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Horavka duhova -

z parazita hostitel

Horavky (rod Rhodeus) jsou drobné kaprovité ryby (Cyprinidae), které kladou
jikry do Zaberniho aparatu sladkovodnich velevrubovitych mlzi (Unionidae).
Rod ma hlavni centrum rozsireni ve vychodni Asii, kde Ziji asi dvé desitky
druh, ale jeden druh - hotavka duhova (R. amarus) - se vyskytuje také na
nasem tizemi. Hotavky jsou vzhledem ke své reprodukéni strategii vdéénym
modelem pro studium pohlavniho vybéru a vztahu mezi parazity a jejich hos-
titeli. Od posledniho piehledu znalosti o jejich reprodukéni biologii (Ziva 2004,
6: 268-270 a 2005, 1: 29-30) doslo ke znatelnému posunu v nasem porozuméni
toho, jak si samci a samice vybiraji své partnery, jaké ma tento vybér dopady na
intenzitu pohlavniho vybéru a demografické parametry, nebo jak horavky kolo-
nizovaly Evropu. Asi nejzajimavéjsi novinky se tykaji vyzkumu koevoluc¢niho
vztahu mezi hofavkami a jejich hostitelskymi mlzi a vlivu neptivodniho druhu
horavky a mlzii na tento vztah. Tomuto tématu se vénuje i nas prispévek.

Existuji protichtidné nézory, zda je hotav-
ka duhové u nés, a pfedevsim dale na za-
padé Evropy, mizejicim ptvodnim dru-
hem, nebo naopak pomérné novym, rychle
se §ificim prvkem ichtyofauny. Donedav-
na byla povazovéana za poddruh R. seri-
ceus. Ten vsak podle soucasného stavu
znalosti zahrnuje pouze populace z Dal-
ného vychodu, zatimco druh R. amarus
zahrnuje populace na zdpad od Sibife.
Od 60. az 80. let minulého stol. se hotavka
R. amarus stala v mnoha evropskych ze-
mich pfedmétem pomeérné striktni ochra-
ny. Na druhou stranu vime, Ze se expan-
zivné §if{ v oblastech vychodni Evropy
a kolonizuje nové povodi v Rusku, a to
smérem na vychod i na sever. Hofavka
duhova se béhem posledniho desetileti
dostala i do Danska nebo do Itélie — v téch-
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to zemich byla nejspis uméle vysazena.
Jeji aredl v Evropé se neustale zvétsuje
a také pocetnost vétsiny populaci ma stou-
pajici charakter.

Jak tomu tedy bylo s vyskytem hofavky
v minulosti? K zodpovézeni této otazky je
mozné pouzit dva p¥istupy — bibliografické
zpracovani starych zdznamt v kombinaci
s historickymi daty, nebo genetické meto-
dy sledujici diverzitu a variabilitu jednot-
livych lokélnich populaci. Prvni p¥istup
pfinesl neotekavané poznatky. Rybatstvi
a rybafeni bylo odjakziva dtlezitou lid-
skou ¢innosti a vyzkum proto mohl ¢erpat
z §irokého spektra pisemnych zdrojti — nej-
star${ z nich pochazi jiz ze 4. stol. Dirk Van
Damme a kolegové (2007) prostudovali
originaly mnoha praci a ptisli s piekvapi-
vym zjisténim. Podle jejich zavéra hotavky
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v ruznych ¢astech Evropy expandovaly
mezi lety 1150 a 1560 a jejich §ffeni sou-
visi s rozvojem rybnikéfstvi a chovem kap-
ra. Hofavka byla pravdépodobné zavléka-
na jako plevelna ryba, snad pro podobnost
dospélych hofavek a mladych kapra. Po
nastupu tzv. malé doby ledové (druha polo-
vina 16. stol.) zdznamy o hofavkéch mizeji
a objevuji se opét az koncem 18. stol. Od
této doby horavka zaznamenava nértst
pocetnosti a jeji areal se déle zvétsuje.

Fylogeografické a popula¢né genetické
studie (viz Bohlen a kol. 2006 nebo Bryja
a kol. 2010) tyto vysledky ¢éstecné dopl-
nuji a podporuji, ukazuji viak na kompli-
kovanéjsi scénat. Zda se, Ze hotavky osid-
lily evropska povodi béhem holocénu.
Kontinent kolonizovaly dvéma hlavnimi
cestami — dunajskou a severni{ — pfes Dnépr,
Dnéstr a Vislu, resp. jeji postpleistocenni
vétsi predchtidkyni Megavistulu. Na dru-
hou stranu je zfejmé, Ze v oblasti vychod-
niho Stfedozemi (v dne$nim Recku, Turec-
ku a na jihu Bulharska) ptezivaly populace
hotavek béhem celého pleistocénu a v ob-
dobi teplejsich vykyvi klimatu mohly ko-
lonizovat kontinentalni Evropu opakova-
né. Predpoklada se, Ze jedno z glacialnich
refugif se nachéazelo také v jizni Francii.

At jiz byla historie osidleni Evropy ho-
favkami jakékoli, je téméf jisté, Ze evoluc-
ni tlak na sladkovodni mlze, hostitele je-
jich jiker a embryi (obr. 2), byl ve stfedni
Evropé vyrazné nizsi nez v oblasti jihovy-
chodnich refugii (o kolonizaci mlzd toho
mnoho nevime, ale jejich teplotni naroky
jsou vyrazné nizsi nez hofavek). Tam jsou
horavky dodnes velice pocetné a dosahu-
ji na stfedoevropské poméry nevidané
popula¢ni hustoty. Znamena to, ze mlzi
v oblasti Stfedozem Ziji pod vétsim a del-
$im evolu¢nim tlakem ze strany hofavek
a také méli vice ¢asu na vznik adaptaci,
jak se témto parazitickym rybam branit.
Hotavky kladenim jiker do Zaberni duti-
ny poskozuji mlztim Zaberni tkar, soupe-
1 o kyslik a omezuji jejich rist (Reichard
a kol. 2006). Navic se hotavky dokazi veli-
ce Uc¢inné vyhnout parazitaci larvalnich
stadii (glochidii) velevrubovitych mlzt
(v Evropé rody $keble — Anodonta, obr. 5,
velevrub — Unio), které se museji v rdmci
svého zivotniho cyklu encystovat na plout-
vich nebo Zébréach rybich hostiteld. Vyuzit
mohou §iroké spektrum druht ryb, oviem
hotavky dokéazi glochidiim v encystaci
zatim nezndmym zpusobem zabrénit a glo-
chidia se na nich neuchyti.

Koevoluce je dynamicky proces

Srovnani vysledkt koevoluéniho zavodu
ve zbrojeni mezi hotavkami a mlZi v oblas-
tech, v nichZ se sympatricky vyskytuji
minimélné dva miliony let (zdpadni ¢ést
Anatolie v Turecku), s jizni Moravou, kde
je doba jejich souziti znatelné kratsi, po-
skytlo zajimavé vysledky (Reichard a kol.
2010). Mlzi v oblasti dlouhodobého spolec-
ného vyskytu vyvinuli i¢inné protiadapta-
ce ke sniZeni parazitace hofavkami. Jikry
a embrya téchto ryb jsou ¢asto vyvrhovana
ze zaberni dutiny snad néasledkem rych-

1 Samctim hotavky duhové

(Rhodeus amarus) se béhem obdobi tfeni
zvyrazni ¢ervené a ¢erné zbarveni

téla a ploutvi. Foto M. Reichard
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2 Embrya horavek duhovych v zaber-
nim apardtu mlZe rodu velevrub (Unio).
Vlevo pokrocila embrya v tfetim

az ¢tvrtém tydnu vyvoje, vpravo jikry

a rana embrya v prvnich dnech po
nakladeni. Foto M. Reichard

3 Cerstvé nakladena jikra hotavky
duhové vyvrhovana z vydechovaciho
sifonu mlze

4 Etologicka sledovani horavek lze
provéadét p¥imo v terénu. Samci maji
své teritorium s mlzem c¢asto v mélkych
Gastech tini a ek — chovéni horavek,
vCetné tfeni, v jejich pfirozeném prostiedi
muzeme tedy snadno pozorovat

z hladiny p#i $norchlovani.

5 Pohled na sledované teritorium se
samcem hotavky duhové a mlzi skebli
asijskou (Sinanodonta woodiana, vlevo)
a Skebli ¥i¢ni (Anodonta anatina, vpravo).

lejsiho zavieni vydechovaciho otvoru (si-
fonu) mlzt jako reakce na fyzicky dotek.
Vliv mtZe mit i anatomicka adaptace ve
formeé 8irsiho propojeni mezi nadechova-
cim a vydechovacim sifonem. Oba tyto
rozdily mezi stfedoevropskymi a turecky-
mi populacemi mlzi — jak u skeble Fi¢ni
(A. anatina), tak u velevruba malifského
(U. pictorum) — mohou vychylit kladélko
samic horavek z idedlniho sméru a zjed-
nodusit tak nasledné vyvrzeni jiker ze
zaberni dutiny pomoci prudkého a mo-
hutného vypuzeni vody ze Zaber (obr. 3).
Naopak ve stiedni Evropé horavky vyuzi-
vaji evolu¢né méné prizptisobené popu-
lace stejnych druht mlzt s nevyraznymi
obrannymi mechanismy — mira parazitace
je zde i pfes soutasnou expanzi hotavek
mnohem nizsi (a bylo tomu tak pravde-
podobné i v minulosti).
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V poslednich letech se vsak Zivot hota-
vek v nékterych vodach stfedni Evropy
stal komplikovanéjsim. Od konce minu-
lého stol. se zacaly v Evropé objevovat
populace nepivodniho druhu skeble asij-
ské (Sinanodonta woodiana). Nejprve byly
nalezeny v teplejsich vodach u elektra-
renskych komplext, nicméné v posled-
nich letech rychle kolonizuji tekouci i sto-
jaté vody celé Evropy (viz také Ziva 2003,
4:173-175 a 2004, 1: 41). Stale se zda, Ze
davaji pfednost teplé vodé, oviem hojné
nejsou jen v portugalskych a §panélskych
fekach a v oblasti dolnitho Dunaje, ale
také napf. v italském subalpinském jezete
Maggiore, v madarském Balatonu, u nés
nejprve v fece Kyjovce na jizni Moravé
a v jihoceskych rybnicich. Soucasné rozsi-
feni uz je ale vétsi. Na mnohych z téchto
mist se $keble asijské setkava s hotravka-
mi. Pvodni areal skeble asijské se rozkla-
da v oblasti Dalného vychodu, centru roz-
§ffeni hotavek, kterych ve vychodni Asii
zije nékolik desitek druhti. V oblasti pfi-
rozeného vyskytu tedy Skeble asijské Zije
sympatricky s riznymi druhy hotavek
a tomu také odpovidé jeji schopnost se
s jikrami a embryi téchto ryb vyporadat
(asijské horavky kladou své jikry také do
gkeble asijské).

Pi prvnich pokusech s polskou popu-
laci skeble asijské hotavky duhové z Pol-
ska i z feky Kyjovky tyto neptivodni mlze
hojné vyuzivaly ke kladeni jiker, oviem
v8echna embrya byla postupné vyvrzena
a mésic trvajici embryondlni vyvoj v Za-
berni dutiné nepfezila jedind hofavka
(Reichard a kol. 2007). Nasledné pokusy
s populaci skeble asijské z feky Kyjovky
pfinesly ale velké piekvapeni. Hofavky se
k témto skeblim chovaly iplné jinak a kla-
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deni jiker do jejich Zaberni dutiny se vyhy-
baly. Zatim pracujeme s hypotézou, Ze se
skeble asijska do Evropy dostala z nékoli-
ka riiznych ¢asti vychodni Asie a zdrojové
populace mohou byt v rtizném stavu ko-
evolucniho soupefeni s hotavkami. Vice
nam snad napovi probihajici populacné
geneticka studie skeble asijské z Evropy
a Asie.

Dalsim zajimavym zjisténim byl fakt, Ze
gkeble asijska mtize pti vyvoji svych para-
zitickych larev vyuzivat i hotavky duhové.
Skeble asijské je opravdovym generalistou
a vyvoj jejich glochidif byl dokonc¢en na
vSech druzich ryb, které jsme experimen-
talné infikovali. Je velmi pravdépodobné,
ze jde o dilezity faktor napoméhajici jeji-
mu tspé$nému tazeni evropskymi vodami
(Douda a kol. 2012).

Dalsi nepiivodni druhy
Jednim z vyraznych trendd dnesnich spo-
lecenstev je neustdly nardst poctu ne-
ptvodnich druht. To plati vrchovaté i pro
sladkovodni ekosystémy stfedni Evropy.
Je otdzkou, jak tyto nové druhy ovlivni
vztahy mezi témi pivodnimi. Pfedpokla-
da se, ze vliv jednotlivych neptvodnich
druhti se nasobi vlivem vzajemnych, i kdyz
¢asto nepfimych, pozitivnich vazeb a ten-
to jev dostal v angli¢ting tderny nazev
invasional meltdown (slovo meltdown ma
vytvofit paralelu s roztavenim jadra — nu-
clear meltdown — tedy postupny a ne-
odvratny proces). P¥itomnost jednoho ne-
ptvodniho druhu tak mtiZe vyrazné zvysit
pravdépodobnost, Ze se do spolecenstva
tspésné zacleni také dal$i neptivodni
organismy.

Neptivodnich druhi, které mohou ve
spolecenstvech tokt a tini moravskych
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niZinnych fek vyrazné ovlivnit vztah mezi
hotavkami a mlzi, je nékolik. Slavicka
mnohotvarnéd (Dreissena polymorpha),
pochézejici z cernomotské oblasti, se na
mnoha lokalitach vyskytuje vcelku maso-
vé a jeji pocetnost prochazi silnymi cykly.
Tim, Ze jako substrat ¢asto vyuziva vele-
vruby a $keble, sniZuje jejich schopnost
filtrace a na fad@ lokalit dochézi k silnému
thynu velevrubovitych mlza. Na druhou
stranu v8ak omezuje jejich dostupnost pro
horavky a tim sniZuje parazitaci velkych
mlzi embryi hofavek. Usazuje se totiz
v oblasti sifonti a v pfipadé nartstu fyzic-
ky znemozni hofavkam dosdhnout do
zaberni dutiny velevruba ¢i $keble (Vrtilek
a kol. 2012). Pozoruhodné je, Ze slavicky
jsou hojné v mediteranni ¢ésti arealu hota-
vek — srovnani souziti horfavek, mlzu a sla-
vicek v téchto dvou oblastech pfinese jisté
zajimavé vysledky.

Dal$im druhem, ktery ma potencial
osidlit velkou ¢ast Evropy, je hofavka
ockaté (R. ocellatus, obr. 6 a 7). Vyskytuje
se v §irokém pésu od jizniho Ruska (povo-
di Amuru) aZ po subtropickou jizni Cinu
(okoli Kantonu a Hongkongu). Vybérem
hostitele jde o generalistu, jikry klade do
mnoha druhi asijskych mlzt a v zajeti
také do v8ech velevrubovitych mlzt ev-
ropskych. S hotavkou ockatou se jiz ob-
choduje mezi akvaristy, byvd dovdZena
z chovti v jihovychodni Asii a je asi pouze
otazkou ¢asu, kdy a kde se v Evropé obje-
vi ve volné piirodé. Jeji vyskyt mtze mit
nepredvidatelné nasledky pro evropskou
hotavku duhovou a my se v soucasnosti
experimentalné pokousime tyto moznosti
popsat. V uzavienych polopfirozenych
podminkach testujeme, jak ovlivni pi¥i-
tomnost hotavek oc¢katych reprodukéni
tspésnost hotavek duhovych, a to jak v p¥i-
padé vyskytu jen pivodnich evropskych
mlzd, tak v pfipadé invaze skeble asijské.
Zatim se zd4, Ze samci evropskych hota-
vek duhovych jsou agresivnéjsi a ubranf si
tedy lepsi teritoria. Na druhou stranu je
v8ak reprodukéni sezona hotavek ocka-
tych delsi a od poloviny ¢ervna jiZz samci
hotavky duhové nebrédni samctim hotav-
ky ockaté v pfistupu k nejlepsim terito-
rifm. V laboratofi se tyto dva druhy mohou
plodné ki{zit, oviem potomstvo F1 gene-
race je sterilni. Na dvofeni samcti jednoho
druhu reaguji samice druhého druhu jen
sporadicky (nékdy vsak ano), ale v pfiro-
dé existuje moznost mezidruhového oplo-
zeni v Zabernim aparatu mlza v pfipadé
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pritomnosti spermif druhého druhu. Sper-
mie hofavek jsou v Zabernim aparatu mlza
pripraveny k oplozeni jiker nejméné po
dobu 15 minut a to je doba, kdy miiZe dojit
ke zméné drZeni teritoria. Vice o mozné
hybridizaci, ale také nap¥. pfeziti sttedo-
evropskych zim hofavkou ockatou, se snad
dozvime z probihajicich pokust.

Soucasné situace vyvolava mnoho dal-
§ich otazek. Jedno je vsak jisté — neptvod-
ni druhy mivaji neocekédvané dopady na
puivodni spoletenstva a invazni $keble
asijské je toho velmi dobrym p¥ikladem.
Dokazala hostitelsko-paraziticky vztah
mezi evropskymi hofavkami a mlzi pfe-
vratit naruby — jeji larvy b&Zzné parazituji
horavky, ale horavky duhové tento pro né
novy druh 8keble parazitovat nemohou.
Parazit a hostitel si vyménili role a ptivod-
ni parazit — hotavka je parazitovana svym
potencialnim hostitelem — mlZzem. Invaz-
ni skeble se tak nejen vyhyba parazitaci
horavkou, ale sama ji vyuzivéa k dalsimu
§ffeni. Na celé situaci je pikantni skutec-
nost, Ze hofavka duhové pravdépodobné
neni soucasti nasi ptirody prili§ dlouhou
dobu a velkou ¢ast Evropy mozné osidlila
prirozenou cestou nebo s pomoci ¢lovéka
az béhem poslednich stoleti. To ukazuje,
jak maze byt pojem ,neptuvodni druh*
nékdy zavadéjici.

Popularizace védy na UBO AV CR, v. v. i.,
je podporena Evropskym socidlnim fon-
dem, Operacnim programem Vzdélavani
pro konkurenceschopnost, projektu Véda
vSemi smysly. Reg. ¢islo CZ.1.07/2.3.00/
35.0026 (tento projekt je spolufinancovan
Evropskou unif a statnim rozpoctem Ces-
ké republiky.
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6 Samice hotavky ockaté (R. ocellatus)
s typickou ¢ernou skvrnou na hibetni
ploutvi a protazenym kladélkem
signalizujicim p¥ipravenost ke tfeni.
Samice hotavek oc¢katych maji vyrazné
delsi reprodukéni sezonu nez u evropské
hotavky duhové, a to nejen v oblasti
svého ptvodniho asijského vyskytu,

ale i v podminkach stfedni Evropy.

7 Samec hofavky ockaté v typickém
zbarveni. Jelikoz hostitelské preference
hotavky ockaté a h. duhové jsou shodné,
soupeii samci téchto dvou druhi o stejné
mlze. Samci hotavek ockatych vétsinou
prohréavaji souboje o teritoria se samci

h. duhové, vSe ale zavisi na pfitomnosti
samic a motivaci samct tato teritoria

v blizkosti mlza hajit. Snimky: C. Smith,
pokud neni uvedeno jinak

8 Kresba hotavky duhové z ¢lanku
Antonina Frige Ceské ryby (Ziva 1859,
seridl I.-IV.). Z hlediska etymologického
(ptivodu ceského pojmenovani)

iv souvislosti s tvahami o jejim
roz§ifeni jsou zajimavé Fricovy tdaje:
,Horavka jest nejmensi rybicka sladkych
vod evropskych, a jakkoli nepatrna,

jest piedce pro skoumatele prirody
velmi zajimava... Maso jeji jest hotké,

a ani zddné drava ryba mimo okouna

o ni tuze nedbé. Ona Zije v Cistych,
plynoucich vodéch s kamenitym dnem
po celé stfedni Evropé... Ackoli jest
hotavka i v Cechach dosti hojna a zndma,
predce zfidka na trh pfinesena byva,

a to jen ndhodou mezi jinymi rybami,
proto Ze se k jidlu pro svou hotkost
nehodi.”
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