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1 Úvod 

1.1 Phthiraptera   
Phthiraptera je kosmopolitní řád ektoparazitů savců a ptáků sdružující historicky čtyři 

podřády. Amblycera, Trichodectidae a Philopteridae (dříve podřád Ischnocera) s podřádem 

Rhynchophthirina představují skupiny všenek a všiváků, zatímco podřád Anoplura zahrnuje 

vši (Johnson et al., 2004). Vši i všenky jsou podobně jako jiní ektoparazité morfologicky 

přizpůsobeny k životu na svých hostitelích: nemají křídla, jsou dorzo-ventrálně zploštělé            

a mají drápy, kterými dokonale přilnou ke svému hostiteli. Morfologicky se obě skupiny liší. 

Nejnápadnějším rozdílem je velikost, tvar hlavy a morfologické adaptace ústního ústrojí 

(Marshal, 1981). Všenky, v angličtině známé jako „chewing lice“, disponují kousacím ústním 

ústrojím. Vši, označované anglickým termínem „sucking lice“, mají ústní ústrojí sací a živí     

se výhradně krví savčích hostitelů, kterou získávají z cév nebo žil (Marcondes et al., 2017). 

Všenky, na rozdíl od vší, parazitují nejen savce, ale primárně ptáky (Price et al., 2003; 

Marcondes et al., 2017). Okusováním tělního pokryvu svých hostitelů získávají smíšenou 

potravu. Ta zahrnuje, v závislosti na hostitelské skupině, peří nebo srst, kožní šupiny, případně 

krev hostitele. V potravě většiny všenek převažuje peří, jehož hlavní složkou je keratin, který 

tvoří zhruba 90 % hmoty. Jedná se o strukturní protein charakterizovaný vysokým obsahem 

cystinu a významným množstvím hydroxylových aminokyselin, zejména serinu (asi 15 %; 

Ramakrishnan et al., 2018). Rezistentní struktura keratinu není odbouratelná běžnými 

proteolytickými enzymy, jako je trypsin, pepsin nebo papain. Účinného odbourání keratinu 

jsou schopné jen keratinolytické enzymy, jako jsou keratinázy produkované některými 

bakteriemi (Gupta & Ramnani 2006). Z nutričního hlediska jsou tedy všenky závislé                  

na obtížně rozložitelném a nevyváženém zdroji potravy. 

Podobně výživově omezenou niku využívají i vši. Krev, která je u vší jediným zdrojem 

potravy, je nutričně nedostatečná. Tato tělesná tekutina dodává do buněk potřebné látky, jako 

jsou živiny, vitamíny, kyslík a transportuje metabolické odpadní produkty. Krev se skládá   

z 55 % krevní plazmy, která obsahuje bílkoviny, glukózu, minerální ionty, hormony, oxid 

uhličitý a krevní buňky. Krevní buňky jsou červené (erytrocyty), bílé krvinky (leukocyty)          

a krevní destičky (trombocyty; Biggs & Rosemary, 1962). V jejím složení spousta potřebných 

látek chybí a slouží spíše jako jejich transportér.  Je prokázané, že krevsajícím parazitům chybí 

vitamíny B a některé kofaktory (Kikuchi et al., 2002; Manzano-Marin et al., 2015).  
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V rámci hmyzu najdeme mnoho dalších skupin závislých na podobně nevyvážených nebo 

výživově málo bohatých a špatně stravitelných zdrojů potravy. Kromě obligátně krevsajících 

parazitů, jako jsou vši, klíšťata, pijavice a upíří netopýři (Duron & Gottlieb, 2020), závislých 

výhradně na krvi obratlovců, se jedná především o šťávy sající hmyz využívající floem       

nebo xylem rostlin. Dalším nevyváženým a na zpracování těžkým zdrojem je celulóza,                  

která představuje hlavní složku potravy pro dřevokazný hmyz (Breznak 

& Brune 1994; Ohkuma 2003). S nutričně málo bohatými zdroji potravy pomáhají takovým 

skupinám hmyzu symbiotické mikroorganismy (Kaltenpoth et al., 2009; Blum et al., 2013; 

Martinson et al., 2017). Mikroorganismy mohou podporovat kondici hmyzu tím, že přispívají 

k výživě, zejména poskytováním esenciálních aminokyselin, vitamínů B a sterolů. Některé 

mikroorganismy chrání hostitele před patogeny, parazitoidy a jinými parazity syntézou 

specifických toxinů nebo ovlivněním imunitního systému hmyzu (Kaltenpoth et al., 2009; 

Fierer et al., 2012; Blum et al., 2013; Martinson et al., 2017). Podrobněji se symbiózou 

krevsajícího hmyzu, včetně symbiózy všenek, která je hlavním tématem této práce, zabývám 

v kapitole 1.1.1.2. 

1.1.1 Všenky 

Vzhledem ke své potravní specializaci mají všenky kousací ústní ústrojí a zkrácené přední 

nohy, které slouží k přepravě jídla do úst (Marcondes et al., 2017). Jejich dorzoventrálně 

zploštělá těla s vodorovnou osou hlavy a drápky jim umožňují se pevně přichytit k peří nebo 

chlupům poblíž zdroje potravy. Tvar velikost hlavy a těla se mezi jednotlivými druhy liší,      

což je patrné zejména u všenek ptáků, které jsou schopné se adaptovat na různé ekologické 

niky (části těla) jednoho hostitele. Všenky dosahují délky od 1 do 12 mm a jejich barevné 

zbarvení koreluje se zbarvením hostitele (Bush et al., 2010; Bush et al., 2019). Ptáci s bílým 

opeřením, jako jsou labutě, parazitují druhy všenek s bílým zbarvením, zatímco všenky             

na tmavě opeřené lysce mají černou barvu (Bush et al., 2010; Clay, 2017). Celý životní cyklus, 

od vajíčka (hnídy), které je přichyceno na peří nebo chlupech, 3 stádií (instarů) nymf                   

až po dospělce, probíhá na hostiteli (Marcondes et al., 2017). 

Na většině ptáků nalezneme více druhů (4-5) všenek, které se často specificky adaptují              

na konkrétní části hostitelova těla (Johnson et al., 2012; Clay, 2017). Nejzajímavějšími 

adaptacemi se může chlubit například všenka Tetrophtthalamus sp., která cizopasí v hrdelním 

vaku pelikánů, nebo Neocolpocephalum flavescens Nitzsch parazitující uvnitř peří (Grandi 

1951; Benelli et al., 2018). Některé druhy ptačích všenek využívají různé oblasti těla pro 

odpočinek, krmení a kladení vajec. Celková morfologie všenek je podmíněna konkrétním 
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místem, které všenka na hostiteli obývá, a jejich tělo je přizpůsobené tak, aby se co nejvíce 

vyhnulo vnějším vlivům (očista hostitele). Všenky ptáků se mohou specializovat na oblast 

křídel, hlavu nebo tělo. Všenky, které osidlují křídla, mívají protáhlé úzké tělo, které jim 

umožní skrýt se mezi pera (Clayton et al., 2003). Oproti tomu všenky na těle a hlavě bývají 

menší a robustnější a mají jiné strategie útěku, většinou se rychle pohybují z pera na pero            

a různě v chmýří (Clayton & Dale H, 1991). Vedle specializovaných druhů existují                         

i generalisté parazitující na celém povrchu ptačích hostitelů. V současné době je známo 

několik tisíc druhů všenek, jejichž počty se stále mění a řadíme je do podřádů Amblycera, 

Ischnocera a Rhynchophthirina.  Z toho cca 12 % parazituje savce a více než 85 % druhů 

nalezneme na ptácích (Price et al., 2003; Marcondes et al., 2017). Zatímco Ischnocera je 

největším podřádem všenek parazitujících zejména ptačí hostitele, podřád Rhynchophtirina     

se skládá pouze ze tří druhů. Jedná se o parazity afrických a asijských slonů, prasat 

bradavičnatých a štětkouna šedého (Perotti et al., 2008). 

Všenky ptáků se živí peřím, zbytky odumřelé kůže, krví nebo tkáňovými tekutinami. Tekutiny 

a krev získávají buď kousáním kůže, nebo z centrální dutiny peří. Všenky savců                             

se pravděpodobně nekrmí vlnou ani chlupy, ale zbytky kůže, sekrety, krví a tkáňovými 

tekutinami.  Ischnocernní všenky ptáků se živí pouze peřím, zatímco několik druhů podřádu 

Amblycera (například Menacanthus eurystermus, M. stramineus, M. cornutus) se živí krví,           

a dokonce i jinými vešmi, roztoči, jejich vajíčky a houbami (Nelson 1972; Price et al., 2003; 

Plerezov a Koinarski, 2007; Atkinson et al., 2009; Marcondes et al., 2017). Hematofágní 

všenky rodu Trochilocoetes (Amblycera), které parazitují na kolibřících, mají dokonce 

kousací ústní ústrojí přeměněno na sací orgán (Carriker & Melbourne, 1960).  

Jelikož se jedná o permanentní ektoparazity s životním cyklem probíhajícím na jednom 

hostiteli (Marshal, 1981), dlouhodobě převládal názor o jejich výrazné hostitelské specifitě. 

Předpokládalo se, že kolonizace nových hostitelů probíhá pouze při přímém kontaktu dvou 

ptáků. Ke specifickému přenosu všenek dochází dvěma způsoby. Vertikální cestou, kdy dojde 

k přenosu všenek z rodičů na mláďata v hnízdě (Clayton & Thompkins, 1994;                            

Janiga & Kubašková, 2000), nebo horizontální cestou, tedy přenosem mezi dospělými ptáky 

(při kopulaci, v koloniích (Darolova et al., 2001)). Jedná se tedy o přenos ptáků jednoho druhu. 

Předpoklad úzké hostitelské specifity byl však postupně vyvrácen a dnes je zcela zřejmé,          

že u všenek dochází i k nespecifickým přenosům mezi nepříbuznými druhy ptačích hostitelů. 

Může se tak stát v případě hnízdních parazitů (kukaček), v chovech ptáků nebo při kontaktu 
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dravce a jeho kořisti. Schopnost adaptace na nové hostitele byla potvrzena například                     

u několika druhů všenek Ischnocera, a to Neopsittaconirmus gracilis (Guimarães, 1974; 

Sychra, 2005), Columbicola macrourae a Neopsittaconirmus inexpectatus (Guimarães, 1974; 

Lindholm et al., 1998). K přenosu všenek mezi dvěma rozdílnými hostitelskými druhy může 

také dojít pomocí forézy, tedy přenosu na povrchu těla létajícího hmyzu. Nejčastěji využívají 

všenky ptakotrudek z čeledi Hippoboscidae (Keirans, 1975).  Foretický přenos na tělech 

ptakotrudek je dokumentován u některých zástupců čeledi Philopteridae, zejména u péřovek 

rodu Brueelia (Johnson et al., 2002). Pohyblivější všenky (Amblycera) se na nepříbuzné 

hostitele s největší pravděpodobností dostávají aktivně samy, protože se nedokážou udržet 

delší dobu na těle ptakotrudek (Bartlow et al., 2016). Schopnosti aktivního nebo pasivního 

přesunu patří pravděpodobně mezi nejdůležitější faktory ovlivňující úroveň specificity 

hostitele u vší a obecně u parazitů (Bueter et al., 2009).  Napříč fylogenezí všenek najdeme 

jak hostitelsky úzce specializované druhy, tak i generalisty. 

Všenky mají, zejména při intenzivních nákazách, negativní vliv na zdraví a kondici svých 

hostitelů (Booth et al., 1993). Snižují kvalitu tělního pokryvu, mohou sloužit jako 

zprostředkovatelé bakteriálních infekcí (Bartlett & Cheryl, 1993) a ovlivňují sociální interakce 

hostitele (Kose et al., 1993). Obrana hostitele má velký vliv na potlačení populací všenek. 

Jedná se jak o mechanickou obranu, především o péči o peří, jako je koupání a preening 

(vyčesávání peří), tak i imunitní reakce. Kromě péče hostitele mohou být všenky a jejich 

vajíčka ovlivněny interakcí s dalšími ektoparazity, zejména roztoči (Rozsa, 1997). Naopak 

velký nárůst populace všenek byl zaznamenán v případech, kdy dojde u ptáků k patologickým 

modifikacím zobáku, který jim znesnadní preening. Celkově u nezdravých jedinců je výskyt 

všenek větší (Moyer & Clayton, 2004; Clayton et al., 2005). Kromě hostitele je míra 

parazitismu ovlivněna i abiotickými faktory jako je teplota a vlhkost (Naz et al., 2021). 

K nárůstu populace všenek v zimním období přispívá i chování ptáků, kteří se zdržují v těsném 

vzájemném kontaktu a umožňují tak přenos všenek mezi jedinci (Chen & Mullens, 2008;      

Naz et al., 2010, 2016 a; Sarba et al., 2019; Tizzani et al., 2020). 

1.1.1.1 Amblycera: Menoponidae: Menacanthus 

Podřád Amblycera je velice rozmanitý. Přibližně 1200 druhů žije na ptácích a dalších 200 

druhů parazituje na hlodavcích, vačnatcích a jiných savcích (Perotti, 2008). Amblycera 

zahrnuje šest čeledí: kosmopolitní Menoponidae, Laemobothriidae a Ricinidae parazitují 

ptactvo, a 3 savčí čeledi s omezenějším geografickýcm rozšířením, kdy Boopiidae se převážně 



5 
 

vyskytují u vačnatců v Austrálii a Papuy Nové Guiney, zatímco Gyropidae a Trimenoponidae 

jsou parazité jiho a středoamerických hlodavců (Johnson & Clayton, 2003; Marshal, 2003). 

V této studii se zabýváme všenkami rodu Menacanthus z čeledi Menoponidae. Rody v čeledi 

Menoponidae jsou identifikovatelné pomocí krátkých tykadel ukrytých v drážkách za očima 

(Clay, 1969). Několik druhů z čeledi Menoponidae (M. eurystermus, M. stramineus,                  

M. cornutus) se živí i krví a můžeme je nalézt na všech částech těla hostitele (Ash, J. S. 1960; 

Trivedi et al., 1991; Plerezov & Koinarski, 2007). Rod Menacanthus zahrnuje 98 druhů 

parazitujících na přibližně 460 druzích ptáků patřících do sedmi řádů. I přes relativně široké 

spektrum hostitelů najdeme všenky rodu Menacanthus nejčastěji u hrabavých ptáků, šplhavců 

a pěvců (Cicchino, 2003; Price et al., 2003; Palma & Price, 2005; Bansal et al., 2012). U pěvců 

je doposud známo 10 monoxenních druhů (z 36 popsaných) rodu Menacanthus 

specializovaných na jediný hostitelský druh, a 25 druhů stenoxenních parazitujících 2 až 22 

blízce příbuzných ptačích druhů patřících do 1 čeledi (Price et al., 2003). Euryxenním                  

(s širokým spektrem hostitelů) a zároveň kosmopolitním druhem je M. eurysternus.                      

M. eurystermus často vykazuje relativně vysokou prevalenci a může také dosáhnout vysoké 

intenzity zamoření (Boyd, 1951, Chandra et al., 1990). Jelikož se jedná o jeden z krevsajících 

(hematofágních) druhů, může tak nepříznivě ovlivnit fyziologický stav svých hostitelů 

(Agarwal et al., 1983). Evoluce rodu Menacanthus nekopíruje evoluci ptačích hostitelů, 

namísto toho je provázena četnými přeskoky mezi nepříbuznými čeleděmi ptáků (Martinů       

et al., 2015). U všenek rodu Menacanthus je částečně patrná tendence postupného přechodu 

z hostitelsky úzce specifických druhů ke generalistovi (M. eurysternus) navzdory tradiční 

hypotéze o evoluci specialistů z parazitů s šiřší hostitelskou specifitou (Martinů et al., 2015). 

Z genealogie M. eurysternus je patrné, že geografie má větší vliv na populační strukturu 

všenek než příbuzenské vztahy hostitelů.  Mnoho haplotypů je specifických pro určité oblasti 

nebo lokality, ale jen zřídka pro konkrétní hostitelské druhy (Martinů et al., 2015).  

1.1.1.2 Symbiotické vztahy všenek s bakteriemi  

Symbióza, ve smyslu soužití organismů různých druhů může mít širokou škálu podob (Frank, 

1877; Klepzig et al., 2011) od parazitismu po obligátní mutualismus (Paracer & Ahmadiian, 

2000). V tomto kontinuu vztahů najdeme jak jednoho či několik výrazně profitujících 

partnerů, tak partnery částečně nebo plně využívané jako životní niku a zdroj živin (Szathmáry 

& Smith, 1995; Leung & Poulin, 2008; Einat Zchori-Fein & Kostas Bourtzis, 2011). Modelový 

systém této studie se zabývá symbiotickými vztahy na dvou hostitelských úrovních a snaží     

se zodpovědět otázku, do jaké míry ovlivňují různě specializované parazitické vztahy mezi 
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všenkami rodu Menacanthus a ptáky symbiózu těchto všenek s bakteriemi. Vzhledem k velmi 

úzké potravní specializaci menacanthů a zejména hematofágní preferenci M. eurysternus             

a M. stramineus, přepokládáme, že symbiotické bakterie zde plní nutriční funkci a jejich 

druhové složení, případně fylogenetický původ, se může na základě potravní specializace 

jednotlivých hostitelských druhů lišit. Molekulárně zaměřené studie bakteriálních symbiontů 

rodu Menacanthus v podstatě neexistují. Historické záznamy mikroskopického zkoumání 

spojují druh Menacanthus stramineus s „Rickettsia-like“ bakteriemi (Ries, 1931). Na základě 

molekulárních charakteristik byly tyto bakterie zařazeny do široce rozšířené skupiny 

symbiontů rodu Wolbachia, který není možno morfologicky od ricketsií odlišit                 

(Covacin & Barker, 2007). 

Podobně jako v případě všenek rodu Menacanthus je dosavadní poznání bakteriální symbiózy 

v rámci celé skupiny Phthiraptera značně omezené. Nejvíce informací o symbiontech                  

je dostupných pro skupinu Anoplura. Primární symbionti této hematofágní skupiny osidlují 

specializované symbiotické orgány neboli bakteriomy (Braendle et al., 2003) a poskytují 

hostitelům vitamíny B, které chybí v krvi jako výhradní zdroj potravy (Hypša & Křížek, 2007; 

Fukatsu et al., 2009; Allen et al., 2016). Bakteriomy byly detekovány také u malé skupiny 

všenek podřádu Rhynchophthirina a u některých skupin Ischnocer. U všenek podřádu 

Amblycera bakteriomy pravděpodobně zcela chybí (Perroti, 2008; Boyd & Reed, 2012).         

Na základě molekulárních analýz je skupina Anoplura hostitelem symbiotických bakterií 

velké rozmanitosti. Ve srovnání s fytofágními skupinami je prozkoumán pouze malý zlomek 

zástupců této skupiny, cca pět procent. První fylogenetické studie na genech 16S rRNA 

odhadovaly 5-6 nezávislých vzniků symbiotických asociací (Hypša & Křížek, 2007). Recentní 

studie poukazují na vysokou dynamiku vzniku a zániku symbióz vší s bakteriemi patřících      

do skupin Gammaproteobacteria a Betaproteobacteria (Říhová, et al., 2021). Komplexní 

genomové charakteristiky jsou zatím dostupné pro čtyři linie primárních symbiontů Riesia 

spp, Puchtella pedicinophila, Candidatus Legionella polyplacis a bakteriím příbuzných rodu 

Neisseria (Hypša & Křížek, 2007; Říhová, et al., 2021). V porovnání například s mouchami 

tse tse (Glossinidae), které mají bakterii Wigglesworthia jako univerzálního primárního 

symbionta (Moran et al., 1993; Chen et al., 1999), je diverzita primárních symbiontů vší 

neporovnatelně vyšší. 

V případě ischnocerních všenek jsou dosavadní informace extrémně útržkovité. První popis 

symbiotických bakterií založený na molekulárních datech existuje pouze z jediného druhu 

Columbicola columbae parazitující holuby. Bakterie žijící v symbióze s touto všenkou jsou 
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fylogeneticky blízké druhu Sodalis glossinidius (Gammaproteobacteria), tedy sekundárnímu 

symbiontu mouchy tse tse a předpokládá se jejich podíl na syntéze kofaktorů nebo 

aminokyselin (Fukatsu et al., 2007; Smith et al., 2010; Wang et al., 2012).  

 

Existuje minimum systematických studií symbiotických asociací vší a všenek řádu 

Phthiraptera. Doposud publikované studie se zaměřují téměř výhradně na screening 

konkrétních symbiontů, zejména bakterie rodu Wolbachia. V rámci skupiny Phthiraptera, 

s diverzitou cca 4900 popsaných druhů, bylo studováno jen 25 druhů, ve kterých byly bakterie 

Wolbachia detekovány nejméně jednou. U některých z hostitelských druhů byly 

identifikovány dokonce až čtyři různé linie tohoto bakteriálního rodu (Covacin & Barker, 

2002; 2007). Tradiční pojetí studia bakteriální symbiózy hmyzu, zaměřující se na jednu              

či několik málo symbiotických bakterií, bylo díky technologickému rozvoji transformováno 

do širšího vnímání ekologických interakcí kompletní mikrobiální komunity osidlující 

hostitelský organismus (koncept mikrobiomu, Berg et al., 2020). 

1.2 Mikrobiom hmyzu 
Pojem mikrobiom představuje souhrnné označení všech mikroskopických organismů 

nacházejících se v těle a na povrchu daného hostitele (Weiss & Aksoy, 2011; Christian et al., 

2015). Mikrobiomy hmyzu jsou částečně zodpovědné za evoluční úspěch této rozsáhlé 

skupiny bezobratlých (Engel & Moran, 2013). Prokazatelně přispívají k doplňování stravy 

chudé na živiny, které hmyz nedokáže syntetizovat, včetně esenciálních aminokyselin, 

vitamínů B a sterolů, a pomáhají hmyzu se stravou bohatou na vlákninu degradací 

komplexních rostlinných polysacharidů. Mikrobiomy hmyzu hrají rovněž roli ve fixaci dusíku, 

chrání před predací, parazity, patogeny, přispívají k mezidruhové a vnitrodruhové komunikaci, 

mají vliv na vektorovou kapacitu hostitele a mohou ovlivňovat jeho páření a rozmnožování 

(Kaltenpoth et al., 2009; Fierer et al., 2012; Blum et al., 2013; Martinson et al., 2017). 

Hmyz představuje komplexní prostředí pro širokou škálu specifických mikroorganismů. 

Nejčastějším stanovištěm pro mikrobiální kolonisty jsou vnější kutikula a střeva. 

Mikroorganismy, které dokážou narušit exoskeleton nebo střevní stěnu, mohou získat přístup 

k hemocoelu a další řadě míst poskytovaných buňkami hmyzu. Exoskeleton hmyzu je sice 

důležitá fyzická bariéra proti mikrobiálním infekcím, ale funguje i jako substrát, který může 

být kolonizován různými mikroorganismy (Douglas, 2015; Engel & Moran, 2013). Zejména 

střevo hmyzu, které poskytuje množství živin a ochranu před nepřízní vnějšího prostředí 

(vysychání, záření), vytváří příznivé prostředí pro mikroorganismy. Na druhou stranu se zde 
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musí mikroorganismy vyrovnat s celou řadou problematických vlastností, jako jsou     

fyzikálně-chemické podmínky (např. obsah kyslíku, pH, redoxní potenciál), přítomnost 

trávicích enzymů, případně patologické změny tohoto prostředí. U většiny druhů hmyzu je 

proto zadní část střeva, která již neobsahuje trávicí enzymy, hlavní nikou pro početné 

mikrobiální populace (Douglas, 2015; Engel & Moran, 2013). 

Právě výše zmíněné podmínky jako jsou struktura střev, pH, redoxní podmínky, zažívací 

enzymy, ale i konkrétní ekologické a biologické charakteristiky hostitele zahrnující typ 

přijímané potravy, životní stadium a životní prostředí patří k hlavním faktorům 

determinujícím vlastnosti mikrobiomů (Dillon & Dillon, 2004; Kikuchi et al., 2007;                

Yun et al., 2014; Pérez-Cobas et al., 2015). Mikrobiom každého organismu, jak lidského, tak 

parazitického úzce souvisí s potravní specializací daného hostitele. Hmyz s jednoduchým 

trávicím traktem pravděpodobně obsahuje méně rozmanitou mikrobiotu, zatímco u hmyzu se 

složitější strukturou existuje celá řada mikroorganismů (Tanada & Kaya, 1993). Některé 

housenky mají relativně jednoduché střevní mikrobiomy, protože se živí pouze jedním 

hostitelským druhem rostlin (Hammer et al., 2017). Naopak saprofytický hmyz, například 

termiti, mají prokazatelně velké a rozmanité střevní mikrobiomy, které obsahuje více než 1000 

druhů bakterií potřebné k trávení rozpadajícího se dřeva, především celulózy, trávy i půdy 

(Yamada et al., 2007; Bourguignon et al., 2018).  

Dalším zásadním faktorem formující složení mikrobiomů je identita hostitelských druhů 

(Brooks et al., 2016, Mazel et al., 2018). Tento vzorec je pravděpodobně výsledkem filtrování 

mikrobiálních taxonů hostitelem (např. prostřednictvím stravy hostitele, stanoviště nebo 

imunitního systému) nebo výsledkem koevoluce hostitele a mikrobiálních společenstev (Adair 

& Douglas, 2017, Lim & Bordenstein, 2020). U parazitů sajících krev, jako jsou například 

klíšťata, vši a triatomy, je složení mikrobiomu determinováno právě druhem hostitele (Zhang 

et al., 2014; Zolnik et al., 2018; Landesman et al., 2019; Lee et al., 2019). U klíšťat, ještě 

důležitější než identita hostitelského druhu, je individuální identita hostitelské krevní potravy 

(Landesman et al., 2019; Doña et al., 2020). U většiny druhů členovců, zejména u parazitů 

sajících krev, však zůstává povaha vnitrodruhové variace mikrobiomů a relativní důležitost 

faktorů formujících tuto variaci nedostatečně objasněna. 

Formování mikrobiálních komunit se velmi liší mezi otevřenými systémy (podléhající invazi 

vnějších mikroorganismů a uzavřenými systémy (izolované lokalizací a hostitelskými faktory 

od příchozích mikroorganismů)). Mikrobiální komunity na pokožce a ve střevech jsou 

https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2020.05.27.118331v3.full#ref-12
https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2020.05.27.118331v3.full#ref-54
https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2020.05.27.118331v3.full#ref-1
https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2020.05.27.118331v3.full#ref-1
https://www.biorxiv.org/content/10.1101/2020.05.27.118331v3.full#ref-51
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otevřené systémy, zatímco intracelulární symbiózy jsou převážně uzavřené (Douglas, 2015). 

Existuje řada hostitelských systémů, u kterých se tyto systémy prolínají. Například až jedna 

třetina druhů komárů (Culicidae) interaguje kromě bakterií střevního mikrobiomu                                         

i s vnitrobuněčnými symbionty rodu Wolbachia (Inácio da Silva et al., 2021). Zatímco přenos 

bakterií v uzavřených systémech probíhá zpravidla vertikální cestou, tedy z matky                        

na potomstvo, dynamika a diverzita otevřených systémů (zahrnujících střevní mikrobiomy)     

je determinována především horizontálním přenosem bakterií (Gauthier et al., 2015). 

1.3 Horizontální a vertikální přenos bakterií 
Horizontální přenos bakterií je zprostředkován prostřednictvím kontaktu mezi hostiteli nebo 

kontaktem hostitele a jeho přirozeného prostředí. Přesné mechanismy nejsou příliš známy,      

ale obecně se předpokládá, že horizontální přenos je klíčovým způsobem rozptylu symbiontů 

v uzavřených i otevřených symbiotických systémech. (Henry et al., 2013). Důkazem této 

domněnky je distribuce některých symbiotických rodů v široké škále nepříbuzných 

bezobratlých hostitelů. Jedny z nejvíce prozkoumaných endosymbiotických bakterií u hmyzu 

jsou bakterie rodu Wolbachia, jejichž distribuce často nekopíruje fylogenetické                            

ani geografické pozadí hostitelského organismu (Smith et al., 2012). Záchyty blízce 

příbuzných linií rodu Wolbachia u vzdáleně příbuzných druhů hostitelů naznačují,                       

že horizontální přenosy mohou pokrýt velké fylogenetické vzdálenosti (Stouthamer et al., 

1999; Noda et al., 2001; Sanaei et al., 2021). Bakterie Wolbachia je ukázkovým příkladem 

bakterie, která využívá horizontální přenos k disperzi mezi nepříbuznými hostiteli. V jejich 

populacích se pak udržuje pomocí vertikálního přenosu a v několika skupinách členovců, jako 

jsou štěnice a hlístice (Nikoh, et al., 2014, Pietri et al., 2016, Fisher et al., 2018), lze sledovat 

její koevoluční historii s hostitelem (viz níže). Parazitické organismy jsou schopny získat 

bakterie od infikovaných hostitelů. Například parazitické vosy rodů Trichogramma                       

a Leptopilina nebo suchozemští stejnonožci druhu Armadillidium vulgare jsou schopni získat 

bakterii Wolbachia, když parazitují na Wolbachia pozitivních hostitelích (Rigaud & Juchault 

1995; Heath et al. 1999; Huigens et al. 2004). Tento jev byl detekován u obligátní 

endosymbiontické bakterie Rickettsia, což je monofyleticky příbuzná bakterii Wolbachia           

a bývá horizontálně přenášena na savce prostřednictvím klíšťat, kteří slouží jako vektoři.           

Je tedy možné, že paraziti mohou nejen získat bakterii, ale také ji přenášet (Anderson & Karr 

2001; Brown & Vett, 2015). Další častou bakterií, kterou lze nezávisle získat pomocí 

horizontálního přenosu jsou bakterie Arsenophonus. Rod Arsenophonus stejně jako Wolbachia 

vykazuje řadu fenotypů zahrnující i horizontálně přenášené patogeny rostlin, jejichž vektory 
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jsou žilnatky (Cixius wagneri). Tato konkrétní linie Arsenophonus je nejen schopna 

horizontální disperze prostřednictvím fytofágních vektorů, ale i vertikálního přenosu 

z mateřské na dceřinné rostliny (Dittmer et al., 2021). Detailněji studován je přenos symbiontů 

Arsenophonus zejména u hospodářsky významných škůdců, například molice bavlníkové 

(Bemisia tabaci), kde zastávají bakterie Arsenophonus funkci sekundárního symbionta 

ovlivňujícího tepelnou toleranci a odolnost hostile vůči parazitoidům (Paredes‐Montero et al., 

2020).             

V obou rodech bakterií, Wolbachia a Arsenophonus, jsou známé i koevolující linie, které se     

v rámci svých hostitelských druhů přenášejí výhradně vertikální cestou, tj. ze samic                      

na potomky. V takovém případě jsou tyto bakterie pro hostitele nepostradatelné a zastávají 

funkci primárního nutričního symbionta, například Wolbachia u štěnic Cimex lecticularius 

(Moran et al., 2008; Nikoh et al., 2014) nebo Arsenophonus u kloše (Lipoptena cervi, Diptera: 

Hippoboscidae; Nováková et al., 2009; Morse et al. 2013; Nováková et al., 2016). Trasy 

vertikálního přenosu se u symbiotických systémů liší. Primární symbionti mšic, mravenců         

a několika dalších hmyzích taxonů nejsou schopné přežít mimo buňky a musí být přeneseny 

transovariálně, tedy přes vajíčka (Buchner, 1965; Douglas, 1998;) nebo přes mléčné žlázy 

k vyvíjejícím se larvám, jak je to například u much tse tse a jim příbuzných zástupců skupiny 

Hippoboscidae (Buchner, 1965; Aksoy et al., 1997). U hmyzu ze skupiny Hemiptera bylo 

popsáno několik mechanismů nepřímého vertikálního přenosu. Nymfy některých druhů 

mohou získávat symbionty požitím exkrementů od dospělých jedinců (Baines, 1956; Buchner, 

1965; Beard et al., 2002), jiní přijímají symbiotické bakterie tak, že matky při kladení vajíček 

potírají sekrety s bakteriemi povrch svých vajíček. (Rosenkranz, 1939; Buchner, 1965; 

Kaltenpoth et al., 2009). Obzvlášť zajímavý mechanismus přenosu využívá čeleď kněžicovití 

(Pentatomidae), kteří vytvoří speciální kapsli se symbionty a uloží ji k nakladeným vajíčkům 

tak, aby ji čerstvě vylíhlá mláďata našla a jejím pozřením získala symbiotické bakterie 

(Fukatsu & Hosokawa, 2002; Hosokawa et al., 2005). Ve srovnání se savci či ptáky je přímý 

přenos hmyzích střevních symbiontů mnohem omezenější vzhledem k tomu, že po nakladení 

vajíček samice zpravidla opouští své budoucí potomstvo. To neplatí pro některé sociální druhy 

hmyzu, jako jsou šváby, termiti, mravenci, vosy a včely, jejichž potomstvo získává střevní 

mikrobiom pomocí tropholaxe nebo koprofágie (Hongoh et al., 2005; 2006; Martinson et al., 

2012). 

Mikroorganismy jsou přítomny všude kolem nás. Prostředí, ve kterém organismus žije, 

obsahuje specifické bakterie související s daným místem. Díky moderním metodám 
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molekulární biologie je možné charakterizovat komplexní bakteriální komunity spojené              

s různými environmentálními stanovišti či hostitelskými organismy. Půdní mikrobiomy 

obsahují mimořádně bohatá a rozmanitá společenství bakterií (Lozupone & Knight, 2019). 

Rostliny mají také specifické mikrobiomové složení (Bulgarelli et al., 2012). Bylo dokonce 

potvrzeno, že housenky herbivorního hmyzu mohou získávat bakterie nejen z rostliny, kterou 

se živí, ale i z půdy, v které žije daná rostlina (Hannula et al., 2019). Specifické prostředí,        

ze kterého mohou zejména parazitické organismy včetně všenek přijímat bakterie, je peří. 

Mikrobiom peří, konkrétně z rorýsů obecných (Apus apus), už byl také molekulárně 

analyzován (Musitelli et al., 2018). Otevřenost velké většiny symbiotických systémů nabízí 

hostitelským organismům nespočet cest a možností, jak získat širokou škálu symbiontů, kteří 

přináší řadu výhod a mohou zásadně ovlivňovat jejich evoluci. 

1.4 Diverzita vnitrobuněčných bakteriálních symbiontů  
Převážná většina diverzity vnitrobuněčních bakteriálních symbiontů se nachází v uzavřených 

symbiotických systémech. Některé z nich, jako jsou zástupci rodů Wolbachia, Cardinium, 

Spiroplasma ale i Arsenophonus lze ovšem nalézt i v otevřených symbiotických systémech,   

u kterých mohou do různé míry měnit strukturu populací. Někteří zástupci výše zmíněných 

rodů jsou známí jako reprodukční manipulátoři, kteří dokážou změnit poměry pohlaví                   

v hostitelské populaci. Bakterie Wolbachia   je nejen nejčastějším reprodukčním 

manipulátorem, ale také jedinou skupinou bakterií schopnou indukovat všechny čtyři známé 

typy reprodukčních manipulací (Werren et al., 2008; Cordaux et al., 2011; Sanaei et al., 2021), 

kterými jsou: zabíjení samců, genetická feminizace, cytoplazmatická inkompatibilita                    

a parthenogeneze (Harcombe & Hoffmann, 2004; Mateos et al., 2006; Duron et al., 2008; 

Werren et al., 2008; White et al., 2011; Sanaei et al., 2021). 

Podobně mohou fitness hostitele, za určitých ekologických podmínek, zvyšovat i takzvaní 

fakultativní neboli sekundární symbionti, kteří nejsou pro hostitele životně nezbytní                      

a v populaci hostitele nejsou fixovaní. Fakultativní symbionti poskytují například ochranu 

před parazitoidy, houbami, nematodami, regulují imunitu i tepelnou toleranci svých hostitelů 

(Fytrou et al., 2006; Vorburger et al., 2010; Xie et al., 2010; Brumin et al., 2011; Parker et al., 

2013; Xie et al., 2014; Haselkorn et al., 2015). Zajímavým příkladem je bakterie Hamiltonella 

defensa, u které bylo prokázáno, že poskytuje mšicím ochranu před parazitoidy (Oliver et al., 

2003) uvolňováním těkavých látek z rostlin (Parker et al., 2013; Imler Jean-Luc, 2014). Další 

fakultativní endosymbionti, jako je Regiella insecticola a různé linie rodů Wolbachia, 

Spiroplasma a Rickettsia, také poskytují svým hostitelům ochranu před parazitoidy, houbami 
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a nematody (Fytrou et al., 2006; Vorburger et al., 2010; Xie et al., 2010; Parker et al., 2013; 

Xie et al., 2014; Haselkorn et al., 2015). Změny ve složení vnitrobuněčné mikrobioty mají       

za následek prokazatelné snížení či zvýšení imunity a rezistence hostitele vůči parazitoidům 

(Chaplinska et al., 2016; Ferguson et al., 2018). U molice Bemisia tabaci (Hemiptera: 

Aleyrodidae) dochází k toleranci tepelného šoku snižováním počtu Rickettsií a expresí genů 

symbionta spojených se stresovou reakcí (Brumin et al., 2011).  

Primární nebo také obligátní symbionti, vyskytující se ve specializovaných symbiotických 

orgánech u každého jedince hostitelské populace, jsou vertikálně přenášené bakterie, které pro 

hostitele zajišťují životně důležité funkce (Lo et al., 2016; Amparo & Manzano-Marin, 2017). 

Obligátní symbionti jsou podmínkou pro fungování mnoha skupin hmyzu závislých na 

nevyvážené potravě, se kterými sdílí evoluční historii. Mohou být vnímáni jako analogie 

mikrobiálních komunit otevřených symbióz, jelikož plní jak nutriční, tak imunitní funkce, 

respektive se na imunitě svých hostitelů mohou zásadně podílet (Shigenobu et al., 2000; 

Akman et al., 2002). Mezi nutričně nevyvážené zdroje potravy patří dřevěné materiály, 

rostlinné šťávy a krev obratlovců. Zatímco u dřevokazného hmyzu pomáhají bakterie 

v mikrobiomu střeva trávit rostlinné polysacharidy a doplňovat dusík (Breznak & Brune 1994; 

2003), u hmyzu přijímajícího pouze rostlinné šťávy (fytofágové) nebo krev (hematofágové) 

zajišťují nutriční funkci obligátní intracelulární symbionti. Floem a xylem je chudý zejména 

na esenciální aminokyseliny. Krev obratlovců, jako výhradní zdroj potravy hematofágních 

členovců, je typická nízkým obsahem vitamínů skupiny B. Právě tyto látky syntetizují 

obligátní (primární) symbionti a poskytují je svým hostitelům (Campbell & Bernays, 1990; 

Douglas, 2013). Jeden z nejvíce prozkoumaných endosymbiotických vztahů je mezi mšicemi 

a bakteriiemi druhu Buchnera aphidicola. Tato bakterie produkuje esenciální aminokyseliny, 

které chybí ve stravě mšic, pomocí doplňkových enzymů kódovaných mšicemi. Neesenciální 

aminokyseliny, které nejsou syntetizovány Buchnera aphidicola, jsou syntetizovány 

bakteriocyty mšic. Jedná se o příklad vzájemné závislosti metabolických aktivit hostitele            

a jeho endosymbiontů (Liadouze et al., 1996; Shigenobu et al., 2000, Zientz et al., 2004; 

Hansen et al., 2011). Typickým příkladem obligátní symbiózy hematofágního hmyzu jsou 

mouchy tse tse a jejich endosymbiotické bakterie Wigglesworthia glossinidia, které doplňují 

hostiteli vitamíny B1, B2, a B6 Noggi, 1981; Akman et al., 2002, Bing et al., 2017).                      

U Phthiraptera je nejznámějším příkladem vztah mezi vší rodu Pediculus a bakterií Riesia 

pediculicola, která doplňuje především kyselinu pantothenovou (vitamin B5; Perotti et al., 

2008).  
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Nejen v rámci diverzity bakteriálních symbiontů, ale i v rámci jednotlivých bakteriálních rodů 

najdeme širokou škálu symbiotických fenotypů, pro které jsou dvě výše popsané kategorie 

primárních a sekundárních symbiontů často nedostačující. Typicky diverzifikovanými jsou 

bakterie z rodů Wolbachia a Arsenophonus.  U většiny členovců je vztah s těmito symbionty 

fakultativní případně až parazitický (reprodukční manipulátoři). Bakterie Wolbachia jsou 

symbionty mnoha skupin členovců a hlístic, které nalezneme až v 66 % hostitelských druhů 

po celém světě (Zug & Hammerstein, 2012). Jedná se o velmi různorodou bakterii, která je 

fylogeneticky rozdělena na 17 „superskupin“ (Wang et al., 2016). Rozmanitost fenotypů 

těchto skupin zahrnuje reprodukční manipulace (Hurst et al., 2000), vlivy na změny 

fyziologické i behaviorální (Beltran‐Bech & Richard, 2014, Truitt et al., 2019) změny 

citlivosti na patogeny (Hedges et al., 2008; Kambris et. al., 2009; Ekwudu et al., 2020)                   

i obligátní vztahy se syntézou živin (Moriyama et al., 2015), například u hlístic a štěnic si 

bakterie Wolbachia vytvořily obligátní vztah se svým hostitelem. U krevsajících štěnic zastává 

Wolbachia nutriční funkci doplňováním vitamínů skupiny B (Nikoh, et al., 2014, Pietri et al., 

2016, Fisher et al., 2018). Podobně jako Wolbachia má i rod Arsenophonus několik rolí od 

obligátních až po parazitické. O obligátního symbionta se jedná u čeledi Hippoboscidae 

s nutriční funkcí (Trowbridge et al., 2006; Nováková et al., 2009). Na rozdíl od bakterie 

Wolbachia, Arsenophonus nevykazuje všechny čtyři formy reprodukční manipulace,                

ale zaměřuje se pouze na zabíjení samců (Cordaux et at., 2011). Široká distribuce těchto 

bakterií může být způsobena právě schopností měnit reprodukci hostitele (Novakova et al., 

2009; Zug & Hammerstein, 2012). Tyto dva široce distribuované symbiontické rody mohou 

být přítomni ve stejném hostiteli. Například u hmyzu Nilaparvata lugens je vysoké zastoupení 

obou těchto bakterií (Guo et al., 2021). Interakce mezi koexistujícími symbionty může ovlivnit 

mikrobiální komunitu daného hostitele, protože bakterie mohou soutěžit o zdroje potravy či 

prostor v hostitelském těle (Koga et al., 2003; Choisy et al., 2010). U mšic je hustota 

obligátního symbionta Buchnera aphidicola snížena, když je v hostiteli zastoupena bakterie 

Serratia symbiotica nebo Rickettsia (Koga et al., 2003; Sekurai et al., 2005), ale v případě výše 

zmíněné koexistence linií Wolbachia a Arsenophonus v N. lugens (Guo et al., 2021) nebyla 

zjištěná žádná negativní interakce. 
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2 Cíle práce 
 

1. Determinovat hlavní funkční složky mikrobiomů vybraných druhů všenek rodu 

Menacanthus s odlišnou potravní preferencí. 

2. Posoudit možnou konvergenci mezi mikrobiomy všenek živících se krví hostitele 

(Menacanthus eurysternus) a vybraných druhů vší. 
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3 Materiál a metody 

3.1 Materiál 
Tato studie je součástí komplexního výzkumného projektu zaměřeného na všenky rodu 

Menacanthus (Menoponidae). V předchozích fázích projektu byl proveden sběr, izolace             

a identifikace materiálu. Analyzované vzorky použité v této studii pochází ze 17 států napříč 

čtyřmi světadíly (viz Tab. I a Obr. 1). Jedná se o 157 jedinců získaných z 65 druhů ptačích 

hostitelů (viz sekce přílohy Obr. P1). Z 98 popsaných druhů rodu Menacanthus bylo 

analyzováno 15 druhů s odlišnou hostitelskou specifitou (viz Tab. II) i potravní specializací     

a několik fylogenetických linií všenek rodu Menacanthus, souhrnně označených jako 

Menacanthus sp., u kterých není jasné druhové zařazení. Druhové zařazení vzorků                          

se v některých případech neshoduje s dosud publikovaným fylogenetickým pozadím (Martinů 

et al., 2015; Příloha Obr. P2). Druhy M. orioli, M. currucae a M. takamayai jsou 

pravděpodobně parafyletické (rozpadají se do hostitelsky či geograficky specifických linií, viz 

sekce přílohy Obr. P2; Martinů et al., 2015). Nejpočetněji zastoupeným druhem v datasetu byl 

Menacanthus eurysternus, zahrnující 56 jedinců. Vzorky tohoto druhu, jakožto hostitelského 

generalisty, pocházejí z širokého spektra hostitelů (27 druhů ptáků, viz sekce přílohy Obr. P1). 

V datasetu jsou rovněž zastoupeni hostitelští specialisté a druhy parazitující několik málo 

hostitelů (viz Tab. II). Většina z analyzovaných druhů jsou okusovači živící se převážně 

peřím. Dva druhy, M. eurysternus a M. stramineus jsou považovány za hematofágy (Atkinson 

et al., 2009; Marcondes et al., 2017). Materiál v podobě DNA templátů (sesbírán a pourčován 

Danielem L. Gustafssonem a Oldřichem Sychrou a izolován Janou Martinů) byl poskytnut 

školitelem.  

3.2 Amplikonové knihovny genu pro 16S rRNA  
DNA templáty byly jednotlivě amplifikovány pomocí fúzních barcodovaných primerů dle 

zavedeného protokolu (Brown et al. 2020). Spolu s DNA všenek byly amplifikovány                      

i 4 vzorky uměle vytvořených mikrobiálních komunit sloužící jako pozitivní kontrola. 

Takzvané „mock community“ jsou komunity se známým složením pocházející ze směsi 

bakteriálních kultur. Zahrnutí těchto kultur do fáze amplifikace umožňuje vyhodnotit případný 

amplifikační bias, kvalitu a citlivost sekvenace zejména u bakterií s minimálním zastoupením 

(Bakker, 2018). Vzorky s mock komunitami jsou obvykle klasifikovány jako „even“                     

a „stagerred“, což odpovídá poměrům jednotlivých druhů bakterií. U „even“ komunit je 

koncentrace všech složek rozvržena rovnoměrně. „Stagerred“ komunity mají koncentraci 



16 
 

některých bakterií velmi nízkou a poskytují tak lepší test citlivosti sekvenování 

(https://drive5.com/usearch/manual/otu_qc_controls.html). Knihovna obsahovala 2 vzorky 

mock komunit even (ATCC MSA1000) a 2 vzorky mock komunit stagerred (ATCC 

MSA1001) s deseti druhy bakterií. Do amplifikace byly zahrnuty i dvě negativní kontroly 

v podobě chybějícího templátu, díky kterým jsme mohli identifikovat případné kontaminace. 

PCR produkty byly následně přečištěny, ekvimolárně smíchány do společné multiplexové 

knihovny, a odeslány na sekvenování na platformě Illumina MiSeq s použitím v2 sekvenační 

chemie a 500 cyklů čtení. Knihovna byla vytvořena technickým pracovníkem laboratoře, 

Janem Zimou. 

Tab. I: Přehled původu všech vzorků rozdělených podle druhu (čísla u názvů představují 
počty vzorků). 

 

 

https://drive5.com/usearch/manual/otu_qc_controls.html
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Obr. 1: Geografický přehled původu analyzovaných jedinců (čísla v závorce jsou počty 
jedinců pocházející z dané země). 
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Tab. II: Přehled analyzovaných druhů rodu Menacanthus a jejich hostitelské spektrum (čísla 

u názvů jsou počty jedinců z daného hostitelského spektra, v tabulce není M. gonophaeus, 

kvůli nízkému počtu vzorků (1) 

 

 

* Druhy M. currucae a M. orioli jsou parafyletické a rozpadají se na jednotlivé fylogenetické 

linie s odlišnou hostitelskou specifitou, viz sekce přílohy (Obr. P2). 

3.3 Zpracování 16S rRNA amplikonových dat 
Soubor hrubých dat byl zpracován do podoby taxonomické tabulky OTU (Operation 

Taxonomic Unit) pomocí vybraných příkazů programu Usearch (http://drive5.com/usearch/) 

a Qiime (http://qiime.org/). Zpracování dat zahrnovalo několik kroků. Prvním krokem bylo 

demultiplexování, kdy došlo k roztřídění dat a rozdělení jednotlivých readů ke konkrétním 

vzorkům na základě unikátního barcodu. Dalším krokem bylo párování forwardových                  

a reverzních readů, které se překrývaly úsekem o minimální délce 20bp tak, aby minimální 

délka výsledné spárované sekvence byla alespoň 400bp. V dalším kroku proběhlo filtrování 

sekvencí dle kvality. Dále byla vytvořena na základě 100% sekvenční shody de novo databáze, 
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tzv. representativní set, v němž každá sekvence byla označena jako unikátní OTU. 

Demultiplexovaná data byla následně přiřazena k representativnímu setu sekvencí na základě 

97% sekvenční shody. Výsledkem tohoto kroku byla OTU tabulka, která obsahovala 

informace o počtu jednotlivých OTU pro každý vzorek. S pomocí blast algoritmu 

(http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi)  

 a databáze SILVA 138 (February 2021, https://www.arb-silva.de/download/archive/qiime/) 

byla jednotlivá OTU taxonomicky zařazena. V posledním kroku došlo k odstranění všech 

sekvencí, které byly taxonomicky identifikovány jako nebakteriální, tj. chloroplasty, 

mitochondrie a Archea.   

 

Obr. 2: Znázornění postupu bioinformatického zpracování amplikonových dat. Program 

Qiime byl použit u příkazů označených červeně a Usearch u černých příkazů (Žižková, 2017). 

3.4 Dekontaminace dat 
Negativní kontroly obsahovaly nezanedbatelné množství readů (NK3 obsahovala 4051 readů 

a NK4 2705 readů). Z datasetu bylo odstraněno celkem 12 OTU, které se vyskytovaly u obou 

negativních kontrol, a jedno OTU nalezené ve vzorku mock komunit, které neodpovídalo 

originálnímu složení použitého DNA templátu. Taxony kontaminovaných OTU patří do rodů 

Massilia, Sphingomonas, Arthrobacter, Brevundimonas, Cutibacterium, Methylobacterium-

Methylorubrum OTU150 i OTU142, Micrococcus, Pusillimonas, Sphingomonas, 

Rhodococcus, Cedecea, Granulicatella.  
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3.5 Analýzy v R studiu 
Analýzy dekontaminovaného datasetu v podobě OTU tabulky byly prováděny v R studiu 

(https://www.rstudio.com/). K vyhodnocení mikrobiální diverzity na různých úrovních byly 

použity moduly vegan a phyloseq navržené pro účely mikrobiální ekologie (McMurdie              

& Holmes, 2013, https:// www.rdocumentation.org/ packages/ vegan/ versions/ 2.4-2/ topics 

/vegan-package). K vyhodnocení alpha diverzity byly použity kvantitativní indexy Richness     

a Shannon. Pro účely analýzy podobností mezi různými skupinami mikrobiomů byly 

vypočítány Bray-Curtis vzdálenosti mezi jednotlivými vzorky, s kterými byly následně 

provedeny klastrovací analýzy NMDS (Non-metric multidimensional scaling) a PCoA 

(Principal Coordinate(s) Analysis). S pomocí funkce Adonis byla posouzena signifikance 

rozdílů mezi skupinami mikrobiomů sdružených jednotlivými faktory. Konkrétně byly 

testovány vlivy druhového zařazení všenek a jejich geografického původu, potravní 

preference všenek, rozsahu spektra ptačích hostitelů, které všenky přirozeně parazitují, a vliv 

taxonomické identity ptačího hostitele. Potenciální rozdíly v homogenitě analyzovaných 

skupin byly testovány pomocí funkce beta, dostupné v modulu phyloseq. Grafická podoba 

výsledků byla vytvořena pomocí modulu ggplot 

(https://rstudio.com/wpcontent/uploads/2015/03/ggplot2-cheatsheet.pdf).  

 

 
 

  

https://www.rstudio.com/
https://rstudio.com/wpcontent/uploads/2015/03/ggplot2-cheatsheet.pdf
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4 Výsledky 
 

Výsledky této práce budou zahrnuty v publikaci, která vyjde do konce roku 2021. 
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Obr. P1: Druhy všenek rodu Menacanthus a hostitelé, ze kterých pocházejí. 
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Obr. P2: Fylogenetický strom druhů všenek Menacanthus (Martinů et al., 2015) 
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