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ABSTRAKT

Antagonisticka koevoluce je hlavni hnaci silou v evoluci hostitele a parazita. Hypotéza
Cervené kralovny odvozena pro koevoluci hostitele a parazita predpoklada, Ze paraziti budou
vytvaret na své hostitele Casové zpozdénou, negativné frekvencné zavislou selekci, kterd
povede k oscilaci genotypti u obou antagonisti. Pro studium koevoluce hostitel-parazit ve
vodnim prostiedi jsou (diky jejich vlastnostem) nejcastéji vyuzivané tyto systémy: rozsivka
Asterionella a chytridie Zygorhizidium, vodni plz Potamopyrgus a motolice Microphallus,
perlooc¢ky rodu Daphnia a jejich mikroparaziti. Koevoluce mezi hostitelem a parazitem je
pfi¢inou fady fenomént, jako je naptiklad: udrzovani genetického polymorfismu, Casova
oscilace frekvence genotypu, pietrvavani sexualniho rozmnozovani a lokalni adaptace
paraziti a hostiteld. Tato prace shrnuje dosavadni publikované poznatky o koevoluci téchto tii

systémi hostitel-parazit ve vodnim prostredi.

Kli¢ova slova: Hypotéza Cervené kralovny, koevoluce hostitel-parazit, negativni frekvenéné

zavisla selekce, vodni prostiedi, Asterionella formosa, Potamopyrgus antipodarum, Daphnia.

ABSTRACT

Antagonistic coevolution is a major driving force in the evolution of host and parasite.
Parasites create on their host a time delay, negative frequency-dependent selection, which
leads to oscillations in both genotypes of antagonists, as suggested by the Red Queen
hypothesis derived for coevolution of host and parasite. The most commonly used systems for
the study of host-parasite coevolution in an aquatic environment are (thanks to their features):
diatom Asterionella and chytrid Zygorhizidium, aquatic snail Potamopyrgus and trematods
Microphallus, water fleas Daphnia and their microparasites. Coevolution between host and
parasite causes a number of phenomena, such as maintenance of genetic polymorphism,
temporal oscillations of genotype frequencies, the persistence of sexual reproduction, parasite
local and host adaptations. This thesis summarizes the current knowledge on the coevolution

of the above-mentioned three host-parasite systems in the aquatic environment.

Key words: Red Queen hypothesis, host-parasite coevolution, negative frequency-dependent

selection, aquatic environments, Asterionella formosa, Potamopyrgus antipodarum, Daphnia.
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Témito fadky bych chtéla podeékovat lidem, bez kterych by tato pace jen stéZi vznikala. Velké
dékuji, patfi mému Skoliteli, ktery snad nikdy nespi a je ochoten radit a opravovat kdykoli a
kdekoli. Velkou zasluhu na této praci ma také muj pfitel, ktery mi neustdle se v§im pomahal.
Bez podpory rodiny a kamaradi si své studium jen stézi dokazu predstavit. VSem moc dékuji!



1 UVOD

Koevoluce je definovana jako proces, kdy dva druhy na sebe navzajem vyvijeji selekéni
tlak, ktery vede ke zméné jejich vlastnosti nebo chovani. Formy koevoluce mohou byt:
kompetice, mutualismus nebo antagonisticka evoluce (Thompson 2010). Antagonisticka
evoluce mize byt hlavni hnaci silou v evoluci mezi témito skupinami: rostlinou a herbivorem,
kotisti a predatorem nebo hostitelem a parazitem (De Bruin et al. 2008). Antagonisticka
interakce mize vést k dynamice, kdy evolu¢ni vyhoda jednoho hrace je spojena s nevyhodou
jeho soupete (Ebert 2008), coz byva oznacovano jako ,,zavody ve zbrojeni®.

Koevoluce hostitel-parazit je obzvlasté dulezita a zajimava, kvili jejich tésnému vztahu
a silnému selek¢nimu tlaku, ktery na sebe ob¢ strany navzajem vytvaieji (Thompson 1994;
podle Bruin 2008). Proto tento systém bude cilovy pro mou bakalatskou préci. I kdyz na téma
koevoluce bylo provedeno mnoho praci, nebudu se zde zabyvat vSemi piipady koevoluce
hostitel-parazit, nybrz se zaméfim na modelové skupiny vyuzivané pro vyzkum koevoluce ve
vodnim prostiedi.

Toto prostiedi je velice specifické nejen z hlediska trojrozmérného prostoru, ve kterém
se organismy pohybuji (Hall 2005), ale také diky fyzikalnim a chemickym vlastnostem vody,
ktera funguje jako dobry tlumi¢ proti vykyvim prostfedi. Vodni ekosystémy, zejména stojaté
vody, jsou navic proti okolnim ekosystémum dobfe vymezeny a vzajemné izolovany, maji
V podstaté ostrovni charakter. To €ini vodni ekosystémy obzvlasté uzitecné pro studium
interakci mezi organismy (Lampert & Sommer 2007). Z hlediska koevoluce hostitele a
parazita nejsou tyto interakce ve vodnim prostiedi tak znacné studovany jako v terestrickych
ekosystémech (De Bruin et al. 2004). Je sice mnoho teoretickych praci a modelt zabyvajicich
se vztahem hostitel-parazit, aplikovatelnych i na vodni prostfedi (naptf. Hamilton 1980;
Hamilton et al. 1990; Anderson & May 1982), nicmén¢ stale je nedostatek studii
zabyvajicich se timto vztahem konkrétné ve vodnim prostiedi. Terénni ¢i laboratorni
experimenty jsou omezené také Casovou ndrocnosti, kterou studium evoluce vyZaduje
(Decaestecker et al. 2007) a hlavné problémem nalezeni vhodnych modelovych organismd,
které by mély kratkou genera¢ni dobu vhodnou pro design pokusu.

Nejcastéji studovanymi systémy pro vyzkum koevoluce hostitele a parazita ve sladkych
vodach jsou: rozsivky rodu Asterionella, perloocky rodu Daphnia a jejich mikroparaziti nebo
vodni plz Potamopyrgus antipodarum a jeho motolice rodu Microphallus. Perloocky rodu
Daphnia jsou 0,5 mm az 6 mm mali planktonni korysi, vyskytujici se celosvétové v mnoha
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typech stojatych vod (Petrusek et al. 2010). Maji kratkou genera¢ni dobu s produkci relativné
velkého poctu potomki (dospéld samice muze produkovat sniiSku vaji¢ek kazdé 3 az 4 dny),
jsou lehce kultivovatelni v laboratornich podminkach (zde se doziji az dvou mésict) (Ebert
2005a; Bronmark & Hansson 1998). Z evolu¢niho hlediska jsou také zajimavi zptisobem
rozmnozovanim, kdy mohou za urcitych podminek ,,pfepnout™ z partenogeneze na sexualni
rozmnozovani a vytvorit tak diapauzujici stadia pfetrvavajici v  sedimentech
v zivotaschopném stavu po mnoho let (Ebert 2005a; Decaestecker et al. 2007). To je
piredurcuje k tomu, aby se staly vybornymi modely v populac¢ni ekologii, paleoekologii,
evoluéni biologii a fad¢ dalsich oborti (Lampert 2006). Potamopyrgus antipodarum je maly
(4-12 mm) vodni piedozabry plz (Winterbourn 1970). Jeho populace jsou vétSinou slozeny
z partenogenetickych samic, ale nékteré populace jsou slozeny z jedincii rozmnoZzujicich se
asexudlné 1 sexualné, coz je idedlni pro alternativni modely evoluce. Jejich genera¢ni doba
Vv laboratornich podminkach je 4 mésice. Potamopyrgus slouzi jako mezihostitel nejméné 11
druhim motolic (Winterbourn 1970; Dybdahl & Lively 1998). Potamopyrgus byl
introdukovan z Nového Zélandu okolo roku 1859 lodni dopravou do Temze. Pravé diky
partenogenezi se stal velmi hojnym plzem v Evropé a tedy i invazivnim druhem v CR (Cejkal
et al. 2008). Pro tyto vlastnosti vénuji vySe zminénym modelovym organismim nejvétsi
pozornost ve své bakalafské praci.

V systémech, kterymi se budu zabyvat, mohou paraziti vytvaret na své hostitele Casoveé
zpozdénou, negativné frekvencné zavislou selekci (dale NFZS), vyustujici v oscilaci genové
frekvence jak u parazita, tak i u hostitele, coz je v souladu s hypotézou Cervené kralovny
(dale Ck) (Dybdahl & Lively 1998; Wolinska & Spaak 2009). Na tento jev bych se chtéla u
uvedenych systému primarné zaméfit, popsat pric¢iny, nasledky a faktory, které se podileji na
utvafeni této genové oscilace ve vodnim prostiedi. Hypotéza Cervené kralovny je jednou
z nejznaméjsich hypotéz evolucni biologie a je ve vétSing pripadt uvadéna v souvislosti s
vysvétlenim vzniku a udrzovani sexuality (naptf. Hamilton 1980). Nésledujici kapitolu tedy
podrobnéji vénuji poznatkiim, které jsem o této hypotéze, a také o NFZS, béhem své prace
ziskala. V dalSich kapitolach se uz budu vénovat konkrétnim piikladim hostitel-parazit

ve vodnim prostiedi.



2 CERVENA KRALOVNA

Tuto kapitolu bych chtéla zacit tématem, které je — nejen podle mého nazoru - velkou
zahadou biologie, tj. vznik a udrzovani sexualniho rozmnozovani. Muze se zdat, ze toto téma
se prili§ vzdaluje od tématu koevoluce hostitele a parazita ve vodnim prostiedi, ale rada bych
Ctenafe presveédCila o opaku a vysvétlila tak spojitost mezi moznymi zpiisoby reprodukce
organismi, hypotézou Cervené kralovny a negativni frekvenéné zavislou selekei.

Prestoze se tématem sexuality zabyvalo nékolik desitek let mnoho vyznamnych biologt,
neni ani dnes nalezena jednozna¢na odpovéd na otdzku, pro¢ u vétSiny eukaryotnich
organismii sexualni rozmnozovani pievladlo nad zdéanlivé vyhodnéjsim asexualnim
rozmnozovanim. Pohlavni rozmnoZzovani s sebou ptinasi fadu nevyhod a rizik (Bell 1982;
Flegr 2007; Tobler & Schlupp 2008; Lively 2010):

o Casova a energeticka naroénost pii vyhledavani partnera.

e Naékladné udrzovani aparatu pro pohlavni rozmnozovani.

e Pfi pohlavnim rozmnozovani samice predava do kazdého z potomkd pouze polovinu
svych gentl (,,cena meidzy*).

e Pii pohlavnim rozmnozovani v pribéhu meidzy dochazi krozpadu osvédéenych
kombinaci rodi€ovskych genli a v procesu rekombinace se tak vytvari zcela noveé,
neopakovatelné genotypy potomkd.

e Populace pohlavné se mnoZicich jedinct pii nizké populacni hustoté¢ mize vymfit.

e Pohlavné se rozmnozujici jedinci §ifi své geny dvojnasobné pomaleji (,,dvojnasobné cena
sexu‘), na rozdil od asexudlnich jedincti, z nichZ kazdy miiZze produkovat potomky.

Musi tedy existovat n&jaké vyhody, které by kompenzovaly dvojnasobnou nevyhodu sexu

(Lively 2010). Byla navrzena fada hypotéz nabizejici pravdépodobné scénaie (napf.

Kondrashov 1988; Bernstein et al. 1981, 1985), ale ani jedna dosud neddva definitivni

odpovéd na otazky, pro¢ a jak vzniklo pohlavni rozmnoZovani a pro¢ je (navzdory

dvojnasobnym nakladiim) vSudyptitomné (Tobler & Schlupp 2008).

Stale vice biologl za¢ina vidét feSeni této ,,zahady sexu* v ekologii. Lakava se zda byt
myslenka, ze produkci geneticky rtiznorodého potomstva se druhy mohou 1épe a rychle
adaptovat na zmény prostiedi. Pro vysvétleni sexuality bychom tedy méli hledat néco, co se
meéni nebo jednd velmi rychle, abychom vysvétlili, pro¢ genetické zmény z generace na
generaci jsou tak Casté. Je jasné, Ze se nemuzeme odvolat napf. na dlouhodobé zmény

klimatu, které jsou obvykle velmi pomalé (Lively 2010). Také Castéji nez zmény abiotickych



faktori jsou to jiné organismy, které zabijeji své protivniky nebo jim znemoziuji
rozmnozovani (Paterson 2010).

Jedna stranka prostfedi, které jsou organismy neustale vystaveny, se pieci jen velmi
rychle méni, a to i dokonce Vv ramci jedné generace — paraziti. Paraziti jsou vSudypiitomni a
by tedy mohli byt diivodem, pro¢ se organismiim vyplati, aby jejich potomci méli v dalsi
generaci nové geny, protoze geneticky odlisné potomstvo bude ztéZzovat parazitovi
specializovat se na konkrétni genotyp (Lively 2010; Ebert 2005b). V sexualni populaci tedy
kazdy hostitel pfedstavuje geneticky unikatni prostfedi pro parazita (Ebert 2005b). Snahou
hostitele je zdokonalovat své obranné strategic a minimalizovat ztratu fitness vyvolanou
parazity a snahou parazita je vyhnout se obran¢ hostitele a co nejlépe vyuzit zdroje dostupné
v ramci hostitele Kk vlastni reprodukci (Tobler & Schlupp 2008; Ebert 2005b). V téchto
neustalych zavodech ve zbrojeni by byly ve vedeni paraziti. Jsou mnohem mensi nez jejich
hostitelé, maji relativné kratky Zivotni cyklus, za ktery jsou schopni obvykle vyprodukovat
daleko vice generaci nez jejich hostitel, a jejich Zivotni prostfedi je mnohem predvidatelné;si
(De Bruin 2008; Volf et al. 2007). Proto probiha jejich evoluce rychleji (Hamilton et al.
1990). Resenim, jak by mohly organismy pomémé rychle reagovat na parazity, je nova
strategie - produkce potomstva s odlisSnym genotypem pomoci sexualniho rozmnozovani, coz
je podstatou hypotézy Cervené kralovny (Bell 1982; Ebert 2005b). R. Dawkins (1990) ve
svém clanku napsal: ,,Budete-li naslouchat u ranni kavy v jakémkoliv centru evolucnich teorii,
Zjistite, ze nejcastéjsi slovo pii Konverzaci je parazit. Paraziti jsou pokladani za primarni hnaci
silu v evoluci sexuality, slibujici kone¢né feSeni tohoto velkého problému.*

Pivodné byla hypotéza Cervené kralovny navrzena Leigh Van Valenem v roce 1973
jako vysvétleni pozorovani, Ze pravdépodobnost vymieni druhti je stile stejnd, bez ohledu na
stafi druhu ve fosilnim zaznamu. Evolu¢ni zmény jednim druhem mohou vést k extinkci
dalSich druhti a tak pravdépodobnost takovych zmén miize byt nezavisla na véku druhu, proto
se tedy Sance na pieziti béhem jejich existence nezlepSuji. O tom zda druh vymie nebo ne
rozhoduje nahoda. Dusledkem je, Ze boj o pieziti se nikdy nezmirni a nema nikdy vitéze,
protoze rozlozeni sil se neustale méni (Ridley 1999; Ebert 2005b). Van Valen se inspiroval
postavickou Sachové kralovny, z knihy Lewise Carolla ,, Through the looking glass and what
Alice found there*, ktera vysvétluje Alence: ,,Nu, zde jak vidis$, aby si ztstala na misté, musis
bézet rychleji. Chees-li se dostat n€kam jinam, musi§ bézet dvakrat tak rychleji!“ (Carroll
1872, osobni pieklad). Analogii véty z tohoto piibéhu a tedy tak zndma hypotéza Ck,

znamena, ze druhy se neustale musi vyvijet, aby zilistaly na stejném misté. V parazitologickém
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kontextu by Cervena kralovna méla vysvétlovat koevoluéni zavody ve zbrojeni mezi
hostitelem a jeho nepfitelem, ktery nikdy nepfestane bojovat - parazitem.

Antagonistickd interakce mezi hostitelem a parazitem ma potencial k produkci rychlé
koevolu¢ni dynamiky (Ebert 2008), kterd ma charakter casové zpozdéné, negativni
frekvencné zavislé selekce (Hamilton 1980). NFZS je zalozena na predpokladu, ze hostitelska
nachylnost k parazitaci a parazitova schopnost infekce je zdvisld na interakci genotypi
hostitele a parazita (Tobler & Shlupp 2008). Genotyp parazita, ktery muze infikovat
bude pro parazita znamenat zvySenou pravdépodobnost v infikovani nejcastéjSiho
hostitelského genotypu v dalsi generaci. Jakmile parazit snizi fitness infikovanych hostitelt,
vzroste selek¢ni tlak na tyto nejcastéjsi hostitelské genotypy a nasledné jejich podil v populaci
bude klesat. Diive vzacné neinfikované hostitelské genotypy ziskaji vyhodu a stanou se
nejpocetnéj§imi v hostitelské populaci. A cyklus zacina znovu, ale vkazdém ,kole” je
ocekéavano Casové zpozdeni pred tim, nez se nejcastejsi hostitelské genotypy stanou neumeérné
napadany parazitem (Koskella & Lively 2007). Fitness genotypli tedy zavisi na jejich
frekvenci v populaci. Je to jakoby hostitel a parazit bézeli tak rychle jak mohou, ale jen proto,
aby zUstali stdt na tom samém misté¢ (Lively 2010). Tato myslenka, Ze koevoluce mezi
interagujicimi druhy mtze fidit molekuldrni evoluci (Van Valen 1974; Paterson 2010), a tedy
oscila¢ni zmény v genotypové frekvenci, a dlouhodobé udrZzovani genetického polymorfismu
je podstatou hypotézy Ck (Bell 1982).

Jeden z nejvice fascinujicich aspektd koevoluce pomoci NFZS je jeji pozoruhodna
rychlost, se kterou se mohou v populaci hostitele a parazita objevit genotypové zmény
(Dybdahl & Lively 1998; Ebert 2008). Nicméné oscilaéni dynamika je malokdy
demonstrovana v ptirodnich podminkéch, protoze vyZzaduje studie n€kolika generaci hostitelt
a jejich paraziti (Koskella & Lively 2007), a navic dynamika Ck nemusi byt ihned patrna,
protoze ackoliv vyvolava neustalé zmény v genotypu, fenotypové zmeény mohou byt malo
patrné nebo zadné (Decaestecker et al. 2007). Také oscilaéni zména je Casoveé zpozdéna, a
proto nemiize byt ocekdvana pozitivni korelace mezi parazitovou prevalenci a frekvenci
hostitelskych klonti (Ebert 2005b).

Nechtéla bych, aby ztéto kapitoly vyplynula domnénka, Ze nebyt sexuality, neni
frekvencné zavisla selekce, ba naopak. Ma snaha byla poukdzat na to, jak velkou roli paraziti
hraji v ekologii svych hostitelti a Ze neustale zdvody mezi nimi mohou slouzit k vysvétleni
fadé fenoménd, mezi nimiz sexualita je velkou zdhadou evolu¢ni biologie. Navic diky tomu,

ze sexualita existuje, a organismy ,,maji na vybér* z vice zplsobl rozmnozovani, je o to
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studium koevoluce mezi parazitem a hostitelem zajimavéj$i. To ukazu v dalSich kapitolach,

kde se budu vénovat koevoluci riznych systémi hostitel-parazit s odliSnym zplisobem

rozmnozovani. Napiiklad rozsivky rodu Asterionella nebo perloo¢ky rodu Daphnia se
rozmnozuji asexualné a jen v ur¢itém obdobi ,,pfepnou‘ na sexualni rozmnozovani (Urban &

Kalina 1980; Ebert 2005a), naopak vodni plzi rodu Potamopyrgus se mohou vyskytovat jako

pohlavné ¢i nepohlavné se rozmnozujici populace nebo v jedné populaci existovat spole¢né.

V této smiSené populaci mohou paraziti zabranit klonim pfevladnout nad pohlavné se

rozmnozujicimi jedinci, i kdyZz maji klonalni jedinci reprodukéni vyhodu, ale jakmile se

stanou béznymi, mohou se také stat silné infikovani parazity (Jokela et al. 2009). Z hypotézy

Ck lIze odvodit, 7e pii vysoké mife infekce a nedostatku rekombinace u nejéastéjsich

asexualnich klond, by NFZS méla prubézné zvyhodnovat geneticky odlisné sexualni jedince a

podporovat kratkodobou koexistenci sexualnich a asexualnich populaci (Hamilton et al. 1990;

Tobler & Shlupp 2008; Jokela 2009). Rozdilné zpusoby parazitismu a koevoluce u sexualnich

a asexualnich populaci mohou byt v souladu s Ck, ale mohou byt také zptisobeny rozdily

Vv ekologii a chovani, na které by se pii studiu nemélo zapominat (Tobler & Shlupp 2008).

Naésledujici kapitoly budou pojedndvat o koevoluéni dynamice mezi konkrétnimi
systémy hostitel-parazit se zaméfenim na nasledujici testovatelné predpovédi zaloZené na
hypotéze Cervené kralovny:

e Paraziti s ur¢itym genotypem infikuji urcité hostitelské genotypy (Lively 2010).

e Frekvence hostitelskych a parazitickych genotypii v prubéhu ¢asu cykluje (Ebert 2005b).

e Paraziti jsou Iépe adaptovani na lokalni hostitelské genotypy (Lively 1989).

e Paraziti jsou lépe adaptovani na hostitelské genotypy z té samé Casové Skaly nez na
genotypy z jiného ¢asového obdobi (Decaestecker et al. 2007).

e Sexudlni reprodukce je zvyhodnéna tam, kde je riziko infekce vysoké, naopak asexualni
populace jsou ocekavany tam, kde jsou paraziti vzacni nebo se vibec nevyskytuji
(Hamilton et al. 1990).

e Koexistuji-li v populaci sexualni jedinci s asexudlnimi, je vyssi parazitické zatizeni u
asexualnich klonti a zvySuje se podil pohlavniho rozmnozovani (Lively 2010; Volf et al.
2007).

e Diky casové zpozdéné NFZS v soucasnosti nejhojnéjsi hostitelské genotypy budou

Vv blizké budoucnosti nejvice nachylné na infekci parazitem (Dybdahl & Lively 1998).



3  HLAVNI MODELOVE SYSTEMY HOSTITEL — PARAZIT

3.1 Rozsivka Asterionella formosa + chytridie Zygorhizidium planktonicum

3.1.1 Charakteristika, ekologie a zivotni cykly

3.1.1.1 Asterionella formosa

Asterionella formosa patii do fiSe Chromista, oddéleni Heterokontophyta, tiida
Bacillariophyceae (Urban & Kalina 1980). Rozsivky jsou jednou z nejrozsitengjSich skupin
jednobunéénych fas a tedy vyznamnou slozkou fytoplanktonu. Rozsivky maji kiemicitou
schranku — frustulu, ktera se sklada ze dvou do sebe zapadajicich polovin (misek). Jednotlivé
buniky rozsivky A. formosa jsou penatni (dvoustranné soumérné) tvotfici kolonie
hvézdic¢kovitého tvaru (obr. 1).

Rozmnozovani rozsivek (a tedy u A. formosa) je vétSinou nepohlavni: rovina déleni
buriky je rovnobézna s plochou misek. Kazdy dcefiny jedinec ma jednu pulku rodicovské
misky a druhou nové vytvotenou, ta je vZdy mensi a zapadd do rodicovské. Nicméné timto
nepohlavnim délenim dochazi k postupnému zmensovani velikosti Schranky. Redukce
bunéénych rozméri ma své meze, pak musi nastat pohlavni rozmnozovani. Vznikla zygota
roste ve velkou diploidni buiiku, auxosporu, ¢imz je obnovena pivodni velikost rozsivky
(Urban & Kalina 1980; Lee 2008).

Rozsivky mohou vytvaiet za nepfiznivych podminek klidové spory nebo klidové buriky.
Klidové spory jsou tlustosténné a mensi nez pivodni bunika (ztraci vakuoly a bunécny obsah)
a jsou zivotaschopné az 3 roky. Po vykli¢eni je nova buika vétSi nez matefska.
Znovuobnoveni velikosti schranek pomoci auxospory nenastava ¢asto (jednou za 2 az 40 let)
(Urban & Kalina 1980), ale tvorba klidovych spor miize nastat kdykoli za stresovych
podminek a tim muze vratit velikost schranky zpét na ptivodni rozmér mnohem castéji a bez
nutnosti pohlavniho rozmnozovani (Lee 2008). Klidové bunky jsou podobné vegetativnim
buiikdm a nemaji ochrannou vrstvu. Klidova butika obsahuje mnohem vice chlorofylu. Behem
léta rozsivky padaji do vétSich hloubek, kde tvoii klidové buiiky a nastava klidova faze
s velmi nizkou fotosyntetickou aktivitou. Vertikdlni michani vody pozdé€ji vynese klidové

buriky do vrstev bohatych Zivinami, kde se nasledné zaénou mnozit (Lee 2008).

7 e

Obr. 1: Jednotlivé buiiky rozsivky Asterionella formosa f:-;
Hassall utvarejici typicky hvézdicovity utvar (prevzato z
http://en.wikipedia.org/wiki/File: Asterionella_formosa.jpg) 3
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3.1.1.2 Zygorhizidium planktonicum

Patii do fiSe Fungi, oddéleni Chytridiomycota (¢asto ozna¢ované jako chytridie), tida
Chytridiomycetes, fad Chytridiales (Urban & Kalina 1980). Z. planktonicum je obligatni
parazit vyskytujici se v moiském i sladkovodnim prostiedi a vlhké pudé (Doggett & Porter
1995; Ibelings et al. 2004). Jejich stélka je epibioticka (obr. 2) (je mimo substrat, do néhoz
pronikaji pouze rhizoidy) a nikdy nevytvaii hyfy, pouze rhizoidy (Urban & Kalina 1980).

Z. planktonicum ma haplo-diploidni Zivotni cyklus. Pfi asexualnim rozmnozovani se
cela stélka méni v rozmnozovaci organ, operkulatni sporangium, otevirajici se vickem (obr. 2)
(Javorsky 2003). Ve sporangiu se tvoii haploidni jednobi¢ikaté zoospory (Urban & Kalina
1980). Voln¢ pohyblivé zoospory piedstavuji jedinou disperzni ¢ast parazita. Jako hruby
odhad zivotaschopnosti infekénich zoospor se odhaduje 3,5 dne (Bruning 1991). Zoospory
aktivné vyhledavaji hostitele. Z. planktonicum ma uzké spektrum hostiteli. Mechanismus
chemotaxe, pfilnuti a proniknuti do hostitelské buiiky bude asi hlavnim faktorem zptsobujici
parazitovu specializaci. Zoospory této chytridie za¢nou tvofit uvniti hostitelské bunky
rhizoidni systém, ktery ptimo dopravuje ziviny z hostitele do parazita (Van Donk & Bruning
1995). Napadeni parazitem se projevi nejprve zméenou barvy buiiky, obvykle do hnédého
odstinu, nebot’ je porusena syntéza chlorofylu. Parazit postupné stravi protoplast hostitelské
buniky az na Cervenohnédé karotenoidy (Lukavsky 2003). Zoospora se postupné rozsifuje a
stava se z ni sporangium, které dozrava a vytvati nové zoospory (Urban & Kalina 1980).

Sexuélni rozmnozovani predstavuje konjugaci jednojadernych gametangii. Ze zoospor
se nevyviji sporangia, ale stélky: jedna vétsi chovajici se jako samici a jedna mensi chovajici
se jako samc¢i (obr. 2). Naslednou konjugaci vznika diploidni zygoticka tlustosténna klidova
spora. Po aktivaci vznika na spofe, jeden Kkli¢ici poér a tenkosténné operkulatni
meiosporangium se objevi jako rozSifenina vnitini stény spory. Jadro migruje do

meiosporangia, kde dochazi k meioze (Van Donk & Bruning 1995; Doggett & Porter 1996).

Obr. 2: Zygorhizidium planktonicum (upraveno podle Doggett & Porter 1995). Na prvnim snimku je
vyvijejici se sporangium pfichycené na povrchu hostitelské burniky. Uprostied je jiz zralé oteviené operkulatni
sporangium (Op = operkulum- vi¢ko). Posledni snimek zachycuje konjugaci mensiho darcovského saméiho
gametangia (DG) a vétsi samic¢i gametangium (RG), Sipka ukazuje na konjugacéni kanalek.
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3.1.2 Koevoluce hostitel-parazit v systému Asterionella-Zygorhizidium

Prvni Givahy o vyznamu parazitickych hub ve vodnim prostiedi se objevily ziejm¢e az
pocatkem 40. let 20. stoleti (Weston 1941; podle Van Donk & Bruning 1995). Houbovi
parazité mohou mit vyznamny vliv na fytoplanktonni spolecenstva diky své schopnosti znicit
fasovou populaci béhem epidemie (De Bruin et al. 2004). Nejvice studii o interakcich
rozsivky A. formosa a parazitické houbé Z. planktonicum pochézi z Nizozemska ze studii
umélych jezer Maarsseveen | a Il. Diive tato oblast slouzila pro tézbu raseliny (Ringelberg
1981). Jezera zde vznikly po pozdé¢jsim dolovani pisku kolem roku 1960. Jsou zasobovana
hlavné podzemni a destovou vodou. Jejich maximalni hloubka je 30 m. Jezera jsou oligo-
mezotrofni. Teplotni stratifikace nastava v dubnu az kvétnu a celkové michdni vody nastava
v listopadu (Van Donk & Bruning 1995). Vétsina studii probihala na jezeru Maarsseveen I,
které predstavuje maly izolovany vodni ekosystém (De Bruin et al. 2004). Dalsi popis se tedy
vztahuje zejména na poznatky ze studia tohoto jezera.

Na konci zimy a zacatkem jara jsou dominantnim fytoplanktonem hlavné rozsivky
Asterionella formosa, Stephanodiscus hantzschii a S. astraea, které se objevuji jako prvni
(Van Donk & Ringelberg 1983). V jezete Maarsseveen bylo zaznamenano vysoké procento
infekce houbou Z. planktonicum pouze u rozsivky A. formosa. Prevalence infekce dosahla
vice nez 90 %, obzvlasté¢ béhem obdobi jarniho a podzimniho vodniho kvétu (Van Donk &
Ringelberg 1983). V tomto obdobi je hledani novych neinfikovanych hostitelskych bunék pro
zoospory snazsi (De Bruin et al. 2008). Nicméné v obdobi vrcholu infekce jsou nékteré
kolonie rozsivky rezistentni a tudiz nejsou parazitem napadany (De Bruin et al. 2004).

Piestoze infekce az 90 % hostitelskych bunék dava dojem, Ze univerzalni paraziti jsou
schopni infikovat vSechny hostitele, tak v jezefe Maarseveen byla v populaci rozsivky zjisténa
vysoka geneticka variabilita, ktera ma vliv na odolnost vii¢i riznym kmentim parazita (De
Bruin et al. 2004). I kdyz sexualni rozmnozovani U rozsivek mutize nastat jednou za nékolik
let, tak tato relativné vzacna udalost mize mit vyznamny vliv na vytvafeni a udrzovani
vysoké genetické variability v populaci rozsivek A. formosa (De Bruin et al. 2004), jak
predpoklada hypotéza Ck (Bell 1982).

Koevoluce mezi A. formosa a Z. planktonicum je zalozena na vzajemném ovliviiovani
fitness, geneticky odlisné kmeny rozsivek nejsou schopné odolat infekci riznym parazitickym
kmentim a parazitické kmeny nejsou schopné uspésné infikovat vSechny hostitelské kmeny
(De Bruin et al. 2004). Nicmén¢ laboratorni experimenty ukazaly, Ze rizné geneticky odlisné

hostitelské kmeny A. formosa se liSily ve své nachylnosti ke dvéma kmentim Z. planktonicum
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(De Bruin et al. 2004). Tento vysledek je v souladu s hypotézou Ck, ktera predpoklada, ze
diverzita hostitelské populace zvysuje pravdépodobnost, ze nékteré hostitelské genotypy
budou rezistentni (Hamilton 1980; Bell 1982; Ebert 2005b). Sexualni rozmnozovani je ale
mnohem ¢astéjsi u chytridie nez u rozsivky, proto vysoka prevalence infekce (az 90 %) miize
byt disledkem vysoké variability paraziti, mezi nimiz se tedy obvykle najdou néjaké
genotypy schopné jednotlivé hostitelské bunky napadnout (De Bruin et al. 2004; Ibelings et
al. 2004). Zbylé vzacné (a tudiz rezistentni) rozsivky klesaji za neptiznivych podminek ke
dnu, kde slouzi jako ,,semennd banka“ pro pozd¢jsi zalozeni populace.

Pokud je genetickd variabilita hostitele vysokd, je mensi pravdépodobnost, Ze dojde
k adaptaci parazita na nejrozsifenéjsi hostitelsky genotyp (De Bruin et al. 2004). To bylo
testovano i experimentalné (De Bruin et al. 2008). De Bruin a jeho kolegové sledovali
adaptaci parazitické chytridie béhem 200 generaci jejiho ristu. Evoluce fitness parazita byla
sledovana na heterogenni hostitelské populaci (skladajici se z 10 geneticky odlisnych
hostitelskych kmenti) a dvou homogennich hostitelskych populaci, jedna populace byla
tvofena ndhodn¢ vybranym klonem ze zminénych 10 a druha populace byla tvofena
puvodnim hostitelskym kmenem, na kterém byl paraziticky kmen chytridie kultivovan vice
nez 25 let. Tyto kmeny se liSily ve své pocateni nachylnosti k infekci. Kdyz byl kmen
parazitické chytridie pienesen z ptivodniho kmene rozsivky (na ktery byl adaptovan vice nez
25 let) do nového hostitelského prostredi, ihned jeho fitness (métend jako reprodukéni
rychlost neboli pocet sekundarnich infekci) klesla. V ptipadé, kdy geneticka diverzita novych
hostitell byla nizka (geneticky homogenni hostitelska populace), byl parazit schopny se
nasledné rychle adaptovat a jeho fitness opét vzrostla (za 100 generaci). ZvySeni fitness
parazita bylo vysledkem rychlejsiho a efektivnéjSiho prenosu. Fitness parazita ztstala
neménna, kdyz byla nova hostitelska populace geneticky heterogenni (obr. 3) (De Bruin et al.
2008). Geneticky homogenni hostitelska populace nejen zvySuje riziko vyskytu houbové
epidemie, ale také nové parazitické kmeny jsou schopny se rychle adaptovat na nové
hostitelské prostifedi a zvysit svou fitness (sporangium se vytvaii rychleji, zoospory jsou
uvoliovany dfive a je jich ve sporangiu vice) (De Bruin et al. 2008).

Interakce hostitel-parazit mtze byt také komplikovana hypersenzitivitou hostitele (tj.
precitlivélou reakci na parazita). Ta mize zplsobit smrt hostitelské bunky ihned poté, co je
napadena parazitickou houbou. To znamend, Ze pokud parazit ptisedne na hostitelskou bunku,
ktera je extrémné citliva k infekci, je parazitovi znemoznén jakykoliv dalsi vyvoj a spolu
s hostitelem zahyne. (Canter & Jaworski 1979). Hypersenzitivni hostitelské bunky tedy

snizuji vyskyt infekce v populaci.
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Obr. 3: Fitness chytridie ve tiech riiznych
populacich rozsivek béhem 200 generaci ristu
(upraveno podle De Bruin et al. 2008). Graf A)
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3.1.3 Vliv abiotickych faktord na interakci Asterionella-Zygorhizidium

Studie pfirodnich populaci maji také za cil objasnit, za jakych okolnosti se paraziti
mnozi dostateéné rychle na to, aby zacala epidemie (Van Donk & Bruning 1995). Mnoho
pozornosti bylo vénovano abiotickym faktorim jako svétlo, teplota, Ziviny a turbulence, které
ovliviwuji zacatek epidemie (Kagami et al. 2004). Paraziti mohou zpisobit epidemii jen tehdy,
kdyZ populace parazita roste rychleji neZ populace hostitele. Minimalni hodnota hostitelské
hustoty potiebna pro rist parazita se oznacuje jako prah ptezivani. Prah hostitelské hustoty
pro vyvoj epidemie je takova hustota hostitelské populace, pii které je rustova rychlost
parazita a hostitele stejnd. Pfekroci-li parazit tuto prahovou hodnotu rychlej$im ristem, vyskyt
infekce se zvysi a epidemie se muze zacit vyvijet. Jakykoliv faktor, ktery potlaci rist hostitele
nebo zvyhodni rist parazita, snizi tuto prahovou hodnotu (Bruning 1991). Proto epidemie
nastava snadngji, kdyz jsou ristové podminky pro hostitele nevyhodné, napt. pii vysoké
populaéni hustoté rozsivek, kdy dochazi k vycerpani zivin (Van Donk & Bruning 1995).

Parazitické houby, obzvlasté ty napadajici fytoplankton, jsou ¢asto vysoce hostitelsky
specifické. Selektivni parazitismus na jednom druhu miiZze zvyhodnovat vyvoj dal§iho druhu a
tak byt jednim z faktord ovliviiujici sezonni sukcesi a vztahy v potravnim fetézci (Van Donk
& Bruning 1995). Houbova infekce muize byt pficinou nahrazeni populace jednoho druhu
fytoplanktonu populaci jiného druhu, ktery by byl za normalnich podminek slab$im

kompetitorem. Naptiklad v jezefe Maarsseveen silny parazitismus na rozsivkach A. formosa
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zvyhodnuje vyvoj dalSich rozsivek, jako jsou Fragilaria crotonensis, Stephanodiscus
hantzschii a S. astraea (Van Donk & Ringelberg 1983).

Uvedené druhy rozsivek jsou slabsimi kompetitory, v duasledku hor$i schopnosti
ziskavat fosfor. Asterionella ma nejvyssi afinitu k fosforu a je tedy schopna kompeti¢né
vytésnit ostatni druhy pii nizké koncentraci fosforu. Kdyz je Asterionella oslabena vlivem
parazitismu, dal$i druhy jako Fragilaria a Stephanodiscus dostanou Sanci ptevladnout ve
vodnim kvétu (Van Donk & Ringelberg 1983). Parazitace na fosforem limitovanych
rozsivkach ma negativni vliv i na vyvoj chytridie: maji mensi sporangia produkujici méné
zoospor a celkové je prodlouzend doba vyvoje sporangia a nasledny vyvoj zoospor.
Laboratorni experimenty na rozsivkach s omezenym mnozstvim fosforu ukézaly, ze
parazitickda houba dosahla niz$i ristové rychlosti na dané hostitelské hustoté a ptezivani
parazita vyzadovalo vys$$i hostitelskou hustotu ve srovnani Srozsivkami nelimitovanymi
fosforem (Bruning 1991). Produkce zoospor nicméné zistala dostatetné vysoka, aby
umoznila parazitovi rust rychleji nez hostitel. Rast rozsivky je v dusledku toho redukovan
vice nez parazita a limitace fosforem zvyhodnuje vyvoj epidemie. Navic hostitelska limitace
fosforem snizi prdh hostitelské hustoty potfebné k vyvoji epidemie (Bruning 1991). Na
druhou stranu rozsivky adaptované na niZsi limitaci fosforem byly posléze méné nachylné
k infekci nez rozsivky neadaptované (Bruning 1991).

Teplota mize byt také dulezitym faktorem ovliviiujicim vyskyt fytoplanktonnich
parazitl a mozZnost vyskytu epidemie. Zda se, Ze nizka teplota vody inhibuje parazitovu
aktivitu. V laboratornich podminkach se paraziticka houba nebyla schopna mnozit pti teploté
1,5 °C (Van Donk & Ringelberg 1983). V jezete Maarsseveen se inhibice parazitické houby
shodovala s periodou zamrzlé vody bez snézné pokryvky, kdy teplota vody v hornich 10 m
byla niz§i nez 3 °C. Béhem obdobi zamrzl¢é vody nastal pokles v poctu zoospor ve sporangiich
a naopak se vytvarely tlustosténné spory, které umoznuji parazitovi prezit nepiiznivé
podminky. Za téchto podminek A. formosa stale rostla a byla schopna kompeti¢né vyloucit
jiné druhy rozsivek, diky své vysoké afinité¢ k fosforu (Van Donk & Ringelberg 1983).
Naopak vysoka infekce nastala po roztani ledu, kdy teplota vody vzrostla nad 4 °C. Zda je
parazit schopny rast rychleji nez hostitel hned poté, co roztaje led, je zavislé na délce a
zacatku chladné periody, protoze klidové tlustosténné spory parazita pieziji pies mésic a tato
doba je také potiebna ke kli¢eni spor (Doggett & Porter 1995). Proto se po delsim obdobi
zamrzu populace parazita nerozvine do faze masivni epidemie dfive, nez populace rozsivek
zkolabuje z jiného divodu (napt. vyCerpanim zivin). Po dlouhé zimé tedy parazit vyrazné

neskodi rozsivkam a taky vyrazné neovlivni hostitelskou genetickou strukturu (Van Donk &
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Ringelberg 1983). Na zac¢atku jarniho obdobi je v jezefe nizka teplota, dostatek svétla a
dostate¢ny obsah Zzivin, t0 umoznuje rychlejsi rist populace rozsivek nez parazita. Nasledna
letni vysoké teplota vody (okolo 30 °C), vysoké slune¢ni zafeni a nizky obsah zivin (napf.
ktemiku, ktery si roszsivky zabudovavaji do schranek), vede K rychlej$imu vyvoji sporangii
parazita, zatimco hostitelské buiky rostou pomaleji (Van Donk & Bruning 1995; Lee 2008).
Dalsi rust rozsivek mutize byt az na podzim, kdy je vlivem podzimniho michani vody dostupny
ktemik z hypolimnia (Lee 2008).

Neptiznivé riastové podminky pro hostitele, napt. nizka intenzita svétla, nemusi nutné
znamenat zvyhodnéni vyvoje epidemie, protoZe nejen rustovd mira hostitele, ale také
produkce a infekénost zoospor je snizena. Kdyz se A. formosa stane limitovana svétlem,
parazit potifebuje vyssi hostitelskou hustotu k riistu nebo roste pomaleji na dané hostitelské
hustoté. Nicmén¢ stiedni hodnota svételné limitace uz vyvoj epidemie zvyhodni, navzdory
faktu, Ze rist parazita je snizen (oproti nelimitovanym podminkam), ale je jesté dostateény na
to, aby pfedbéhl rust limitovanych rozsivek (Van Donk & Bruning 1995). Je mozné, Ze pro
hledani a rozpoznani hostitelské bunky, vyuzivaji zoospory chytridie hostitelské exkre¢ni
produkty spojené s procesem fotosyntézy, takze snizeni produkce takovych atraktantli by
mohlo byt zptisobeno svételnou limitaci (Van Donk & Bruning 1995). Velka limitace svétlem

dokonce znemoZznuje prezivani parazita (Bruning 1991).

3.1.4 VIliv biotickych faktora na interakci Asterionella-Zygorhizidium

Stejné jako abiotické, tak i biotické faktory mohou hrat dtlezitou roli v pribéhu infekce
a zvyhodnit tak bud’ parazita, nebo hostitele. Jak jiz bylo zminéno, rozsivka rodu Asterionella
ma v jezete Maarsseveen dvé odlisSné populacni maxima - na pfelomu zimy a jara a na
prelomu léta a podzimu - a tehdy také nastava rozvoj epidemie. Zavaznost infekce je v zimé
obvykle vyssi nez v 1ét¢ (Kagami et al. 2004). 1 kdyz bylo v laboratornich podminkach
prokazano ze, chytridie pii vyssich teplotach rostou rychleji a maji kratsi genera¢ni dobu (Van
Donk & Ringelberg 1983). Naskyta se otazka proc je Asterionella v 1ét¢ tak hojna, i ptes lepsi
podminky pro parazita, a pro¢ je tedy vyskyt infekce v Iét€¢ méné zavazny nez v zim&?
Vysvétlenim nam mize byt interakce se zooplanktonem. Béhem 1éta je v jezefe vétsi vyskyt
filtrujiciho zooplanktonu zejména perloocek ze skupiny Daphnia longispina (Kagami et al.
2004). 1 kdyz chytridie spise napadaji vétsi druhy fytoplanktonu (Sommer 1987; podle

Kagami 2004), které jsou pro filtrujici zooplankton nedostupnou potravou, neznamena to, ze
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mezi fytoplanktonem, parazitujici houbou a filtrujicim zooplanktonem neni zadna vazba.
Ukazalo se, ze perloocky rodu Daphnia mohou negativné ovlivnit parazita filtraci
parazitickych zoospor (Kagami et al. 2004). Volné plavajici zoospory jsou pro perloocky
vhodnou potravou diky jejich tvaru a velikosti 2-5 um (Kagami et al. 2004). Experimentalné
bylo dokazano, ze Daphnia je schopna dobie rust a piezivat i v pfitomnosti pro ni
nepozivatelnych rozsivek, rist je totiz podporovan pienosem zivin z velkych rozsivek do
parazitické chytridie, jejiz uvolnéné zoospory jsou intenzivné filtrovany perloockami (obr 4).
Obsah uhliku, dusiku a fosforu v jedné zoospote se rovna 20% obsahu téchto prvkl v jedné
rozsivce, to znamena, ze filtrace 5 zoospor jiz perlooéce nahradi jednu nepozivatelnou
rozsivku (Kagami et al. 2007). Béhem epidemie mize hustota zoospor piesahnout az 70 000
spor na mililitr (Van Donk & Ringelberg 1983). Navic jsou zoospory bohaté na cholesterol.
To naznacuje, Ze jsou vysoce kvalitni slozkou potravy a zdrojem sterold pro perloocky
(Kagami et al. 2007). Tok uhliku z primarnich producentti ptes chytridie do vyssich
trofickych Grovni pfipomina tok latek pies mikrobialni smycku, ale ta je, ve srovnani s cestou
pfes parazity, V prenosu energie méné efektivni (Kagami et al. 2007). Parazitické houby
mohou tedy byt dulezitym prvkem v utvafeni dynamiky potravnich fetézci ve vodnich
ekosystémech i pfes jejich nevyznamnou biomasu. Filtrace zoospor miize dokonce zvyhodnit
rust perloocek diky vysoké nutricni kvalité (Kagami et al. 2007), a omezit tak vyskyt infekce
u rozsivek a zmirnit letni epidemii. Jediny pozitivni vliv pro parazita mély perloocky
Vv laboratornich podminkach, kde svou filtra¢ni ¢innosti vytvarely slabé proudéni vody, které
zvySovalo $anci zoospor potkat hostitelskou buiikou. Tato ,,mikroturbulence* v piirodnich
podminkach mutze byt povazovano za zanedbatelnou, vzhledem k daleko vétsi cirkulaci vody

zpusobené vétrem nebo proudy (Kagami et al. 2004).

(14 %) (83 %) (100 %)

1000 —

Obr. 4: Délka téla perloo¢ky Daphnia galeata x hyalina ve
ti‘ech experimentech s riiznym sloZenim potravy (upraveno
podle Kagami et al. 2007). Hodnoty na svislé ose znazoriuji
délku te€la perloo¢ek udrzovanych v médiu v pfitomnosti
potencionalni potravy: velkych rozsivek, rozsivek napadenych
chytridii a v ptitomnosti parazitickych zoospor. Hodnoty
Vv zavorkach znazoriuji % prezitych perloocek zivenych danou
skupinou.
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3.2 Plz Potamopyrgus antipodarum + motolice Microphallus sp.

3.2.1 Charakteristika, ekologie a zivotni cykly

3.2.1.1 Potamopyrgus antipodarum

Potamopyrgus antipodarum je ptedozabry plz z ¢eledi Hydrobiidae hojny ve sladkovodnich
habitatech Nového Z¢landu, ale i v brakickych vodach. V doc¢asnych vodach se nevyskytuje,
postrada totiz odolna stadia (Winterbourn 1970). Z Nového Zélandu byl introdukovan do
Evropy v 19. stoleti, zde byl znamy pod jménem P. jenkinsi (Winterbourn 1970).
Potamopyrgus je velky 3—12 mm. Ma vej¢ité-kuzelovitou ulitu uzaviratelnou vickem (obr. 5),
nékdy je ulita s trnovitymi vybézky (Winterbourn 1970; Lively 1989). Jeji barva je
proménliva od Sedé, tmaveé hnédé az po svétle hnédou (Winterbourn 1970). Potamopyrgus ma
pfevazné noc¢ni aktivitu. Vyskytuje se na pevnych substratech, kde se zivi narostovymi fasami
a detritem (Winterbourn 1970; Levri & Lively 1996). Populace se sklada z obligatné
diploidnich sexualnich nebo obligatné triploidnich partenogenetickych samic, ale nékteré
populace jsou sloZeny i z asexudlnich a sexudlnich jedinci dohromady (dale uvadéno jako
smiSena populace) (Lively 1989; Dybdahl & Lively 1995a; Dybdahl & Lively 1998). Je
dulezité poznamenat, ze jedinci nejsou schopni svou reprodukéni strategii ménit (Lively
2010). Klonaln¢ se rozmnozujici linie obvykle vznikaji z mistnich sexualné se rozmnozujicich
jedinct a jsou jim geneticky i fenotypicky bliz§i nez klonalnim jedincim z jinych jezer
(Dybdahl & Lively 1995a). Klonalni diverzita je v téchto populacich zna¢né vysoka (Fox et
al. 1996; Dybdahl & Lively 1998). V laboratornich podminkach dosédhnou plzi pohlavni
dospélosti ptiblizné kolem 4. mésice (Koskella & Lively 2007). Samice jsou ovoviviparni a
prestanou rlst po své prvni snisce (Jokela & Lively 1995b). Potamopyrgus je loven hlavné
vodnimi ptadky a rybami (Levri & Lively 1996). Také slouzi jako mezihostitel nejméné 11

druhtim motolic (Winterbourn 1970). Necastéji je vSak infikovan dosud ziejmée nepopsanym

Obr. 5: Predozabry plz Potamopyrgus antipodarum (pi¥evzato z www.esg.montana.edu/
aim/mollusca/potant.html).
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3.2.1.2 Microphallus sp.

Microphallus je 0,2 mm velkd dvouroda (S dvouhostitelskym zivotnim cyklem)
hermafroditicka motolice z ¢eledi Microphallidae (Lively 1989; Levri & Lively 1996; Lively
& Jokela 2002). Jejim koneénym hostitelem jsou vodni ptaci, ale mize ptezit a produkovat
infek¢éni vaji¢ka i v mysich - toho je vyuzivano v laboratornich experimentech (Lively 1989;
Dybdahl & Lively 1998; Jokela et al. 2009). Vajicka motolic se spolu s vykaly ptakt dostavaji
do vodniho prostiedi, kde je ze sedimentu muize pozfit vodni plz P. antipodarum (Lively
1989). Vajicko se lihne ve stievech plze a mala larva miracidium migruje do gonad a travicich
zl4z svého hostitele (King & Lively 2009; Lively 2010). Zde se mnozi asexualné a postupné
nahradi velkou c¢ast hostitelovy reprodukéni tkan€, coz zpusobi Uplnou sterilitu u samic i
samcu (Lively 1989; Lively 2010). Prvni viditelna paraziticka stadia, nékolik stovek az tisicti
blastocerkarii, jsou zjistitelnd do 4. mésice po infekci, ty dale encystuji jako metacerkarie,
zjistitelna do 7 mésict. Jakmile je plZz uloven vodnim ptdkem, z metacerkarii se lihnou
dospé€lé hermafroditické motolice. Ty dokonéi sviij zivotni cyklus pohlavnim rozmnozovanim
(Lively 1989; Lively & Jokela 1996; Dybdahl & Lively 1998). Zda se, ze motolice vodnim

ptaktim a mysim nijak zavazné€ neskodi (Lively 2010).

3.2.2 Lokalizace experimentalnich studii

Jak bylo vySe zminéno, P. antipodarum pochazi z Nového Zélandu. VSechny zde
zminéné prace tedy pochazi ze studii ledovcovych jezer z této oblasti, konkrétné z Jizniho
ostrova. Sttedem ostrova se tdhne pohoti Southern Alps. Jezera lezici na zdpadni stran€ pohofi
jsou napt.: Poerua, Wahapo a Mapourika (vzdalené od sebe 7 km) a vzdalenéjsi jezero
Paringa. Na vychodni stran¢ pohofii se nachazi jezero Alexandrina (Lively 1989; Dybdahl &
Lively 1995b) Toto uspotadani jezer je pro design koevolu¢nich experiment velmi vyhodné
(vit. nize). Pii popisu interakci mezi hostitelem a parazitem se dale zminéné prace odkazuji
také na charakteristiku jednotlivych habitati Vv ramci jezer. Podle hloubky byly jezera
rozdéleny na nasledujici typy habitati: piibfezni, kamenity, stfedni habitat charakteristicky
vyskytem makrofyt Isoétes alpina, pise¢ny, hluboky habitat charakteristicky vyskytem
makrofyt Elodea canadensis a nejhlubsi bahnity habitat. VSechny tyto habitaty lze nalézt na

jednom transektu od biehu do hloubky (Jokela & Lively 1995a; King et al. 2009).
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3.2.3 Adaptace paraziti na hostitelské populace v systému Potamopyrgus-Microphallus

Paraziti mohou vyznamné ovliviiovat frekven¢ni dynamiku hostitelskych genotypt a
vytvaiet na své hostitele NFZS vedouci k oscilaci genové frekvence jak u hostitele, tak u
parazita. Tudiz by se dalo ocekavat, ze Microphallus infikuje rtizné hostitelské genotypy
nenadhodné (Dybdahl & Lively 1998). Jedna z prvnich praci zabyvajici se nendhodnou infekci
motolici Microphallus byla zalozena na piedpokladu, Ze pokud existuje geneticky zaklad pro
hostitelskou citlivost k infekci, a jestlize se hostitelské populace 1isi v této vlastnosti, bude
zjisténa adaptace paraziti na lokalni hostitelskou populaci (Lively 1989). Pti porovnavani
schopnosti parazit z jezer Mapourika a Alexandrina infikovat hostitelské plze z obou jezer se
ukazalo, ze paraziti infikovali vétsi podil hostitelskych plzi ze svého jezera nez z jezera
druhého (obr. 6). Paraziti byli na genotypy plzt ze svého jezera adaptovani. Druhé jezero je
oddéleno pohoiim, a tedy se mezi jezery ofekava jen velmi vzacné Sifeni parazit pomoci
vodnich ptaka (Lively 1989). Stejna lokalni adaptace paraziti byla zjisténa pii porovnavani ti
jezer ze zapadni strany pohoti. Vzhledem k malé vzdalenosti mezi dvéma jezery Wahapo a
Mapourika jsou paraziti diky migraci (skrze ptaky) schopni infikovat plze ze sousedniho
blizkého jezera. Paraziti z obou jezer infikovali daleko méné plze ze vzdaleného jezera

Paringa nez paraziti odebrani z tohoto jezera (obr. 6) (Lively 1989).
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Obr. 6: Adaptace parazitickych motolic rodu Microphallus na lokalni hostitelské populace vodniho plze
Potamopyrgus antipodarum (upraveno podle Lively 1989).

Prvni graf porovnava schopnost paraziti infikovat hostitelské plze jak ze svého jezera, tak z jezera, které se
nachdzi na opacné strané pohoii — pfedpoklada se velmi vzacny genovy tok. Druhy graf porovndva schopnost
parazit infikovat hostitelské plze jak ze svého jezera, tak z jezer nachazejici se na stejné strané pohoti. Jezera
Wahapo a Mapourika jsou blizko sebe — piedpoklada se vyznamny genovy tok.

Adaptace parazitl na lokalni hostitelské genotypy miize byt velmi rychla. Ukazalo se,
ze jiz po 3 generacich spole¢ného ristu motolice s riznymi klony plzt jsou paraziti schopni
adaptovat se na své hostitele. Paraziti 1épe napadali plze ze ,,své* nadrze, nez plze z kontrolni

nadrze bez paraziti (Koskella & Lively 2007). Paraziti odebrani z jezera napadali kontrolni
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frekvence

plZze se stejnou mirou jako plze odebrané z jezera, ale daleko méné plze z nadrze s parazity.
To naznacuje, ze v nepfitomnosti parazity zprostfedkované selekce se klondlni slozeni
populace plzi (od jejiho zalozeni v laboratofi) jen velmi malo zménilo, kdezto pfi vysoké
virulenci a hostitelské specifité paraziti vytvareli na své lokalni hostitelské genotypy silny

selek¢éni tlak (Koskella & Lively 2007).

3.2.4 Casové zpozdéna oscilace genotypi

Jestlize se tedy paraziticka motolice Microphallus pfizptisobuje svym hostitelim, bude
oc¢ekavana vysokd mira infekce u nejcastéjSich hostitelskych genotypu, jak predpoklada
hypotéza Ck (Dybdahl & Lively 1995b). Vysledek z porovnavani 4 jezer ale ukézal, Ze pouze
V jednom jezete byl nejCastéjsi hostitelsky klon vyrazné infikovan, v dalSich byly nejcastéjsi
klony infikovany nevyznamnég. Absence vyrazné infekce u nejcastejSich klonii by mohla byt
povazovana jako dikaz proti zminénému pfedpokladu (Dybdahl & Lively 1995b).

Paraziti s vyraznym vlivem na fitness svého hostitele, zplsobuji ¢asové zpozdéné
oscila¢ni cykly. Proto kvili ¢asovému zpozdéni mohou byt nejcastéjsi klony v néjakém
Casovém tseku malo infikovany a v dal$im ¢asovém useku naopak silné infikovany (obr. 7)
(Dybdahl & Lively 1995b). Dybdahl a Lively (1998) zjistili, ze hostitelské klony, které byly
v pfedchozich generacich vzacné, a mimo nebezpeci infekce, se staly neimérn¢ napadany
parazity aZ po té, co se staly v populaci ¢astymi. Casové zpozdéné cykly tedy vysvétluji
nenahodnou infekci (Dybdahl & Lively 1995b).

1.0
0.8

064 % Obr. 7: Frekvence hostitelskych genotypi (éarkovana

¢ara), parazitickych genotypi schopnych infekce
(te€kovana ¢ara) a hostitelskych genotypi mezi
infikovanymi jedinci (plna ¢ara) v priabéhu casu
(upraveno podle Dybdahl & Lively 1995b). Graf znazorfiuje
Casové zpozdény cyklus parazita za cyklem hostitele.
&as Hostitelsky klon je ur¢itou dobu mimo nebezpeéi infekce.
Poté, co se stane v populaci nejéast&jsim, je silné parazitovan.

malo hodné
infikovani infikovani

K dokédzéni casové zpozdénych cykli je potfeba studovat populacni dynamiku
v prubéhu nékolika generaci (Lythgoe and Read 1998). Dybdahl a Lively (1998) sledovali
uroven infekce, a zda selekce vyvolana parazitem pusobi s casovym zpozdénim, béhem péti

let u ¢tyf klonalnich genotypu P. antipodarum z jezera Poerua. Mnozstvi téchto ¢tyf klond
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béhem studie vyznamné kolisalo (Dybdahl & Lively 1998). Bylo to dusledkem frekvenéné
zavislé selekce? Na prvni pohled ziejmé ne: nebyl zde zaddny vztah mezi frekvenci téchto
klond a zménou v Grovni infekce v konkrétnim roce. Lythgoe a Read (1998) ve svém review
navrhuji vratit se zpét v ¢ase a srovnat uroven infekce v jednom roce a ¢etnost hostitelskych
klonti v pfedchozim roce. Jak radila pohadkova rize Alence, aby se potkala s Cervenou
kralovnou, méla jit od ni opacnym smérem (Carroll 1872) ,,The advice of the Rose neboli
,rada Ruze* se tedy stala inspiraci pro testovani existence cCasové zpozdéné, parazity
zprostiedkované selekce (Koskella & Lively 2007). Jak bylo ptfedpokladano, hostitelské klony
nebyly infikovany v poméru k jejich soucastné frekvenci. Vzacné klony mély nizkou troven
infekce, ale jakmile se staly Castymi, staly se vice napadany parazity a nasledné jejich
frekvence poklesla.

Dalsi dobré feseni jak studovat NFZS piedstavuje prace Koskella a Livelyho (2007)
V laboratornich podminkach byla porovnavana zavaznost infekce u hostitelskych plzi. Cast
plzit z jezera byla v laboratofi vystavena parazitim, ktefi byli opakované ptidavani K tém
samym plztm, ktefi parazitaci ptezili a tudiz mezi nimi probihala pifimé koevoluce. K druhé
¢asti populace plzt byli pfidani paraziti, kteti se uz jednu generaci vyvijeli s prvni ¢asti plzi —
tedy méli pfed plzi o jednu generaci ,.koevolu¢ni naskok™. Tento postup je ekvivalentni
navratu V Case, jak navrhuji Lythgoe a Read (1998), protoze genotypové slozeni druhé
hostitelské populace plzt v ¢ase 2 je podobné jako Vv prvni hostitelské populaci v ¢ase 1. Plzi
z druhé casti populace vykazovali vys$i miru infekce, nez plzi, ktefi se vyvijeli pfimo
S parazity. Navic se ukazalo, Ze plzi z druhé ¢asti populace byli vice nachylni na parazity S
,Jjedno-generaénim evolu¢nim naskokem®, nez plzi z nadrze, kde se tito paraziti po celou
dobu vyvijeli (obr. 8). To je vsouladu s o¢ekavanim Casové zpozdéné frekvencné zavislé

selekce zprostiedkované parazity (Koskella & Lively 2007).

-« ostitele z nadrze, e
0.40 Hostitele z nadrze, kd
probihala koevoluce s parazity

D Hostitelé z kontrolni nadrze

o

W

(:.
A

0.201 Obr. 8: Mira infekce u hostitelskych plit zpisobena
parazity odebranymi Zz jezera a parazity odebranymi
z nadrZe, kde se vyvijeli s hostitelskymi plZi (vodorovna
0104 osa) (upraveno podle Koskella & Lively 2007). Paraziti
z jezera infikovali 1épe kontrolni plze nez plze, ktefi se
vyvijeli po celou dobu v nadrzi s parazity. Tito paraziti zase
lépe infikovali své plze z nadrze Iépe nez plze kontrolni.

Podil infekce

0.00
Paraziti z nadrze, Paraziti z terénniho

kde probihala odbéru
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3.2.5 Koexistence asexualné a sexualné se rozmnoZujicich plza

Jak piedpoklada hypotéza Ck odvozena pro udrzovani sexudlniho rozmnoZovani,
paraziticka motolice by mohla Gspé$né zabranit reprodukéné vyhodnéjsim klonalnim plzim
V nahrazeni sexualné¢ se rozmnozujicich jedinct (Bell 1982; Hamilton 1980). V jezefe
Alexandrina bylo zjisténo urcité prostorové rozmisténi klonl a sexudlnich jedinct (Fox et al.
1996). Casté klony ses vétsi pravddpodobnosti nachazely v téch samych hloubkovych
habitatech podél obvodu jezera (i kdyz byly od sebe vzdaleny i n€kolik stovek metrt), nez
v rizn€ hlubokych habitatech v ramci jednoho transektu. Pfestoze klonalni diverzita byla
vysoka ve vSech habitatech, relativni Cetnost jednotlivych klonli a sexualné se mnozicich
jedinct se lisila mezi habitaty v ramci jednoho transektu (Fox et al. 1996). Distribuce a
diverzita klonii by mohla byt bud’ disledkem ptitomnosti riiznych habitatt, jak predpoklada
hypotéza o zamrzlé variabilité nik (tj. kazdy klonalni genotyp je specializovany na uréitou
niku a klonalni diverzita je vysledek existence nékolika mikrohabitati), nebo parazity
zprosttedkovanou selekci (Fox et al. 1996). Jak jiz bylo popsano Vv uvodnich kapitolach,
sexualné se rozmnozujici jedinci maji dvojnasobnou nevyhodu sexu (Lively 2010). Vzhledem
k takovym nakladim musi byt selekce pro udrzovani sexualni reprodukce mnohem silngjsi,
nez selekce pro udrzovani klonalni diverzity (Jokela et al. 2009). Studie tohoto problému
vyzaduje populaci, ve které asexualni a sexualni jedinci soutézi o stejné zdroje (Jokela et al.
2009). Vysledky ze studie jezera Alexandrina ukazuji, Ze za méné nez 10 let nastal ve smiSené
populaci plzti dramaticky obrat v klonalni struktufe v dasledku silné selekce proti ¢astym
klonim. Navic podil sexualnich jedinci béhem studie lokaln€ kolisal, coZz naznacuje, ze
koevoluce je spojena se zanikem nejcastéjsich klont, které by jinak sexualni populaci mohly
nahradit (Jokela et al. 2009). Tato studie naznacuje, ze paraziti mohou byt divodem
pretrvavani sexualniho rozmnozovani ve smisSené populaci plzt (Jokela et al. 2009). Proto je
o¢ekavano, ze partenogenetické samice pievladnou tam, kde riziko infekce parazity je nizké a
sexualni reprodukce bude zvyhodnovana v oblastech, kde je toto riziko naopak vysoké (Bell
1982; Lively 1992; Lively & Jokela 2002). Dlouholeté studie nékolika desitek jezer a ticek
Z Nového Zélandu tuto hypotézu podpofily a vyvratily alternativni scénafte.

V obou typech vod byl zjistény vyznamny vztah mezi frekvenci samct a vyskytem
motolice. Tento vztah platil na raznych od sebe vzdalenych mistech a zda se, Ze parazity
zprostiedkovana selekce zvyhodiujici sexudlni rozmnozovani v fickdch a v jezerech neni
docasna, ale pretrvava po fadu let. Pokud by tomu tak nebylo, bylo by tézké si ptedstavit, jak

by mohli byt paraziti odpovédni za udrZzovani sexuality u smisené populace. Podobné byl
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zjistén pevny vztah mezi frekvenci hostitelskych samcti mezi dvéma obdobimi (Ridley 1999;
Lively & Jokela 2002; King & Lively 2009). Frekvenci samcu plze lze tedy pouzit ke
stanoveni frekvence sexualné¢ se rozmnozujicich diploidnich samic a také jako indikator
procentualniho podilu sexualnich jedincti ve smiSené populaci (King & Lively 2009).
Alternativné by se dalo pfedpokladat, ze vztah mezi nizkou parazitaci a partenogenezi mtize
byt ovlivnén néjakym dalSim faktorem, napt. pokud by sexudlni jedinci, kteti jsou diploidni,
byli vice nachylni k parazitaci, nez asexudlni jedinci, ktefi jsou triploidni. Ale tato hypotéza se

ze studia smiSené populace nepotvrdila (Lively 1989; Lively & Jokela 2002).

3.2.6 VIliv motolice na chovani plzu a jejich vysledna prostorova distribuce

Paraziti casto ovliviiuji chovéni svych mezihostitell, protoze piirodni selekce
zvyhodnuje jakoukoliv zménu v chovani, kterd vede ke zvySenému pienosu parazita do
dalsiho hostitele (Levri & Lively 1996). Zménéné chovéani bylo pozorovano i u plzi P.
antipodarum infikovanych motolici Microphallus (Levri & Fisher 2000). Neinfikovani plzi se
zivi fasami na povrchu substratu prevazné v noci, kdy predacni tlak vizudlné orientujicich se
predatort je minimalni, béhem dne se stéhuji pod kameny (Levri 1998). Infikovani plzi, se ale
na kamenech nachézi Casn¢ z rana, kdy vodni placi hledaji potravu. Zda se tedy, ze parazit
ovliviluje chovani svych hostiteld tak, aby zvysil pravdépodobnost, Ze bude plZz uloven
vodnim ptdkem, ve kterém motolice dokon¢i svilj Zivotni cyklus a infekce se miize dale Sifit
(terénni pozorovani ukazalo, Ze vodni ptaci jsou aktivngjsi a lovi spiSe Casné€ rano, max. 15 m
od bfehu). V pozdéjsich rannich hodinach je pro parazita lepsi, aby se plZ schoval pfed rybimi
predatory, ktefi neslouzi motolici jako kone¢ni hostitelé (Levri & Lively; 1996 Levri 1998;
Levri & Fisher 2000). V laboratornich experimentech se ukazalo, ze zdravi plzi vykazuji
pozitivni geotaxi, tj. v urCitou denni dobu se orientuji po sméru gravitace a slézaji z kament
(Levri & Fisher 2000). Absence geotaktické odpovédi u nakazenych plzi miize vysvétlit, pro¢

se infikovani plzi vyskytuji na kamenech i brzy rdno a neschovaji se pted predatory (Levri &
Fisher 2000).
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3.2.7 Koevoluc¢ni ,,horka* a ,,chladna* mista

Rozmisténi parazitd a hostiteld surCitym zplisobem rozmnozovani vytvaii tzv.
geografickou mozaiku koevoluce. To znamend, Ze v ramci daného vodniho utvaru mizeme

(13

nalézt tzv. ,horkd “ a ,,chladna“ koevolu¢ni mista. V ,horkych® mistech je intenzivni
vzajemna selekce a adaptace mezi parazitem a hostitelem, zatimco v ,,chladnych® mistech je
tato interakce nepatrna (King et al. 2009; Lively 2010). Sexualni jedinci plze P. antipodarum
jsou zvyhodinovani v koevoluénich ,,horkych® mistech, kde jsou paraziti ¢asti, a asexualni
jedinci jsou zvyhodiiovani v ,,chladnych mistech®, kde jsou paraziti vzacni nebo se viibec
nevyskytuji (Lively 2010). V jezete Alexandrina rostla frekvence triploidnich klonalnich
jedincu s rostouci hloubkou, naopak diploidni sexudlni jedinci byli vice casti v mélkych
oblastech, kde je vétsi vyskyt paraziti (Fox et al. 1996). Ale nabizi se také moznost, Ze by
vSichni hostitelé z mélkych mist byli celkové vice nachylni K parazitaci a proto by v téchto
oblastech byl vétsi vyskyt sexudlnich jedinci, to se vSak ze studie na jezete Alexandrina
nepotvrdilo (King et al. 2009).

Prostorové specificky vyskyt paraziti v mélkych oblastech je vysledkem distribuce
vodnich ptakd, ktefi slouzi jako definitivni hostitelé pro motolici Microphallus (Lively &
Jokela 1996; Jokela et al. 2009). Vétsina brodivych a potapivych ptaki ma tendenci pobyvat a
lovit v oblastech kolem piibiezni vegetace, s max. hloubkou vody kolem 3 m, kde po
ponoieni dosahnou zobakem na dno (King et al. 2009; Lively 2010). Ulovi-li nakazeného
plze, jejich vykaly budou pozdéji obsahovat infekéni vajicka motolice. Proto je vétsi vyskyt
parazita Vv mélkych habitatech dan castym vyskytem kachen v téchto oblastech.
Z pozorovaného chovani finalnich hostitelt se tedy oc¢ekava, ze motolice Microphallus bude
vice ,,recyklovand® v mélkych vodach a ze migrace parazith smeétuje z téchto oblasti do
vétSich hloubek, a tedy evoluce mezi hostitelskymi plzi a motolici je omezena na oblasti
mélkych vod (Lively & Jokela 1996; King et al. 2009). Je zajimavé, Ze v kamenité zoné (kde
je jesté mala hloubka 0,5-1,5 m) je vyskyt infekce motolici nizky (Jokela & Lively 1995a).
MozZné vysvétleni je, Ze na balvanech jsou infikovani plzi lehce ulovitelni vodnimi ptéky,
kdezto u pobftezi jsou schovani mezi kofeny vrby a v hlub§im habitatu jsou uz hiife dosazitelni
pro potapivé kachny (Jokela & Lively 1995a). Navic infikovani plzi se v této zoné vyskytuji
na kamenech ¢astéji hlavné brzo rano, kdy jsou kachny vice aktivni (viz. vySe) (Levri &
Lively 1996).
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Motolice Microphallus z mélkych mist by tedy méla byt lokalné adaptovana na plze z
téchto habitat. Jelikoz pfitomnost paraziti ve vétSich hloubkéch je spiSe déna vykaly
nakazenych kachen, které sem pfiplavaly od pobiezi, neméli by byt paraziti z hlubokych
habitatti lokalné adaptovani na hostitelské plze z téchto hloubek (Lively & Jokela 1996). Tato
hypotéza byla také experimentalné potvrzena (Lively & Jokela 1996). Paraziti z hlubokych
habitatl si stale zachovavaji schopnost infikovat plze jak z této hloubky, tak plze z mél¢in
(odkud byli pomoci kachen pieneseny). Podobné tomu bylo i s citlivosti hostitell na parazity.
P1Zi odebrani z m¢€l¢in byli nejvice nachylni na infekci od paraziti z této lokality a plzi ze
sttednich a vétSich hloubek byli spiSe nachylni na infekci od paraziti z mél¢in (Lively &
Jokela 1996). Tento vysledek je v souladu socekavanym jednosmérnym genovym tokem
v populaci parazita z mélkych habitati do hlubsich oblasti jezera (Lively & Jokela 1996).

Také se predpokladd, Ze vysoké riziko infekce v mélkych habitatech by mélo
nebo smrt (Jokela & Lively 1995b). Bylo prokazano, ze juvenilni jedinci plze P. antipodarum
jsou také citlivi k infekci motolici Microphallus, coz podporuje myslenku, Zze hostitelské
reprodukénimu Gsili (Krist & Lively 1998). Plzi z mélkych habitati z jezera Alexandrina
opravdu dospivali diive nez plzi z hlubSich oblasti (Lively & Jokela 1996). Infikovani
juvenilni jedinci méli pomalejsi riist a mensi kone¢nou velikost nez neinfikovani plzi (Krist &
Lively 1998). V oblastech s vétsim vyskytem infekce byly také samice - které uz nesly
snisku - celkové mensi (déno tim, ze infikovani plzi dospivaji dfive a veék plze souvisi
s délkou ulity) (Jokela & Lively 1995b). Vysoka mira partenogeneze a pozd&jsi pohlavni
dospélost u samicéek jsou tedy spojovany s nizkym rizikem infekce ve vétSich hloubkach a v
ramci jedné smiSené populace plze P. antipodarum parazity zprostiedkovana selekce vede k

sexualni reprodukci a rychlejSimu pohlavnimu dospivani (Jokela & Lively 1995b).
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3.3 Perloo¢ky rodu Daphnia a jejich mikroparaziti

3.3.1 Charakteristika, ekologie a zivotni cykly

3.3.1.1 Daphnia

Perloocky rodu Daphnia jsou mali (0,5—-6 mm), prihledni, planktonni lupenonozi korysi
(Branchiopoda: Anomopoda) (Ebert 2005a; Petrusek 2010). Zastupci rodu Daphnia obyvaji
rizné typy vnitrozemskych stojatych vod po celém svété, kromé extrémnich habitati jako
jsou naptiklad horké prameny (Ebert 2008; Petrusek 2010). PerlooCky se zivi filtraci
suspendovanych ¢astic (Ebert 2005a; Lampert 2006). Samy jsou potravou pro ryby a nékteré
bezobratlé (Ebert 2008). Vétsina druhtt rodu Daphnia se rozmnozuje cyklickou
partenogenezi, tj. za ptiznivych podminek produkuji asexualni samice dcery (apomikticka
partenogeneze). Kdyz nastanou nepfiznivé podminky (napf. zkracovani denni periody,
shlukovani jedinct), ty samé samice mohou produkovat i asexualni syny. Tito samci nasledné
oplodni samicky. Sexudln€ vznikla diploidni vaji¢ka (obvykle 2) jsou uloZena v ochranném
pouzdre, tvarové pripominajici sedélko, s obsahem velkého mnozstvi melaninu (Lampert
2006; Ebert 2008; Petrusek 2010). Vajicka ulozené v tomto pouzdre, tzv. efipiu, slouzi jako
dormantni stadia schopna prezit drsné podminky na dné sedimentu i nékolik desitek let
(Decaestecker et al. 2007). Nekteii zastupci rodu Daphnia jsou schopni tvofit dormantni
vajicka 1 bez meidzy a tudiz nepotiebuji samce (obligatni partenogeneze) (Ebert 2008).
V laboratornich podminkach mohou byt perlooc¢ky udrzovany jen v klonalnim stadiu (Carius
et al. 2001). Prvni snisku, ktera byva mensi, maji perlooc¢ky obvykle kolem 7. az 15. dne od
narozeni (Carius et al. 2001; Ebert 2005a). Samice béhem svého Zivota mohou mit az 20
sniSek (Ebert 2008). PerlooCky se vyviji pfimo, bez metamorfézy. Juvenilové se rodi
S kazdym dospélym instarem, u rychle rostoucich druhlt za optimalnich podminek zhruba
kazdé 3 dny (Carius et al. 2001). Podobné jako u jinych koryst dochazi k ristu téla jedince
pouze tehdy, kdyz je svlékan stary karapax (Carius et al. 2001). Ke svlékani karapaxu u
dospélé samice dochazi po té, co uvolni dcefinné jedince, jeSt¢ nez jsou dal§i vajicka
umistény do plodové komurky (Ebert 2008). Perloocky rodu Daphnia slouzi jako hostitelé pro
fadu paraziti raznych taxonomickych skupin (Ebert 2008; Wolinska et al. 2009). Nize

uvadim charakteristiku jen nejcastéji studovanych paraziti, které budu dale v textu zminovat.
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3.3.1.2 Pasteuria ramosa

Pasteuria ramosa je grampozitivni bakterie (Ebert 2005a). Tento extracelularni parazit
infikuje hemolymfu hostitele. P. ramosa zpusobuje tplnou sterilitu svého hostitele kratce po
infekci, ale smrt hostitele navodi pozdéji (Duncan & Little 2007). Perloo¢ky nakazené touto
bakterii rostou vice nez nenakazené perloocky — fenomén uvadény jako parazity vyvolany
gigantismus (obr. 9) (Ebert 2008). T¢lo nakazenych perlooc¢ek je tmavsi (Ebert 2005a). Dalsi
pfenos parazita mezi jedinci je horizontalni, uskuteCfiuje se pfes spory uvolnéné

“"  zrozkladajicich se mrtvych t&l perlootek (Carius et al. 2001).

Perloocky se nakazi sporami pfi filtraci nebo pii kontaktu se

sedimentem obsahujicim spory (Ebert 2005a).

Obr. 9: Neinfikovana a infikovana perloo¢ka, u které bakterie P. ramosa
zpiusobuje gigantismus a tmavsi zbarveni (pievzato z Ebert 2005a).

3.3.1.3 Spirobacillus cienkowskii

Spirobacillus cienkowskii je bakterialni extracelularni parazit (Ebert 2008). Tento
parazit napada hemolymfu hostitele a zplsobuje rizovo-Cervené zbarveni perloo¢ek (obr. 10)
(Duffy & Hall 2008). Infekce vysoce snizuje plodnost a ptezivani
hostitelt (Hall et al. 2005). Infekce se pfenasi horizontalng, spory se

uvolni z rozkladajicich se mrtvych tél perloocek (Ebert 2008)

Obr. 10: Neinfikovana a infikovana perloo¢ka D. magna, u které bakterie
napada hemolymfu a zpisobuje riZové zbarveni (pitevzato z Ebert 2005a).

3.3.1.4 Octosporea bayeri

Octosporea bayeri patii mezi nejcastéji studované mikrosporidie napadajici D. magna
(Ebert 2005a). Tento intraceluldrni parazit napada tukova téliska a
vajecniky perloocek. Infekce zptisobi mlééné zbarveni téla (obr. 11).
Parazit snizuje plodnost a piezivani hostitele (Ebert 2008). Infekce se
pfendsi mezi jedinci vertikdln€ z matek na potomky pifi partenogenezi
nebo horizontalné uvolnénim spor z mrtvych tél perloocek.

Obr. 11: Infikovana perloocka D. magna, u které mikrosporidie O. bayeri zptsobuje
mlééné zbarveni téla (pievzato z Ebert 2005a).
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3.3.1.5 Caullerya mesnili

Caullerya mesnili je paraziticky prvok fazeny do tfidy Ichthyosporea (Lohr et al. 2010).
Je to intracelularni parazit napadajici stfevni epitel hostitele, kde tvoti velké mnozstvi spor

< (obr. 12) (Ebert 2008; Wolinska & Spaak 2009). Infikované

perlooCky maji siln€¢ redukovanou plodnost a Zivotnost. Na rozdil
od vySe zminovanych paraziti neovliviiuje infekce C. mesnili
prihlednost perloocek (Ebert 2005a). Infekce se mezi jedinci
pienasi horizontaln€, spory odchdzi ze stieva hostitele se zbytky

potravy (Ebert 2008).

Obr. 12: Perloo¢ka D. galeata infikovana C. mesnili (foto Petr Jan Juracka, pievzato z Lohr et
al. 2010). U nakaZené perloocky lze pozorovat velké mnoZstvi parazitickych spor ve sti‘evnim
epitelu.

3.3.1.6 Metschnikowia bicuspidata

Metschnikowia bicuspidata patii mezi kvasinky (Ascomycota, Saccharomycotina). Tato
kvasinka je extracelularni parazit, jehoz spory pronikaji stfevni sténou hostitele a klici
V hemolymf&. (Ebert 2005a; Ebert 2008). M. bicuspidata vytvaii masivni mnozstvi
parazitickych spor charakteristického jehlickovitého tvaru (obr. 13), které vypliuji celou télni
dutinu hostitele (Ebert 2008). Infikované perloocky maji snizenou plodnost a zivotnost (Duffy
& Hall 2008) a jejich téla jsou bélavé barvy (Ebert 2005a). Infekce se pienasi horizontalné,
spory se uvolni z rozkladajicich se mrtvych tél perloo¢ek (Ebert 2008). Epidemie se Casto
vyskytuje na podzim (Duffy & Hall 2008).

Obr. 13: Infikovana perloo¢ka D. magna
a jehli¢kovité vypadajici askospory M.
bicuspidata, které vypliuji celou télni
dutinu perloocky a zpusobuji bilé
zbarveni téla (pievzato z Ebert 2005a).
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3.3.2 Koevoluce hostitel-parazit v systému Daphnia-parazit

K pfitomnosti frekvencné zavislé selekce musi existovat genotypové specificka
interakce mezi hostitelem a parazitem s neustalou adaptaci parazita na nejéastéj$i hostitelské
genotypy a s vyvojem hostitelské rezistence na nejcastéjsi parazitické genotypy (Carius et al.
2001; Little & Ebert 2001). Ur¢it genetickou variabilitu v rezistenci v ramci hostitelské
populace je ale problematické, kdyz neni znamo, ktery gen je za rezistenci odpovédny. Tento
problém miize byt obejit pouzitim klondlnich hostiteld. Partenogenetické perloocky jsou tedy
obzvlasté vhodné pro odhaleni asociace mezi hostitelskymi genotypy a parazitismem, protoze
na rozdil od sexualné se mnozicich jedinct je jejich genotyp béhem asexualni reprodukce
stabilni a nedochazi k rekombinaci (Little & Ebert 1999; Wolinska & Spaak 2009).

Carius et al. (2001) testovali piitomnost genové variability v hostitelské rezistenci a
infek¢nosti parazita a vzajemnou interakci mezi jednotlivymi kmeny bakterie Pasteuria
ramosa a hostitelskymi klony perloo¢ek Daphnia magna. Experimentalni studie ukazala, ze
zadny hostitelsky klon, nebyl rezistentni ke v§em parazitickym kmeniim a zadny paraziticky
kmen nebyl infekéni ke vSem hostitelskym klonim (Carius et al. 2001). Interakce mezi mirou
infekce a hostitelskymi genotypy miiZze vést k parazity zprostiedkované selekci a ke zméné ve
frekvenci genotypu v ramci populace (Little & Ebert 1999), jak dokazuje tada laboratornich a
terénnich studii (Duncan & Little 2007). Bakterie P. ramosa se Vv jezete prvné objevila ke
konci Cervna a brzy doséahla vyskytu u perloocek az 100 %, poté vyskyt parazita pokles| a
Vv listopadu infekce zmizela Gpln€¢ (Duncan & Little 2007). Klondlni diverzita perloocek
poklesla, jakmile vzrostl vyskyt infekce v populaci. Laboratorni analyza odhalila zménu ve
frekvenci jednotlivych genotypt pied, béhem a po epidemii (obr. 14) (Duncan & Little 2007).
Tyto vysledky naznacuji, Ze frekvenéné zavisla selekce operuje v tomto systému a koevoluce

ma oscilaéni dynamiku, jak je predpokladano podle hypotézy Ck (Carius et al. 2001).
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Paraziti jsou schopni s ¢asovym zpozdénim sledovat nejéastéjsi hostitelské genotypy, ty
mohou byt bud’ pod silnou infekci, nebo mimo nebezpeci infekce v zdvislosti na tom, v jaké
fazi oscilacniho cyklu se nachéazi. Tato dynamika brani jakémukoliv klonu, aby ptevladl
V celé populaci, protoze tento klon by mél byt preferovan parazity a posléze negativné
selektovan, jak dokazuji laboratorni vysledky meéfeni frekvence nejCastéjSich klondlnich
skupin v populaci druhového komplexu Daphnia galeata x hyalina x cucullata infikovanych
parazity C. mesnili, oomycety a bakteriemi (Wolinska & Spaak 2009).

Nejcastéji studovani paraziti perloocek nepottebuji dalSiho mezihostitele ve svém
zivotnim cyklu, takze obrat v interakci hostitel-parazit je v tomto systému obzvlasté rychly
(Wolinska & Spaak 2009). To dokazuje i studie nékolika druhti perloo¢ek a jejich parazit,
kdy v ramci pouhych 7 dni frekvence nejcastéjsich hostitelskych klont, které byly pod silnou
parazitaci, klesla a frekvence dfive vzacnych a malo infikovanych klont se zvysila (Little a

Ebert 1999).

3.3.3 Casova dynamika ve vzijemné adaptaci paraziti a perlootek

Jednotlivé vrstvy jezerniho sedimentu poskytuji jedine¢nou moznost k rekonstrukci
evoluéni dynamiky v ptirodnich populacich v priibéhu ¢asu. Jak perloocky, tak i nékteti jejich
paraziti tvofi dormantni stadia, ktera jsou zakonzervovédna v jezernim sedimentu i n€kolik
desitek let (Decaestecker et al. 2007). Tento fakt byl pouZit k dokdzani rychlé adaptace
parazitd na své hostitele v prubéhu ne€kolika malo roki (Decaestecker et al. 2007). Z riiznych
vrstev sedimentu se nechaly vylihnout perloocky D. magna. V laboratornim experimentu byly
klony perloo¢ek z riznych hloubkovych vrstev vystaveny parazitim P. ramosa ziskanych
z perloocek z predchozi vrstvy, z té samé vrstvy a nasledujici vrstvy sedimentu (Decaestecker
et al. 2007). Paraziti nejlépe infikovali perloocky z té samé vrstvy, ze které byli ziskani i
paraziti (obr. 15).
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Dalsi ptiklad casové dynamiky v adaptaci paraziti predstavuje studie populace
perloocky D. magna a bakterie P. ramosa (Little & Ebert 2001). Ze tfi tin¢k byly odebirany
vzorky ve dvou letech. V laboratofi byly hostitelské perloo¢ky vystaveny pouze parazitim
zZ jejich vlastni tanky (Little & Ebert 2001). Ukazalo se, Ze paraziti infikovali daleko vétsi
podil perloo¢ek odebranych ve stejném roce nez perloocek odebranych o rok pozdéji (Little &
Ebert 2001). PerlooCky infikované parazity ze stejného roku odbéru mély daleko nizsi
plodnost nez perloocky z nasledujiciho odbéru infikované témito parazity (Little & Ebert
2001). Tyto zmény mohou byt interpretovany jako postupny vyvoj hostitelské rezistence
Vv prubéhu ¢asu a adaptace parazitii na hostitelskou populaci z toho samého ¢asového obdobi

(Little & Ebert 2001).

3.3.4 Heterogenni prostorova distribuce paraziti perloo¢ek rodu Daphnia

Sladkovodni zooplankton mize vlivem abiotickych a biotickych gradienti vykazovat
heterogenni distribuci Vv ramci jednoho vodniho utvaru. To by potencionalné mohlo vést
k lokalni interakci s parazity a siln¢ ovlivnit vyskyt a pfetrvavani parazitd. Dobrym piikladem
hostitelské populace Celici heterogennimu prostiedi jsou perloocky rodu Daphnia obyvajici
udolni piehradni nadrze ve Stredni Evropé (Wolinska et al., rukopis). V téchto typech nadrzi
lze snadno rozdélit tfirozmérny prostor na vertikalni a horizontalni slozku (Straskraba 1998).
Pritok feky do prehrady vytvaii horizontalni gradient, ten je hlavnim zdrojem Zivin pro
primarni producenty a nasledné ovliviiuje zmény v hustoté fytoplanktonu (Petrusek et al.
2008a). To dale ovliviiuje ryby, které se Cast&ji vyskytuji v oblasti ptitoku (Prchalova et al.
2008, 2009). Vertikalni gradienty ve stratifikovaném vodnim sloupci zahrnuji: zménu teploty,
intenzitu svétla, obsah Zivin, a obsah plynt. Tyto faktory ovliviiuji distribuci primarnich
producenti a nésledné dalsi Cleny trofické kaskady (StraSkraba 1998; Lampert & Sommer
2007; Prchalova et al. 2008). Tedy udolni ptfehradni nadrze poskytuji dobrou piileZitost
studovat vliv environmentdlnich gradientd na vyskyt paraziti a dynamiku hostitelské
populace na malé geografické oblasti (Wolinska et al., rukopis).

Horizontalni variabilita v rozSifeni zooplanktonu se diky vySe zminénym podélnym
gradientim objevuje také v jezerech (Hall et al. 2005). Studie horizontalni prostorové
heterogenity perloocek D. dentifera a D. retrocurva nakazenych 3 druhy parazitt ukazala, ze

v

nenakaZeni juvenilni jedinci perloocek byli hojnéjsi v mélkych oblastech u biehu, zatimco
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vyskyt infekce byl nejcastéjsi u dospélych perloocek ve stfedni casti jezera ve vétSich
hloubkach, kde byla abundance perlooc¢ek nizka (Hall et al. 2005). Tento vztah mize byt
vysvétlen prostoroveé heterogennim predacnim tlakem. Planktonozravé ryby (v tomto piipadé
slune¢nice obecna) se cCasto shromazduji blizko biehu. Tato sluneCnice spiSe ulovi
parazitované perloocky (Hall et al. 2005), protoze nakaZeni jedinci jsou vlivem parazitace
rizné zbarveni a pro ryby Iépe viditelni (Ebert 2005a). V ptibfeznich habitatech tudiz mohou
byt infikované dospélé perloocky prednostné vyzirany rybami. V hlubsich ¢astech jezera je
vyskyt ryb mensi, a tudiz zde Ize najit 1 infikované dospé€lé perloocky (Hall et al. 2005;
Prchalova et al. 2008). Vzhledem k relativné malé velikosti jezer, kde studie probihaly, a tim 1
mensi heterogenité vodniho prostiedi, nebyla distribuce perloocek a jejich parazitl tak patrna,
jako u studia 11 ¢eskych udolnich piehradnich nadrzich (Wolinska et al., rukopis).

V téchto nadrzich se vyskytuje druhovy komplex perlooc¢ek Daphnia longispina a fada
jejich parazita. Vyskyt C. mesnili byl vyssi u pfitoku, parazit M. bicuspidata se v hornim toku
nevyskytoval vibec. Parazitické oomycety byly cCastéjsi v dolni ¢asti prehrady a vyskyt
mikrosporidie byl na v§ech mistech obdobny (Wolinska et al., rukopis).

Dulezité faktory, které mohou ovlivnit tuto distribuci parazitl, jsou potravni zdroje a
predace perlooc¢ek rybami (Hall et al. 2009). Vyskyt C. mesnili byl vyssi u pfitoku, kde jsou
pro perloocky nejlepsi potravni podminky. Naopak vyskyt paraziti Metschnikowia a oomycet
se zvySoval pfi niz§Sim obsahu fas a tedy horSich potravnich podminkach pro perloocky
(Wolinska et al., rukopis). Gradient preda¢niho tlaku v ramci ptehrady se snizuje od piitoku
k hrazi. To je kvuli lep$i potravni nabidce a vhodné&j$im mistim ke téeni v oblasti pfitoku nez
dale smérem k hrazi (Prchalova et al. 2008, 2009). Infekce kvasinkou M. bicuspidata,
mikrosporidiemi a oomycety zpusobi zbarveni téla perloocek a tim jsou Iépe viditelné pro
ryby. TakZe vyskyt infekce témito parazity poklesne s rostoucim preda¢nim tlakem (Dufty &
Hall 2008). Zatimco infekce C. mesnili nijak neovliviiuje prihlednost perloocek a tudiz se
tato infekce vyskytuje pievazné v oblasti ptitoku, kde je sice vétsi vyskyt ryb, ale infekce se
miuize §ifit mezi perloockami (Wolinska et al., rukopis).

Pro wvertikalni distribuci perlooek a paraziti byla navrzena hypotéza, kterd
predpoklada, ze ve vétsich hloubkach vodniho sloupce je u perloocek rodu Daphnia, které
vykazujici diurnalni vertikalni migraci, vyssi vyskyt parazitismu. To je dano tim, Ze sediment
slouzi jako ,,banka“ parazitickych spor. PerlooCky, které se migraci vyhybaji predatortim, se
dostanou blizko sedimentu a maji vétsi pravdépodobnost, Ze se s témito infekénimi sporami
setkaji (Decaestecker et al. 2002). V ceskych piehradnich nadrzich byla zaznamenana

vertikalni distribuce parazitickych oomycet (Wolinska et al., rukopis). Oomycety byly ¢astéjsi
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nachazeny u perloocek z hlubsich vrstev vodniho sloupce. Nicméné v Ceskych ptrehradnich
nadrzich nebyla pozorovdna diurnalni vertikdlni migrace zooplanktonu (Petrusek, osobni
sdéleni). Vyssi vyskyt infekce v hlubSich vrstvach vodniho sloupce muze byt zplsoben
vyziranim nakazenych perloo¢ek rybami v hornich vrstvach (Duffy & Hall 2008).
Alternativné by se dalo také predpokladat, ze nakazené perlooCky maji snizenou pohybovou
aktivitu, coz muze vést k pasivnimu klesani do vétSich hloubek (Wolinska et al., rukopis).
Pokud v§ak mohou ryby slouzit jako alternativni hostitele pro oomycety, tak unik perloocek
do vétsich hloubek muze snizit pfenos infekce (Wolinska et al., rukopis). Jestlize vizudlné
lovici ryby neslouzi parazitické houbé jako kone¢ni hostitelé, potom migrace nakazenych
perloocek do hlubsich vrstev, kde je mensi vyskyt ryb a mensi predacni tlak (Prchalova et al.

2008, 2009), by mohla zvysit fitness parazita (Wolinska et al., rukopis).

3.3.5 Vliv paraziti na koexistenci perloocek rodu Daphnia a jejich mezidruhovych

hybrida

Nejcastéjsi druhy perloo¢ek komplexu Daphnia longispina obyvajici fadu evropskych
nadrzi jsou D. galeata, cucullata, longispina (hyalina) (Petrusek et al. 2008b). Tyto druhy
mohou vytvaiet mezidruhové hybridy (Seda et al. 2007). Mezidruhovi hybridi mohou mit
vétsi fitness neZ jejich rodiCovské druhy diky vhodné kombinaci zdédénych znaki, napf.
hybridi D. galeata x D. cucullata maji vét$i miru popula¢niho rustu a malou velikost téla,
ktera jim dava selektivni vyhodu v pfitomnosti planktonozravych ryb (Spaak & Hoekstra
1997). Jelikoz jsou rodi¢ovské druhy Casto pfitomny v populaci, kde ptevladaji hybridi, musi
existovat néjaky faktor, ktery umozni koexistenci obou druhii (Wolinska et al. 2004). Jeden
potenciondlni faktor, ktery ma silny vliv na populace je parazitismus. Paraziti snizuji fitness
svych hostiteltl, rozdily v urovni infekce mezi rodi¢ovskymi druhy a jejich hybridy mohou
ovlivnit relativni uspéch hybridl v populaci a mohou také pievratit vysledek mezidruhové
kompetice (Wolinska et al. 2006). Paraziti tedy mohou mit podstatny vliv na hybridizujici
populaci (Wolinska et al. 2008). Sympatricky komplex druhti D. galeata a D. longispina byl
zkouman pro porovnani vyskytu infekce C. mesnili u rodicovskych druhi a mezidruhovych
hybridi (Wolinska et al. 2004; 2006). V roce 2001 byli hybridi D. galeata x D. longispina
Casto infikovani, zatimco rodiCovsky druh D. galeata nebyl parazitovan (Wolinska et al.
2004). Nasledn¢ se frekvence jednotlivych taxonl V jezefe zménila, po témét absolutni

dominanci hybridi, k dominanci druhu D. galeata. I pres silny nartist v pocetnosti byl druh D.
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galeata v roce 2001 stale slabé infikovan (Wolinska et al. 2006). Nicméné dominance D.
galeata trvala i v letech 2003 a 2004 a v tomto obdobi uz byl tento druh siln¢ infikovan
(Wolinska et al. 2006). Toto pozorovani je v souladu s pfedpokladem, ze paraziti infikuji
nejcastéjsi hostitelsky genotyp s casovym zpozdénim a jsou tedy schopni zménit vysledek
mezidruhové kompetice (Wolinska et al. 2006). Parazit C. mesnili tedy pfedstavuje silnou

selekéni silu v ptirodnich hybridizujicich populacich perloocek (Wolinska et al. 2006).

3.3.6 Vliv kvality potravy na systém Daphnia-parazit

Hostitel a parazit jsou ¢asto citlivi na zmény prostiedi, ve kterém interaguji (Schoebel et
al. 2010). Navzdory tomuto faktu kolisani environmentalnich faktorti nebyva casto zahrnuto
do koevolucnich studii. Tyto faktory (jako napf. teplota, ziviny) mohou podstatné ovlivnit silu
a specifitu selekce, zpomalit koevolu¢ni dynamiku nebo ji uplné zastavit (Wolinska & King
2009; Ebert 2008). Jak ukézaly laboratorni experimenty, podminky, pfi kterych jsou samicky
D. magna Kultivovany, mohou siln¢ ovlivnit citlivost jejich potomkid k infekci bakterii P.
ramosa. Tento jev byva oznaCovan jako maternalni efekt (Mitchell & Read 2005). Potomci
matek, které trpély nedostatkem potravy, byli méné nachylni k parazitaci neZ potomci dobie
zivenych matek (Mitchell & Read 2005). Nejméné nachylni potomei byli ti, jejichz matky
mély dostatek potravy béhem vlastniho vyvoje a v obdobi reprodukce byly vystaveny
stresujicim podminkam (Mitchell & Read 2005). SniZena citlivost potomku k parazitaci, kteti
se narodili matkam vystavenych stresujicim podminkam, miZe byt disledkem optimalizované
alokace zdroji pfi reprodukci. PerlooCky maji kratkou generacni dobu a je pravdépodobné, ze
potomci budou sdilet stejné podminky jak jejich matky. Proto je v zajmu matky, aby
investovala ve stresujicich podminkach vice zdroji do mensi snliSky s nasledné odolné;jSimi
potomky, a zvysila tim pravdépodobnost pieziti potomkl (Mitchell & Read 2005).

Kvalita zdroji mize také siln€ ovlivnit dynamiku epidemie nebo ji zcela inhibovat (Hall
et al. 2009). Experiment s vyuzitim fas jako zdrojové potravy pro perloocky ukazal, Ze kvalita
zdroji ma na vznik epidemie protichidny efekt (Hall et al. 2009). Vysoka kvalita potravy
podpofi u perloocek vétsi produkci potomstva. Vyssi reprodukéni mira zvyhodnuje parazita,
protoze poskytuje parazitovi nové nachylné hostitele (Hall et al. 2009). Infikované perloocky
krmici se kvalitn€jsi potravou rostou do vétSich velikosti a poskytuji parazitovi vice energie a
zivin a produkuji také vice parazitickych spor (Hall et al. 2009). Na druhou stranu,

neinfikované perloocky zivici se kvalitni potravou mohou byt odolné&jsi k infekci, tudiz maji
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vice potomk (Hall et al. 2009). Vyssi kvalita potravy tedy zajistuje vyssi produkci spor a
citlivych hostitelti pro dalsi infekci, ale snizuje pravdépodobnost pienosu (obr 16). Kdyz se
kvalita zdroji nizka, mira pienosu infekce je vysoka, ale produkce spor parazita a potomku
perlooCek ziistava nizka. Negativni vliv nizké kvality potravy na produkci spor a potomka
perloocek muze prevazit pozitivni vliv vy$si miry pienosu infekce a inhibovat zacatek
epidemie (Hall et al. 2009). Tyto vysledky také potvrzuje vyskyt infekce M. bicuspidata
Vv pfirodnich podminkach. Epidemie u D. dentifera zpisobenda houbovym parazitem M.
bicuspidata v severoamerickych jezerech za¢ina ke konci 1éta, kdy je kvalita potravy nizka
v disledku vycerpani zivin (Hall et al. 2009). B€hem podzimu vyvoldva ochlazeni vody
turbulenci, kterd nakonec vodu promicha a podpoii tim rist vyzivnéjsich a 1épe stravitelnych

fas a vyskyt epidemie klesa (Hall et al. 2009)

Epidemie inhibovana nizkou
produkci spor a reprodukéni mirou

Obr. 16: Vztah mezi Cistou reprodukéni mirou Ro a kvalitou
zdroju v systému perloo¢ka-parazit-fasa (upraveno podle

FPYETE  Hall et al. 2009). Epidemie se objevi, kdyz Ro presahne 1 (bild
B -kou oblast) a je inhibovana, kdyz Ro < 1 (Seda oblast). Nizka kvalita
mirou zdroji brani epidemii, protoze infikované perloocky produkuji

prenosu  malo parazitickych spor a neinfikované perloocky produkuji
infekce malo potomkd, ktefi by mohli byt dale infikovani. Tyto dva
S 1 faktory pfevazi zvySenou miru pienosu infekce. Pfi vysoké
kvalité¢ potravy je také epidemie inhibovana, protoze je
redukovan ptenos parazitl. Jestlize tento faktor prevazi pozitivni
vztah mezi vysokou kvalitou zdroji a zvySenou produkei spor a
reprodukéni mirou, epidemie bude omezena.

Reprodukéni mira RO

Kvalita zdrojd, Q

Slabnuti epidemie se muize také objevit jako vysledek evolu¢nich procesti (Duffy &
Sivars-Becker 2007). Rychly vyvoj odolnosti hostitelské populace mize mit za dusledek
vymizeni citlivych hostitelskych genotypu (Duffy & Sivars-Becker 2007). Perloocky D.
dentifera z jezer, kde se nedavno vyskytovala infekce M. bicuspidata, byly daleko odolné&;jsi
k infekci nez z perloocky z jezer, kde se infekce nevyskytovala. Také diverzita hostitelské
populace je dulezitym faktorem ovliviujicim schopnost Celit parazitické epidemii (Duffy &
Sivars-Becker 2007). ZvySena geneticka diverzita perloocek zvysi rychlost vyvoje rezistence

a tim snizuje délku epidemie a snizuje dopad parazitace na hustotu hostitelské populace
(Duffy & Sivars-Becker 2007).
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3.3.7 VIliv teploty na systém Daphnia-parazit

Teplota je jednim z hlavnich abiotickych faktorti, které mohou ovlivnit fyziologii,
biochemii a chovani hostiteld a paraziti (Schoebel et al. 2010). Jak ukazaly laboratorni studie,
teplota vyznamné ovlivnila vyskyt infekce C. mesnili. Vyssi podil perloocek byl infikovan
timto parazitem pii teploté¢ 12 °C nez pfi teploté¢ 20 °C. Byla také zjisténa rozdilna reakce
konkrétnich hostitelskych genotypt k dané teploté (Schoebel et al. 2010). Témto vysledkim
odpovida i vyskyt C. mesnili i M. bicuspidata v pfirodnich populacich u hybridizujiciho
komplexu Daphnia longispina, kdy vyssi vyskyt infekce je za nizsi teploty (Schoebel et al.
2010; Wolinska et al., rukopis). Vyssi vyskyt téchto parazitli za nizsi teploty mize odrazet
teplotni optimum parazita nebo snizenou obrannou reakci perloo¢ek (Schoebel et al. 2010).
Pokles teploty vyvolava podzimni michani vody, které rozmichava i infekéni spory parazita
ze sedimentu, to muze nasledné vést k vétsimu vyskytu infekce (Hall et al. 2009). U infekce
parazitem P. ramosa je vliv teploty je opa¢ny, infekce dosahuje vrcholu v 1ét¢ (Duncan &
Little 2007). V jednom roce byla dokonce zaznamenana az dvojnasobné vétsi infekce
parazitem P. ramosa, to bylo pfipisovano velkym vedrim, které snizily hloubku jezera, coz

mohlo zvysit pravdépodobnost setkani perloocek se sporami paraziti (Duncan & Little 2007).

3.3.8 Predace a parazitizmus u perloo¢ek rodu Daphnia

Ryby jako predatofi Skodi parazitim nepfimo redukci mnoZzstvi citlivych hostiteli a
piimo konzumaci infikovaného zooplanktonu (Duffy & Hall 2008). Snaha perloo¢ek vyhnout
se predatorim nebo parazitiim mtize velmi ovlivnit jejich vybér habitatli a tim mohou vyvazit
riziko obou faktort (Decaestecker et al. 2002). V mélkych nadrzich mize byt vybér habitatt
s porostem makrofyt pro perloo¢ky vyhodnéjsi nez tnik pfed predatory do vétSich hloubek
k sedimentu obsahujicimu parazitické spory (Decaestecker et al. 2002). Mohlo by se zdat, ze
to plati jen pro m¢lké nadrze nebo zooplankton vykazujici vyraznou diurnalni vertikalni
migraci (DVM), pfi niz se perloocky pies den dostanou blize k sedimentu, kde jsou vystaveny
vétSimu riziku parazitace. Nicméné tento model plati i pro hluboké jezera, kde zooplankton
sestupuje pii DVM jen k metalimniu (Decaestecker et al. 2002). Nepohyblivé spory parazitt
urcité hustoty se diky hustotnimu gradientu vody vyskytuji v oblasti termokliny a tedy i zde
jsou perloocky vystaveny vysokému riziku infekce (Decaestecker et al. 2002). Migrujici
zooplankton tedy musi fesit kompromis mezi snizenim rizika predace a zvySenim rizika

infekce parazitem (Decaestecker et al. 2002).
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4  ZAVER

Cilem této prace bylo shrnout dosavadni znalosti o hlavnich modelovych systémech
pouzivanych pro vyzkum koevoluce hostitel-parazit ve vodnim prostiedi. Témito nejcastéji
studovanymi systémy (diky jejich kratké generacni dob¢, moznosti asexudlniho a sexualniho
mnozeni, velké produkci potomki a snadnému kultivovani v laboratornich podminkach) jsou:
rozsivka Asterionella + chytridie Zygorhizidium, vodni plz Potamopyrgus + motolice
Microphallus a perloocky rodu Daphnia + jejich mikroparaziti. Ma snaha byla u rtznych
ptikladi hostitele a parazita vyvazit jednotlivé kapitoly stejnym mnoZzstvim informaci, ale
zahy jsem zjistila, ze kazdy systém je nécim unikatni a ze si urcitd cast zaslouzi vice
pozornosti nez u ostatnich systému. Jedno vSak maji tyto systémy spole¢né a to dynamiku,
s jakou probiha jejich koevoluce. Paraziti se neustdle vyvijeji, aby infikovali nejcasté;si
hostitelsky genotyp, a hostitelé se neustale vyvijeji, aby ziskali rezistenci Kk nejcastéjs§imu
parazitickému genotypu. Tyto neustdlé ,,zdvody ve zbrojeni vedou k ¢asové zpozdéné
oscilaci genotypt jak u parazita, tak i u hostitele, jak predpoklada hypotéza Cervené kralovny.
Tato casové zpozdénd, negativné frekvencné zavisla selekce je V piirodé pticinou fady
fenoménd, jako jsou:
e udrZovani genetického polymorfismu
e oscilace genotyptl jak u parazita, tak u hostitele
e koexistence asexualniho a sexualniho rozmnozovani

e zvyhodnéni sexualniho rozmnozovani v oblastech s vétsim rizikem parazitace

adaptace parazitl na lokalni hostitelské populace

Pii popisu jednotlivych terénnich a laboratornich vysledkl jsem se snazila také uvést
mozné alternativni hypotézy. Nicméné nékteré stejné vysledky byly rlznymi autory
interpretovany odlisné. Nékdy zlstalo 1 pro mne otazkou, které z logickych vysvétleni je tou
pravou pfi¢inou daného jevu. Tyto né€kdy nejednotné nézory jsou podle mého nazoru dany
pravé se rozvijejicim intenzivnim zajmem biologil, parazitologih a ekologii o studium
koevoluce hostitele a parazita ve vodnim prostiedi. VE&fim, ze postupem casu se diky
ziskanému vétsimu mnozstvi informaci na toto téma jednotlivé nazory sjednoti a pomtizou
vytesit dalsi otazky tykajicich se vztahti ve vodnich ekosystémech. Doufam, ze i mé terénni a
laboratorni vysledky z diplomové prace, ktera se bude konkrétné zabyvat morfologickou
analyzou, diverzitou a vyskytem paraziti perloocek rodu Daphnia na podélnych gradientech v
Ceskych prehradnich nadrzich, pfispéji v budoucnu k lepSimu pochopeni koevoluce ve

vodnim prostiedi.
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