrazky aj prevalencia infekcie vySSie (Beyer et al. 2015).
Chytridiomykdza je mnozZstvom zrazok vyrazne ovplyviiovana, potvrdzuju to zaznamy
zvySenej prevalencie chytridiomykoézy pocas obdobia dazdov u volne Zijucich
australskych ziab (Berger et al. 2004) a taktiez uhyny obojzivelnikov poc¢as vrcholu
dazdovej sezény na niekolkych miestach Panamy, vratane El Copé (Lips et al.
2006), kde su zname velké uhyny druhu Atelopus zeteki (Lips et al. 2010). Uhyny
v Strednej Amerike mézu mat suvis aj s tym, ze mnoho horskych neotropickych ziab
kopuluje pocas predizenej dazdovej sezény, o zvysuje ich citlivost vo&i Bd (Lips et
al. 2006). Tato citlivost mbze byt spbsobena tym, Ze v obdobi parenia su

v CastejSom kontakte s vodou, nez po zvySok roka (Richards-Zawacki et al. 2010).
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Bolo pozorované, Zze dokonca a;j striktne terestrické neotropické populacie ziab (napr.
Eleutherodactylus spp.), boli nakazené pobvodcom chytridiomykozy, doSlo aj
k poklesom pocetnosti tychto populacii, ale v niZzSej miere nez napr. u pobreznych
neotropickych druhov (Craugastor spp.) (Lips et al. 2006). PomalSi pokles pocCetnosti
populacii je pravdepodobne spdsobeny obmedzenou schopnostou prenosu Bd
v terestrickom prostredi (Lips et al. 2006). Ci je Bd schopné prezivat nezavisle na

obojzivelnikoch nie je doteraz zname (Hossack et al. 2009).

3.2 Vplyv biotickych faktorov na priebeh chytridiomykozy

3.2.1 Rozdielna miera virulencie patogénu

Zoosporicki paraziti Casto vykazuju vysoky stupen genetickej variability
(Gleason et al. 2014). Niekolko skorsSich Studii nazna€ovalo, ze medzi izolatmi Bd je
nizka geneticka variabilita (Morehouse et al. 2003; Lips et al. 2006; Daszak et al.
2003), az neskoér bolo zistené, Ze existuje najmenej pat fenotypovo a fylogeneticky
rozlicnych linii Bd (Farrer et al. 2011; Bataille et al. 2013). Nedavna Studia naznacuje,
Ze rozdielne morfologické znaky medzi kmernmi Bd ako je napr. velkost sporangia
a odliSné exprimovanie proteinov mézu suvisiet s rozdielnostou v preziti hostitefov
(Fisher et al. 2009b; Farrer et al. 2011). Civi§ na svojom webe (http://chytrid.herp.cz/)
uvadza, ze podla zdelenia Garnera, linie Bd s va¢simi sporangiami by mohli byt pre
niektoré druhy letalnejSie. Bohuzial, mne sa tuto informaciu nepodarilo dohladat.

Bolo zistené, Ze za najviac masovych uhynov obojzZivelnikov je zodpovedna
linia Bd oznaCovana ako BAGPL, ktora je najviac virulentna a najrozSirenejSia po
svete. Tri linie Bd zo Svajéiarska, z Juznej Afriky a z oblasti brazilskych lesov su
vyrazne menej rozSirené a vykazuju nizSiu virulenciu nez BAGPL. U piatej linie Bd
aroveri virulencie nie je znama, av$ak sa zda, Ze sa vyskytuje iba v Azii (Bataille et
al. 2013).

Rozdielna miera virulencie ovplyviiuje dizku prezitia hostitela (Kilpatrick et al.
2010). Napr. u experimentalne infikovaného druhu Litoria caerulea, vystaveného trom
réznym izolatom Bd, sa dizka prezitia liSila v zavislosti od izolatu (Berger et al.
2005a). V Colorade, USA boli pozorované masové uhyny druhu Bufo boreas boreas
(Pearl et al. 2007), vo Wyomingu, USA bola tieZ u tohto druhu zistena pritomnost’ Bd,
ale k ziadnym masovym umrtiam v tomto regiéne nedochadzalo (Muths et al. 2008;
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Murphy et al. 2009). Podobny jav bol pozorovany aj u druhu Rana muscosa v Sierre
Nevade, USA (Rachowicz et al. 2006; Briggs et al 2005). Takéto pozorovania mézu
naznacovat pritomnost menej virulentnej linie Bd, ale taktiez mézu byt vysvetlené

rozdielnymi klimatickymi podmienkami, alebo zvySenou rezistenciou jedincov.

3.2.2 Rozdielna miera odolnosti hostitelov

Medzi druhmi, populaciami a jedincami obojzivelnikov existuje Siroka miera
odolnosti vocCi chytridiomykdze (Young et al. 2014). Niektoré druhy obojzivelnikov ako
su zaby (Rana catesbeiana, Xenopus laevis, Rana temporaria, Leioplema spp.)
(Daszak et al. 2003; Rachowicz et al. 2005; Bielby et al. 2015; Ohmer et al. 2013)
a mloky (Ambystoma tigrinum, Plethodon cinereus) (Carey et al. 2006) su menej
citivé voci chytridiomykoze. Tieto druhy moézu byt nosiCmi chytridiomykozy
a potencionalnym nebezpecfenstvom pre citlivejSie druhy (Rachowicz et al. 2005).
U Xenopus spp. chovanych v zajati bola pozorovana variabilita v citlivosti vo¢i Bd.
Zatial, ¢o u Xenopus laevis bola pozorovana mierna infekcia bez uhynov, Xenopus
tropicalis za tych istych podmienok hynul (Parker et al. 2002).

Dve Studie testovali variabilitu izolatov Bd (Berger et al. 2005a; Retallick et al.
2007), avSak pri porovnani tychto dvoch Studii, ktoré mali velmi podobnu
metodologiu (Retallick et al. 2007), experimentalne infikovany druhu Pseudacris
triseriata prezil az Styri krat dlhSie nez Litoria caerulea (Berger et al. 2005a; Retallick
et al. 2007), €¢o naznaCuje medzidruhovu variabilitu v odolnosti vo¢i Bd.

Odolnejsim druhom sa zda byt aj Litoria lesueuri, utohto druhu boli zistené
vysoké davky zoospdr na povrchu jedincov, mnozstvo zoospor Bd bolo dostatocne
vysoké, aby usmrtilo infikované Zaby, no Ziadne vizualne prejavy infekcie Ci uhyny
neboli pozorované. Tento druh Zijuci vo vychodnej Australii ma 25 rocnu historiu
spojenu s chytridiomykdzou (Speare a Berger 2005, podla Kriger et al. 2007b), takze
je mozné, Ze zvySena odolnost tohto druhu je vysledkom koevolucie L. lesueuri
s patogénom (Kriger et al. 2007b).

Zda sa, ze neklesajuca pocetnost populacii druhu L. lesueuri na uzemi
Australie by mohla byt vysvetlena i typickou zvySenou mierou plodnosti (Hero et al.
2005), podobne ako udruhu Bufo marinus, u ktorého tiez pocetnost populacii
neklesa, i ked u toho druhu bolo experimentalne preukazané, Ze jedinci infikovani

chytridiomykézou hynu (Daszak et al. 1999; Hyatt, nepublikované data, podla
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Daszak et al. 2003). Obidva druhy sa hojne vyskytuju v Australii (Daszak et al. 2003;
Kriger et al. 2007b) a je pre nich typicka zvySena miera plodnosti (Daszak et al. 2003;
Hero et al. 2005). Je mozné, Ze vysoko produktivne druhy ako su B. marinus a L.
lesueuri, odolavaju poklesom pocetnosti populacii spésobenych chytridiomykoézou,
produkciou velkého poctu novych jedincov (Daszak et al. 2003; Hero et al. 2005).
AvSak slabsi dopad chytridiomykézy u druhu B. marinus méze byt tiez spésobeny
velkou distribuciou druhu v nizinnych oblastiach Australie, kde vySSie teploty

potlacaju Sirenie chytridiomykozy (Daszak et al. 2003).

3.2.3 Pohlavie hostitela

PoCas epidémie chytridiomykdzy bolo pozorované, Ze dospelé samice druhu
Bufo boreas maju tendenciu pretrvavat dlhSie obdobie (mdze to byt aj niekolko
rokov), nez dospelé samce tohto druhu (Carey et al. 2006). Takéto pozorovanie
mobze byt vysvetlené Specifickym chovanim dospelych samic B. boreas, ktoré
minimalizuje riziko infekcie. Pocas jari, v obdobi rozmnoZovania su zvy€ajne dospelé
samce druhu B. boreas niekolko tyZdnov v neustalom kontakte s vodou a s inymi
samcami. Na rozdiel od samcov, samice travia na mieste rozmnozovania iba jeden
den, kvOli nakladeniu vajiCok a zaroven sa nerozmnozuju kazdy rok ako samce
(Carey et al. 2005; podla Carey et al. 2006). Samice B. boreas moézu tiez
minimalizovat’ riziko infekcie CastejSou individualnou hibernaciou na rozdiel od
samcov u ktorych bola pozorovana skupinova hibernacia (Carey, osobné

pozorovanie; podla Carey et al. 2006).

3.2.4 Velkost hostitela

Bolo pozorované, Ze velkost tela a vek infikovanych obojzivelnikov ovplyvriuju
dizku prezitia hostitefa. V §tudii, v ktorej boli jedinci druhu Bufo boreas
experimentalne vystaveny chytridiomykdze, mali vacsie jedince (dospelci) tendenciu
odolavat infekcii dlhSie, nez menSi jedinci (postmetamorficki juvenilovia). To sa
udajne zhoduje s pozorovaniami Carey, kde v infikovanej populacii juvenilni jedinci

a menSie samce hynuli skér nez vacsie dospelé samice (Carey et al. 2006). Dlhsie

16



prezivanie samic, méze vysvetlovat’ aj ich Specifické chovanie (viz. predchadzajuca
podkapitola). Podobny jav, kedy vacsi jedinci prezivali dlhSie nez menSi, bol
pozorovany aj u experimentalne testovaného druhu Leioplema ewingii (Ohmer et al.
2013).

V studii, v ktorej testovali druh Litoria lesueuri suvisela velkost tela s
prevalenciou a intenzitou chytridiomykdzy. MensSie obojzivelniky mali byt nositefmi
intenzivnejSej infekcie s va¢Sou prevalenciou nez vacsie obojzivelniky. Nie je uplne
jasné, Ci velkost obojzivelnikov ovplyvnila ich schopnost odolavat’ proti infekcii, alebo
infekcia ovplyvnila velkost, ktoru obojzivelniky boli schopné dosiahnut’ (Kriger et al.
2007D).

3.2.5 Symbio6za

Rovnako ako u vSetkych stavovcov, tvoria baktérie vysoké percento buniek vo
vnutri aj na povrchu obojzivelnikov, to stavia obojzZivelniky €asto do ulohy hostitela
pre Siroky sortiment bakterialnych druhov (Lauer et al. 2008). Zatial, ¢o niektoré
baktérie na povrchu obojzivelnikov mézu byt oportunistické patogény (Napr.
Aeromonas hydrophila) (Harris et al. 2006), iné baktérie mo6ézu mat
s obojzivelnikmi mutualisticky vztah (Deplancke et al. 2000; podla Park 2014). Studie
baktérii izolovanych z 2 druhov mloka (Plethodon cinereus a Hemidactylium
scutatum) naznacuju, ze mnoho druhov koznych baktérii je schopnych inhibovat rast
Bd (Harris et al 2006; Lauer et al. 2007, 2008). Podobné nalezy symbiotickych
baktérii inhibujucich rast Bd, boli najdené na povrchu kozZe druhov Ziab Rana
muscosa, Rana pipiens, Hyalinobatrachium colymbiphyllum a Bufo boreas
(Woodhams et al. 2007a, 2007b; Walke et al. 2011; Park et al. 2014 ). Vyznamne;jSi
zastupcovia mutualistickych koznych mikrébov najdeny na pokozke obojzivelnikov
patria do rodov Pseudomonas spp., Chryseobacterium spp. a Janthinobacterium spp.
(Roth et al. 2013; Brucker et al. 2008). Boli identifikované Specifické zlozky
produkované baktériami, ktoré vykazuju proti hubovu aktivitu, ako su violacein a 2, 4
— diacetylphloroglucinol. Proti hubovy metabolit violacein je produkovany napr.
betaproteobaktériou Janthinobacterium lividum, ktord bola najdena na povrchu koze
Plethodon cinereus. Bolo preukazané, Ze violacein uspesne inhibuje rast Bd (Brucker

et al. 2008). Pritomnost alebo absencia symbiotickych baktérii a ich metabolitov
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moze ovplyviovat variabilitu infekcie medzi populaciami a druhmi obojZivelnikov
(Brucker et al. 2008). Vysledky studie z Wyomingu, USA naznacuju, Zze pritomna
mikrobiota na povrchu Bufo boreas ma antifungalne vlastnosti a je udajne pri¢inou
koexistencie tohto druhu s Bd (Park et al. 2014). Toto tvrdenie by mohla podporovat
Studia zo Sierry Nevady, kde u pozorovanej populacie druhu Rana muscosa, ktora
perzistovala v pritomnosti Bd, bol zisteny vysSi pomer symbiotickych koznych
baktérii, nez v populacii v ktorej doslo k masivhym uhynom (Woodhams et al. 2007c).

Studia zamerana na podiel jedincov symbiotickych koZznych baktérii naznaduje,
Ze by mohla suvisiet s tzv. skupinovou imunitou (Lam et al. 2009). Skupinova imunita
je v8eobecne interpretovana tak, Ze musi byt oCkovany iba urcity podiel jedincov
z populacie, aby ochorenie postupne vymizlo (Gonclaves 2008). To znamena, Ze
ur€ity podiel jedincov s benefi€nymi baktériami v populacii minimalizuje moznost
epidemického prepuknutia onemocnenia. Tato vhodna kozna mikrofléra sa Siri medzi
jedincami obojzivelnikov poCas aktivit ako su parenie, agresivne interakcie,
zhromazdovanie sa v zimovisku alebo u hniezdiacich druhov z rodiCov na mladata
(Harris et al. 2006).

V kapitole o vplyvu teploty na priebeh chytridiomykézy bolo zmienené, ze
infekcia spOsobena Bd je viac virulentna pri nizSich teplotach. Tato zvySena
virulencia poc€as nizSich teplé6t mézZe suvisiet so zniZzenou aktivitou metabolitov
symbiotickych baktérii. Takato redukovana proti hubova aktivita metabolitov baktérii
pritomnych na povrchu Litoria spp. bola pozorovana pri teplote 8 °C (Daskin et al.
2014). Vo vysokych nadmorskych vyskach habitatov tohto druhu je po¢as zimného
obdobia teplota vzduchu C¢&asto nizSia nez 8 °C (Puschendorf 2009). Je
pravdepodobné, Ze znizena aktivita antifungalnych metabolitov baktérii je jednym
z kofaktorov, ktoré ovplyviiuju vyslednu prevalenciu infekcie minimalne u druhov
vyskytujucich sa vo vys8ich nadmorskych vySkach podobne ako Litoria spp. (Daskin
et al. 2014).

3.2.6 Imunita

Prvou obrannou liniou proti patogénom napadajucim kozu obojzZivelnikov su
antimykotické metabolity produkované symbiotickymi baktériami (viz. predchadzajuca
podkapitola) a antimikrobialne peptidy (AMPs) (Pask et al. 2013) syntetizované

a ukladané v granularnych Zlazach, ktoré su na povrch koze vylu€ované pomocou
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mukusu (Rollins-Smith 2009). U ZzZiab z Australie a Panamy bolo dokazané, ze
disponuju AMPs, ktoré efektivne inhibuju rast Bd in-vitro (Woodhams et al. 2006).
Mix AMPs na povrchu koZe obojzivelnikov ma vacsi efekt proti Bd nez individualne
peptidy (Rollins-Smith et al. 2005). Medzi Litoria infrafrenata a Litoria caerulea bol
pozorovany vyrazny rozdiel v zloZeni profilu koznych AMPs (Jackway et al. 2011).
Zatial ¢o Litoria caerulea je vyrazne citliva voCi Bd (Berger et al. 2004), Litoria
infrafrenata sa zda byt prirodzene rezistentna (Young et al. 2014). V stadii, kde boli
tieto dva druhy testované (Young et al. 2014), u druhu L. infrafrenata bola navySe
pozorovana produkcia neznamych antibiotickych peptidov. Zda sa, Ze rozdielne
zlozenie antimikrobialnych peptidov na povrchu obojzivelnikov, by mohlo Ciastone
vysvetlovat medzidruhové rozdiely hostitelov v rezistencii voCi chytridiomykoze
(Jackway et al. 2011). K obdobnym zaverom sa priklana aj Studia vykonavana na
niekolkych druhoch Rana sp., podla ktorej mdze za rezistenciu obojzZivelnikov vo i
Bd vacsia diverzita a multiplicita antimikrobialnych peptidov pritomnych na koZi
(Conlon et al. 2011).

Okrem rozdielneho zlozenia profilu AMPs na povrchu obojzivelnikov, hra rolu
vo zvySenej odolnosti hostitelov aj samotna ucinnost’ peptidov. Bolo pozorované, ze
druhy s in-vitro efektivnejSimi AMPs mali nizSiu intenzitu infekcie a vyS$Siu mieru
prezitia (Woodhams et al. 2007a). Dalsia $tudia dokazuje, Ze niektoré tropické druhy
obojzivelnikov, ktoré odolavaju infekcii, disponuju efektivnejSimi AMPs, nez druhy
z toho istého prostredia, u ktorych dochadza k masivnym uhynom (Rollins-Smith
2009).

Inou potencionalnou moznostou vysvetfujucou variabilitu v citlivosti druhov
mobze byt rozdielna distribucia granularnych Zliaz. Niektoré druhy maju granularne
Zlazy distribuované rovnomerne na celom povrchu tela, zatial o iné maju oblasti
s koncentrovanymi  koznymi zfazami (Woodhams et al. 2007a). Takato
nerovnomerna distribucia granularnych Zliaz, méze mat’ za nasledok vyskyt tenSich
vrstiev mukusu alebo jeho uplnd absenciu na niektorych miestach (Berger et al.
2005b).

Vrodena imunita je vefmi dblezitym kofaktorom ovplyviiujucim mieru odolnosti

obojzivelnikov voci chytridiomykdze (Woodhams et al. 2007a).
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Zaverecéné slovo:

V odbornych pracach som nasla mnoho vyznamnych faktorov ovplyviujucich
prezivanie obojzivelnikov nakazenych chytridiomykézou. Velky vyznam ma teplota
v spojeni s nadmorskou vySkou a vihkostou. Infikované obojzivelniky su schopné
lepSie odolavat vocCi chytridiomykdze v tropickych nizinnych oblastiach a s nizSim
poCtom zrazok. Taktiez existuje istd medzidruhova a vnutrodruhova variabilita
v rezistencii vo€i Bd. Niektoré druhy su prirodzene odolnejSie nez iné a v ramci
druhov, nasledkom selekéného tlaku su tiez niektoré populacie odolnejSie nez iné.
Tieto rozdiely v odolnosti suvisia i s imunitou, niektoré druhy maju efektivnejSie
antimikrobialne peptidy, alebo maju lepsie umiestnenie granularnych Zliaz. Dal§im
vyznamnym faktorom je odliSna virulencia linii Bd, obojzivelniky nakazené menej
virulentnym kmefiom Bd bud( pravdepodobne lep$ie odolavat voéi infekcii. Dalej
hrala ulohu velkost a pohlavie hostitela, kde vacsi jedinci a samice taktiez lepSie
odolavali vo&i Bd. Podla mna velmi podstatnu ulohu v odolnosti obojzivelnikov vo i
chytridiomykdéze ma symbioticky vztah medzi obojzivelnikmi a koznymi baktériami,

ktoré efektivne inhibuju rast patogénu.

4. Raéi mor

Rac¢i mor bol do Eurépy introdukovany v druhej polovici 19. storoCia rakmi zo
Severnej Ameriky. Toto onemocnenie spésobilo od introdukcie v Eurépe vyhynutie
dovtedy pocetnych populacii pévodnych eurépskych rakov (Alderman 1996) a i dnes
je neustalou hrozbou pre zbytok populacii pévodnych rakov (Holdich et al. 2009).
Pbvodcom racieho moru je obligatny parazit rakov Aphanomyces astaci (Oomycetes,
Saprolegniales) Schikora. Severoamerické raky koevolvovali s A. astaci (Unestam
1969) a sluzia ako latentni prenasaci raCieho moru (Soderhall a Cerenius 1999),
onemocnenie ich mdzZe negativne ovplyviovat iba v pripade oslabenej imunity
(Diéguez-Uribeondo a Sdderhall 1993).

Klinické priznaky infikovanych rakov zahffiaju tvorbu melaninovych Skvin na
kutikule, ich pritomnost vSak jednoznane nevypoveda o pritomnosti A. astaci
a zaroven ich nepritomnost nemusi znamenat, Ze raky nie su infikované pévodcom
raCieho moru (Kozubikova et al. 2009). Zdravé raky su aktivne v noci, ale infikovany

jedinci naopak vyliezaju z ukrytov i cez den, su nekfudné, objavuju sa priznaky ako
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ki€ovité pohyby, chdédza na vysoko zdvihnutych nohach, strata unikového reflexu
a koordinacie (Alderman et al. 1984). Umrtie nakazenych jedincov v akltnej fazy
nastava do niekofkych tyZdnov (Alderman et al. 1987; Oidtmann et al. 1999).

Pbvodca raCieho moru sa rozmnozuje pomocou nepohlavnych reprodukénych
zoospor, ktorym sluzia k pohybu dva bocné biiky (Alderman a Polglase 1986).
Aphanomyces astaci sa vyskytuje v troch formach: ako zoospoéra (8 x 12 um), cysta
a mycelium (Oidtmann et al. 2002). Pohyblivé zoospory prisadnu na podklad (kutikula
raka) a z nich vznikaju cysty procesom zvanym encystacia. Cysta kli¢i v hyfu
a prerasta tkanivom hostitela, kde postupne vytvara mycélium. Mycélium v tele raka
tvori pri kontakte s vodou sporangia, v ktorych nasledne vznikaju primarne spoéry
(Soderhall a Cerenius 1999). Z primarnych spér po opusteni sporangia vznikaju
“primarne cysty” (Olson et al. 1984) z ktorych sa nasledne uvolfiuju zoospéry a tym
sa cely cyklus uzatvara (Obr. 2). Stadium zoospéry sa mdze opakovat v pripade, Ze
cysta encystuje na nevhodnom povrchu (Soderhall a Cerenius 1999).

U pribuznych druhov zo skupiny Oomycetes vznikaju pri sexualnom
rozmnozovani oospoéry, ktoré maju schopnost prezivat dlhSie Casoveé obdobia
v nehostinnych podmienkach ako je vyschnuté stanovisko alebo extrémne teploty
(Diéguez-Uribeondo et al. 2009). Podobne ako u inych druhov rodu Aphanomyces
napadaijucich zivocichy (Diéguez-Uribeondo et al. 2009) aj u A. astaci je znamy iba
asexualny zivotny cyklus (Soéderhall a Cerenius 1999) a nebolo zistené Ziadne trvalé
stadium (Alderman a Polglase 1986) podobne ako u chytridiomykdézy (Longcore et al.
1999).

Pomocou metédy RAPD bolo doteraz rozliSenych pat genotypovych skupin A.
astaci (A, B, C, D, E) (Huang et al. 1994; Dieguez-Uribeondo et al. 1995; Kozubikova
et al. 2011). Kmene patogénu sa liSia mimo iné vo virulencii (Makkonen et al. 2012;
Makkonen et al. 2014), najmenej virulentnou sa zda byt genotypova skupina A
(Jussila et al. 2011, Viljlamaa-Dirks et al. 2011; Becking et al. 2015), ktora
pravdepodobne pochadza z prvej introdukcie raCieho moru do Eurépy. Genotypova
skupina A bola izolovana z infikovanych pévodnych eurdpskych rakov Astacus
astacus a Astacus leptodactylus (Huang et al. 1994). Kmene zo skupiny B a C
pochadzaju zo severoamerického raka signalneho Pacifastacus leniusculus (Huang
et al. 1994). Kmene zo skupiny D boli izolované z Procambarus clarkii (Diéguez-
Uribeondo et al. 1995) a genotypova skupina E z Orconectes limosus (Kozubikova et

al. 2011). Oba druhy su taktiez pévodom zo Severnej Ameriky.
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Obr. 2. Zivotny cyklus Aphanomyces astaci (podla Kozubikova a Petrusek
2009). (K — kutikula raka; V — voda; P — iny povrch neZz racia kutikula; A — mycélium;
B — sporangium s primarnymi spoérami; C — ,spore ball®; utvar tvoreny primarnymi
cystami; D — uvolnena zoospora; E — encystacia a opatovné uvolnenie zoospory; F —

zoospora druhej generacie; G — cysta, H — kli¢iaca cysta)

4.1 Vplyv abiotického faktoru na priebeh ra¢ieho moru

4.1.1 Teplota

Zda sa, ze teplota je jednym z faktorov, ktoré maju vplyv na priebeh infekcie
spbésobenej povodcom raCieho moru. V experimentalnej Studii boli jedince druhu
Austropotamobius pallipes infikované ra¢im morom, zatial ¢o pocas letnych dni,
(priemerna teplota vody 20 °C), bol nastup infekcie rychly a raky uhynuli do 8 dni,
poCas zimnych dni (priemerna teplota vody 6 — 9 °C) bola umrtnost' infikovanych
jedincov vyrazne nizSia a niektoré raky prezili az 55 dni (Alderman, Polglase a
Frayling 1987). Bolo vSak preukazané, Zze Aphanomyces astaci je schopny
produkovat infekéné zoospéry ipri 4 °C, ale jeho produkcia je pri tejto teplote

vyrazne nizSia nez pri 18 °C (Strand et al. 2012).
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Vo svojej studii Collas et al. (2016) tvrdi, Ze redukovana produkcia zoospér pri
nizkych teplotach by mohla vysvetlovat obmedzeny progres infekcie spdsobenej
genotypovou skupinou B po€as zimnych mesiacov, ale nie stabilizaciu infekcie pred
Augustom a Septembrom, kedy teplota vody bola najvy$Sia. Bohuzial som v Stadii
namerané hodnoty teploty vody nenasla, avSak uz Rennerfelt (1936; podla Séderhall
a Cerenius 1999) zistil, Ze rast A. astaci je zastaveny pri teplote vy$Sej nez 25 °C a
Strand et al. (2012) pozoroval, Ze so zvySujucou teplotou od 17 °C do 23 °C sa
mnozstvo produkovanych zoospor znizuje.

Zda sa, ze u inych vodnych parazitickych oomycét ako napr. Saprolegnia
parasitica (Coker) sa teplotne zavislé rastové faktory liSia v zavislosti na hostitelovi
(Willoughby a Copland 1984; podfa Villamaa-Dirks 2016) a rovnaké vlastnosti boli
preukazané aj medzi niektorymi genotypovymi skupinami A. astaci (Dieguéz-
Uribeondo et al. 1995). Boli porovnavane vlastnosti kmena z genotypovej skupiny D,
izolovaného z Procambarus clarkii s ostatnymi kmermi z genotypovych skupin A, B,
a C izolovanych z A. astacus, A. leptodactylus a Pacifastacus leniusculus (Dieguéz-
Uribeondo et al. 1995). Kmen zo skupiny D vykazoval pri nizSich teplotach
spomaleny rast, zatial ¢o pri teplotach nad 25 °C bol schopny rastu na rozdiel od
ostatnych genotypovych skupin. TaktieZz v porovnani s ostatnymi genotypovymi
skupinami bolo mnoZstvo produkovanych spor uizolatu zo skupiny D vysSSie pri
teplotdach nad 20 °C (Dieguéz-Uribeondo et al. 1995). Druhy A. astacus, A.
leptodactylus a Pacifastacus leniusculus Zziju v chladnejSom prostredi (< 21 °C)
(Lowery aHoldich 1988; podla Dieguéz-Uribeondo et al. 1995), zatial co
Procambarus clarkii je subtropicky druh preferujuci teploty medzi 20 — 26 °C (Huner
1988; podla Dieguéz-Uribeondo et al. 1995). Tieto rozdielne genetické a fyziologické
vlastnosti pozorované u genotypovej skupiny D podporuju hypotézu koevolucie

parazita s hostitefom v ich prirodzenom prostredi Severnej Ameriky (Unestam 1969).

4.2 Vplyv biotickych faktorov na priebeh raieho moru

4.2.1 Rozdielna miera virulencie patogénu

V Studii z oblasti FenoSkandinavie Makkonen et al. (2012) experimentalne
preukazali vyraznu rozdielnost' vo virulencii medzi genotypovou skupinou A a B u A.

astaci a taktiez zistili variabilitu vo virulencii izolatov v ramci genotypovej skupiny A.
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Rozdiel medzi izolatmi z genotypovej skupiny A a B, bol v dizke prezitia hostitela,
zatial ¢o vSetky raky nakazené genotypovou skupinou B uhynuli do niekolkych dni,
u niektorych izolatov z genotypovej skupiny A doSlo k uhynom neskér a Cast
nakazenych rakov infekciu prezila (Makkonen et al. 2012; Makkonen et al. 2014). Ista
variabilita vo virulencii bola pozorovana aj medzi izolatmi z genotypovej skupiny B,
i ked vsetky experimentalne infikované raky uhynuli, rozdiel bol v diZke preZitia
hostitela (Jussila et al. 2013). Tieto vysledky naznacuju, Ze poc€as 120 ro¢nej historie
spojenej sra¢im morom na uzemi Finska, mohlo dojst ku genetickej adaptacii
v ramci genotypovej skupiny A (Makkonen et al. 2012). Rozdielnost vo virulencii
medzi genotypovou skupinou A a B potvrdili i dalSie Studie (Villamaa-Dirks et al.
2013; Becking et al. 2015). Virulencia genotypovej skupiny E bola tiez
experimentalne testovana a bolo pozorované, Ze oproti genotypovej skupine
A postupovala infekcia spésobena kmerfiom zo skupiny E rychlejSie, podobne ako
u kmena zo skupiny B (Becking et al. 2015; Mrugata et al. in press). AvSak existuje
mnoho pripadov masovych uhynov spésobenych kmenom z genotypovej skupiny A
napr. z Gzemia Ceskej republiky, tieto pripady zhriiuje v $tudii Kozubikova et al.
(2014), taktiez bolo experimentalne potvrdené, Ze niektoré kmene z genotypovej
skupiny Asu schopné spdsobit zavazné Uhyny iumenej vnimaveho
severoamerického druhu Pacifastacus leniusculus (Aydin et al. 2014).

Zda sa, ze pritomnost menej virulentnych kmenov z genotypovej skupiny
A umoziuje niektorym populaciam pbvodnych eurdépskych rakov perzistovat
v pritomnosti pévodcu raCieho moru. Uz skor sa uvazovalo o moznosti, Ze raCi mor
sa mbéze vyskytovat na uzemi Turecka vo forme latentnej infekcie (Harlioglu 2008).
AvSak medzi prvé potvrdené zaznamy latentnej infekcie racieho moru patri Studia
z Finska (Vilamaa-Dirks et al. 2011), v ktorej konkrétne skumali jazero Taulajarvi,
kde po masovom uhyne jedincov druhu Astacus astacus z roku 2001, v rokoch 2004
a 2005 namerali pritomnost’ A. astaci u pritomnych rakov i ked po vypuknuti infekcie
v roku 2001 k novému vysadzovaniu rakov nedoslo (Viljamaa-Dirks et al. 2011). Na
uzemi Talianska u infikovanych populacii rakov druhu Austropotamobius pallipes sa
najprv predpokladalo (Caprioli et al. 2013) a neskor bolo potvrdené, Ze su schopné
perzistovat’ v pritomnosti A. astaci (Manfrin a Pretto 2014). V Slovinsku bola prvy
krat potvrdena latentna infekcia raieho moru u druhu Austropotamobius torrentium.
Populacie tohto druhu boli na ra¢i mor pozitivhe, no po€as dvoch rokov odoberania

vzorkou nevykazovali klinické priznaky ani neboli zaznamenané ziadne masové
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uhyny (Kusar et al. 2013). KedZe A. astaci nie je schopny preZit bez hostitelskych
populacii rakov (Souty-Grosset et al. 2006), najpravdepodobnejSie je, Ze A. astaci
pretrvaval v nizkych poctoch v populaciach druhu Austropotamobius torrentium od
poslednych masovych uhynov (KuSar et al. 2013). NaijprijatelnejSim vysvetlenim
pozorovanej koexistencie druhov A. torrentium a A. astacus s A. astaci sa zda byt
koevoluény proces veduci k redukcii virulencie u niektorych genotypovych skupin A.
astaci (Diéguez-Uribeondo et al. 1995; Viljamaa-Dirks et al. 2011), pretoze evolu¢na
rychlost’ zavisi, mimo iné, na generaCnom ¢ase organizmov (Martin a Palumbi 1993).
Prave preto je oCakavatelné, Zze oomycéty sa adaptuju k dlhodobej koexistencii
rychlejSie nez raCi hostitelia (KuSar et al. 2013). Takéto tvrdenia by mohla
podporovat’ aj najnovSia Studia z Chorvatska (Maguire et al. 2016), v ktorej zistili
pritomnost’ latentnej infekcie spdsobenej povodcom racieho moru u populacii druhov
Astacus astacus a Austropotamobius pallipes u ktorého bol zisteny kmen z menej

virulentnej genotypovej skupiny A (Maguire et al. 2016).

4.2.2 Rozdielna miera odolnosti hostitelov

Oproti prirodzene rezistentnym severoamerickym rakom, st raky z Eurépy, Azie
a Australie velmi citlivé na raCi mor a po infikovani jedinci zvy&ajne rychlo hynu
(Unestam 1969, 1975; Cerenius et al. 2003). V populaciach rakov citlivych na raci
mor sa prevalencia patogénu priebehom Casu postupne zvySuje, dosahujuc az
100 % (OIE 2009; Kozubikova et al. 2008). Typickym vysledkom takto nakazenych
populacii citlivych rakov je uplna eliminacia hostitelskej populacie (Kozubikova et al.
2008). AvSak existuju aj zaznamy, ze eurdpsky pdévodny druh Astacus leptodactylus
a nepbvodny australsky druh Cherax destructor su menej citlivi vo€i raiemu moru
nez Astacus astacus (Unestam 1969; 1975). To naznacuje variabilitu v rezistencii
vocCi raCiemu moru nielen medzi americkymi, australskymi a eurépskymi druhmi rakov
ale aj v ramci pévodnych eurdpskych druhov rakov.

Na uzemi Turecka testovali na raci mor jak zdravo vyzerajuce (Svoboda et al.
2012), tak traumatizované (Kokko et al. 2012) populacie druhu Astacus
leptodactylus. Na zaklade vysledkov Studii, dosli k zaverom, Ze A. astaci je schopny
prezivat dlhSie Casové obdobia v tureckych jazerach, bez toho aby eliminoval

populacie Astacus leptodactylus (Svoboda et al. 2012; Kokko et al. 2012). V Studiach
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sa domnievali, Ze Specifické zloZenie vody by mohlo hrat tiez ulohu vo zvySenej
tolerancii A. leptodactylus na ra¢i mor na uzemi Turecka (Harlioglu 2004, 2008;
Svoboda et al. 2012; Kokko et al. 2012). Niektoré jazera na uzemi Turecka, vratane
tych, kde boli vzorky rakov odobrané, maju totiz unikatny pomer Ca?*/Mg?* idénov
(Rahe a Soylu 1989, podfa Harlioglu 2004; Harlioglu 2004, 2008; Kokko et al. 2012).
Zvysena koncentracia ibnov magnézia ma negativny vplyv na pdévodcu racieho moru
(Cerenius a Sdoderhall 1984). Na zaklade dalSich Studii z Rumunska (Parvulescu et
al. 2012; Schrimpf et al. 2012 ), kde bola tiez zistena latentna infekcia u A.
leptodactylus, je zrejmé, Ze Specifické zloZenie vody nie je jedinym faktorom
ovplyviujucim zniZzenu vnimavost’ tohto druhu.

Zda sa, ze ista variabilita v odolnosti voCi A. astaci existuje aj medzi
populaciami druhu Astacus astacus. Vo Finsku bola zistena pritomnost A. astaci
u populacii Astacus astacus z jazera Mikitanjarvi. Raky pozitivhe na ra¢i mor boli bez
symptomatické, napriek vysokej prevalencii infekcie v populacii. Tato populacia bola
testovana aj experimentalne a ani za stresujucich podmienok neboli pozorované
uhyny infikovanych rakov (Jussila et al. 2011). Dal$ia experimentalna $tudia testovala
rozdielnost virulencie genotypovych skupin A a B povodcu racieho moru medzi troma
populaciami druhu Astacus astacus, u dvoch populacii rakov po znac¢ne dihu dobu,
boli pozorované urcité znamky zvySenej odolnosti voci raCiemu moru z genotypovej
skupiny A (Makkonen et al. 2012). Vyzera to tak, ze urcité populacie druhu A.
astacus su schopné lepSie odolavat urcitym infekciam spdsobenym genotypovou
skupinou A, aspon po obmedzenu dobu, za experimentalnych podmienok (Makkonen
et al. 2012). NovSia Studia (Makkonen et al. 2014) potvrdila zvySenu rezistenciu
populacie A. astacus z jazera Mikitanjarvi voc€i genotypovej skupine A, avsak taktiez
preukazala znizenu citlivost tejto populacie proti genotypovej skupine B. | ked, vSetky
raky zjazera Mikitanjarvi infikované genotypovou skupinou B uhynuli, k uhynom
doslo 3,5 krat neskér v porovnani s populaciou A. astacus zjazera Viitjgjarvi
(Makkonen et al. 2014). Podobné pozorovania znizenej citlivosti testovanych
populacii A. astacus vocCi genotypovej skupine B boli zaznamenané uz v skorsej
experimentalnej Studii (Jussila, Makkonen a Kokko 2011). ZniZzena citlivost vo i
genotypovej skupine B, bola zaznamenana i u populacie druhu A. leptodactylus
(Jussila et al. 2014).

Bola zaznamenana aj medzidruhova variabilita v odolnosti vo€i raiemu moru

medzi experimentalne testovanymi juvenilmi druhov Cherax destructor a Astacus
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astacus, zatial o niektori testovani jedinci C. destructor infekciu preZzili, ani jeden
jedinec A. astacus infekciu neprezil (Mrugata et al. in press). Zda sa, Zze k zvySenej
odolnosti testovanych jedincov C. destructor voci genotypovej skupine A prispelo
zvliekanie ich kutikuly (Mrugata et al. in press). Juvenilné raky sa v porovnani s
dospelcami zvliekaju CastejSie (Reynolds 2002, podla Mrugata et al. in press).
ZvySena miera zvliekania bola u sladkovodnych kreviet povazovana za délezity faktor
v odolnosti voCi raCiemu moru (Svoboda et al. 2014). AvSak, zatial ¢o zvliekanie
moze viest u C. destructor k zniZeniu urovne infekcie, zda sa, ze u A. astacus

prispieva zvliekanie k zvySenej umrtnosti (Mrugata et al. in press).

Zaverec¢né slovo:

Zda sa, Ze raky nakazené raCim morom prezivaju lepSie pri nizkych teplotach,
unikatny pomer Ca?*/Mg?* idnov im napomaha spomalovat rast patogénu a zatial ¢o
zvySena miera zvliekania kutikuly u jedného druhu zniZzuje uroven infekcie, u
dalSieho naopak vedie k zvySenej mortalite. AvSak, najvacsi vyznam v odolnosti
rakov vocCi A. astaci ma ich vzajomna koevolucia, vdaka ktorej su infikované raky

schopné prezivat v pritomnosti A. astaci, bez toho aby doslo k masivnym uhynom.
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5. Zaver

Z uvedenych praci vyplyva najavo, ze zavaznost rozoberanych nakaz je
vyrazne ovplyviovana okolitymi podnetmi. Zda sa, ze teplota je spoloCnym
a najvyznamnejSim faktorom ovplyvrniujucim citlivost hostitefa takmer pre vSetky
uvedené nakazy. Zatial, ¢o u ryb je vplyv teploty druhovo Specificky, obojZivelniky
lepSie prezivaju pri vysokych teplotach a raky naopak pri nizkych teplotach. Dal$im
vyznamnym spoloCnym faktorom pre vSetky nakazy je medzidruhova
a vnutrodruhova variabilita v odolnosti hostitefov, kde mnoho jedincov je vo i infekcii
prirodzene odolnych alebo sa stali vodi infekcii menej vnimavy v désledku silného
selekéného tlaku, ktorého vysledkom je koevolucia. Vysledkom vzajomnej koevolucie
je vyvazeny vztah medzi hostitelom a patogénom, hostitel je voci patogénu mene;j
citlivy a patogén je menej virulentny vocCi hostitefovi. Takéto vyvazené vztahy boli
pozorované u niektorych rakov a obojzivelnikov, u rozoberanych ochoreni ryb som
v8ak nenasla Studie, ktoré by sa zaoberali rozdielnou mierou virulencie patogénu.
Pre ryby a obojzivelniky boli dalSim spoloénym faktorom velkost hostitela, kedy
vacsie jedince odolavali infekcii lepSie. AvSak vplyv pohlavia sa medzi rybami
a obojzivelnikmi liSil. Za velmi vyznamny faktor, no bohuzial vyskytujuci sa iba
u obojZivelnikov, povazujem symbiodzu s koznymi baktériami, ktora vyznamne
ovplyvnuje odolnost hostitelov.

Vyskum vztahov medzi hostitefom a patogénom je u raieho moru
a chytridiomykozy vefmi bohaty, bohuzial u rozoberanych nakaz ryb je zatial takychto
studii vyrazne menej. Dohladanie moznych pri€in umoznujucich prezivanie jedincov,
druhov alebo populacii vodnych zivo€ichov ohrozenych tzv. emerging diseases,
povazujem za velmi prinosné pre moju nadvazujucu diplomovu pracu, ktorej hlavnym
cielom bude zistit, & sa aj na uzemi Ceskej republiky vyskytuju populacie pévodnych

europskych rakov prezivajuce v pritomnosti raCieho moru.
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