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1. UVOD

1.1. Obecna charakteristika motolic

Motolice (Trematoda: Digenea) jsou rozsdhlou, vyhradné parazitickou skupinou
plathelmintti (Platyhelminthes: Neodermata), ktera zahrnuje vice nez 25 000 popsanych druhti
(Kearn 1998; Esch a kol. 2001; Cribb a kol. 2003; Roberts a Janovy 2005). T¢lo vétsSiny
motolic je dorsoventralné zplostelé, podélné ovalné az listkovité. Typickymi organy motolic
jsou dvé prisavky, ustni na pfednim konci téla a bfiSni na ventralni stran¢ téla; ob¢ slouzi k
prichyceni. Povrch téla motolic je tvofen metabolicky aktivnim tegumentem, jehoz distalni
¢ast je syncytialniho typu (Kearn 1998; Roberts a Janovy 2005). Navzdory tomuto vyctu
obecnych charakteristik, které plati prakticky pro vSechny druhy motolic, nachazime u této
skupiny i velké mnozstvi odlisnosti (Esch a kol. 2002). Tyka se to jak velikosti téla, kterd se
pohybuje od stovek mikrometrii az do n¢kolika centimetrti (Fasciola gigantica méfi az 10
cm), tak tvaru téla a ulozeni ptisavek. Jednotlivé druhy motolic se také 1isi lokalizaci infekce
v hostiteli a v neposledni fadé i svym chovanim (Roberts a Janovy 2005). Motolice jsou
charakteristické svymi slozitymi a rozmanitymi vyvojovymi cykly, kdy zdkladnim typem
zivotniho cyklu motolic je cyklus zahrnujici tfi hostitele (Yamaguti 1971, 1975; Brooks a
McLennan 1993; Poulin 1998; Bush a kol. 2001; Cribb a kol. 2003).

Motolice jsou diky svym komplexnim vyvojovym cyklim a morfologickym,
fyziologickym, biochemickym a ekologickym adaptacim uspéSnymi cizopasniky obrovského
poctu hostitelll. Jsou zastoupeny v nejriznéjSich ekosystémech a jejich rozsifeni je témét
kosmopolitni. Patfi mezi obligatnimi parazity vSech skupin obratlovct od paryb, kostnatych
ryb, obojzivelniki a plazii pres ptaky az po savce, véetnd ¢lovéka. Rada znich nalezi
k veterinarné i medicinsky vyznamnym druhim, jako napt. Fasciola hepatica, Fascioloiodes
magna, Clonorchis sinensis, Opisthorchis viverrini, Paragonimus westermanni a piedevsim
zastupci rodu Schistosoma (Schistosoma haematobium, S. mansoni a S. japonicum)
(Yamaguti 1971; WHO 1993; Kearn 1998; Kassai 1999; Roberts a Janovy 2005).

V koevolu¢nim kontextu bychom mezi parazity nasli malo tak Uizce na sebe vzajemné
vazéanych skupin zivocicht, jakymi jsou digenetické motolice a jejich mezihostitelé — mekkysi
(Mollusca). S vyjimkou nékolika malo motskych zastupci, ktefi jako své prvni mezihostitele
vyuzivaji krouzkovce (Polychaeta), slouzi jako obligatni prvni mezihostitel¢ pro vSechny
motolice pravé mekkysi. V tomto smyslu pak mizeme mékkySe povazovat za kli¢ovy druh

pro motolice, protoze nebyt jejich pfitomnosti, fauna trematod by byla utvaifena naprosto



odlisnym zplsobem (Paine 1966; Esch a kol. 2001). Pfi mapovani vyskytu motolic je
vyhodné se zaméfit pravé na vySetfeni mékkysi, ktefi nejsou tak pohyblivi jako definitivni
hostitelé. Je tak moZné jednoduchym zpisobem zjistit, které druhy jsou dlouhodobé& ptitomné
ve sledovanych ekosystémech (Hechinger a Lafferty 2005).

Koncept klicového druhu (Paine 1966) muzeme aplikovat i na motolice jako
indikatory trofické komplexity v ekosystémech, tzn. kvality Zivotniho prostiedi (Esch a kol.
2001; Hechinger a kol. 2007). Motolice jsou totiz vyznamnou soucdsti potravnich fetézct, kde
pouze pasivné nekoluji, jak se doneddvna predpokladalo, ale manipulaci hostitell se
vyznamné podileji na utvafeni fetézci samotnych (Hudson a kol. 2006). Diky jejich
pritomnosti v prostiedi Ize zjistit 1 diverzitu ostatnich hostitelii (Lafferty 1999; Hudson a kol.
2006; Hechinger a kol. 2007). Motolice jsou proto v soucasné dob¢ intenzivné vyuzivany jako
modelové organismy pro studium zivotnich strategii a evoluc¢nich trendti (Fried a Graczyk

1997; Galaktionov a Dobrovolskij 2003; Poulin 2007).

1.2. Zivotni cykly motolic

Jak jiz bylo feceno v tvodu, nejpozoruhodnéj$im biologickym rysem motolic jsou
jejich slozité vyvojové cykly, zahrnujici nékolik ontogenetickych stadii, ktera se vyvijeji
vjednom nebo vice mezihostitelich (Yamaguti 1975; Kearn 1998; Galaktionov a
Dobrovolskij 2003). Z vajicka se lihne miracidium, které pronika do prvniho mezihostitele.
Tim, jak uz bylo zminéno, jsou prakticky u vSech skupin motolic mékkysi. Zde pak dochazi
ke slozitému procesu vyvoje a transformace larvalnich stadii mnozicich se asexualné (Roberts
a Janovy 2005). Miracidium se po priniku do mezihostitele méni na matetskou sporocystu.
Z mateiské sporocysty vznikd vice generaci dcefinych sporocyst nebo redii. Konecnymi
produkty vyvoje v mékkysi jsou cerkarie (Roberts a Janovy 2005).

Miracidia a cerkarie jsou larvalnimi stadii pfitomnymi v zivotnich cyklech vSech
motolic. Téméf vSechny cerkarie se volné pohybuji ve vnéjsim vodnim prostiedi a jejich
primarni biologickou funkci je Sifeni a nakaza co nejvétSiho mnozstvi dalSich hostiteld. Ve
srovnani s miracidii, jejichz cilem je nakazit taxonomicky relativné homogenni skupiny
organismi (mékkysSe), maji cerkdrie za ukol infikovat velmi diversifikované skupiny
zivocichtl, at’ jiz na Urovni taxonomické (mékkyse, Clenovce, krouzkovce, ostnokozce a
zastupce vétSiny tiid obratlovcil), ¢i na urovni etologické (bentické, pelagické, obojzivelné,

docasné vodni ¢i suchozemské v piipadé celedi Dicrocoeliidae) (Combes a kol. 1994). Prave



skutecnost, ze cilem nakazy cekarii je tak Sirokd skupina organismu, vysvétluje $ifi jejich
morfologickych, fyziologickych 1 ekologickych adaptaci a vznik raznych strategii jak
hostitele najit a posléze do n&j proniknout. To je zfejmé také divodem pro mnohem Sirsi
hostitelskou specificitu u cerkdrii nez u miracidii a naznacuje, ze jejich strategie ve
vyhledavani hostitelti se vyvijely nezavisle (Gibson a Bray 1994; Haas 2003).

Az na nékteré¢ vyjimky se cerkarie vyznacuji pomérn¢ kratkym, ale za to aktivnim
zivotem. Vyjimkou jsou cystoforni cerkarie, napiiklad motolice druhu Halipegus occidualis
(Halipegidae), které mohou zit az nékolik mésict (Shostak a Esch 1990a,b). Typicka cerkarie
se sklada z téla a ocasku, pricemz télo je zakladem budouci dospélé motolice a Casto nese
nekteré jeji charakteristické znaky jako ptisavky a trny. Cerkarie nepfijimaji potravu a jako
zdroj energie jim slouzi zasoby glykogenu ulozené v ocasku, nastfadané béhem vyvoje uvnitt
sporocysty €i rédie (Anderson a Whitfield 1975; Fried a kol. 1998). V téle cerkarii jsou patrné
plaménkové bunky exkre¢niho systému, pfipadné byvaji vytvofeny zéklady pohlavnich
organti. Kromé toho jsou v téle pfitomny rtizné typy zlazovych bungk, liSicich se podle druhu
cerkarie a typu zivotniho cyklu. U cerkarii, které pifimo pronikaji do svych hostitelt, jsou to
hlavn¢ penetracni zlazy obsahujici latky umoziujici pfichyceni a naruSeni povrchu téla
hostitele a naslednou migraci. Dalsi typy zlazek slouZzi naptiklad k tvorbé obalti metacerkarii
(cystogenni Zlazy), uniku z mezihostitele nebo k opravé tegumentu. K usnadnéni pronikéni do
bezobratlého hostitele jsou nékteré cerkarie vybaveny styletem lokalizovanym na piednim
konci téla. Cerkarie rovnéZ maji Cetné smyslové organy slouzici k orientaci v prostfedi a
nalezeni dalsiho hostitele (Volf a Hordk 2007).

Dalsi osud cerkarii je specificky pro jednotlivé skupiny motolic a souvisi s typem
zivotniho cyklu a zplisobem prenosu na nasledné hostitele. VéEtSina cerkarii se encystuje jako
metacerkarie v druhém mezihostiteli, ktery je potravou definitivniho hostitele. U nékterych
druhi cerkérii je ukonceni aktivniho Zivota zavrSeno encystaci ve vnéjSim prostiedi ve formé
adoleskarie; u nekterych skupin se cerkarie aktivné nepohybuje (cystoforni cerkarie), ale
encystovana v predni ¢asti ocasniho kmene se pasivné vznasi ve vodnim prostiedi (Combes a
kol. 1994). U né&kterych dvojhostitelskych cykli se cerkarie vyviji v dospélce po piimé
penetraci do definitivniho hostitele, napf. u motolic zpiisobujicich lidskou schistosomozu.
Nékteré druhy cerkarii naopak svého prvniho hostitele viilbec neopoustéji, ale pfimo s nim
jsou pozieny definitivnim hostitelem, kde nasledné dokonci sviij vyvoj (napt. druhy celedi
Leucochloridiidae). V ptipadé¢ tfihostitelskych cykli mohou cerkarie n¢kterych druht aktivné
pronikat do druhého mezihostitele, zatimco jiné jsou pozieny. V mezihostiteli se méni

v metacerkarie, které jsou encystované, jako napt. u druhi celedi Echinostomatidae,



Plagiorchiidae nebo Paragonimidae, nebo =zistavaji volné (Celed Diplostomatidae)
(Nasincova, 1986, 1991, 1992). Po pozieni druhého mezihostitele definitivnim hostitelem se

metacerkarie excystuji a vyvijeji v dospélce (Volf a Hordk 2007).

1.3. Funkce cerkarii v Zivotnim cyklu motolic

Zakladni funkci cerkarii po opusténi mekkyse je Siteni ve vnéjSim prostredi. DalSim
ukolem je nalezeni a nakaZeni co nejvétSiho mnozstvi vhodnych hostitelt, aby tak bylo
zajiSténo Uspesné dokonceni zivotniho cyklu daného druhu. Mezi motolicemi se vyvinulo
nes¢etné mnozstvi diverzifikovanych strategii k dosazeni tohoto cile (Combes a kol. 1994;
Haas 1994, 2003; Galaktionov a Dobrovolskij 2003).

Optimalni strategie Sifeni cerkarii v prostoru a pfitomnost v case, kdy je nejvétsi
pravdépodobnost nalezeni hostitele, zahrnuje selektivni adaptace, jimiZ je umoznéno zvyseni
pravdépodobnosti dosazeni téchto dvou Zivotnich cili (Combes a kol. 1994). Piikladem
cerkarii vyplouvaji z plzii ve specifickou denni dobu korelovanou s periodou hostitelské
aktivity (Théron 1984; Shostak a Esch 1990; Combes a kol. 1994). Koncentrovani cerkarii ve
vn¢jSim prostfedi v konkrétni dobu sice sméfuje k asové limitaci v Sifeni kratce Zijicich
druhti, toto riziko je vSak vyvazeno vyznamnym zvySenim pravdépodobnosti nalezeni
vhodného hostitele (Combes a kol. 2002).

Odlisnosti v dobé vyplouvani riznych druhli cerkarii jsou dany geneticky a byly
dokonce zjistény i1 u sympatrickych populaci paraziti stejného druhu (Théron a Combes
1988). Tento chronobiologicky polymorfismus se vyskytuje v ptipad¢, kdy soucasti zivotniho
cyklu stejného druhu motolice jsou dva druhy hostitela lisicich se periodou své aktivity
(Combes a kol. 2002). MiZze se tedy jednat o polymorfismus v hostitelské preferenci,
kompatibilité s hostitelem, apod. Typickym ptikladem je krevnicka Schistosoma mansoni. U
této motolice ziejm¢ doslo v dusledku disruptivni selekce k oddéleni dvou linii, jedné
parazitujici na ¢lovéku, druhé na krysach (Théron a Pointier 1995).

Cerkarie schistosom se uvoliluji z mezihostitelll (plzli) a ve vodé aktivné vyhledavaji
definitivniho hostitele. Problém spociva v tom, ze oba definitivni hostitelé se v prostiedi
obyvaném mezihostitelem objevuji pravidelné, ale v odliSnou denni dobu. U parazita tak
doslo k vyvoji dvou alel pro uvoliiovani z mezihostitele. Jedna alela zpiisobuje uvoliovani

dopoledne, kolem jedenacté hodiny (optimdlni pro infekci lidi), druhd pozdéji odpoledne



(optimalni pro infekci krys) (Théron a Combes 1995). Uspésnost dosazeni obou cilt
zminénych vyse, tedy dosazeni prostoru a Casu, kdy je hostitel pfitomen, zavisi na selekci
v adaptivnim chovani cerkarii vii¢i stimuliim vychdzejicim z vnéjsiho prostiedi.

Bylo vSak potvrzeno, Ze nejen miracidia, ale i cerkarie jsou schopny v urcitém rozsahu
reagovat na fyzické a chemické stimuly pochazejici z jejich cilovych hostiteld (Haas 1994;
Haas a kol. 1995). Mezi hostitelské stimuly, které byly studovany podrobnéji, patfi chemické
signaly, turbulence vody a zastinéni. Chemoorientace byla zjist€na u cerkarii, které napadaji
mekkyse. Mekkysi jsou pomalu se pohybujicim cilem a v jejich tésné blizkosti mizeme
snadno prokazat chemicky gradient signalizacnich latek (Haas 2003). Bylo také zjisténo, ze
nekteré cerkarie echinostomnich motolic reaguji na pfitomnost aminokyselin a peptida
uvolnovanych do vody mezihostitelskymi plzi (Haberl a kol. 2000; Haas 2003). VétSina
ostatnich cerkarii, které pronikaji do rychleji se pohybujicich hostitell, nevyuZzivaji
chemoorientace. Vodni turbulence stimuluje vétSinu cerkarii, které pronikaji do ryb. Naopak
cerkarie schistosomnich motolic, které napadaji savci hostitele, reaguji jen velmi slabé na
zmény v proudu vody. To jim ovSem umoziiuje vyvarovat se zbyte¢nému vydavani energie
pifi Castych zménéach v turbulenci vody (Haas 2003). Dale bylo prokdzano, ze zmény ve
svételné intenzité¢ vyvoldvaji aktivitu u vSech dosud studovanych cerkarii, které pronikaji do
ryb. Zastinéni tedy stimuluje aktivitu cerkarii, ale zdroven inhibuje intenzitu jejich pohybu.
Zda-li tento proces skutecné vede ke zvyseni pravdépodobnosti nalezeni rybiho hostitele, neni
dosud zcela jasné, avSak snizuje nebezpeci predace (Haas 1994, 2003).

Velmi zajimavou strategii cerkarii, kterou vyuzivaji k disperzi v prostiedi, je zptsob,
kterym se pohybuji ve vodé po opusténi prvniho mezihostitele. Zptisob tohoto pohybu byl
analyzovan mnoha autory u rtznych druha cerkarii (Whitfield a kol. 1977; Saladin 1982;
Uglem a Prior 1983; Haas 1992, 1994; Combes a kol. 1994; Santos a kol. 2007). Ptesto, Ze se
pohyb u riznych druhti vyrazné lisi, nékteré jeho ¢asti (opakujici se frekvence) jsou patrné
pritomné u vétsSiny motolic (Haas 2000). VétSina furkocerkarii stiida fazi kratkého plavani
s delsi fazi pohybu smérem vzhiru k hladin€ s naslednym pasivnim klesanim (Haas 2000;
Galaktionov a Dobrovolskij 2003). Tento zplisob pohybu je typicky i pro cerkérie druhu
Trichobilharzia szidati, pro které je klicovym stimulem k aktivit¢ zména v intenzité
svételného zareni (Haas 1992, 1994, 2000, 2003). Cerkarie tohoto druhu uvolnujici se
z mezihostitelskych plzii do vody vykazuji fotopozitivni a geonegativni orientaci
(shromazd’uji se u hladiny). Pfi zastinéni plavou smérem od hladiny a hledaji vhodného
hostitele (v tomto ptipadé koncetiny ptdka). Pokud hostitele nenajdou, vraceji se zpét.

Schopnost citlivé reagovat na intenzitu svétla u tohoto druhu cerkdrie je déna pfitomnosti



svétloCivnych receptorti v jejich tegumentu (Van de Roemer a Haas 1984; Kolarova a kol.
1992; Sopott-Ehlers a kol. 2003).

Pro echinostomni cerkarie, které infikuji pomalu se pohybujici mékkysSe, je naopak
charakteristicky nepfetrzity zpusob plavani. Haas (2000) zjistil, Ze rychlost plavani a pocet
kompletnich pohybovych cykli zalezi predev§im na velikosti cerkarie a okolni teploté.
Naptiklad cerkarie motolice Echinoparyphium aconiatum uplave pii teploté 25°C 3,2 mm/s,
Echinoparyphium sp. 2,5 mm/s (Graefe a Burkert 1972), Hypoderaeum conoideum 1,6 mm/s
a Echinostoma revolutum 1,3 mm/s (Haas 1994). Z téchto udaju je zfejmé, ze vétsi druhy
cerkarii (E. aconiatum, Echinoparyphium spp.) se pohybuji rychleji a naopak druhy mensi (H.
conoideum, E. revolutum) plavou pomaleji. Chovani cerkarii pii plavani mize byt fizeno
mnoha riznymi stimuly (teplotou, gravitaci, proudem vody, smérem a intenzitou svételného
zateni). Nejde tedy pouze o fadu automatickych samoregulacnich mechanismi, ale naopak je
toto chovani vysoce specifické. V nékterych ptipadech je dokonce mozné na zaklad¢ pohybu
a klidové pozice (u furkocerkarii) rozlisit jednotlivé druhy mezi sebou (Santos a kol. 2007).

Pohyb cerkarii vytstuje v nalezeni hostitele a nasledny prinik do néj predevSim
povrchem (perkutannég). Jde o proces, ktery je opét velmi €asto iniciovan pfitomnosti urcitych
hostitelskych molekul. Naptiklad u cerkarii nékterych schistosom je priinik do savcich
hostiteltt stimulovan kombinaci nékolika faktori — pfitomnosti nenasycenych mastnych
kyselin na povrchu kiize, zménou teploty a zménami v turbulencich vody (Austin a kol. 1972;
Shiff a kol. 1972; Haas 1976; Haas a Schmitt, 1982a,b; Granzer a Haas 1986; Haas a kol.
1994, 1997, 1990a, 2002a). Cerkarie Trichobilharzia szidati, které pronikaji do ptacich, ale i
sav¢ich hostitell, reaguji na pritomnost lipofilnich latek (ceramidt a cholesterolil) na povrchu
téla hostiteli (Feiler a Haas 1988a,b; Haas a Van de Roemer 1997). Doba, za kterou jsou
cerkarie T. szidati schopné proniknout pokozkou lidského téla, je pouhych 82 sekund (Haas
2003). Cerkarie pronikajici do rybich hostitelti (napf. Diplostomum spathaceum) maji rovnéz
vyvinuty diversifikované mechanismy jak pti kontaktu svého hostitele rozpoznat. Obecné je
penetrace do hostitelit u téchto druhti stimulovdna pfedevsim glykoproteiny obsahujicimi ve
svych fetézcich kyselinu sialovou (Haas a kol. 2002b). Kyselina sialovd mtze byt témito
druhy cerkarii vyuzivana ve specifickych signalnich molekuldch k rozliseni ryb od
bezobratlych, protoze jsou obsazeny jako typické komponenty ve svalech obratlovell a naopak
u vétSiny bezobratlych chybi (Schauer a kol. 1995).

Nésledny prinik povrchovymi epitely i dalS§imi tkdnémi je energeticky narocnou
aktivitou. Kromé jiného je umoznén produkci histolytickych enzymii degradujicich slozky

jednotlivych tkani. Patfi sem napftiklad peptidazy (predevSim serinové a cysteinové), které



byly nalezeny u vsSech parazitickych helmintti. Tyto enzymy jsou tvofeny ve specializovanych
zlazach. Mezi nejznaméjs$i patii cerkariova elastiza produkovana motolici Schistosoma
mansoni a $tépici kromé elastinu i dal$i substraty (kolagen, keratin) (Haas a Schmitt 1982a,b).
Prinik do hostitele je spojen s odvrZzenim ocasku a preménou tegumentu. I po pruniku do
hostitele jsou cerkarie diky svym receptoriim schopny se orientovat a migrovat do cilovych
tkani. Cerkarie S. mansoni pouzivaji k orientaci vkuzi a hledani krevniho fecisté
chemoreceptory registrujici koncentra¢ni gradient D-gluk6zy a L-argininu (Volf a Hordk

2007).

1.4. Vliv motolic na fenotyp hostitele

V poslednich tficeti letech se v parazitologické literatufe objevuje velké mnoZstvi
ptikladi popisujicich zmény v chovani hostitelskych organismit indukované pfitomnosti
larvélnich stddii motolic (Cheng 1971; Combes 1991, 2001; Fernandez a Esch 1991).
Parazitismus je jednim znejdulezitéjSich faktorti indukujicich zmény v morfologii,
reprodukci, ristu, vyuzivani habitatd a prezivani mékkyst. Zmény v chovani a fyziologii
hostitelskych organism zpisobenych ptitomnosti larvalnich stddii motolic jsou casto
interpretovany jako strategie k usnadnéni pfenosu paraziti do dalSich hostitelti (Sousa 1983;
Curtis 1987; Huxham a kol. 1993; Poulin 1995, 1996; Moore 2002).

Jednim ze zésadnich zplisobi, jakym parazit ovliviiuje svého hostitele, je interference
s jeho reprodukci; v krajnim ptipadé¢ dochdzi k tzv. parazitdrni kastraci (Gorbushin 1997,
Probst a Kube 1999; Hay a kol. 2005). Ta mtze probihat bud’ jednoduchym, mechanickym
U rodu Schistosoma je znamo, ze pii vstupu do hostitele (mékkySe) motolice ovliviiuji jeho
centralni nervovou soustavu a hostitel za¢ne produkovat schistosomin, latku inhibujici u¢inek
gonadotropniho hormonu. Dusledkem je reverzibilni hormonélni kastrace hostitele (Hurd
2001; Volf a Horak, 2007).

Jako reakce na infekci motolicemi je v nékterych piipadech u napadenych plzi
popisovana tzv. kompenzace plodnosti. Experimentalni vysledky ukazuji, Ze se s nejvétsi
pravdépodobnosti jedna o adaptivni odpovéd’ (Sorensen a Minchella 2001; Gutierrez a kol.
2002). Dalsi prabéh ve vyvoji plodnosti takto ovlivnénych hostiteli zaroven ukazuje, ze vyssi

plodnost v poc¢atecni fazi je z hlediska zdravého plze neekonomickym tahem, protoze zdravi



plzi maji produkci vajicek rozlozenou tak, aby v souhrnu zajiStovala maximalni pocet
potomkt (Sorensen a Minchella 2001; Gutierrez a kol. 2002).

V disledku ¢aste¢né nebo Uplné kastrace mékkySe indukované pfitomnosti motolic
dochdzi k presmérovani energie od rozmnozovani kristu. Vysledkem pak milize byt
vzrustajici velikost ulity infikovanych jedincti (Mouritsen a Jensen 1994; Gorbushin 1997,
Probst a Kube 1999). Adaptivni povaha tohoto fenoménu, zndmého jako gigantismus, byla a
je diskutovéna jiz mnoho let (Wilson a Denison 1980; Sousa 1983; Minchella 1985; Crew a
Esch 1986; Gorbushin a Levakin 1999; Sorensen a Minchella 2001; Hay a kol. 2005). Kromé&
pusobeni motolic na velikost ulity bylo nedavno zjisténo, ze rovnéz maji vliv na zmény ve
tvaru ulity (Krist 2000; McCarthy a kol. 2004; Zbikowska a Zbikowski 2005).

Mezi dal$i zplisoby manipulace patii navozovani zmén v chovéani (mezi)hostitell, coz
muze mit nejriznéjsi charakter (McCarthy a kol. 2000; Mouritsen a Poulin 2002). Ptikladem
jsou zmény v mobilité a lokomoci hostitele, které mohou ovlivnit prostorové rozmisténi
hostiteld (Curtis 1987, 1990; Mouritsen a Jensen 1994; Huxham a kol. 1995; Miller a Poulin
2001), nebo mohou mezihostiteli znemoznit ukryt se pied predatory (Jonsson a André 1992;
Mouritsen a Jensen 1997; Thomas a Poulin 1998; McCurdy a kol. 2000).

Ke klasickym piikladim manipulace chovani mezihostitelll patii strategie motolic
rodu Leucochloridium, nebo Dicrocoelium dendriticum. Dospélé motolice rodu
Leucochloridium jsou parazity ptakt. Predaci nakazenych mékkyst rodu Succinea ptaky
vyrazn€ zvysuji ndpadné barevné sporocysty s metacerkariemi pulzujici v tykadlech mékkyse.
Zaroven dochézi ke zménam v aktivité¢ nakazenych mékkysu, ktera je korelovana s aktivitou
ptaka. Mekkysi tak upfednostituji vyvysena mista, kde jsou snaze ulovitelni (Lewis 1974;
Volf a Horék 2007).

Ditive byl parazitismus jako bioticky parametr piehlizen, ale vliv paraziti na ekologii
hostitelli je dnes Siroce akceptovan a je povazovan za dilezity faktor, ovliviiujici nejen
strukturu populaci hostiteli, ale i celych spolecenstev s nezanedbatelnym dopadem na
strukturu potravnich fetézcti (Minchella a Scott 1991; Poulin 1998, 2006; Mouritsen a Poulin
2002, 2006; Pietrock a Marcogliese 2003; Thompson a kol. 2005). Pfitomnost a pocetnost
urcitého druhu organismu na daném tzemi tak muze byt zcela zavisla na plisobeni parazita
(Mouritsen a Poulin 2002). Kromé¢ toho, Ze velké mnozstvi studii poukazuje na skute¢nost, ze
paraziti mohou snizovat prezivani nebo reprodukcéni GspéSnost svych hostitelli, jsou zde i
dikazy potvrzujici vliv motolic na pravdépodobnost setkdni kofisti a predatora (Lafferty
1993, 1999; Hudson a Greenman 1998; Karvonen a kol. 2003, 2004, 2006). Tento efekt Casto

zahrnuje zmény hostitelského chovani vyvolané parazitem, které nejen zvySuji



pravdépodobnost uloveni hostitele predatorem, v kterém nésledn¢ motolice mohou dokondit
svlj vyvoj, ale v nékterych piipadech by bez pfitomnosti parazit struktura potravnich fetézct
vypadala naprosto odlisn€. Pokusy fady autort (Paine 1966; Dayton 1975; Menge 1976)
ukazuji, ze lokdlni abundance jediného ,klicového* druhu mlze byt hlavnim Ccinitelem
v relativni pocetnosti a diverzité ostatnich organismt daného spolecenstvi. Tyto zmény maji

dopad na celé spolecenstvo organismil zahrnutych v danych potravnich fetézcich.

1.5. Motolice a Zivotni prostiedi

Zmény v zZivotnim prostfedi zplisobené zasahy Clovéka mohou zdsadnim zpisobem
ovlivnit vyvojové cykly motolic. Lafferty (1999) na zéklad¢ svych vysledkti dospél k zavéru,
ze rusivé zdsahy antropogenniho piivodu mohou znacné redukovat vyskyt motolic. Mnoho
dalsich autorii také spekulovalo o tom, Ze prevalence ndkazy motolicemi pifimo koreluje se
stupném degradace ptirozeného prostiedi (Khan 1991; Khan a Thulin 1991; Poulin 1992;
Siddall a Des Clers 1994; MacKenzie a kol. 1995; Valtonen a kol. 1997). Cort a kol. (1960)
byli prvnimi, kdo si povSimli prave téchto asociaci. Tito autofi zjistili, Ze diverzita larvalnich
stadii motolic a jejich druhovéa bohatost na studovaném tzemi vyrazné poklesla v pribéhu
dvaceti let. Zaroven také zaznamenali nartist lidskych zésahti v okoli pobifeznich ekosystémd,
v disledku c¢ehoz se vyrazn€ snizila populace ptakd (kulikd). Tim doslo ke snizeni
pravdépodobnosti uspésného dokonceni zivotniho cyklu studovanych motolic. Keas a
Blankespoor (1997) nedavno pfezkoumali oblast sledovanou Cortem a kol. (1960) a potvrdili
pokracujici snizovani populaci ptactva a ndsledkem toho i zastoupeni motolic na dané
lokalité.

Navzdory témto vysledkiim byl vSak v nékterych oblastech Evropy (Rusko, Némecko,
Francie) zaznamenan prudky narust onemocnéni, které zplsobuji motolice celedi
Schistosomatidae (tzv. ptaci schistosomy). Vlivem zneciSténi a zhorSenych Zivotnich
podminek v dané lokalité, které vedly k eutrofizaci vod, doslo k vytvotfeni vhodnych zivotnich
podminek pro mékkyse, ktefi jsou hostiteli mnoha druhti ptacich schistosom (Beer a German
1993; Allgower 1995; de Gentile a kol. 1996).

Kromé ptimych lidskych zasaht je globalni oteplovani dal§im faktorem, ktery by mohl
ovlivnit zivotni cykly motolic. Rychle se hromadici dikazy upozornuji, Ze teplota a ostatni
klimatické faktory fidi mnoho ekologickych procesi. Je tedy velmi pravdépodobné, ze

zvyseni teploty by mohlo vést ke zvySené proliferaci infekénich stadii motolic a tak podpofit



jejich Sifeni do novych oblasti, ¢imz by se zvysila pravdépodobnost tspésného dokonceni
zivotniho cyklu (Yilma a Malone 1998; Bossaert a kol. 1999; Marcogliese 2001; Harvell a
kol. 2002; Mouritsen a Poulin 2002; Moodley a kol. 2003; Lafferty a kol. 2004; Poulin 2006;
Poulin a Mouritsen 2006).

Tyto protichtidné piiklady podtrhuji skutec¢nost, ze motolice mohou reagovat velmi
citlivé na zmény v ekosystémech. Proto je dilezité dale podrobné zkoumat faktory vnéjsiho
prostiedi ovliviiuyjici ekologii Zivotnich cykld motolic, se zaméfenim na osud volné€ Zijicich
stadii (cerkarii). Intenzivni studium cerkarii, které jsou nejcastéji vystaveny vliviim vnéj$iho
prostfedi, by nam mohlo pomoci odhalit né¢které obecné zakonitosti strategii, které cerkarie
vyuzivaji pii transmisi a disperzi do prostfedi a pti priniku do svého hostitele, ale také do
uréité miry tyto strategie ovlivnit. Nové poznatky by tak mohly vyrazné pfispét nejen
k ochran¢ c¢loveéka pied patogennimi druhy motolic, ale také k ochrané ekosystémi, ve

kterych hraji paraziti vyznamnou a nezastupitelnou roli.
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2. CERKARIE — PRODUKCE, ZIVOTNOST, INFEKTIVITA

2.1. Produkce cerkarii v prvnim mezihostiteli

Produkce cerkarii v rediich ¢i sporocystdch v mékkysi je rozhodujici fazi v Zivotnim
cyklu motolic zajist'ujici uspésné Sifeni parazitl v prostiedi. Napfi¢ riznymi druhy motolic se
forma a funkce cerkarii, stejné¢ jako jejich pocet a mechanismus uvoliiovani z téla hostitele,
zasadné liSi (Galaktionov a Dobrovolskij 2003). U nékterych druht motolic miize jediné
miracidium, které pronikne do mé&kkyse, dat vznik pouze omezenému poctu cerkarii. Celkova
produkce je v tomto piipadé dana geneticky, a to po¢tem kmenovych bunék (Galaktionov a
Dobrovolskij 2003; Poulin 2006). U jinych druhti mize naopak asexualni déleni v mekkysi
probihat prakticky neomezené po zZivot mékkyse a davat tak vznik témét neomezenému poctu
sporocyst/redii a cerkarii (Donges 1968). Bylo zjisténo, ze jediné miracidium, které nakazi
mékkyse, muze dat vznik 10% a7 10° cerkarii b&hem nékolika dnii, mésicti nebo rokt (Poulin a
Mouritsen 2006). Z jediného mékkyse tak mohou byt do prostiedi uvolnény tisice cerkarii za
jediny den (Karvonen a kol. 2004). Mnozstvi cerkarii vyprodukovanych béhem 24 h bylo
studovano napi. autory Jourdane a Théron (1987) a Anderson (1993), kteti potvrdili, ze
mnozstvi vyprodukovanych cerkarii behem této doby muze kolisat mezi 10 az 10 000 jedinci.

Produkce cerkarii byla nejcastéji studovana u zastupcti rodu Schistosoma (Ash 1972;
Barbosa a kol. 1954; Mouleman 1972; Becker 1980; Théron 1984) nebo Fasciola hepatica a
Fascioloides magna (Vignoles a kol. 2006; Rondelaud a kol. 2007), tedy u druhti patogennich
pro cloveéka ¢i doméci zvitata. Zakonitosti mechanismu uvoliiovani cerkarii a transmise jsou
pfedmétem zajmu studii ve Finsku, a to nejcastéji u rodu Diplostomum, coz je nejrozsifenéjsi
druh motolice ve sladkych a brakickych vodnich systémech Finska (Valtonen a Gibson 1997;
Valtonen a kol. 1997, 2003), kde ptsobi ekonomické ztraty v chovech ryb (Karvonen a kol.
2003, 2004, 2006).

2.2. Vliv teploty na vyvoj cerkarii

Proces vyvoje cerkarii uvniti mékkyse maze byt pfimo ovlivnén okolni teplotou. Pti
zvySeni teploty v prostiedi hostitele se prokazatelné zvysi produkce cerkarii (Shostak a Esch

1990; Lo a Lee 1996; Umadevi a Madhavi 1997; Mouritsen 2002; Mouritsen a Poulin 2002b;
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Fredensborg a kol. 2005; Poulin 2006; Poulin a Mouritsen 2006). N¢kolik experimentalnich
studii vSak ukazuje, ze vyssi teploty nespousteji pouze vyplouvani cerkarii z nakazenych
mékkysu, ale také urychluji jejich vyvoj a akumulaci v hostiteli (Ataev 1991; Poulin 2006).

U druhi, kde je produkce cerkérii omezena, stimuluje vyssi teplota produkci jen do té
doby, dokud nebudou vycerpany vSechny kmenové bunky davajici vznik cerkariim. Naproti
tomu u motolic, kde neni pfedurCen pocet cerkarii, bude jejich vyplouvani, stimulované
zvySenim teploty, trvat tak dlouho, dokud dany mekkys bude poskytovat dostatecné zdroje
(Poulin 2006).

Pokud je naopak okolni teplota sniZzena na urcitou mezni hranici, dojde k potlaceni ¢i
pozastaveni produkce cerkarii. OvSem akumulace redii a sporocyst pokracuje i za snizenych
teplot a dochazi k hromadéni téchto stadii v meékkysi. Jestlize nasledn€ mékkyse preneseme
zpét do vyssich teplot (napt. 20°C), dojde ke znacnému zvySeni intenzity vyplouvani cerkarii.
Nejde vsak o ptimy vliv ptisobeni vyssich teplot, ale o disledek rozsahlé kumulace sporocyst

¢i rédii v mekkysi (Galaktionov a Dobrovolskij 2003; Poulin 2006).

2.3. Produkce a vyplouvani cerkarii jako strategie pi‘enosu na dalSiho hostitele

Podle teorie ,konecného vkladu“ (terminal investment) by paraziti obecné¢ méli
zvySovat stupent vyuzivani hostitele a produkce cerkarii by méla byt co nejvyssi. Fitness
motolic je maximalni pravé pfed prvnim uvoliiovanim cerkérii, poté klesa s jejich naslednou
produkci (Williams 1966; Stearns 1992; Jokela a kol. 1999). Naproti tomu hypotéza tzv.
,»pojisténi vkladu® (,,bet hedging®) predpoklada, ze parazit nemusi nutn¢ dosahovat uspéchu
produkci maximalniho poctu infek¢nich stadii, ale spiSe produkovat takové mnozstvi cerkarii,
které je optimdlni pro nakazeni co nejvétsiho poctu novych hostiteld, a to po co nejdelsi dobu.
Proto by se produkce cerkarii méla snizovat se stafim infekce s cilem udrzet hostitele déle
nazivu, a tim prodluzovat fazi tvorby cerkarii (Fenton a Hudson 2002). Karvonen a kol.
(2003, 2004) sledovali produkci cerkarii zhlediska téchto dvou hypotéz. Ze svych
experimentalnich dat zjistili, ze produkce cerkarii Diplostomum spathaceum v plovatce
bahenni (Lymnaea stagnalis) se postupné snizovala az do hostitelovy smrti, coz spiSe
podporuje hypotézu ,,pojisténi vkladu*.

Obecné je pfijiman fakt, ze se u cerkarii po opusténi mékkyse spousti kaskada
adaptivnich vzorcl chovani umozZiujicich nalezeni habitatu dalSiho hostitele (Combes a kol.
1994; Haas 1994; Rea a Irwin 1994; Sukhdeo a Sukhdeo 1994). Motolice mohou mit dvé

zéakladni strategie ke zvyseni pravdépodobnosti pienosu na dals$iho hostitele: mohou zvySovat
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pocet cerkarii nebo jejich kvalitu v zavislosti na typu dalSiho hostitele (Combes a kol. 1994;
Haas 1994). Casto proto miizeme pozorovat periodicitu v uvoliiovani cerkarii z mékkyse,
ktera je synchronizovéna s vyskytem dal$iho hostitele (viz Uvod, kapitola 1.3.) (Théron 1984;
Combes a kol. 1994, 2002). Na zaklad¢ vysledkt autorit McCarthy a kol. (2002) a Karvonen a
kol. (20006) je zfejmé, ze periodicita v uvoliiovani cerkarii je rovnéz druhové specificka.
McCarthy a kol. (2002) zjistili rozdilné strategie vyplouvani u dvou druht motolic
¢eledi Microphallidae, a to ze stejného druhu prvniho mezihostitele (Littorina saxatilis). U
cerkarii Maritrema arenaria pozorovali periodické vyplouvani velkého po¢tu malych cerkarii.
Naproti tomu cerkarie druhu Microphallus similis vyplouvaly bez jakéhokoli naznaku ¢asové
synchronizace, byly o 15% vétsi nez predchozi druh, ale jejich primérné mnoZstvi
vyprodukované béhem 24 h bylo dvakrat mensi nez u druhu M. arenaria. Cerkarie M. similis
se vyznacovaly dobrymi plaveckymi schopnostmi a jejich pohyb byl reakci na svételnou
intenzitu a zmény v turbulenci vody, zatimco cerkarie M. arenaria zistavaly rozptyleny ve
vodnim sloupci. Tyto odliSnosti jsou vysvétlovany jako adaptace na vyskyt a typ druhého
hostitele. M. similis s pohyblivym a ne lehce lokalizovatelym krabim mezihostitelem je
ptikladem pro ,bet hedging‘, kdy tomuto druhu nejde o produkci maximalniho poctu cerkarii,
ale spiSe o rozlozeni energie na co nejdelsi Casové obdobi zvySujici pravdépodobnost, ze
nalezne dal$iho hostitele. Z toho divodu jsou cerkarie M. similis dobrymi plavci a maji
schopnost reagovat na podnéty naznacujici pfitomnost hostitele. M. arenaria s relativné lehce
lokalizovatelnym hostitelem, jimiz jsou pfisedlé druhy vilej$t, produkuji vétsi pocet méné
pohyblivych cerkarii, které ovSem ziji delsi dobu. Obé tyto strategie jsou dimyslnymi

mechanismy motolic na zvySeni pravdépodobnosti nalezeni dal§iho hostitele.

2.4. Velikost mékkySe a produkce cerkarii

DalSim aspektem, jenzZ ma vliv na produkci cerkarii, je velikost jejich mezihostitele.
Poulin (2006) prokézal, Ze intenzita produkce roste s rostouci délkou mekkysi ulity. Tento jev
je také podrobné zdokumentovan u celedi Schistosomatidae (Loker 1983), kde byla zjisténa
pozitivni korelace mezi velikosti mékkySe a celkovou dobou produkce cerkarii. U motolice
Diplostomum pseudospathaceum bylo rovnéz zjisténo, ze pocet cerkarii vyplouvajicich
z mekkyse je silné ovlivnén jeho velikosti: u mékkyst mensich nez 20 mm byla pozorovana
nizka intenzita produkce (Karvonen a kol. 2003, 2004, 2006). Tuto zavislost pozorovaly 1 jiné

skupiny autori, naptiklad Brown a kol. (1988), Jokela a Lively (1995) a Briers (2003).
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Taskinen (1997) se zabyval studiem primérné denni produkce cerkarii motolice
Rhipidocotyle fennica z mlze Anodonta piscinalis. Zjistil, ze pramérné denni mnozstvi
vyprodukovanych cerkarii béhem srpna bylo 10400 jedinct. KdyZz nasledné porovname
vysledky Taskinena (1997) s vysledky jinych autorii, dojdeme k zavéru, ze produkce u jinych
druhti cerkarii je vyrazné nizsi. Produkce v systému Fasciola hepatica — Lymnaea truncatula
Cinila pouze 14 cerkarii za den; podobnych vysledki bylo dosazeno i v systému
Transversotrema patialense — Melanoides tuberculata (18-24 cerkarii/24 h) (Hodasi 1972;
Anderson a kol. 1977). Podstatné vyssi produkce byla naméfena v systému Diplostomum
flexicaudum — Stagnicola emarginata, kde se jednalo o 5 000-7 000 cerkarii/24 h (Giovannola
1936). V systému Plagirochis micracanthus — Stagnicola exilis bylo béhem 24 h pramérné
vyprodukovano 4 000-5 000 cerkarii (Wagenbach a Alldrege 1974). Barbosa a kol. (1954)
napocitali denni maximum produkce v systému Schistosoma mansoni — Australorbis
glabratus 17 800 cerkarii, coz je vsak stale nizsi pocet oproti maximalni produkci cerkarii
zjisténé u druhu R. fennica (20 940 cerkarii) (Taskinen 1997).

Tyto odlisnosti a predev§im vyrazné vétsi primérné mnozstvi cerkarii vyprodukované
v systému Rhipidocotyle fennica — Anodonta piscinalis potvrzuje, Ze velikost mékkyse
pozitivné koreluje s mnozsvim vyprodukovanych cerkarii, coZz odpovida zjisténi i vySe
zminénych autor (Loker 1983; Poulin 2006). Anodonta piscinalis je nejvétsim druhem mezi
ostatnimi druhy mékkyst srovndvanymi vyse. Pocet cerkarii rovnéz rostl v systémech, kde
byl mezihostitel (mékkys) primérné vétsich rozmért.

Vztahem mezi velikosti mékkySe a objemem vyprodukovanych cerkarii se zabyvali
Karvonen a kol. (2006) u dvou ptibuznych druhd motolice Diplostomum spathaceum a D.
gasterostei. Tito autofi dospéli k zavéru, Ze navzdory tomu, Ze se jedna o ptibuzné druhy
s téméf identickym Zivotnim cyklem, jejich strategie ve vyuzivani prvnich mezihostiteli jsou
rizné. Celkova produkce byla prokazatelné vyssi u druhu D. spathaceum (11 966 cerkarii/10
dn) nez u D. gasterostei (4 471 cerkarii/10 dnd). OvSem pii piepocitani objemu
vyprodukovanych cerkarii na objem daného mékkyse byla celkova produkce signifikantné
vys8i u D. gasterostei. Tento fakt by mohl naznaCovat, Ze pro mensi druhy mékkysa
predstavuji paraziti obecné vEtsi zatéz.

Tato zjisténi podporuji myslenku, Ze intenzita produkce cerkarii je limitovana zdroji,
které poskytuje mezihostitel, a proto se motolice budou specializovat na ndkazu vétSich
hostitell. Zaroven je tak podpofen ptedpoklad, Ze produkce cerkarii neni zavisla pouze na

metabolismu hostitele, ale i jeho velikost mize hrat vyznamnou roli v celkovém poctu
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vyprodukovanych cerkarii béhem urcitého ¢asového tseku (Schmidt-Nielsen 1997; Willmer a
kol. 2000).

Kvantita cerkarii neni jedinym aspektem produkce. Dal§i vyznamnou vlastnosti je
jejich velikost. Dosud ovSsem nebyl zjistén vztah mezi velikosti cerkarii a jejich poctem
(Poulin 2005). U cerkérii z ¢eledi Schistosomatidae byla nalezena pozitivni kolerace mezi
délkou cerkarii a jejich poctem (Loker 1983). Dosud vsak nebyly publikovany vysledky
zadnych pokust tykajicich se velikosti cerkarii ve vztahu k sezénn€ nebo ménici se teploté

okoli.

2.5. Sezonnost a intenzita produkce cerkarii

Jak jiz bylo zminéno v kapitole 1.3., Gspéch transmise motolic je zajiStén pfitomnosti
jejich infekénich stadii (cerkarii) v prostoru a case, ve kterém je nejpravdépodobnéjsi vyskyt
dalsich (mezi)hostitelli (Combes a kol. 1994, 2002). Mezi tuto strategii je mozno zahrnout i
sezénni rozdily v produkei cerkarii ¢i jejich vyskyt omezeny na urcité ¢asti roku. Piikladem
muze byt vyskyt ptaCich schistosom, ktery je charakteristicky pro pozdni 1éto (Hordk a kol.
1998).

Studiem intenzity produkce v riznych ro¢nich obdobich a béhem dne (cirkadianni
cyklus) se zabyval Taskinen (1998) u cerkarii motolice Rhipidocotyle fennica, ktera jako
svého mezihostitele vyuziva mlze. Celkova produkce béhem jednoho roku byla odhadnuta na
291 000 cerkarii. Primérnd denni produkce R. fennica rostla od nuly na pocatku ¢ervna a
postupné¢ mnozstvi vyprodukovanych cerkarii vzrustalo béhem cervence. Nejintenzivngjsi
produkce byla zaznamendna v prub&hu srpna, kdy produkce cerkarii kolisala od 4 440 do
20 940 jedinct. Produkce cerkarii ustala béhem nékolika prvnich dnti v zafi.

Tyto vysledky ndm poskytuji uzite¢né informace o zivotnich strategiich riznych druhii
motolic. Problémem ovSem zlstava, Ze studium intenzity produkce cerkarii v zavislosti na
ro¢nim obdobi bylo dosud omezeno témér vyhradné na schistosomy. Chybi tak dostatecny

pocet studii tykajicich se produkce jinych druhi cerkéarii v zavislosti na sezong.
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1.6. Problematika studia produkce cerkarii

Ziskat spolehlivé udaje o zménach produkce cerkarii vyzaduje komplexni zohlednéni
veskerych vnéjSich vlivil a charakteristik zivotnich cykli sledovanych druht motolic. Veliky
vliv na ziskané udaje o produkci cerkarii mohou mit vnéj$i podminky a druh ekosystému, ve
kterych jsou méteni provadéna. Signifikantni vliv na témét vSechny zivotni procesy motolic
ma, jak jiz bylo mnohokrat prokazano, teplota (viz napt. Pfliiger 1980; Shostak a Esch 1990;
Poulin a Mouritsen 2006). Kazdy druh motolice ma také rizna ekologické optima; odlisnosti
v produkei cerkarii odrazeji biologii a fyziologické vlastnosti riznych druhi motolic (Shostak
a Esch 1990; McCarthy a kol. 2002). Produkce a vyplouvani miize také souviset s odliSnou
periodou aktivity dal$ich hostitelii, do kterych cerkarie pronikaji (Théron 1984; Combes a kol.
1994, 2002; McCarthy a kol. 2002). Na intenzitu produkce mize mit i vliv 1 to, jaké zdroje
potravy mékkysi vyuzivaji (Boray 1969; Rondelaud a kol. 2002). Zkresleni udaji tykajicich
se produkce cerkarii mize byt také zpisobeno laboratornimi podminkami, ve kterych byly
popsané¢ pokusy provadény. Dosud neexistuji studie srovnavajici produkci cerkarii
v laboratornich a v pfirozenych podminkéch.

Zakladnim metodickym postupem vSech autorit studujicich cerkarie je rozdéleni
mékkyst do nadobek s malym mnozstvim vody a stimulace vyplouvani cerkarii svétlem a
teplem stolni lampy (,,vyplouvaci metoda“ — NaSincovd 1992). Tato metoda je spolecné
s pitvou mekkystu pln¢ dostaCujici pro ziskdni prehledu o vyskytu cerkérii na studovanych
lokalitdch. Pro ptesnejSi ekologicka sledovani je ovSem jeji pouzitelnost spornd. Pievoz
mékkysl, manipulace s nimi a jejich nasledné umisténi do malého mnozstvi vody spolu s
intenzivnim svétlem predstavuji stresové faktory, které mohou narusit vnitini rovnovahu jak
hostitele, tak motolic. Tyto podminky ziejmé maji vliv na hromadné vyplouvani cerkérii (viz
kap. 2.2.), coz je Zadouci pro ziskani materidlu k identifikaci. Pravdépodobné ale muze
dochdzet ke zkresleni rytmu vyplouvani motolic a jen tézko lze pfi takovémto postupu
odhadnout redlné mnozstvi vyplavanych cerkarii v ur¢itém ¢asovém useku (Taskinen 1998).
M¢ekkyse je proto pro dalsi ekologické studie zpravidla nutno ponechat nékolik dni
v laboratofi, aby doslo k jejich aklimatizaci. Druhou moZnosti ovSem je sledovat vyplouvani
cerkarii pfimo na studované lokalit¢, coz diky technickym piekazkdm dosud provadéno
nebylo. Taskinen (1998) sice zjistoval produkci cerkarii v mlzich, které mezi jednotlivymi
pokusy ponechaval v ptirod€, ovsem pro samotné zjisténi mnozstvi vyprodukovanych cerkarii

mékkysSe premist'oval do laboratote.
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Obecné prevlada nazor, ze produkce cerkdrii v laboratornich podminkéch je vyssi nez
v ptirozeném prostiedi (Thompson 1997). Dosud vSak neexistuje kvantifikované srovnani
mezi vyprodukovanym mnozstvim cerkérii z mékkysi v jejich plivodnim biotopu a mnozsvim

cerkarii uvolnénych z mezihostiteld v laboratofi.

2.7. Zivotnost a infektivita cerkarii a teplota

Vysledky experimentalnich studii jednozna¢né prokazuji, Ze zmény v okolni teploté
maji signifikantni vliv nejen na produkci, ale také na Zivotnost a infekceschopnost cerkarii
(Schmidt-Nielsen 1997; Willmer a kol. 2000; Poulin 2006; Poulin a Mouritsen 2006). Pro
cerkarie neni dilezité celé casové rozmezi po které jsou nazivu, dilezitéjsi je Casovy usek,
kdy jsou schopny nakazit dalSiho hostitele, coz je korelovano s teplotou (Pechenik a Fried
1995; Ferell a kol. 2001; Zbikowska 2004, 2005). Schopnosti echinostomnich motolic
prezivat a infikovat dal$iho hostitele za rtizné definovanych podminek se zabyvali napt. Evans
a Gordon (1983), Evans (1985), McCarthy (1990, 1999), Shostak (1993), Pechenik a Fried
(1995), Toledo a kol. (1999), Fried a Ponder (2003). Stejné¢ aspekty u motolic rodu
Diplostomum studovali napf. Stables a Chappell (1986) a Karvonen a kol. (2003, 2004, 2006).

Hlavni otdzkou je, zda jsou cerkérie produkované ve zvySeném mnozstvi vlivem
rostoucich teplot stejné dobfe schopné nalézt dalsiho hostitele a nasledné do né¢j proniknout.
Vyssi teploty jednoznacné podporuji vyvoj a vyplouvani cerkéarii, ale na druhou stranu
zkracuji jejich Zivotaschopnost, ¢imz se nésledné snizuje i pravdépodobnost nakazy dalSich
hostitelti (Evans 1985; McCarthy 1999; Mouritsen 2002b; Poulin a Mouritsen 2006). Tato
skutecnost primo koreluje s faktem, ze vyssi teploty zvySuji aktivitu cerkarii, a tim i zvySuji
rychlost vycCerpani jejich energetickych zasob (Pechenik a Fried 1995; McCarthy 1999).
Obecné je tedy jako vysvétleni pfijimana hypotéza energetické limitace cerkarii, tzn. Ze
cerkarie jsou vybaveny limitovanymi zdsobami energie a jejich metabolicka aktivita se méni
umérné s okolni teplotou (Pechenik a Fried 1995; Fried a kol. 1998). Lze tedy usuzovat, ze
kratSi doba infekceschopnosti pfi vysSich teplotach je vyrovnana vysSim poctem cerkarii,
které jsou schopny nakazit dal$i hostitele. Naopak za nizSich teplot, kdy je vyprodukovano
niz§i mnozstvi cerkarii, dojde k vyrovnani celkové Gispésnosti jejich niz§i mortalitou (Poulin
2006; Poulin a Mouritsen 2006).

McCarthy (1990, 1999) sledoval zivotnost cerkarii Echinoparyphium recurvatum pti

ruznych teplotach. Maximalni ¢as, kterého se cerkérie tohoto druhu dozivaly, bylo 68 h
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pti 10°C; piti 30°C to bylo pouze 12 h. Doba infekceschopnosti v§ak byla 30 h pii 10°C a pti
30°C pouze 10 h. Dale zjistila, ze infekceschopnost tohoto druhu cerkarii se méni s teplotou —
od 10°C roste, maximum dosahuje pii 25°C a nasledné opét klesa na minimum pii 30°C. U
tohoto druhu McCarthy (1999) zjistoval i intenzitu transmise, kterd byla nulova pii 10°C,
nejvyssi pii 20°C, a opét velmi nizkd pii 30°C. Toledo a kol. (1999) zjistili, ze cerkarie
motolice Hypoderaeum conoideum se pii 20°C dozivaly pramémé 26 h, jejich
infekceschopnost vSak byla nejvyssi mezi 12—14 h po vyplavani z mékkyse; pti 30°C se doba
prezivani zkratila na 16 h, doba infekceschopnosti cerkarii se rovnéz zkratila a to na 6-8 h po
opusténi mekkyse. U cerkarii motolice Diplostomum pseudospathaceum, Plagiorchis elegans
a Echinoparyphium aconiatum prokazala Zbikowska (2004), Ze Zily delsi dobu pti 20°C nez
pii 25°C; podobné vysledky ziskali i Rea a Irwin (1992) a Mouritsen (2002).

Kromé vlivu teploty na délku infekceschopnosti cerkarii bylo zjisténo, ze i intenzita
pronikani cerkarii do hostitele mize byt proménliva v zavislosti na zménéch teploty. DeWitt
(1965) prokazal, ze cerkarie druhu Schistosoma mansoni penetruji do pokozky definitivniho
hostitele se zvySujici se intenzitou, pokud okolni teplota vody stoupa v rozmezi od 10°C do
30°C.

Shostak (1993) a McCarthy (1999) potvrdili, Ze pravdépodobnost Uspésného nakazeni
dalsiho hostitele zavisi na aktivité cerkarii. Klicovym faktorem tykajicim se zakonitosti
infektivity a mortality cerkarii je kromé teploty také jejich stari. Karvonen (2003) dosahl
stejného vysledku jako u predchozich studii (Anderson a Whitfield 1975; McCarthy 1999),

které ukazaly, ze mortalita cerkarii obvykle neni konstantni, ale z&visi na jejich stari.

2.8. Vliv teploty na chovani nakaZenych a nenakaZenych mékkysi

Vyskyt parazit v populacich hostitelli i ve vn&jSim prostiedi je ovlivnén velkym
mnozstvim faktorl, a to jak biotickych, tak abiotickych. Jak jiz bylo uvedeno v ptedchozich
kapitolach, teplota je kliCovym faktorem piimo ovliviiujicim Zivotni projevy paraziti. Teplota
ma ovSem vliv nejen na chovani parazitl, ale také na jejich mezihostitele (mékkyse).

Prinik patogent do téla savell milze indukovat zvySeni teploty téla (Kluger 1979).
Podobny fyziologicky jev byl zjistén i u ptakd, plazl, obojzivelnikd, ryb a nékterych druht
bezobratlych. V téchto ptipadech je zvyseni teploty téla napadené¢ho organismu popisovano

jako obranna reakce na piitomnost mikroorganismii (Bernheim a Kluger 1976; Myhre a kol.
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1977; Bronstein a Conner 1984; McClain a kol. 1988; Carruthers a kol. 1992; Watson a kol.
1993; Woodhams a kol. 2003).

Me¢kkysi jako studenokrevni zivocichové svoji teplotu téla ménit nemohou. Byly u
nich ovSem zjiStény rizné teplotni preference v zavislosti na stavu parazitace. Podle
Lillywhite a kol. (1973) by zmény v teplotnich preferencich hostitele za ptitomnosti
parazitickych stadii motolic mohly byt povazovany za typickou odpovéd hostitele na
pfitomnost patogenil. Rizné teplotni preference mekkysh totiz zplsobuji zmény v biologii
cerkarii (DeWitt 1965). Na druhou stranu vSak mohou sami parazité ovliviiovat teplotni
preference svych hostiteltl a zaroveit mohou mit vliv i na délku jejich Zivota (Minchella a kol.
1985; Lefcort a Bayne 1991; Zbikowska 2004b,c).

Zbikowska (2004a,b) zjistovala, zda mohou byt termalni preference mékkyse
ovliviiovany pravé ptitomnosti motolic. Potvrdila, ze infekce motolicemi ma statisticky
vyznamny vliv na to, jakou teplotu mékkysi uptednostiuji.

P¥i pokusu s teplotnim gradientem Zbikowska (2005) zjistila, Ze neparazitovani
mekkysi migrovali do teplejSich mist Castéji nez jedinci parazitovani. Fakt, ze neparazitovani
jedinci jednoznaéné upiednostnili mista o vyssi teploté nez jedinci parazitovani, vysvétluje
jako pravdépodobny dusledek pomérné vysoké tolerance mekkysi ke zvySené okolni teploté.
Tuto hypotézu podpoftily vysledky ziskané pii udrzovani mekkystu v konstantni teploté 25°C,
kde neparazitovani jedinci piezivali zna¢né delsi dobu nez jedinci infikovani. NiZsi tolerance
parazitovanych mékkysi ke zvySujici se okolni teploté prostfedi byla popsana Bayenem a
Locherem (1987) a Huxhamem a kol. (1993). Rovnéz Miller a Schmid-Hempel (1993)
prokazali, ze infikovani zivo¢ichové jednozna¢né preferuji chladnéjsi oblasti mikrohabitatd ve
svém piirozeném prostiedi. Blankespoor a kol. (1989) dokazali, ze redukce teploty pomaha
infikovanym hostitelim piezit delsi dobu. Webee a James (1972) zjistili, Ze u me&kkysa
udrzovanych v nizSich teplotach mtize dokonce dojit k vymizeni infekce.

Velmi zajimavou skupinu v pokusu Zbikowské (2005) vsak tvofili mekkysi nakaZend.
Ve skupiné mékkysu infikovanych motolicemi Diplostomum pseudospathaceum a
Plagiorchis elegans byly nalezeny zna¢né odliSnosti mezi jedinci, u kterych dochazelo
k vyplouvani cerkarii, a ostatnimi hostiteli, ktetfi cerkarie nevylucovali. Nakazeni mekkysi,
ktefi neprodukuvali cerkérie, upiednostnovali teploty podobné tém, které preferovali
neparazitovani jedinci. AvSak jejich schopnost pfezit v konstantni teploté¢ 25°C byla mnohem
niz8i nez u neinfikovanych jedinct. Naopak meékkysi produkujici cerkarie si vybirali mista o

niz§i teploté nez ti, kteii cerkarie neprodukovali (Zbikowska 2005).
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Tato zjisténi podporuji domnénku, Ze chovani hostitelskych jedinci je ovlivnéno
v disledku vyvoje parazitickych stadii. Divodem, pro¢ nakazeni mékkysi preferuji nizsi
teploty, miize byt skuteCnost, Ze pii téchto teplotich nedochézi k tak intenzivnimu vyvoji
larvélnich stadii, a tim se zdrovei snizuje rychlost vyplouvani cerkarii (Zbikowska 2004a,b;
2005; Poulin a Mouritsen 2006). Rovnéz pti nizSich teplotach dochazi k méné intenzivnimu
posSkozovani epitelu mékkysSt vyplouvajicimi cerkariemi, které hostiteli pfi opousténi
zpisobuji drobna zranéni (Wilson a Denison 1980; Amen a kol. 1992; Jokela a kol. 1999).
Zbikowska (2004a,b, 2005) neprokézala korelaci mezi stupném piezivani mékkysi a
mnozstvim vyprodukovanych cerkarii, ale prokazala silnou negativni korelaci mezi
prezivanim mekkysi a rychlosti produkce cerkarii, coz podporuje tuto domnénku.

Preference nizSich teplot infikovanymi mékkysi by proto bylo mozné povaZovat za
adaptivni chovani mezihostiteli samotnych. Jak vSak bylo uvedeno v ptedeslé kapitole,
cerkarie pfezivaji ve vodnim prostiedi del$i dobu pfti nizsich teplotach (Poulin a Mouritsen
2006). Je tedy otdzkou, zda-li upfednostiiovani mikrohabitati s niz§imi teplotami hostiteli
(meékkysi) je vskutku jejich adaptivnim chovanim a neni zptisobeno manipulaci motolicemi,
protoZe niz$i teploty zvyhodiuji transmisi cerkarii do okoli (Poulin 2006).

Ewald (1994) nabizi tfi mozné pfic¢iny odliSnosti mezi infikovanymi a zdravymi
jedinci: 1. Muze jit o prosty disledek patologickych procest parazita postradajici jakékoliv
adaptivni hodnoty. 2. MiZe jit o zvyhodnéni transmise paraziti do dalSich hostitela. 3. Jde o
efekt hostitele, ktery chce eliminovat parazita ve svém téle. Posledni dva body bychom mohli
povazovat za nejpravdépodobnéjsi vysvétleni zjisténych odlisnosti mezi hostiteli.

Z vyse uvedenych udaji je ziejmé, ze pritomnost studovanych druhti motolic v télech
mekkysit indukuje zmény v jejich teplotnich preferencich a zaroven, ze teplota a druh infekce
maji vliv na piezivani mékkyse (Zbikowska 2004a,b, 2005).

Dalsi studie tohoto typu by nam mohly pomoci objasnit zdkonitosti vlivu teploty na
prvni mezihostitele motolic, a to i v zavislosti na stupni a druhu parazitace. Rovnéz
problematika vzajemnych vztahii mezi hostiteli a parazity v zavislosti na teploté¢ neni dosud
uspokojivé prozkoumana. Také stdle nebylo spolehlivé kvantifikovano, do jaké miry maji
motolice vliv na schopnost piezimovani mekkysi ¢i jejich schopnost pfezit v extrémnich
teplotach v letnich mésicich. Dosud rovnéz nebylo prozkoumano, zda-li mohou hostitelé
aktivné ovlivnit dynamiku produkce cerkdrii a intenzitu jejich vyplouvani. Okolnosti
vymizeni infekci jsou zatim nejasné a daje tykajici se tohoto fenoménu jsou omezené na

ojedin¢lé studie.
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2.9. Cerkarie a zmény klimatu

Zminéné experimentalni studie potvrzuji, ze Zivotnost cerkarii je limitovana zasobami
energie a piimo koreluje se stafim cerkarii. Oba tyto aspekty vSak, spolecné€ s produkci
cerkarii v mékkysi, podléhaji vlivim okolni teploty, kterd je zfejmé vyznamnym faktorem
urcujicim uspésnost parazitt (Pfliiger 1980; Pfliiger a kol. 1984; Evans 1985; Shostak a Esch
1990; Lo a Lee 1996; Taskinen 1997; Umadevi a Madhavi 1997; McCarthy 1999; Mouritsen
2002; Poulin 2006; Poulin a Mouritsen 2006).

Globalni zmény v teploté by proto mohly ovlivnit infekéni dynamiku larvélnich stadii
fady motolic (Poulin a Mouritsen 2006). Jako nasledek globalniho oteplovani totiz
ocekavame, Ze povrchové teploty vody a vzduchu se budou zvySovat o nékolik stupiii béhem
nasledujicich desetileti, a to v celosvétovém rozsahu (Vaugham a kol. 2003; Phoenix a Lee
2004; Poulin a Mouritsen 2006).

Nedavno zvetejnéné studie také upozornuji na to, ze klimatické zmény mohou ovlivnit
1 zem&pisné rozsifeni parazitdrnich onemocnéni s potencidlné zdvaznymi dasledky pro jejich
hostitele (Yilma a Malone 1998; Bossaert a kol. 1999; Marcogliese 2001; Harvell a kol. 2002;
Mouritsen a Poulin 2002a; Moodley a kol. 2003; Lafferty a kol. 2004; Poulin 2006; Poulin a
Mouritsen 2006). Na druhu stranu by ndm vysoka citlivost cerkarii na teplotni zmény mohla
pomoci pii monitorovani ekologickych dusledkd klimatickych zmén v prostredi, ve kterém

zijeme.
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3. ZAVER

Na zaklad¢ udaji ziskanych pfti ptipravé predlozené literarni reSerSe bych se ve své
magisterské praci chtéla zaméfit na studium Zivotnich strategii vyvojovych stadii motolic,

pfi¢emz ustfednim bodem bude studium produkce cerkarii v mékkysi ve vztahu k teploté.

1) Prvnim krokem bude studium produkce cerkarii v jednotlivych ro¢nich obdobich.
Pijde o zjisténi, zda jednotlivé druhy motolic produkuji cerkéarie béhem roku rovnomérné, ¢i
svou produkci soustfed’uji do uréitého casového obdobi, spojeného s vyskytem dalSich
hostiteli (pozdni 1éto s nejvysSimi teplotami). Cilem této studie bude ziskat odpoveédi na
nasledujici otazky: Je produkce cerkarii v mekkysi béhem roku konstantni nebo se méni
v zavislosti na teploté prosttedi? Méni se velikost cerkarii béhem roku nebo je konstantni?

Existuje vztah mezi produkci cerkarii a jejich velikosti?

2) Mym dalsim cilem bude zhodnotit a kvantifikovat, jaky vliv maji na produkci
cerkarii (mnozstvi vyplavanych cerkarii) stresové podminky, pii kterych jsou mékkysi
pfevdzeni do laboratofe (viz kapitola 2.6.), kde jsou nasledné vySetfovani na pfitomnost
motolic. Pijde o méfeni produkce cerkérii v urcitych Casovych intervalech v pfirozeném
prostiedi, abych tak eliminovala vliv stresu na produkci. Vysledky pak porovnam
s namétenou produkci v laboratornich podminkach. Tato zjiSténi mi umozni lep$i interpretaci
udajl o produkci béhem roku (bod €. 1). Cilem bude ziskat odpovéd’ na tuto otazku: Lisi se
produkce cerkarii v pfirozenych podminkach (rybnik) od produkce v laboratofi? Odpovéd

umozni zjistit, jakou roli hraje stres hostitele a teplotni Sok na vyplouvani cerkarii.

3) Vzhledem k vyznamné roli teploty pii pfenosu motolic do dalSich hostiteld (viz
kapitola 2.4.), bude mym dalSim cilem experimentalné zjistit zavislost produkce cerkarii na
teploté a schopnost prezivani a infektivitu u modelovych druht cerkarii pfi riiznych teplotach

(10,20 a 30°C).
4) Dalsim pokusem bych chtéla zjistit, jaky vliv ma teplota na vyvoj cerkarii

v mekkysi, tzn. pii jakych teplotich se vyvoj cerkarii v mé¢kkysi zastavuje a za jak dlouhy

casovy usek se opet produkce cerkarii nastartuje pii zmeéné teploty. Dalsi ¢asti tohoto pokusu
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bude charakteristika stadii, ve kterych motolice v mékkysi preckavaji zimni obdobi (pitva

mekkysi z ptirozeného prostiredi).

Pro realizaci vySe zminénych pokusti byla jako modelovy druh vybrana plovatka
bahenni — Lymnaea stagnalis (Linnaeus, 1758), ktera je jednim z nejrozsifenéjSich vodnich
plzit stiedni Evropy (Jackiewicz 2000; Gloer 2002). Zaroven je nejhojnéjSim druhem na
lokalitach, kde budou studie provadény. Druhové spektrum motolic v plovatce bahenni je
dobie prozkoumané a cerkarie jsou snadno identifikovatelné (Zd’arska 1963; Balisek a kol.
1973; Nasincova 1992; Faltynkova; 2002, 2005; Faltynkova a Hass 2006; Faltynkova a kol.
2007).

Jako modelové druhy budou slouzit motolice Opisthioglyphe ranae (Frélich, 1791),
Plagiorchis elegans (Rudolphi, 1802) (oba druhy z ¢eledi Plagiorchiidae) a Diplostomum
pseudospathaceum Niewiadomska, 1984 (Celed’ Diplostomidae), které se na zkoumanych
lokalitach vyskytuji v nejhojnéj$im poctu. Kazdy z téchto druhti ma odlisny prubéh Zivotniho
cyklu a Ize tedy porovnat, zda se lisi strategie vyplouvani cerkarii v zavislosti na typu dalsiho
mezihostitele. O. ranae a P. elegans vyuzivaji jako druhé mezihostitele larvy vodniho hmyzu
a také mekkyse, zatimco cerkarie D. pseudospathaceum infikuji ryby. Definitivnimi hostiteli
v piipadé druhti P. elegans a D. pseudospathaceum jsou ptaci a u motolice O. ranae

obojzivelnici (Yamaguti 1975; Sitko a kol. 2006).
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