Dalibor Kodrik

Hormony a hormonalni rizeni
antistresové odpovédi u hmyzu

Stres — fenomén, s nimz se denné setkavaji vSechny Zivé organismy vcetné
clovéka. MuZeme ho definovat jako soubor nepftiznivych faktoru ovliviiujicich
télesné funkce. Pokud piisobi v malé mire, 1ze jeho vliv povazovat za prinos-
ny — provéfuje icinnost obrannych systémi a udrZuje organismus ve stiehu.
Pokud v$ak mira stresu roste, miize vyvolavat nepriznivé pochody vedouci
k poskozeni funkci celého téla, a kdyz prekroci inosnou mez, miiZe vést i k selha-
ni a smrti organismu. Clovék se diky svému sou¢asnému zptisobu Zivota setka-
va prevazné s psychogennim stresem, u zivocichu je nejcastéjsi stres metabo-
licky. Tedy stav, kdy je potfeba mobilizovat energetické zasoby na eliminaci
faktoru vyvolavajicich stres, coZ muze byt napt. intenzivni pohybova aktivita,
infekce, zranéni nebo kontakt s toxickymi latkami.

Viidi stresu si Zivocichové v prabéhu evo-
luce vyvinuli dimyslné obranné mecha-
nismy, jejichz cilem je dusledky pisobeni
takovych okolnosti odstranit nebo alespori
zmirnit jejich dopad a postupné obnovit
homeostazu fyziologickych a biochemic-
kych dé&jt v téle. Zasadni roli v téchto me-
chanismech hraje nervova a endokrinni
soustava, které se v antistresové reakci
vzdjemné dopliiuji a jejichz jednotlivé
kroky na sebe navazuji. Tyto procesy jsou
velmi dobfe popsény u ¢lovéka a dalsich
obratlovct. Vyzkum hormonalnich sou-
stav bezobratlych vSak naznacuje, Ze po -
dobné obranné pochody by mohly probihat
také u této skupiny zivocicht. Minim4l-
né u hmyzu je zfejmé, Ze jejich hormony
hraji daleZitou roli a do antistresové odpo-
védi se aktivné a i¢inné zapojuji.

Hmyzi hormonalni soustava

K nejdokonalej$im a nejlépe prozkouma-
nym endokrinnim systémtim bezobratlych
patfi hormonalni soustava u hmyzu. Jeji
osu tvoii dvé hlavni endokrinni centra —
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neurosekretoricky systém mozku spojeny
se zlazami corpora cardiaca a corpora alla-
ta, a prothorakalni zlazy (obr. 1). Kromé
toho se v téle hmyzu nachézi nékolik dal-
$ich samostatnych endokrinnich zlaz ¢i
skupin bunék schopnych vylu¢ovat hor-
mony — jde o neurosekretorické buriky
ostatnich ganglif, endokrinni buriky stfeva,
pohlavni Zl4zy, epitrachealni buriky a dalsi
endokrinni buriky, jejichZ produkty nejsou
dobfe prozkoumény a jejich funkce neni
zcela jasnd.

Neurosekretoricky systém mozku pred-
stavuje typicky pfiklad spoluprace nervo-
vé a hormonélni soustavy. Hormony jsou
zde vylu¢ovény neurosekretorickymi buii-
kami, které se nejcastéji nachazeji v mistg,
kde se stykaji ob& mozkové hemisféry, zva-
ném pars intercerebralis (obr. 2). Neuro-
sekretorické bunky jsou specializované
neurony, jejichz funkce byla pozménéna
a misto klasického vedeni vzrucht se p¥i-
zpusobily k produkci hormont. Tyto hor-
mony se mohou do hemolymfy vyluc¢ovat
v misté svého vzniku, astéji viak k tomu
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dochazi v tzv. neurohemélnich organech,
slouzicich pravé tomuto tcelu. Funkéné
i anatomicky s hmyzim mozkem souvise-
ji dvé drobné, ale vyznamné endokrinni
zlazy, které jsme zminili vy$e — corpora
cardiaca a corpora allata. Vyluc¢uji jednak
své vlastni hormony a také slouzi jako
neurohemalni organy pro nékteré hormo-
ny syntetizované v mozku. Cely popsany
systém svou organizaci i funkci ndpadné
pfipomina hypotalamo-hypofyzarni sou-
stavu obratlovcti.

Druhym rovnéz vyse uvedenym endo-
krinnim centrem hmyzu jsou prothorakalni
zl4zy. Jméno ziskaly podle prvniho hrud-
niho ¢lanku, prothoraxu, kde se nejcasté-
ji nachazeji. Jde o parovy orgédn tvofeny
nepravidelnym seskupenim endokrinnich
bunék. U prevazné vétsiny hmyzu se pro -
thorakalni zlazy vyskytuji pouze u larev,
jen vyjimec¢né u nékterych druhti pretrva-
vaj{ do dospélosti.

Hormonalni soustava hmyzu vylucuje
nékolik desitek aZ stovek hormont, které
se zpravidla déli na t¥i skupiny — ekdy -
steroidy, juvenilni hormony a peptidické
neurohormony.

e Ekdysteroidy jsou primarné produko-
vany v prothorakalnich zlazach, nicméné
jejich syntéza byla popséana také v pohlav-
nich zlazach, epidermis a dalsich orgé-
nech. Jak znazvu plyne, jde o steroidni hor-
mony odvozené od cholesterolu a jejich
hlavni funkce spo¢ivé v fizeni hmyziho
svlékani a metamorfézy u nedospélych
stadii. U dospélct pak ¥idi rozmnoZovani,
a to pfedevsim tvorbu gamet, u nékterych
skupin hmyzu (dvouk¥idli — Diptera) i tvor-
bu Zloutku (vitelogenezi). Ekdysteroidy
ovliviiuji také metabolické pochody, dia-
pauzu, syntézu bilkovin a dalsi déje.

e Syntéza juvenilnich hormont probiha
v corpora allata a chemicky jde o seskvi-
terpenoidy s pfitomnosti epoxidové a me -
tylesterové skupiny v molekule. Jejich
hlavni funkce tkvi v udrzovéni jedince
v juvenilnim stadiu, ¢imZ brani pfedcas-
nému nastupu metamorfézy, dokud neni
vyvijejici se larva na tento proces dosta-
teCné pripravena. Déje se tak zablokovanim
exprese prislusnych gent spoustéjicich
metamorfézu. Je zajimavé, Ze druha nej-
va spojena s F{zenim rozmnozovani, kde
tyto hormony naopak stimuluji pfislusné
geny k produkci vitelogenint a zajistuji
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Schematické zndzornéni endo-
krinn{ soustavy hmyzu. Ganglia nervové
pésky — zleva: suboesophageélni, protho-
rakalni, mesothorakélni a metathorakalni
(obr. 1, podle F. Sehnala), a detail mozku
se zldzami corpora cardiaca a corpora
allata (obr. 2). Kreslila H. Stérbova

la2

3a4 Plostice ruménice pospolna
(Pyrrhocoris apterus, raznokridli —
Heteroptera; obr. 3). Jeji centralni nervové
a endokrinni soustava v rozlomené hlavo-
vé Casti zobrazené pomoci skenovaciho
elektronového mikroskopu (Jeol 6300,
obr. 4). Z14zy corpora cardiaca jsou
prekryty zlazou corpus allatum. Snimky:
D. Kodrik (obr. 3), F. Weyda (obr. 4)

tvorbu Zloutku pro vyvijejici se embryo.
Stimulace vitelogeneze juvenilnimi hor-
mony piedstavuje klasicky pfiklad hor-
monalné ¥{zené genové exprese. Juvenilni
hormony maji i fadu jinych funkci — ovliv-
fuji hmyzi polymorfismus, barvomeénu,
diapauzu, metabolismus, syntézu bilkovin
a dal3i procesy.

e Posledni skupinou hmyzich hormoni
jsou neurohormony. Jde o nejrozsahlejsi
soubor hormont syntetizovanych v neuro-
sekretorickych burikach mozku a ostatnich
ganglii. Zasahuji do fizeni snad vSech pro-
cest v hmyzim téle. Déli se na metabolic-
ké, metamorf6zni, pohlavni, myotropni (¥i-
dici svalovou kontrakci) a chromatotropni
(fidici barvomeénu). Jsou peptidické pova-
hy a jejich ucinek byva pleiotropni, tedy
vykazuje nékolik ¢asto odlisnych funkci.
Byt jen pfehledny popis neurohormont
by piekrocil ramec tohoto pFispévku. Pfi-
pometime si alespoil jednoho znamého
zéstupce — prothoracikotropni hormon
(PTTH, diive zvany také aktivacni). Tento
neurohormon vznika v neurosekretorickych
burikdch mozku a stimuluje prothorakalni
zlazy k produkci ekdysteroidi. Spousti tak
vlastné procesy svlékani a metamorfézy,
predstavujici pravy hormonalni koncert, je -
hoZ se ti¢astni nejméné 7 rtiznych hormo-
nid. Do skupiny metabolickych neurohor-
mont patii rovnéZ stresové adipokinetické
hormony.

Hmyzi stresové hormony

Adipokinetické hormony (AKH), vyznam-
né skupina hmyzich neurohormont, se
syntetizuji, ukladaji a vylucuji neurose-
kretorickymi burikami endokrinni Zzlazy
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corpora cardiaca. Byly popsény u desitek
zastupci viech vyznamnych hmyzich fada
a dnes jich zndme kolem 50 forem. U vétsi -
ny druhd hmyzu je pfitomen jeden AKH,
u nékterych vsak byly zjistény dva nebo
dokonce tfi rizné hormony (napt. u saran-
¢e stéhovavé — Locusta migratoria). U dru-
hti s vicecetnou pfitomnosti AKH v téle
védci zaznamenali jistou specializaci funk-
ci jednotlivych hormont, ale pravy divod
existence zminéného jevu nezname. Vyse
uvedeny hmyzi druh — sarance stéhova-
va — predstavuje klasicky model studia
AKH pouzivany od 70. let 20. stol., kdy
se hlavnim motorem vyzkumu stala snaha
o vyuziti tohoto hormonu v regulaci $kod-
livych migra¢nich hejn saranc¢i. Z prak-
tického hlediska nebyl vyzkum AKH tak
Uspésny, jak se pfedpokladalo. Na druhé
strané ale vice nez 40 let studia pfineslo
obrovské mnozstvi teoretickych poznatkd,
z nichZ nékteré po letech zase déavaji na-
déji na potencialni vyuziti v kontrole hmy-
zich populaci. DtleZitym modelem vyzku-
mu AKH, typickym pFedevsim pro ceské
védce, je plostice ruménice pospolné (Pyr-
rhocoris apterus, obr. 3 a 4), u které byly
identifikovany dva rtizné AKH a poslou-
zila i k objevu novych funkci tohoto hor-
monu diskutovanych nize.

Po chemické strdnce jsou AKH kratké
peptidy o délce 8—10 aminokyselin (tedy
okta-, nona- nebo dekapeptidy) s konci
blokovanymi kyselinou pyroglutamovou
a amidem, stejné jako je tomu i u Fady
jinych hmyzich neurohormont. Jednotli-
vé hormony skupiny AKH se lisi v zastou-
peni aminokyselin a sdruzuji se do tzv.
AKH/RPCH hormonéln{ rodiny (anglicky
adipokinetic hormone/red pigment con-
centrating hormone family) zahrnujici také
jednoho az dva zastupce u korysi. Jejich
primarni funkci u hmyzu je ¥izeni metabo -
lismu, nicméné jako pleiotropni hormony
maji mnoho dalsich aktivit, které doplriuji
jejich metabolickou roli. Obecné vzato AKH
se chovajf jako typické stresové hormony,
stimulujici katabolické procesy (mobilizu-
ji zasoby lipidi, glycidt nebo aminokyse-
lin) a zéroveri inhibujici syntetické reakce.
Zajistuji tak, aby se mobilizované zdroje
opravdu vyuzily na pokryti zvySenych ener-
getickych néakladt pii antistresové reakci
a ne na aktivity, které nejsou momental-
né tak dilezité (napf. syntetické procesy)
a mohly by tuto energii od¢erpavat.
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Cilovymi burikami AKH se stavaji prede-
v§im builky tukového télesa, jez u hmyzu
zastupuje funkci jater a tukové tkané. Pro-
cesy v nich ovliviiuji AKH jako typické
peptidické hormony — kvtili své chemické
povaze se dovnitf buitkky nejsou schopny
dostat, s cilovou burikou tedy komunikuji
ptes specifické receptory na jejim povr-
chu. Receptory jsou spojeny s G-proteiny
a prostfednictvim druhych posla (cyklic-
ky adenosinmonofosfat, diacylglycerol,
inositoltrifosfat, vapenaté ionty) spousté&ji
nékolik rtiznych vnitrobunéénych signal-
nich kaskad vedoucich k aktivaci a snad
i syntéze prislusnych enzymd, které zajisti
odpovidajici hormonalni odezvu — napf.
aktivovana lipdza zacne $tépit zasoby
lipida.

Antistresovou aktivitu AKH lze v hmy-
zim téle sledovat pfedevsim v zdkladni
metabolické roving, ale projevuje se i na
biochemické, fyziologické nebo dokonce
behavioralni drovni. V8echny reakce se
vzajemné dopliuji a koordinuji — vysled-
kem je komplexni antistresova odpovéd
organismu. Jeji hypoteticky pribéh sche-
maticky znézornuje obr. 5. Predpoklada se,
Ze stres a jeho podoba ¢i intenzita museji
byt nejprve zaznamenany pfislusnym re-
ceptorem. Detaily nezname, ale zapojeni
receptort patii k nezbytnym piedpokla-
dim spusténi celé nasledné antistresové
kaskady. Napf. podnétem pro uvolnéni
AKH za dcelem S$tépeni energetickych
zdrojt z tukovych nebo glykogenovych
zasob pii letu je pravdépodobné impulz
vychdazejici z tarzdlnich mechanorecep-
tort na koncetinach, které prestavaji byt
drazdény poté, kdyz hmyzi jedinec vzlét-
ne do vzduchu. Vstupni informace se pte-
nesou dostfedivymi senzorickymi neuro-
ny do mozku, kde jsou vyhodnoceny a je
vypracovana piislusnd odpovéd. Zptsob
jejtho dorucent do zlazy corpora cardiaca
a bezprostfedni pribéh procesu vedouciho
k uvolnéni AKH do hemolymfy doposud
neni podrobné popsan. Nicméné se pied-
pokladé dcast biogennich amint v cele
s oktopaminem, jehoz hladina v mozku
v této dobé prokazatelné narusta.

Jak jiz bylo zminéno, hlavnim cilovym
organem AKH jsou buiiky tukového téle-
sa obsahujici energetické zdsoby. V nich
hormony popsanym mechanismem pfes
piislusny receptor aktivuji cilové enzymy,
nejcastéji lipdzy nebo glykogen fosforylazy
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intenzivni pohyb, toxiny, infekce
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mobilizace zvy$eni  stimulace
energie svalového  srdecni posileni
stimulace napéti Cinnosti imunitni
antioxidaénich  stimulace odpovédi
reakci pohybu
inhibice
syntetickych
reakci

vyssi disperzni aktivita —

stépici tuky nebo glykogen. U nékterych
druht hmyzu (brouci, mouchy) dochézi
pii aktivaci lipaz k zajimavé modifikaci
metabolické drahy, ktera vede k produkci
aminokyseliny prolinu a ten pak nésledné
slouzi jako energeticky substrat. V tomto
pfipadé hovofime o hyperprolinemickém
efektu AKH. Typ mobilizovaného zdroje je
ovsem druhové specificky, a pokud dany
hmyzi druh upfednostiiuje spalovani jed-
noho typu zivin (lipidi), ostatni zdroje (gly-
cidy) jsou zpfistupiiovany malo nebo viibec.
Roli AKH ve stresové mobilizaci lipid lze
snadno dokazat jednoduchym pokusem.
Neékolik jedincti ruménice pospolné bylo
rozdéleno na dvé skupiny — kontrolnf a ex -
perimentalni. Experimentalni skupina do-
stala injekci nepatrného mnozstvi AKH
(10 pmol/jedince), zatimco kontrolni pouze
fyziologicky roztok, v némz byl hormon
pro prvni skupinu rozpustén. Obéma sku-
pindm se pfed pokusem a 90 minut po
ném odebralo malé mnozstvi hemolymfy
(0,5 ul), ve které byla zmétena hladina
lipida. Z odeétu p¥islusnych hladin lipi-
did po pokusu a pfed nim vyplynulo, Ze
u kontrolnich ruménic s absenci hormonu
doslo pouze k nepatrnému zvyseni hladiny
lipidd, zatimco u hormonalné osetfenych
jedinct nérist dosahoval skoro 10nésob-
ku (obr. 6; Kodrik a kol. 2000).

Tukové téleso je pravdépodobné cilo-
vym organem i u dalsi aktivity AKH, ktera
spoc¢iva v obrané proti oxida¢nimu stresu.
ProtoZe hmyz jako ostatni Zivocisné orga-
nismy zije v kyslikatém prostfedi, vznika-
ji v jeho téle reaktivni metabolity kysliku
(superoxidovy radikal, peroxid vodiku atd.).
Patfi k normalnim produktim metabolis-
mu a organismus si vytvoril fadu systémt,
jak se jich zbavit. Jestlize vsak koncentra-
ce téchto latek v téle pfesahuje inosnou
mez, nebo na né likvida¢ni systém nestaci
(vlivem infekce, toxint, znedisténi Zivot-
nfho prostfedi apod.), dochazi k vazné
situaci — oxida¢nimu stresu, kdy mohou
reaktivni metabolity poskozovat makro-
molekuly a membrany bunék a nakonec
jednotlivé orgédny i organismus jako ce -
lek. Nedavno se zjistilo, ze AKH dc¢inné
stimuluji enzymy odbourévajici tyto meta-
bolity, jako napf. superoxid dismutazu,
kataldzu nebo glutathion-S-transferazu,
pfipadné aktivuji neenzymaticky tripeptid
glutathion, ktery je schopen vézat kysliko -
vé metabolity.
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AKH v tukovém télese v dobé stresu
zablokuji také viechny syntetické procesy,
které by aktivovanou energii zbyte¢né od-
Cerpéavaly a mohou se snadno uskutecnit
pozdéji, az stresova situace pomine. To
bylo prokazéno u syntézy bilkovin (vitelo-
genint), tukd i nukleovych kyselin (napft.
Kodrik 2008).

Dalsim cilovym organem aktivovanym
AKH za stresové situace jsou svaly. AKH
pro né v tukovém télese p¥ipravi energe-
tické zdroje, ale navic zatim nezndmym
mechanismem zvy$uji jejich vlastni akti-
vitu. Maji tedy myostimulaéni i¢inek: ten-
to dvojity efekt 1ze povazovat pro hmyzi
organismus za idealni prirozeny doping.
Také stimulaci pohybové aktivity prostfed-
nictvim AKH mtZeme snadno experimen-
talné prokazat; potfebujeme viak k tomu
specialni zafizeni zachycujici pohyb hmy-
zu. K tomuto tc¢elu se pouziva bud video-
kamera schopné sledovat a potom vyhod-
notit drahu, kterou hormonalné oSetfeni
jedinci za dobu trvani experimentu ubéh-
nou, nebo specialni aréna protatd paprskem
infracerveného svétla a zaznamové zafi-
zeni pro monitorovani, kolikrat béhajici
jedinci tento paprsek pferusi. Vysledky
takového pokusu dokumentuje obr. 6, kde
1ze pozorovat pohybovou aktivitu kontrol-
nich (stanovena jako 1) a hormonélné oset-
fenych plostic. Vysledek ukazuje, ze AKH
zvy$il intenzitu pohybu asi dvojnasobné.
Je tedy zfejmé, Ze svaly jsou ve stresové
situaci stimulovany AKH jednak p¥imo
a jednak zvySenim hladiny energeticky
bohatych metabolitt. To umoziiuje hmy-
zimu jedinci snadngjsi tnikovou reakci
v pfipadé nebezpedi.

Komplexni antistresova odpovéd AKH
v8ak zahrnuje i jiné organy. Pfedevsim
srdce jako sval v ndvaznosti na myotrop-
ni funkce AKH reaguje pfimo. Zvysena
¢innost srdce zajisti rychlejsi pfesun Zivin
i hormont po celém téle a vyznamné pii-
spéje ke zvyseni metabolismu a G¢innosti
obranné reakce. V p¥ipadé potieby AKH
aktivuje také hmyzi imunitni systém. Po -
drobné informace o této roli AKH ztistavaji
kusé, nicméné bylo prokazano, ze AKH
stimuluje profenoloxiddzovou kaskadu
v hmyzi hemolymfé, pokud je do téla inji-
kovéan vhodny imunogen (napi. bakterialni
lipopolysacharid, Goldsworthy a kol. 2002).
Nedavno se zjistilo, Ze cilovym orgdnem
pro AKH je i stfevo (Kodrik a kol. 2012).
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5 Hypoteticky pribéh antistresové
odpovédi u hmyzu ¥izené adipokinetic-
kymi hormony. Orig. D. Kodrik

6 Vliv adipokinetického hormonu
(Pyrap-AKH, 10 pmol) na mobilizaci
lipida (levé cast grafu) a ptsobeni
stejného hormonu (40 pmol) na
pohybovou aktivitu rumeénice pospolné
(prava ¢ést grafu), oboji ve srovnéni

s kontrolnimi jedinci bez aplikace
hormonu. Podrobnosti v textu.

Sloupce piedstavuji primérné hodnoty
z 8—10 méfeni, tisecky pak smérodatnou
odchylku. Rozdil mezi experimentalnimi
(AKH) a kontrolnimi (K) hodnotami
piislusnych dvojic byl statisticky
vyznamny. Orig. D. Kodrik

Trochu paradoxné AKH pozitivné ovliv-
nuje piijem potravy a také aktivitu travi-
cich enzym; tento ucinek se ale projevuje
az po dlouhé dobg po aplikaci hormonu
(24 hodin a vice). Neni tedy soucasti akut-
ni antistresové rekce, avsak jeho tlohou je
doplnit spotfebované zasoby, kdyz stres uz
odeznél a organismus je zase v normélnim
fyziologickém stavu. Je pochopitelné, Ze
bezprosttedni stimulace travicich procest
béhem akutniho stresu by byla kontrapro-
duktivni. Na AKH reaguji také gonady —
dochazi k utlumeni jejich ¢innosti, coz
navazuje na pfimou inhibici vitelogenint
a jinych bilkovin v tukovém télese.

Je zfejmé, Ze adipokinetické hormony
hraji v téle hmyzu pfi ptisobeni stresu
zdsadni tlohu a G¢inné a koordinované
zapojuji do reakce proti nému jednotlivé
obranné systémy. Ukazuje se tak, Ze nejen
obratlovci, ale i hmyz je vybaven kom-
plexnim a vysoce G¢innym antistresovym
systémem. Nenf sice tak dobte prozkouman
jako hormonélni regulace stresu u obrat-
lovcn, ale je jisté, Ze velkou mérou p¥fispél
k soucasné evoluc¢ni tispésnosti a druhové
rozmanitosti hmyzu.

Seznam citované literatury najdete
na webové strance Zivy.

Autoriv vyzkum adipokinetickych hor-

mond je v soucasnosti podporovdn gran-
tem GA CR 14-07172S.

ziva 5/2014

© Nakladatelstvi Academia, SSC AV CR, v. v. i., 2014. Pretisk ¢lank( v&etné obrazk( se vyslovné zapovida. Veskera prava véetné prava reprodukce jsou vyhrazena.





