Mikrosporidie:

houby, co nevypadaji jako houby,
aneb Sestry rise Fungi?

Mikrosporidie (Microsporidia, nebo podle nékterych autori Microsporidio-

Vv,

vev s

mycota) jsou jednémi z nejcastéjsich a druhové nejpocetnéjsich parazita zivo-

Mov

¢isné rise. Denné se s nimi mimodék potkavame, casto jsme dokonce jejich
hostiteli, ale kvili skrytému zpisobu Zivota je obecna povédomost o nich velmi
nizka. Nejen pro jejich hojnost a urcitou dulezitost zdravotnickou a veterinar-
ni, ale pfedev§im pro mimoradnou zajimavost souvisejici s extrémni adaptaci
k parazitismu si tyto organismy rozhodné zasluhuji nasi pozornost.

Co o mikrosporidiich ¥ici na ivod?
Lidské kultura znd mikrosporidie néco
malo pies 150 let a Zije s nékterymi jejich
druhy v intenzivnim vztahu jiz odpradav-
na. Je tomu vsak teprve 30 let, co jsme
zacali zkoumat ptivod téchto organismu
molekularnimi metodami a za¢indme jim
lépe rozumét. Obecné mtZzeme mikrospo-
ridie charakterizovat jako monofyleticky
(jednoho spole¢ného predka majici) kmen
protistd (jednobuné¢énych eukaryotickych
organismu), unikatnim zptisobem adapto-
vanych k parazitickému Zivotu v burikach
dfive v podobé jednoduchych, strukturné
redukovanych mnozicich se bunék, které
se nakonec méni ve spory. Spora piedsta-
vuje jediné volné se vyskytujici stadium
mikrosporidie (mimo hostitele) a jejim tiko-
lem je nakazit nového hostitele. K tomu je
vybavena zvlastni organelou — dlouhym
vychlipitelnym vlaknem fungujicim jako
injek¢ni trubice, kterd dopravuje obsah
spory mikrosporidie do nitra bunék hos-
titele. Stavba spory a jeji funkce jsou vyvo-
jové jedinecnymi (apomorfnimi) znaky
mikrosporidii.

K hlavnim hostiteldm mikrosporidii pa-
tH hmyz, z ¢ehoz téz vychazi Ceské starsi
jméno hmyzomorky (pouzivané ale i pro
¢ast jinak nepfibuznych hub, zygomycet).
Mnoho mikrosporidif ale parazituje i v kory-
$ich a dalsich bezobratlych. Zastupci né-
kolika rodti parazituji dokonce v buiikach
jinych protist (gregarin, nalevnikt, myxo-
zoi). Z obratlovct jsou mikrosporidiemi
¢asto nakazeny ryby, existuje vSak i mala
skupina infikujici savce, a to véetné ¢lo-
veka. Riké se, ze kdyZ peclivé vysetiime
urc¢ité mnozstvi jedinct jakéhokoli Zivo-
¢isného druhu, nakonec v ném najdeme
jeden nebo i vice druht@ mikrosporidii.
v exotickém prostfedi, napt. u hlistic (Ne-
matoda) v podmofskych vyvérech metanu.
Teoreticky by tedy mikrosporidie mohly
byt viibec nejcastéjsimi parazity Zivocicht.
Dnes znadme kolem 2 000 druhd mikro-
sporidif, fazenych asi do 200 rodi. Uvazi-
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me-li silnou hostitelskou specifitu mikro-
sporidii, je zfejmé, Ze naprostd vétsina
druht zatim nebyla objevena a popséna.

Jak jiz bylo Feceno, mikrosporidie jsou
sice bézné, ale Ziji skryté. Pro pozorovatele
vsak postaci se podivat napf. v potoce na
larvy muchnicek pfichycené na kamenech,
nebo na drobné koryse nalovené sitkou
v rybnice. NakaZen{ jedinci jsou ndpadné
mlécéné bélavi diky mase spor, které po
uvolnéni z hostitele zaujmou svym uni-
formnim tvarem a rozméry (obr. 1).

Prvni mikrosporidii objevil vr. 1857 §vy-
carsky botanik Karl Wilhelm von Négeli,
a to v housenkach bource morusového
(Bombyx mori). Byla nazvdna Nosema
bombycis, coz doslova znamené ,,nemoc
bource”. Nédgelimu se pod mikroskopem
naskytl pohled znamy kazdému, kdo mi-
krosporidie studuje: tkan housenek byla
plna drobnych, nékolik mikrometrt méfi-
cich, ovalnych, tvarové a velikostné stejno-
rodych télisek, tedy spor. Jiz objeviteli
mikrosporidii nebylo jasné, kam tato sku-
pina v hierarchii organismi patii. Vr. 1892
si francouzsky badatel Prosper Thélohan
povsiml, Ze u spor mikrosporidii Ize mecha-
nicky nebo chemicky stimulovat vychlipe-
ni dlouhého tenkého vlakna (obr. 2). Toto
pozorovani bylo nesc¢etnékrat potvrzeno
daldimi badateli, umozZnilo definovat mikro-
sporidie jako homogenni skupinu organis-
mt, ale nepfispélo k jasn&jsimu pochopeni
jejich ptvodu. A tak po vétsinu jejich dal-
§1 existence byly povaZovany za prvoky
(Protozoa), taxon z dne$niho pohledu s ma-
lou, ¢i téméf Zadnou vypovidaci hodnotou.
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1 Mikrosporidiemi (Microsporidia,
nebo Microsporidiomycota) nakazeni
hostitelé se v dopadajicim svétle jevi
jako mlécné zakaleni diky iplnému
odrazu svétla od masy spor uvnitf
organismu (obr. nahote). Nakazena
(vlevo) a zdrava (vpravo) buchanka rodu
Megacyclops (velikost asi 1,5-2 mm).
Uprostfed masa spor mikrosporidie rodu
Amblyospora (velikost 12 um,

foto V. Vavra) uvolnénych z tkani
buchanky obecné (Cyclops strenuus).
Dole detail téchto spor

2 Spora mikrosporidie rodu Amblyo-
spora, parazita buchanek a koméra,
dlouhd 12 um (také obr. 1) s vystielenou
p6lovou trubici o délce vice nez 300 um.
Uvolnény obsah spory na konci vlakna
oznacuje §ipka. Uvnitf neaktivované spory
je tato trubice sto¢ena ve 20 zavitech.

Co tedy jsou - houby, nebo sestry hub?

K vaznym tvahdm, kam mikrosporidie pa-
tif v pfirozeném systému organismd, se
dalo ptistoupit teprve po rozvoji moleku-
larni fylogenetiky zaloZené na analyzach
sekvenci DNA v kombinaci s poznatky
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bunécéné biologie, biochemie a cytologie.
Avsak paradoxné u mikrosporidii tyto me-
tody narazily na tskali typicka pro para-
zity a dand tim, Ze jde na jedné strané
o organismy vyrazné redukované co do
komplexnosti, na druhé strané nesouci
fadu bunéénych a fyziologickych inovaci.
Navic se ukézalo, Ze zadsadni komplikaci
fylogenetiky mikrosporidii je neobvykle
vysokd rychlost muta¢nich zmén jejich
gent. Jiz prvni fylogenetické stromy zahr-
nujici mikrosporidie se vyznacovaly znac-
nou délkou vétvi — az 10x delsi, nez byva
bézné u ostatnich eukaryot. To mize svéd-
¢it bud o zna¢ném evolu¢nim stafi, nebo
o tom, Ze u mikrosporidii dochazi k mu-
tacim mnohem castéji a molekularni hodi-
ny u nich tikaji neobvykle rychle. Dnes
vime, Ze druha moZnost je ta spravna.
Mikrosporidie nejsou starobylé organismy,
jak se v minulosti spekulovalo (napf. T. Ca-
valier-Smith vr. 1993; Ziva 2016, 1: 27-30),
ale organismy vyvojové mladé, rychle se
vyvijejici. Ale jaké organismy?

Kolem r. 2000 se objevily prvni mole-
kulérnébiologické dikazy v podobé sek-
venéni podobnosti mnoha gent, které
prokazaly, Ze mikrosporidie patfi spolec¢-
né s zivocichy a houbami do fylogenetické
skupiny (,,nadfise”) Opisthokonta (jedna
z péti fylogenetickych skupin sdruzujicich
vSechna eukaryota, Adl a kol. 2012) a spe-
cificky mezi houby — Fungi (bliZe ve zmi-
néném ¢lanku v Zivé 2016, 1). Kam je ale
v ramci hub zafadit, si vyzadalo opét dal-
81 nemalé usili a mikrosporidie byly po
ur¢itou dobu povaZovéany za nejspise pii-
buzné chytridiim (Chytridiomycota) nebo
houbam spéjivym (Mucoromycota, diive
Zygomycota). Dnes jsou za nejblizsi zna-
mé pfibuzné mikrosporidii poklddani
zastupci oddéleni Cryptomycota, napf.
Rozella allomycis parazitujici chytridni
houbu Allomyces arbuscula, a paraziti
zelenych fas a rozsivek zndmi jako Aphe-
lidea (napf. rody Aphelidium, Amoeboa-
phelidium). Obé tyto skupiny spojuje s mi-
krosporidiemi jeden dtlezity znak — jsou
to vnitrobunééni paraziti, kteff vstupuji do
buriky hostitele pomoci injekén{ trubice,
byt velmi riizného ptivodu (odvozené z bu-
nécné stény u rozelly a afelidii nebo syn-
tetizované v cytoplazmé buiiky u mikro-
sporidii). Podle nékterych autori jsou tyto
tfi skupiny (rozelly, afelidea a mikrospo-
ridie) fazeny v rdmci superskupiny Opis-
thokonta do samostatné podskupiny Opis-
thosporidia sesterské houbam (obr. 3).
Mikrosporidie ov§em kviili parazitismem
vyvolané redukci paradoxné postradaji
oba zékladni znaky opistokont — pohybliva
stadia s tlaénym bi¢ikem (mikrosporidie
nemaji pohybliva stadia) a mitochondrie
s plochymi kristami (mikrosporidie maji
pouze redukované zbytky mitochondrii,
tzv. mitosomy). Pfesto jejich ptislusnost
k ostatnim zastupctim opistokont, a p¥i-
buznost k ¥i8i Fungi je nezpochybnitelna,
a to iz davodu biochemickych (pfitom-
nost chitinu ve sténé spor a specifickych
typt enzymu pro jejich syntézu).

Jak vypadaji a jejich vyvojovy cyklus

Zakladnim atributem mikrosporidii je exis-
tence primitivné organizovanych vyvojo-
vych stadif v kontrastu se slozité stavénymi
sporami. Vyvoj za¢ina jednoduchou mikro-
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skopickou buiikou (sporoplazmou; dosa-
huje velikosti 1-2 um) vpravenou do cyto-
plazmy buiiky hostitele dutym vldknem
vystfelenym ze spory béhem explozivniho
,kliceni® (viz dale). Sporoplazma roste
a méni se ve stadium zvané meront, které
dale roste, déli se a postupné dcefinymi
burikami zapliiuje hostitelskou buiiku. Na-
konec se kazda vegetativni burika pfeméni
na sporu (obr. 4). Charakteristickym rysem
je, Ze vyvoj probiha p¥imo v cytoplazmé
hostitelské buniky a jedinou hranici mezi
parazitem a hostitelem (,,interface”) tvoii
bunééna membrana mikrosporidie, kde se
odehravaji klicové udélosti mezi hostite-
lem a parazitem. Mikrosporidie metabo-
licky zcela zaviseji na hostiteli, ztratily
geny pro syntézu primarnich metabolita,
vétsinu adenosintrifosfatu (ATP, zdroje
energie) Cerpaji z hostitele, k ¢emuz jim
slouzi transportni proteiny ziskané hori-
zontalnim genovym pfenosem z bakterii.
Mikrosporidie nejen odebiraji metaboli-
ty z hostitelské buiiky, ale také dimyslné
ovladaji jeji metabolismus, podporujf jeji
rast (vSechny nakazené buiiky jsou vice-
méneé zvétsené, nékdy az do makroskopic-
kych dtvart), navozuji splyvani hostitel-
skych bunék (¢imz se zvétSuje Zivotni
prostor parazita) a ovladaji i smrt nakazené
bunky (apoptézu).

Piisné intraceluldrni Zivot se zda byt
vyhodnou zivotn{ strategii: mikrosporidie
se chova v cytoplazmé spise jako symbio-
ticka organela (avsak jen do doby, nez buii-
ku znici), kterd profituje z p¥ilivu zivin
a zdroji energie. Diky vyuzivani hostitele
muZe parazit i¢inné omezit vlastni gene-
ticky aparat. Genomy mikrosporidif jsou
redukované z hlediska velikosti — od nej-
mensiho o 2,3 milionu pard nukleoti-
dovych bazi (Mpb) u savéi mikrosporidie
Encephalitozoon intestinalis k zatim nej-
vétsimu, 24 Mpb, u parazita perloocek
mikrosporidie rodu Hamiltosporidium.
Nékteré mikrosporidie dosly v této reduk-
ci az na hranici, ktera je povaZovana za
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3 Schematicky fylogeneticky strom
zobrazujici sou¢asny nazor na postaveni
mikrosporidii. Jsou soucasti souhrnné
skupiny Holomycota, zahrnujici houbam
pfibuzné organismy a vlastni houby
(Fungi). Uvnitt této skupiny tvot{ mikro-
sporidie soucést linie Opisthosporidia,
sesterské k houbam, a kromé mikrosporidii
zahrnujici i parazity hub (Rozellidea)

a fas (Aphelidea). VSechna Opisthospori-
dia injikuji své zarodky do bunék hostitele
trubici, ktera méa v8ak rozdilny ptavod

a ontogenezi. Upraveno podle:

S. A. Karpov a kol. (2014), orig. J. Vavra
4 Zjednodusené schéma vyvoje mikro-
sporidii. Spora uvolnéné do prostfedi (a)
explozivneé kli¢i v zazivacim traktu hosti-
tele a pdlova trubice proniké do buiiky
hostitele (b); obsah spory je vytlacen ze
spory a objevuje se v podobé malé buii-
ky — sporoplazmy (sp) na konci vychlipe-
né trubice (c). Sporoplazma se méni na
vegetativni buriky mnozici se v cytoplaz-
mé hostitelské buriky (d) a tyto buiiky se
po c¢ase transformuji ve spory (e). Vzniklé
spory jsou bud tenkosténné, samovolné
kli¢ici uvnitf hostitele a pfenasejici
nakazu do dal$ich bunék (1), nebo
tlustosténné, opoustéjici télo hostitele

a zajistujici pfenos na dalsi hostitele (2).
Upraveno podle: P. J. Keeling a G. L.
McFadden (1998), orig. M. Chumchalova
5 Tvarova raznost spor mikrosporidif.
Spory Nosema ceranae (obr. nahote,

foto M. Kamler) z obsahu zaludku vcely
medonosné (Apis mellifera). Velikost
spor asi 4—5 um. Spory zastupce rodu
Paraepiseptum (dole, foto M. Hylis),
parazita tukového télesa chrostikd.
Nomarského kontrast, spory 6—-8 um

6 Schéma ultrastruktury spory mikro-
sporidii. Spora je stavéna jako tlakova
nadoba s dvojitym obalem (en — chitinovy
obal, e — proteinovy obal), obsahujicim
nésledné bunécné elementy:

¢ — cytoplazmu a jeji plazmatickou
membranu, s — cytoplazmu s ribozomy,
n —jadro, p — membranovou ,.harmoniku*
(tésné nahloucené lamely, polaroplast),
pt — dlouhé a ¢éstecné svinuté vlakno

se slozitou strukturou, a — vldkno je
upevnéno ve §pic¢ce spory hiibovitou
koncovkou, v — vakuolarni prostor v zadni
¢asti spory. Upraveno podle: J. Lom

aI. Dykova (1992), orig. M. Chumchalova
7 Mikrosporidiova spora v transmisnim
elektronovém mikroskopu. Dobte viditel-
ny je dvouvrstevny obal, pfima a stocena
¢ast pélové trubice a membranovy
systém v piedni ¢ésti spory. Vavraia
culicis, parazit larev komart rodu Culex.
Délka spory 5 um

8 Schéma explozivniho kli¢eni (vystie-
leni) spory mikrosporidii. Rist vnitro-
sporového tlaku vede k protrzeni obalu
spory na jeji $picce (a), vlakno je vytlaco-
vano ven, pfehrnuje se naruby (b),
membranové ttvary a cytoplazma spory
ijejf jadro (N) jsou vtlaceny do vldkna (c)
zvétsujici se zadni vakuolou (PV),

aby se nakonec objevily jako mala

burika (sporoplazma) na konci plné
vystieleného vlakna (d). Kli¢en{ trva

asi dvé sekundy, membranové tutvary
(Cerné sipky) ptispivaji k rekonstrukci
plazmatické membrany sporoplazmy.

Z archivu autora, orig. M. Chumchalova
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minimaln{ eukaryoticky genom. Genomy
mikrosporidii rodu Encephalitozoon jsou
tak dokonce mensi (2,3-2,9 Mpb) nez
bézné genomy bakterii (Escherichia coli —
4,6 Mpb). Rovnéz ribozomy mikrosporidii
jsou zjednodus$ené: ztratily ¢ast ribozo-
malni DNA a velikosti pfipominaji bakte-
rialni ribozom. Vnitrobunéény Zivot mi-
krosporidii v8ak p¥inasi jeden zavazny
problém — jak se z nakaZené buiiky dostat
do nového hostitele. Mikrosporidie si k to-
muto ucelu vyvinuly spory, stavbou zcela
ojedinélé mezi dnes zndmymi organismy,
které umoznuji originalni zpisob infekce
hostitele.

Spora a jeji funkce

Spora piedstavuje charakteristické stadium
zivotniho cyklu a jeji struktura a ultra-
struktura je klitovym prvkem klasifikace
mikrosporidif. Spora vzniké pfeménou jedi-
né vegetativni buriky, kterd zméni tvar na
ovalny (ale existuji i spory dal$ich tvard —
kulaté, ty¢inkovité, srpkovité apod.; obr. 5)
a obali se dvojitou sténou z chitinu a bilko-
vin (obr. 6 a 7). Uvnitf spory se vytvoii
dlouhé vlakno (zvané trubice ¢i vlakno),
zevnitl pfipevnéné jakousi kotvou k oba-
lu spory v misté jeho ztenceni na pdlu
spory. Odtud vlédkno sestupuje sttedem
spory a staci se v zavitech v jeji stfedni
a zadni ¢asti. Vldkno z 3-5 unikatnich bil-
kovin ma sloZitou vnitini strukturu tvofe-
nou z nékolika vrstev (dodnes jejich vy-
znam nezndme). V zadni ¢asti spory je pak
vakuolarn{ prostor viditelny uz ve svétel-
ném mikroskopu. Jeho pfitomnost na prv-
ni pohled ve svételném mikroskopu umoz-
fluje poznat, Ze jde o sporu mikrosporidie.
Kolem predni ¢asti vlakna (tam, kde neni
v zavitech sto¢eno) se vytvari struktura
z tésné nahloucenych membranovych la-
mel nazyvand polaroplast, pfipominajici
harmoniku. Zbytek prostoru vypliiuje cyto-
plazma s velkym mnozstvim ribozom,
které umoznuji velmi rychlou syntézu bil-
kovin, a jaddrem mikrosporidie.

Funkci spory u mikrosporidii 1ze bez
nadsazky nazvat osmym divem svéta. Jak
jeji explozivni kli¢eni probiha4, bylo vyjas-
néno az po dlouhém obdobi dohadi a myl-
nych teorii a tento ispéch patfi dodnes
k prioritnim vysledkim ceské védy. Uz od
r. 1892 bylo znamo, Ze ptisobenim raznych
chemikalii nebo mechanickym tlakem se
ze spory vymrsti dlouhé vlakno, na jehoz
konci se objevi miniaturni burika s jadrem
a spora zustava prazdna. Ale jaka je tlo-
ha vlakna, nebylo jasné. Pfedpokladalo se
mimo jiné, Ze obsah spory je pfipevnén
ke konci vladkna a Ze to se vymrsti a vyne-
se zarodek ven. Byly dokonce publikova-
ny prace dokazujici, Ze je mechanicky
nemozné, aby obsah spory prosel béhem
nékolika sekund dlouhym dutym vlaknem
a objevil se na jeho konci, jak navrhovali
néktef{ autofi. Nakonec to byli pracovnici
Protozoologické laboratote Ceskosloven-
ské akademie véd, Jifi Lom a autor toho-
to pFispévku, ktefi definitivné v r. 1963
dokazali, Ze vlakno opravdu funguje jako
injeké¢ni trubice a pofidili o tom filmovy
zaznam. KdyZ se spora dostane s potravou
do zazivaciho traktu hostitele, dochézi
k jeji aktivaci a praniku vody do spory.
Prostor vyplnény membranovymi lame-
lami ve vrcholové ¢asti zacne bobtnat
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a tlak uvnitf spory se zvysi natolik, Ze
v misté ztenceného obalu (a tedy v misté
pfipevnéni vldkna) praskne. Vlakno se
zatne vyhrnovat ven, ale pfitom se pfe-
vraci naruby jako prst u rukavice. Pravé
diky tomuto ,,pfirtstdni” ohrnovanim na
své §picce ma neskute¢né velkou schop-
nost pronikat tkdnémi. Po rozvinuti v plné
délce se zatne zvétSovat vakuolarni pro-
stor na bazi spory a ten vytlaci jiz vymr-
§ténym vlaknem cely obsah spory, ktery se
objevi na konci vldkna v podobé buriky —
sporoplazmy (obr. 8). Pfedpoklada se, Ze
materidl membrédnové harmoniky, rovnéz
vtladeny do trubice, se podili na rekon-
strukci plazmatické membrany sporoplaz-
my. Cely proces infekce trvé pfiblizné dvé
sekundy. Ze spory, kterd méfi obvykle mezi
4—6 um, se rozvine vlakno dlouhé aZ stov-
ky mikrometra (obr. 2). Zarodek mikro-
sporidie je tak injek¢éné dopraven z mista
aktivace spory do velmi vzdédlenych tkani
hostitele. Smér vystielent je vSak vicemé-
né nadhodny a ¢asto svj cil mine. Mikro-
sporidie kvalitu stfelby nahrazuji kvanti-
tou a diky mnozstvi vystielujicich spor se
vétsinou nakaza dostane tam, odkud muze
odstartovat dal3i vyvoj parazita.

Cela vyse popsana funkce spory je oprav-
du pozoruhodna a o to vice ptekvapuje, ze
nevime, jak tento ojediné&ly zptsob sifeni
evolucné vznikl. Nejblizsi pfibuzni mikro-
sporidii rovnéz injikuji své zarodky do
bunék hostitele, ale jejich injek&ni trubice
jsou odvozené od stény encystované zoo-
spory a nevznikaji tedy jako vnitini pro-
dukt cytoplazmy buriky jako pé6lové vldkno
mikrosporidie, a maji tudiz zcela odlisny
vyvojovy ptvod.

Jak nahradit ztratu pohybu?
Mikrosporidie nemaji Zddna pohybliva sta-
dia. Jedinym zptsobem schopnym nahra-
dit pohyb je vlakno vystielujici ze spory.
To je vSak jednordzova zalezitost, a tak
mikrosporidie musely nalézt zptsob, jak
se uvnitf hostitelského organismu efektiv-
né §ifit i dlouhodobé. V ramci jednoho
orgdnu muiZze mikrosporidie vyuzit induk-
ci tvorby bunéénych syncytii (soubuni)
hostitelskych bunék, ale u rozmérnych
hostitelti neni tento zptisob Géinny, proto-
ze mikrosporidie museji pfekonat v hos-
titeli relativné velké vzdélenosti (napt. ze
stfeva do tukového télesa a odtud do sno-
vacich zlaz). Mikrosporidie vSe elegantné
vyfesily tvorbou tzv. asnych spor. Piikla-
dem je druh Vairimorpha disparis, parazit
bekyné velkohlavé (Lymantria dispar).
Housenka se nakazi seZranim spor spolu
s potravou. Spory vykli¢i ve stfevé hou-
senky a vlakna injikuji zarodky mikro-
sporidie do svaloviny a vaziva obklopuji-
cich stfevo. V buitkdch hostitele se béhem
nékolika malo dnu (t¥f az péti) vytvori
zv]astni generace spor s tenkym obalem
arelativné kratkym vldknem. Ty samovol-
né klici, vystieluji vlakna a pfenéseji naka-
zu do dalsich ¢asti téla housenky, do tuko-
vé tkdné, slinnych a snovacich zldz. Tam
vyvoj pokracuje a vytvori se také dalsi
generace spor se silnym obalem a dlou-
hym vlaknem, které slouzi k pfenosu na
nové hostitele.

Tvorbou rtznych typta spor fesi mikro-
sporidie rovnéz problém, jak se udrzet
v zazivacim traktu hostitele v p¥ipadsg, Ze
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jde o cilovy organ infekce. Vystelka stie-
va (enterocyty) se totiZ velice rychle obno-
vuje, a to v fadu nékolika dnt. U véely
medonosné (Apis mellifera) nakazené mi-
krosporidif Nosema apis, nebo u ¢lovéka
nakazeného druhem Enterocytozoon bie-
neusi jsou enterocyty spolu se sporami
vylougeny do stfevni dutiny a posléze
odchéazeji s nestravenymi zbytky potravy
z hostitele ven. Aby se nékaza v hostiteli
dlouhodobé udrzela, vytvofily si mikro-
sporidie rizné reaktivni spory. Cast spor
vystfeli okamzité po vylouceni do stiev-
niho obsahu a infikuje znovu bunky hos-
titele, jiné jsou méné reaktivni, vychézeji
z téla ven a kontaminuji nové hostitele.
Tvorba rtiznych typi spor (at jiz stejné
vypadajicich, nebo morfologicky odlis-
nych) je pro mikrosporidie typickd a mno-
hym druhtim umoziiuje vytvaret slozité
zivotni cykly, pfi nichZ napt. koluji mezi
vodnimi korysi (buchankami) a komaéry.
Takové mikrosporidie (napf. rod Amblyo-
spora) tvoii tfi typy spor natolik rozdilné,
Ze byly ptivodné popsany jako zastupci tif
raznych rodua. Jeden typ se objevuje ve
vajecnicich buchanek (pfitom pro né jiz
nen{ infekéni), druhy vznika v samdéich
larvach komért (a je infekéni pro buchan-
ky). Nakonec tfeti typ se vyskytuje v do-
spélych samickach koméra a do dalsi ge-
nerace komdrt se pfenasi prosttednictvim
infikovanych vajicek (transovarialné). Je to
vpravdé ,,dabelsky“ dokonalé. Podobné
zivotni cykly budou existovat i u fady dal-
$ich vodnich hostiteld, zatim v3ak ¢ekaji
na své objeveni.

Mikrosporidie jako sktdci

Hmyz je bezesporu nejvétsi hostitelskou
skupinou mikrosporidii: skoro polovina
jejich rodt byla popsana z hmyzu. A je to
pravé hmyz, u néhoZ se mikrosporidie
ukézaly byt z pohledu ¢lovéka jak pro-
spésné, tak i skodlivé.

Vyse zminénd prvni popsana mikrospo-
ridie Nosema bombycis byla a stéle je
vyznamnym parazitem motyla , hedvéabni-
ka“ neboli bource morusového. Tato mi-
krosporidie v 19. stol. téméf znicila evrop-
ské hedvabnictvi. Primysl vyuzivajici
vlakna, kterymi se housenka bource pfi
kukleni zapfada, byl (a v nékterych zemich
dosud je) dilezitym odvétvim zaméstna-
vajicim statisice lidi. Housenky bource
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nejsou naroc¢né, staci je krmit moruovym
listim, a tak chov bourci nejen zivil a za-
jistoval prosperitu stfedni a jizZni Francie
a Itdlie, ale rozsi¥il se i do stfedni Evropy.
Maélokdo asi vi, ze dodnes existujici a pa-
matkové chranény , Vrovicky zdmecek”
zvany Rangherka v Praze byval tovarnou
na hedvabi, pfilehlé Heroldovy sady pak
morusovym héjem zajistujicim dostatek
listi pro vé¢né hladové housenky (obr. 12).

Kolem poloviny 19. stol. v8ak do vynos-
ného pramyslu dramaticky vstoupila mi-
krosporidie N. bombycis. Po celé Evropé
hynuly housenky bourct na tzv. pepfovku,
kdy bilé nebo nazloutlé housenky vypa-
daly jako posypané zrnky pepie — vysle-
dek obranné imunitni reakce doprovazejici
snahu hostitele zahubit parazita jeho oba-
lenim pigmentem melaninem (obr. 9 a 10).
Pepfovka (francouzsky pébrine) zaplavila
Evropu a hrozila zptisobit kolaps hedvab-
nictvi. V této chvili vyslala francouzské
vlada asi nejvétsiho védce své doby, mikro-
biologa Louise Pasteura na misi do Pro-
vence s tkolem najit pivodce choroby
a vyvinout metodu lé¢by nebo prevence.
Pasteur sice N. bombycis neidentifikoval
(a také nevédél o jejim jiz zminéném po-
pisu od K. Négeliho), ale jako dobry pozo-
rovatel si v§iml, Ze nékteré motyli samice
kladouci vajicka maji v tkanich drobné
svétlolomn4 téliska. Z jejich vajicek pak
rostou nemocné larvy. Doporucil tedy
mikroskopicky vysetfit kazdou samicku
motyla, kterd nakladla vajicka, a dale cho-
vat pouze larvy od zdravych samic. Timto
jednoduchym a dodnes pouZivanym zpi-
sobem se podatilo hedvabnicky primysl
v Evropé zachranit do doby, nez ho defi-
nitivné znicila vyroba umélohmotnych
vlaken. Pasteurovo pozorovén{ je zaroven
prvnim dikazem, Ze se mikrosporidie pte-
néseji i transovarialné.

Hmyzomorka neboli nosema véelf (N.
apis) a hmyzomorka vychodni (N. ceranae)
jsou dva druhy mikrosporidii, které v uply-
nulych desetiletich hybaly a dosud hybaji
svétem vcelaft. Oba druhy napadaji stfev-
ni epitel véel a mohou za urcitych okol-
nosti (intenzita infekce, fyziologicky stav
vcel, vyzivové faktory, pocasi) ptsobit az
hromadné thyny veelstev. Prvni z téchto
dvou druht je ozna¢ovén za ptivodniho
parazita véely medonosné, druhy za invaz-
ni druh, ptivodné parazitujici u asijské vy-
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9a10 Fluorescentné oznacené spory
Nosema bombycis, parazita bource
moru$ového (Bombyx mori, obr. 9).
Velikost spor asi 3—4 x 2,5 um.

Zdravé a nosemou nakazené housenky
bource morusového (10). Cerné skvrny

v pokoZce housenky (nemoc pepiovka,
pébrine) jsou vysledkem imunitni reakce
housenky proti parazitovi. Foto:
silkpathdb.swu.edu.cn, se svolenim

11 Vnitfnosti ryby jestérohlavce (Sauri-
da) pokryté xenomy — burikami stimulo-
vanymi k obfimu ristu ptisobenim mikro-
sporidie Glugea sp. Kazdé xenoma
obsahuje statisice spor. Foto R. Peyghan
a kol. (2008), s laskavym svolenim autora
12, Vrsovicky zamecek” v Praze slou-
zil jako ptradelna hedvébi, tzv. Rangherka.
Prilehlé Heroldovy sady byly ptivodné
moru$ovym héjem a zdrojem potravy
pro housenky bource morusového.
Snimky J. Vavry, neni-li uvedeno jinak

chodni viely A. cerana, ktery se do vcely
medonosné dostal aZ nékdy kolem r. 1990.
Dnes jsou oba rozsifeny celosvétoveé a as-
to se vyskytuji ve smiSenych infekcich.
Spory maji podobné, lisi se jen mirné tva-
rem a velikosti, spolehlivé je lze rozeznat
az pomoci analyzy DNA (obr. 5). Nakolik
se tyto mikrosporidie, zvlasté N. ceranae,
podileji na celosvétoveé rozsifeném hynuti
véelstev ozna¢ovaném CCD (Colony Col-
lapse Disorder, syndrom zhrouceni vcel-
stva), stdle ztstava pfedmétem diskuzi.
Mikrosporidie (zejména N. ceranae) hlu-
boce ovliviiuji fyziologicky stav veely i jeji
chovéni. Energetické bilance véeliho orga-
nismu, kterou parazit narusuje, je zjevné
zakladem problému. Nakazené v&ely maji
v hemolymfé sniZzenou hladinu cukru tre-
halézy. Radarové sledovani letu jednotli-
vych vcel pak prokézalo, Ze p¥i nakaze sice
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nemaji zhorSenou navigaci, ale kvili vy-
Gerpani energetickych rezerv nutnych pro
let maji mensi $anci se do dlu vratit. To
samoziejmé vede k tibytku vcel v kolonii,
ktery mutize skoncit vyhynutim vcelstva,
nebo opusténim tlu délnicemi.

Nosema bombi je mikrosporidie para-
zitujici v zazivacim traktu a fadé dalsich
tkan{ riznych druht ¢meldkt (Bombus).
Jeji pritomnost snizuje efektivitu kolonif
¢melékd, dnes intenzivné pouzivanych
jako opylovaci rostlin ve sklenicich.

Prospésné hmyzi mikrosporidie

Nekteré mikrosporidie parazitujici v hmy-
zu muzeme naopak vyuzit v nas prospéch.
Druh zndmy dnes pod jménem Paranose-
ma (Antonospora nebo Nosema) locustae
parazituje v sarancich. Tato mikrosporidie
je umeéle mnozena a v USA se jeji spory
pouzivaji v ndvnadovych prostfedcich
(Semaspore Bait, Nolo Bait) ke sniZzovéani
poctu saranc¢i na pastvinidch. Kromé jiné-
ho ndkaza omezuje u saranc¢i produkci
agregacniho feromonu, ktery vede k jejich
masovym migracim. Jde o velmi G¢inny
zptsob biologickych metod ochrany, pro-
toZze mikrosporidie na oSetfené pastviné
dlouhodobé pfetrvavaji a jsou vysoce hos-
titelsky specifické, takZze ndvnada neza-
sédhne jiné organismy. I fada dalsich hmy-
zich mikrosporidii pomahéa regulovat
populace skodlivého hmyzu, jako napft. No-
sema pyrausta, efektivné omezujici vyskyt
zavijec¢e kukufi¢ného (Ostrinia nubilalis).

Mikrosporidie u obratlovci

Rybich mikrosporidii bylo popsano kolem
120 druht a s nékterymi se miize setkat
i akvarista (napft. Gasta svalova infekce neo-
nek ptisobena druhem Pleistophora hy-
phessobryconis). Druh Pseudoloma neuro-
philiaje zase béZznym a vaznym privodcem
dania pruhovaného (Danio rerio), ktery se
stal vyznamnym modelovym organismem
vyvojové genetiky. Tento druh mikrospo-
ridie napada centralni nervovou soustavu
a svaly ryb a zkresluje tak vysledky labo-
ratornich experimentt. Parazit je snadno
pfenosny a stal se skute¢nou metlou chov-
nych zafizeni produkujicich dania pro po-
kusné tcely. Vyznamné jsou rovnéz mi-
krosporidiové nédkazy nékterych motskych
komer&né vyuZivanych ryb. Rada z nich
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byva nakazou postiZena nejen fyziologic-
ky, ale mtiZe byt i vzhledové znetvofena.
Mikrosporidie u ryb ¢asto vyvolavaji tvor-
bu obrovskych tdtvart zvanych xenomy.
Xenoma je v podstaté jedind nakazené
burika hostitele, kterd se vlivem nakazy
méni na tvar naplnény sporami parazi-
ta. Takovych mtiZze ryba mit na svém téle,
zabrech nebo vnitfnich organech tisice
(obr. 11). Ceskéa zoologie se do historie vy-
zkumu rybich xenomt vyznamné zapsala
objevem u¢inénym prof. Aloisem Mrazkem
v 1. 1899. Jako prvni na svété zjistil, Ze obii
utvary v rybé motského dasa rodu Lophius
jsou gangliové buiiky zvétsené vlivem
mikrosporidiové infekce.

Spektrum mikrosporidii, které specific-
ky infikuji teplokrevné obratlovce véetné
¢lovéka, je omezené na tii druhy rodu En-
cephalitozoon (E. cuniculi, E. hellem, E.
intestinalis) a jednoho zastupce Entero-
cytozoon (E. bieneusi). Mikrosporidie rodu
Encephalitozoon jsou schopny nakazit té-
mét jakékoli buiiky hostitele, ptisobi proto
systémové infekce a po téle obratlovct je
roznaseji buriky zajistujici nespecifickou
imunitni reakci — makrofagy. Enterocyto-
zoon parazituje vystelku tenkého stfeva.
Tyto infekce byly kdysi povaZovany za
vzacné, ale molekularnébiologické dia-
gnostika ukazala, Ze jsou relativné casté
(ptiblizn& 40 % ,,zdravych“ lidi v CR ma
mikrosporidiovou DNA ve stolici). Pokud
ma ¢lovék funkéni imunitni systém, ktery
mikrosporidii kontroluje, probihaji néka-
zy zcela bezpfiznakové. P oslabeni viak
mohou byt teplokrevni hostitelé, a to vcet-
né ¢lovéka infikovani i nékterymi druhy
mikrosporidii z hmyzich nebo jinych hos-
titeld. Vyznamna je schopnost mikrospo-
ridii infikovat o¢ni rohovku a zptisobit jeji
zanét — tzv. keratokonjuktivitis. Asi nej-
pozoruhodnéjsi savei mikrosporidie je vyse
uvedeny druh Enterocytozoon bieneusi.
Puvodné byl popsén z pacienta se syn-
dromem AIDS, ale nyni vime, Ze se bézné
vyskytuje u zna¢ného procenta lidi, sav-
ct a ptékt. Jeho spory maji velikost bak-
terie a v hostitelich ho najdeme ve vice nez
stovce genotypu bez vyrazné hostitelské
specificity. U jinak zdravych nositelt jsou
néakazy bez p¥iznakd, ale u lidi s poruse-
nou imunitou vyvoléva tato mikrosporidie
zavazné prijmové onemocneni.
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Klasifikace mikrosporidii
Z tohoto hlediska pfedstavuji problema-
tickou skupinu organismu a jen mensi ¢ast
asi z 2 000 pojmenovanych druha byla
popséna zptsobem, ktery odpovida mo-
dernim kritériim klasifikace. To se tyka
hlavné star$ich popist. Ve svételném mi-
kroskopu, jenz pfedstavoval hlavni ana-
lyticky néastroj pro klasifikaci mikrospo-
ridif po vétsinu jejich historie, poskytuji
vyvojova stadia i spory jen velmi malo
strukturnich znaku. P¥ichod elektronové
mikroskopie umoznil vyuziti riznych ul-
trastrukturalnich znakt ve stavbé bunék
a spor. Tato morfologicky orientovana kla-
sifikace ovSem ¢asto neodpovidd moleku-
larni fylogenetice, uz proto, ze nékteré
mikrosporidie jsou morfologicky velmi
variabiln{ a tvo¥i rtizné vyvojové morfy.
Historicky vyvoj klasifikace mikrospo-
ridii a ndzory na jejich ptivod nesou s se-
bou i jeden zdsadni problém. Po vétSinu
své stopadesatileté ,,existence” byly mikro-
sporidie povaZovany za prvoky (Protozoa).
Proto byly a stale jsou klasifikovany v sou-
ladu s pravidly zoologického nézvoslovi
(nomenklatury) — ICZN (International Code
of Zoological Nomenclature). Jestlize vSak
mikrosporidie nélezeji mezi houby nebo
jsou jejich ptibuznymi, mély by byt klasi-
fikovany podle botanického nomenklato-
rického kédu ICBN (International Code of
Nomenclature for algae, fungi and plants).
Tyto dva nomenklatorické kédy nejsou
vzajemns slucitelné, a tak hrozilo nebez-
peci, Ze celé nazvoslovi mikrosporidii
budeme muset pfepracovat. Nastésti mezi-
nérodni botanicky kongres v r. 2009 roz-
hodl, Ze z praktickych divodd mohou
mikrosporidie ztstat v gesci zoologického
kédu, a to je i dnesni stav.

Quo vadis, mikrosporidiologie?
Patrani po ptivodu mikrosporidii bude jis-
té pokracovat s nadéji, Ze se nékde zacho-
val jejich primitivni pfedek. V soucasné
dobé existuje nékolik jednobunéénych
organismd, které parazituji v jadrech vol-
né zijicich améb (napf. rod Nukleofaga),
u nichz autofi popisuji ndznaky existence
organel typickych pro mikrosporidie.
na své objeveni a u mnoha z nich predpo-
kladédme existenci slozitych Zivotnich cyk-
la. Pikladem mohou byt druhy napadajici
planktonni koryse (buchanky a perlooc-
ky), které vsak nelze nakazit pro né speci-
fickymi sporami. V téchto p¥ipadech musi
existovat dalsi hostitel ¢i hostitelé, nej-
pravdépodobnéji létajici hmyz. Jsou také
intenzivné studovany mikrosporidie napa-
dajici modelové organismy bunécné a vy-
vojové biologie (hadatko Caenorhabditis
elegans, ryba D. rerio aj.), kde jsme schopni
vliv parazita na hostitele podrobné sledovat
az na droven genové exprese.
Mikrosporidie tak zustavaji dulezity-
mi obecnymi modely bunécéné biologie,
umozniujicimi nahlédnout do mechanis-
mu genové redukce, ziskdni novych geni
horizontélnim p¥enosem, studovat tlohu
transpozonti v genomu apod. Pro schopnost
nakazit imunosuprimovaného hostitele
patii i mezi dalezité lidské parazity.
Pouzita literatura je uvedena na webové
strénce Zivy.
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