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Myxozoa: starobyli paraziti
neustale opredeni zahadami

Za posledni stoleti bylo o rybomorkach nasbirano mnozstvi pozoruhodnych dat,
ktera se tykaji jejich zdhadného puvodu, evoluce, obrovské druhové diverzity
nebo jedinecénych biologickych vlastnosti. Naivné jsme se proto domnivali, Ze
uz nas nejspis ni¢im zavratnym neprekvapi. Ale to jsme se skutecné pletli. Na
zacatku tohoto roku bylo odhaleno, Ze jedna z rybomorek nepottebuje ,, dychat*,
coZ je mezi zivocichy unikatni zjisténi. Objev byl natolik prulomovy, Ze upou-
tal pozornost pfednich zahrani¢nich médii. V tomto ¢lanku se dozvite, co jsou
rybomorky zac¢ a proc i nadale zistavaji tajuplnou skupinou paraziti.

Pohled do evolu¢ni historie

Rybomorky neboli vytrusenky (Myxozoa)
jsou vylu¢né paraziticka skupina mikro-
skopickych organismii, které se na nasi
planeté objevily s nejvétsi pravdépodob-
nosti koncem starohor nékdy v kryogénu
(asi pfed 600—700 miliony let). V této dobé
se oddélily od svych volné zijicich pfed-
ka zahavct (Cnidaria), ktefi zahrnuji
dobfe zndmé skupiny zejména motskych
koralnatcti, medazovct, ¢tyfhranek, poly-
povct a kalichovek (obr. 1). Zhruba pred
540-640 miliony let, v obdobi ediakaru,
zacGaly rybomorky napadat v té dobé jiz
existujici krouzkovce a mechovky — pfe-
§ly na paraziticky zptisob Zivota. V poz-
dé&jsich obdobich se do jejich Zivotnich
cykli vélenili obratlovci (obr. 2), pficemz
vibec nejstarsi doloZeni obratlov¢i hosti-
telé jsou Zraloci, rejnoci a chiméry. Postu-
pem c¢asu se pfidaly kostnaté ryby a dalsi
skupiny hostiteld z fad evolu¢né pokroci-
lejsich obratlovcti. U nich rybomorky k vel-
kému pfekvapeni doséhly az po cizopas-
nictvi v nékterych suchozemskych savcich
(v rejscich i na tzemi Ceské republiky).
Tyto klit¢ové momenty v Zivotni historii ry-
bomorek vedly k explozim jejich druhové-
ho bohatstvi s obrovskou radiaci (rychlym
vyvojem nasledovanym speciaci — vzni-
kem novych druht) zaznamenanou pfede-
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vsim u kostnatych ryb a ke koevoluci rybo-
morek s jejich hostiteli. V dusledku parazi-
tismu rybomorky zjednodusily stavbu téla
a zménily své rozméry natolik, Ze nejsou
pozorovatelné pouhym okem. Jejich spory
dosahuji velikosti jen kolem 10-100 um
a plasmodia (vegetativni stadia) jsou rov-
néz mikroskopickych rozmérd, vyjimecné
vsak mohou dosahovat i nékolika mili-
metrd. Rybomorky ztratily vétSinu orgéno-
vych soustav p¥{tomnych u jejich volné
zijicich Zahavéich pfedki. Zaroveni se
u nich ale vyvinuly struktury pot¥ebné pro
uchycen{ na téle hostitele (pélové vldkno
uvnitf pélového vacku) a jeho invazi (sporo-
plazma), v§e umisténé uvniti spory uréené
k sifeni ve vnéjsim prostredi (obr. 3).
Radiace rybomorek byla natolik uspés-
né, ze v soucasné dobé Myxozoa ¢itaji pies
2 400 druht (pfiklady druhové a morfo-
logické rozmanitosti ukazuje obr. 4), coz
predstavuje zhruba 20 % celkové diverzi-
ty zahavct. Jejich Zivotni cykly jsou velice
slozité, zahrnuji dva typy infekénich sta-
dif (myxospory a aktinospory) a dva typy
hostitelt (bezobratli jsou definitivnimi
hostiteli, obratlovci mezihostiteli; obr. 2).
Zajimavosti je, Ze mezi Zahavci najdeme
minimalné 7 dalsich parazitickych linif,
které ovSem ¢itaji jenom nékolik malo
parazitickych druht. Tyto druhy ve svych
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hostitelich na rozdil od rybomorek cizo-
pasi vyhradné v larvalnim stadiu vyvoje,
pfic¢emz dospélci jsou volné zijici stejné
jako naprosta vétsina zahavcd. Jednim
z typickych zastupct je bizarni nezmar
jeseteti (Polypodium hydriforme), ktery
parazituje v jikrach jesetert a veslonosi,
zatimco jeho medtzovité stadium je volné
pohyblivé ve sladkovodnim prostiedi. Ry-
bomorky proto zistavaji jedinou vylu¢né
parazitickou linif Zahavct s nepfebernym
mnozstvim druhi lisicich se vzhledem
svych ornamentalnich spor, ale také mnoz-
stvim biologickych vlastnosti.

Jak si rybomorky nasly domov

uvnitf Zivocisné rise

Objevovani této skupiny paraziti saha
hluboko do historie a jejich nasledné taxo-
nomické zatazeni bylo protkdno nescet-
nymi ,,zapeklitostmi“. Rybomorky byly
vibec poprvé pozorovany pied vice nez
200 lety ve svaloviné stha pis¢inného (Co-
regonus fera) z Zenevského jezera. Je dost
pravdépodobné, Ze tato prvni zaznamena-
né rybomorka jiz vyhynula i se svym rybim
hostitelem, jenz nebyl spatien od r. 1920.
Ze zacatku byly rybomorky povaZovany
za jednobunécné organismy (protista, v té
dobé prvoci) a fazeny zpravidla s hmyzo-
morkami (mikrosporidiemi) do spolecné
skupiny Cnidosporidia. Toto seskupeni
bylo zaloZeno na zjevné podobnosti jejich
spor, pfedevsim infekénim zérodku (sporo-
plazmé) umisténém uvniti a vystelovaci
trubici, resp. vystfelovacim vldkné. Poz-
déji se ukazalo, Ze stavba a vystielovaci
mechanismus pélové trubice hmyzomo-
rek a pélového vldkna rybomorek jsou
naprosto odlisné a jejich sjednoceni ne-
bylo opodstatnéné.

Ultrastrukturdlni studie provedené na
konci 19. a v pritbéhu 20. stoleti naopak od-
halily nespocet morfologickych znakii, kte-
ré rybomorky ptekvapiveé sdileji s mnoho-
bunéénymi organismy (Metazoa). Dalsi
zasadni podobnosti byly odhaleny pfede-
v8im ve struktufe vystfelovacich zafizeni
rybomorek a evoluéné nejstarsi skupiny
zivoc¢ichti — Zahavct. Rybomorky ve spofe
obsahuji pélové vacky se spiralné sto¢enym
vldknem, které jsou strukturou a sloZzenim
homologické s zahavymi burikami (nema-
tocyty) Zahavct. P¥islusnost k mnohobu-
nécnym byla potvrzena prvnimi molekulér-
nimi analyzami zaloZenymi na sekvencich
genu pro malou ribozomalni podjednot-
ku (18S rDNA). Analyzami vychazejici-
mi z uvedeného genu ale nebylo mozné
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1 Schematické znazornéni evoluce
zahavct (Cnidaria). Rybomorky (Myxo-
zoa) jsou umistény na bazi skupiny
Medusozoa, jez zahrnuje ¢tythranky
(Cubozoa), medtzovce (Scyphozoa),
kalichovky (Staurozoa) a polypovce
(Hydrozoa). Délka vétvi v kladogramu
neni smérodatna.

2 Zivotni cyklus rybomorek je typicky
stfiddnim obratlov¢iho a bezobratlého
hostitele a dvou typt infekénich spor.

3 Struktura infekén{ spory rybomorek —
myxospory. Spora je slozena ze dvou

(u nékterych druhti i z vice) chlopni,
které k sobé pfiléhaji v misté suturdlni
linie (SL). Uvnit# spory se nachéazeji
vétsinou dva (vyjimecné jeden nebo vice
nez dva) pé6lové vacky (PV) se spirdlné
sto¢enym poélovym vldknem neboli
polovym filamentem (PF) a infekéni
zarodek — sporoplazma (SP) s jadrem
(JSP; jedna dvoujaderna nebo vétsi
pocet jednojadernych). Po kontaktu

s hostitelem se na jeho povrch spora
prichyti pomoci vystfelenych pdlovych
vlédken a uvolnéné sporoplazma
pronikne do téla hostitele, kde zapo¢ne
komplikovany vyvoj konéici vznikem
druhého typu spory.

Orig. P. Bartosové-Sojkova (obr. 1-3)

4 Spory myxosporidif — rybomorek ze
tfidy Myxosporea. Myxospory uvoliiova-
né z obratlovcéiho hostitele (A-U), aktino-
spory uvolriované z krouzkovct (V-Y).
A — Myxobolus sp. z ledvin ketickovce
angolského (Clarias angolensis),

B — M. fallax z varlat zZaby rosnice
béloreté (Litoria infrafrenata),
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C —rybomorka pstruzi (M. cerebralis)

z hlavové chrupavky pstruha duhového
(Oncorhynchus mykiss),

D — Henneguya psorospermica ze Zaber
stiky obecné (Esox lucius),

E — H. salminicola ze svaloviny lososa
obecného (Salmo salar),

F — Kudoa sp. ze svaloviny ¢tverzubce
skvrnitého (Tetraodon fluviatilis),

G — Sphaerospora sparis z ledvin
prazmy kralovské neboli mofana zlatého
(Sparus aurata), H — Chloromyxum leydi-
gi ze zlu¢ovodi zraloka svétlouna
bélookého (Centroscymnus coelolepis),
I — Auerbachia pulchra ze Zlu¢ového
méchyte hlubokomotského hlavouna
tuponosého (Coryphaenoides rupestris),
] — plasmodia s vyvijejicimi se sporami
Chloromyxum sp. ze zlu¢ového méchyie
jelce tlousté (Squalius cephalus),

K — Myxidium brienomyri a L — Myxi-
dium sp. ze zlu¢ového méchyie
kerickovce angolského,
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M — Bipteria vetusta ze zlu¢ovod
chiméry podivné (Chimaera monstrosa),
N — Sinuolinea lophii z mo¢ového
méchyte dasa motského (Lophius pisca-
torius),

O — Ceratomyxa sp. ze zlu¢ového méchy-
e ¢tverzubce skvrnitého,

P — Ortholinea scatophagi z mo¢ového
méchyie kaloZrouta skvrnitého
(Scatophagus argus),

Q — Myxidium coryphaenoideum ze
zluGového méchyie hlubokomotského
hlavouna tuponosého,

R — Ceratonova shasta ze stieva

pstruha duhového,

S — Sinuolinea tetraodoni z ledvin
¢tverzubce skvrnitého,

T — Myxidium bergense ze zlu¢ového
méchyte okounika modroudstého
(Helicolenus dactylopterus),

U — Sphaeromyxa hellandi ze Z?lu¢ového
méchyfte tresky skvrnité (Melanogram-
mus aeglefinus).

Aktinosporeovi stadia typt Guyenotia
(V) a Triactinomyxon (W) z malostéti-
natce niténky (Tubifex sp.),

typu Tetractinomyxon druhu Cerato-
nova shasta (X) a Parvicapsula mini-
bicornis (Y) z mnohostétinatce
Manayunkia occidentalis.

Velikost vyobrazenych spor se pohybuje
v rozmezi 8—25 um u myxospor (A-U),
15—40 um u aktinospor (V, X, Y)

a 150 um u aktinospory typu
Triactinomyxon (W).

Foto I. Fiala (A-Q, S-U),

P. Barto$ova-Sojkova (R, X, Y)

a S. D. Atkinson (V, W)
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pokrocilejsim skupindm Zivocicht s dvou-
stranné soumérnym télem (trojlisti — Bila-
teria). Presvédcivé dikazy v té dobé nepo-
skytly ani dalsi analyzy, které dokladaly
piibuznost rybomorek s vyse zmiriovanym
nezmarem jesetefim a umisténi obou ses-
terskych skupin do blizkosti zahavci.

O nékolik let pozdéji vstoupil do hry
opomijeny organismus Buddenbrockia plu-
matellae, poprvé pozorovany jiz v r. 1850
v télnf dutiné sladkovodnich mechovek.
Jeho taxonomické zatrazeni bylo dlouhou
dobu zdhadou, az na pocéatku 21. stoleti
se diky fylogenetické analyze 18S rDNA
zjistila jeho pfislusnost k rybomorkam
(Monteiro a kol. 2002). Tento organismus
byl spole¢né se sesterskym druhem Tetra-
capsuloides bryosalmonae zatazen do sa-
mostatné t¥idy rybomorek s pfizna¢nym
néazvem hlisticky (Malacosporea), a to na
zakladé unikatnich morfologickych, biolo-
gickych a molekularnich vlastnosti, které
jsou naprosto odlisné od téch ostatnich
znamych druht rybomorek. Tyto znaky
predstavuji ,,¢ervikovité“ nebo kulovité
,télo“ uvnitf naplnéné mékkymi (tedy
malaco- z feckého malakos) sporami, me-
chovky jako definitivni hostitelé a mole-
kularni seskupovani do samostatné linie
uvniti rybomorek.

Ani detailni vyzkum morfologie a exis-
tence omezenych molekuldrnich dat bud-
denbrokie v$ak zprvu nepomohl rozuzlit
komplikované postaveni rybomorek v Zivo-
¢i8né ¥isi. V téze analyze, ktera prifadila
buddenbrokii k rybomorkédm, byla My-
xozoa umisténa do blizkosti trojlistych;
tato pozice byla vsak jen slabé podpofena.
Cervitek tvarem t&la opravdu pfipomina
hadatko (trojlisti), o cemz svédéi i p¥itom-
nost ¢tyf podélnych svazkt svalt. Detail-
néjsi pohled ale ukazuje, Zze miiZze zrovna
tak byt néco jako protdhla strukturné zjed-
nodusend meduza, jejiz télo veetné sva-
lovych snopci je uspofddano paprscité —
tetraradialné. Na rozdil od ostatnich Za-
havci ji nicméné chybéji vnitini organy
a nervové soustava. Po nékolika letech
vnesla svétlo do problematického posta-
veni rybomorek prilomové analyza p¥i-
blizn& 50 gent ziskanych z EST (Expres-
sed Sequenced Tag) knihovny zmiiiované
buddenbrokie (Jiménez-Guri a kol. 2007).
Analyzy odhalily, Ze rybomorky tvofi
uvnitf zahavct sesterskou linii ke skupiné
Medusozoa, kterd zahrnuje druhy majici
v zivotnim cyklu medizu — tedy v8echny
skupiny kromé koralnatci (obr. 1). Dalsi
presvédcivé dukazy byly ziskany pfi studiu
polovych vacka T. bryosalmonae a pozdéji
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doloZeny studiemi na jinych druzich rybo-
morek. Myxozoa obsahuji ve svych pdlo-
vych vaccich minikolageny a nematogalek-
tiny, jejichz geny jsou vyhradné pfitomny
u zahavci. Fylogenetické studie zalozené
na uvedenych genech obé skupiny Zivo-
¢icht k sobé jednoznacéné pfipojily. Nej-
noveéjsi genomické a transkriptomické stu-
die, vychazejici z siroké plejady jadernych
a mitochondridlnich gent ziskanych me-
todou sekvenovani nové generace (NGS,
masivni paralelni sekvenovéni), potvrdily
vysledky pfedeslych analyz. Proto nyni
muZeme s jistotou Fict, Ze rybomorky jsou
vlastné pozménéné medizy, které dnes uz
nebrazd{ sirosiré vody, ale Ziji v télech
zivoc¢ichi obyvajicich tato prostiedi.

Obrovska diverzita
Drtiva vétsina rybomorek patii do t¥idy
myxosporidif (Myxosporea), které v rdmci
svych zivotnich cykld cizopasi u krouz-
kovci a obratlovcti, pfevazné u ryb, méné
¢asto u obojzivelnikd, plazt a vyjimecné
u vodnich ptakt a savct. Malacosporea
v soucasné dobé zahrnuji jenom pét po-
psanych druht parazitujicich u mechovek
a ryb. Posledni studie v8ak naznacuji, ze
biodiverzita této evolu¢né ptivodni skupiny
rybomorek je mnohem vétsi, coz plati také
pro myxosporidie. Vzhledem k tomu, Ze
kazdy druh kostnaté ryby s velkou pravdé-
podobnosti mtZe hostit minimélné jeden
druh rybomorky, druhova diverzita myxo-
zoi by v ryb4dch mohla odhadem dosaho-
vat ptes 32 tisic druhd. V disledku hosti-
telské specifity napi. hosti kaprovité ryby
kapr obecny (Cyprinus carpio) a karas zla-
ty (Carassius auratus) v ledvinach kazda
svj vlastni druh rodu Sphaerospora, které
jsou si blizce pf¥ibuzné. Rovnéz jeden druh
ryby miiZe byt infikovéan vicero druhy ry-
bomorek v riznych organech a tkanich —
napt. u kapra obecného bylo zaznamenano
pfes 50 druht rybomorek, z nichZ mnohé
obyvaji rizné organové soustavy a tkané
jako nésledek jejich uzké tkanové specifi-
city. Novy trend p¥i odhalovani biodiver-
zity v souCasnosti pfedstavuje vedle pfe-
trvavajiciho tradi¢niho mikroskopického
a modernéjsiho molekularniho vysetieni
hostitelskych tkdn{ také environmentéalni
vzorkovani DNA organismt pfitomnych ve
vodnim prostedi. Tato neinvazivni metoda,
zaloZend na detekci spor uvolnénych z hos-
titeld, mtiZze byt ndpomocna pro vytvoreni
o néco presnéjsi piedstavy, kolik druht ry-
bomorek na nasi planeté existuje a v jakych
typech habitat se spoletné s jejich poten-
ciadlnimi hostiteli pfevazné nachazeji.
Zivotni cyklus rybomorek je pomérné
slozity. Po vniknuti spor aktinosporeové-
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5 az 7 Presporogonicka vyvojova stadia
rybomorky Sphaerospora molnari ($ipky)
v kapru obecném (Cyprinus carpio).
Krevni stadium — Nomarského diferen-
cialni interferencni kontrast (obr. 5)

a Diff-Quick barveni (varianta Romanov-
ského barvent, které se pouziva k odliseni
bunék pii mikroskopickém vySetieni
krevnich a cytopatologickych natért, 6),
jaterni stadium (Diff-Quick, 7).

Primérni burika uvniti obsahuje bunky
sekundéarni (5 a 6) a uvnitf sekundarnich
bunék se tvori buiiky terciarni (7).
Meétitka odpovidaji 10 um.

Foto P. Barto$ova-Sojkova (obr. 5 a 7)

a A. S. Holzer (6)

8 Makroskopické zmény (oznacené
hvézdickou) na téle ryb (A—G) a obojzi-
velnikt (H) napadenych rybomorkami.
A — proliferativni onemocnén{ ledvin

s jejich charakteristickym zdufenim

u pstruha duhového zptisobené druhem
Tetracapsuloides bryosalmonae,

B — zdufrel4 varlata a ascites (nahromadéni
tekutiny) v bfigni dutiné moicéka evrop-
ského (Dicentrarchus labrax) napadeného
druhem Sphaerospora testicularis,

C — zénét plynového méchyte kapra
obecného zpisobeny druhem S. dykovae,
D a F — zdufeni bficha a analnfho otvoru
pstruha duhového infikovaného
Ceratonova shasta,

E — vrtohlavost pstruht (bliZe v textu)

s typickym z¢ernanim ocasu pstruha du-
hového postizeného rybomorkou pstruzi,
G — kozn{ léze na bfise pstruha duhového
napadeného Myxobolus squamalis,

H — cysty M. fallax ve varlatech rosnice
béloreté. Foto P. Barto$ova-Sojkova

(A, B, F), A. S. Holzer (C), S. D. Atkinson
(D, E, G) al. Fiala (H)

ho typu do obratlovéiho mezihostitele se
v ném rybomorky mnozi a na konci svého
vyvoje se ,,uhnizdi“ v cilovém orgénu, kde
vytvori infekéni spory (obr. 2 a 3). Typic-
kym a v Zivocisné ¥i8i unikatnim dtvarem
je tzv. burika v buiice, kdy se sekundarni
buiiky nachézeji uvnit buiiky primérni
(obr. 5 a 6). V nékterych ptipadech se vyvi-
jeji i terciarni (obr. 7), a dokonce kvartér-
ni bunky — takovy bunéény dtvar byva pro
ilustraci pfirovnavan ke skladané ruské
dfevéné panence matrjosce. Spory se do-
stavaji do vnéjsiho prostfedi moci, zluci
nebo rozkladem po thynu hostitele. Spo-
ry myxosporeového typu jsou infekéni pro
bezobratlého definitivniho hostitele, ve
kterém se vyvijeji trochu odlisnym zpu-
sobem neZ v obratlovci, jenZz navic zahr-
nuje pohlavni rozmnozovéani. Uvolnéné
aktinospory nakazi vyhradné uréity druh
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obratlovce. Zajimavosti je, Ze aktinospo-
reova stadia rybomorek byla kdysi pova-
Zovana za zastupce samostatné t¥idy Acti-
nosporea neboli dervomorky (obr. 4V-Y),
10 let po objevu prvniho zivotniho cyklu
rybomorky (1984) byla tfida zruena. Vét-
$ina druht rybomorek je hostitelsky spe-
cifickd — muze dokoné¢it vyvoj pouze
v jednom nebo v omezené skupiné hosti-
telskych druht. Existuji ale i druhy, které
napadaji Siroké spektrum rybich hostite-
14 a jsou rozsifeny po celém svété. Podrob-
néjsi priblizeni Zivotniho cyklu rybomo-
rek a jiné zajimavé postiehy miiZete najit
v ¢lancich Jittho Loma, gurua ¢eské pro-
tistologie, dlouhodobé zkoumajiciho kro-
mé jiného rybomorky (napf. Vesmir 1996,
3: 146 a Ziva 2002, 4: 174-177 nebo také
2010, 3: XLI).

Rybomorky parazituji prakticky ve viech
télesnych soustavach svych hostiteld, pii-
¢emz se zejména lis{ tim, jestli obyvaji
tkédné (histozoidti), ¢i dutiny organid nebo
celého téla (coelozoicti). U ryb, stejné jako
u ostatnich skupin obratlov¢ich hostitelt,
je mtZeme najit na povrchu téla, pfedevsim
na kiZi a zabrach, ale také ve vnitinich
organech, zejména v ledvinach, svalech,
zlu¢ovém a mocovém méchyii (obr. 8—11).
Vyvojova stadia nékterych druht rodu
Sphaerospora se navic mnohonasobné
mnozi v krvi svych hostiteld, kde vytvate-
ji tzv. krevni pohybliva stadia (obr. 5 a 6).
Cervené krvinky hostitele jsou parazitem
pravdépodobné konzumovény jako dtle-
zity zdroj energie (Korytaf a kol. 2020).

Prevazna vétsina druht rybomorek hos-
titelim neskodi. Existuji v8ak druhy, které
jsou vysoce patogenni a ptisobi obrovské
ztraty u volné Zijicich ryb, a také u druht
chovanych v akvakulturach (obr. 8). Jako
piiklad mtZeme uvést jiz zmitiovany pa-
togen lososovitych ryb Tetracapsuloides
bryosalmonae anebo rybomorku pstruzi
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(Myxobolus cerebralis) napadajici stejnou
skupinu ryb. Prvni druh zptsobuje pro-
liferativni onemocnéni ledvin, zatimco
infekce druhym ma4 za nésledek zanét hla-
vové chrupavky, jenZ mize vyustit v one-
mocnéni nazyvané vrtohlavost pstruht
(projevujici se mimo jiné abnormélnim
plavédnim a z&erndnim ocasu). V severo-
americkych lososovitych rybéch se vysky-
tuje Ceratonova shasta, vyvoléavajici krva-
ceni a nekrézu stfeva napadenych ryb.
V3sechna tato onemocnéni mohou vyustit
aZve 100% tmrtnost hostiteld, a tak kom-
pletné zdecimovat populace napadenych
ryb, a to véetné ohroZzenych druhi. Vy-
znamnym patogenem pladku kapra obec-
ného ve stiedni Evropé je Sphaerospora
molnari, jez zpusobuje Zaberni a kozni
sférospordézu, hemolytickou anémii a pfi-
spiva k zanétu plynového méchyte. Na-
sledkem infekce druhem S. testicularis,
napadajicim varlata mofc¢aka evropského
(Dicentrarchus labrax) ve stfedomoiské
akvakultufe, je dokonce paraziticka kast-
race hostitele. Jiné druhy rybomorek tvor-
bou nevzhlednych cyst (rody Myxobolus,
Henneguya, Thelohanellus) na povrchu
a uvnitf téla ryby anebo uvolriovdnim en-
zymu a naslednym zkapalnénim svalovi-
ny (rod Kudoa) snizuji kvalitu a estetickou
hodnotu konzumnich a okrasnych ryb
(akvarijnich nebo v zahradnich jezirkach),
které se tak stavaji neprodejnymi.

Na nasem tzemi pfedstavuje chov ryb
tradi¢ni a ekonomicky vyznamné zemé-
délské odvétvi. Ceska republika je jednim
z nejvétsich producentt kapra obecného
v Evropské unii a ¢tvrtym nejvétsim pro-
ducentem okrasnych a akvarijnich ryb na
svété. Nemoci ryb zistavaji jednim z hlav-
nich omezeni rtistu rybtho primyslu ne-
jenom v tuzemsku. Navic globdlni zména
klimatu mé za nasledek neustaly narist
mnoZeni patogent, véetné rybomorek, a je-
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jich pfezivani, rychlejsi pfenos onemoc-
néni a vétsi vnimavost hostitele (Sudhagar
a kol. 2020). V soucasné dobé neexistuje
zadna efektivni legalni lé¢ba namifrena
proti rybomorkdm u ryb uré¢enych pro lid-
skou konzumaci. Proto se tymy po celém
svété snazi najit molekuly/mechanismy,
které by mohly predstavovat potencidlni
kandidaty pro vyvoj a aplikaci novych
chemoterapeutickych strategii a viibec
prvnich rybich vakcin proti témto moleku-
lam rybomorek.

Zjednodusené, a piece jenom slozité
Rybomorky se prdvem neodborné nazyva-
ji ,,ulitli“ parazité. V ¢em ale tkvi unikét-
nost této skupiny? Dosud jsme se zabyvali
strukturnim a velikostnim zjednodugenim
jejich télesné stavby a pozménénim ptivod-
ni stavby téla ve prospéch vzniku struk-
tur zejména potiebnych k invazi hostitele.
Co se ale v disledku pfechodu na parazi-
ticky zptisob zivota udélo s genetickou
informaci rybomorek? Geny myxozoi, a to
nejen ribozomaélni, ale i viechny ostatni, se
vyvijely mnohem rychleji (a riznym tem-
pem i u blizce ptibuznych druht rybomo-
rek) nez geny jejich volné Zijicich p¥ibuz-
nych. To znamenalo obrovskou akumulaci
zmeén v jejich genetické informaci, coz se
ve fylogenetickych analyzach projevuje
dlouhymi vétvemi nachylnymi k tvorbé
artefaktt (pfitahovani dlouhych vétvi).
Kromé toho doslo v pritbéhu evoluce ke
ztraté mnoha gent potfebnych pro urcité
metabolické procesy, pfedevsim pro ty
nepostradatelné pro Zivoc¢ichy s komplex-
néjsi organizaci téla. Jaderné genomy ry-
bomorek jsou jedny z nejkompaktné&jsich
a nejmensich v zivocisné fisi. Udava se,
Ze rybomorky maji pfiblizné 15krat men-
$1 genomy nez bézni volné Zijici Zahavci.
Na druhé strané se u nich objevuji unikat-
ni geny, které nenachazime u ostatnich
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zahavct a jejichz funkce je dosud nezna-
ma. Nejnoveéjsi transkriptomické analyzy
navic ukazuji, Ze produkty nékterych genti
zndmych u jinych skupin parazitd jsou
u rybomorek pfitomny v mnohem vétsim
mnozstvi (Hartigan a kol. 2020, Yang a kol.
2014). Tato zjisténi mohou bezpochyby
souviset s parazitismem a s tim spojenou
potfebou produkovat molekuly Géinné pro
udrzeni a mnoZeni se parazita v téle hos-
titele, napf. prostfednictvim boje s jeho
imunitnim systémem.

Plné funkéni mitochondrie,

nebo jen prazdné schranky?

Mitochondrie si mtiZzeme predstavit jako
malé buné¢né tovarny na energii, které
jsou nepostradatelnou soucasti témér
vsech eukaryotickych bunék. Vznikly vel-
mi ddvno endosymbiézou alfaproteobak-
terie a pfedka soucasnych eukaryotnich
organismu. Nasledné& dochazelo k pfeno-
su genetického materidlu z této protomito-
chondrie do jadra hostitelské buiiky, ¢imz
se snizoval pocet gend, které nyni tvofi
genom mitochondrie. Mitochondrialni ge-
nom eukaryot ma riznou velikost a sloZeni.
Lisi se mezi jednobunéénymi organismy,
rostlinami a zivoc¢ichy. Napf. u rostlin je
velikost genomu az nékolik set tisic paria
bazi, zatimco u zivocicht doslo k vyrazné
redukci na velikost vétsinou v rozmezi 16
a% 17 tisic péard bazi. Zahavci jsou v rdmci
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zivocichti dokonalym ilustrativnim p¥ipa-
dem plasti¢nosti mitochondrialniho geno-
mu. Béhem evoluce ztratili téméf viechny
transferové RNA (tRNA) a u skupiny Me-
dusozoa se linearizovala pivodné kruho-
va molekula DNA. U ¢tythranek (Cubozoa)
a nezmara Hydra magnipapillata doslo
dokonce k fragmentaci genomu na néko-
lik linedrnich chromozomu. A jak je tomu
u rybomorek, prazvlastni parazitické sku-
piny zahavca? Mitochondridlni genom
rybomorek byl odhalen teprve neddvno
u nékolika malo zastupci. K jeho pozna-
ni bylo tfeba vyuzit NGS metod, protoze
standardni postupy zaloZené na Sange-
rové sekvenovani dlouhych amplikont
mitochondridlniho genomu (produkti jeho
amplifikace — zvy3eni poctu kopii piislus-
nych useki DNA) ke kyZenému vysledku
nevedly. Divodem byl zejména fakt, Ze i ty
nejkonzervativnéj$i mitochondrialni geny
byly v pribéhu evoluce rybomorek zasad-
né zménény. Nasledkem toho nebylo mozné
¢asti mitochondridlniho genomu namno-
zit, jelikoz vazba dosud zndmych mitochon-
dridlnich primert (uméle nasyntetizova-
nych kratkych tisekt DNA) a DNA tsekt
rybomorek béhem laboratorni syntézy DNA
metodou polymerazové fetézové reakce
(PCR) taktka nefungovala.

A pravé extrémné vysoka rychlost evolu-
ce mitochondridlniho genomu rybomorek
znesnadiiovala i patrdni po mitochondrial-
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nich genech v datech ziskanych metodou
NGS. Nicméné mravenci prace se vyplati-
la a pFinesla velka piekvapeni. U rybomor-
ky Enteromyxum leei, kterd je parazitem
zazivaciho traktu nékterych ekonomicky
vyznamnych motskych ryb, byl zjistén
nejvétsi znamy mitochondridlni genom
u zivocichu. Jeho velikost ¢ini 188 tisic
pért nukleotidovych bézi a je vice nez
10nédsobna oproti béznému genomu vétsi-
ny Zivoc¢icht a dvojnasobné ve srovnani
s nejvétsim mitochondridlnim genomem
houbovce Petrobiona massiliana (Porifera).
Velmi pfekvapivé bylo i zjisténi charakteru
mitochondridlntho genomu této rybomor-
ky, jenz je fragmentovan na 8 kruhovych
molekul DNA. Velikost v8ech molekul je
pfiblizné stejnéd a pohybuje se okolo 23 ti-
sic bazi. Ze 13 gent kddujicich proteiny,
které jsou béznou soucasti mitochondrial-
ni genetické informace u Zivocichda, se
podatilo identifikovat pouze pét (podjed-
notky komplexti dychaciho fetézce NAD1
a NAD2, cytochrom ¢ oxidazu 1 a 2, cyto-
chrom b). Kazdy se nachézi na jiné kruho-
vé molekule, kterd vzdy obsahuje jeden ze
dvou gent kédujicich RNA ribozomalnich
podjednotek. Dalsi zajimavosti je, Ze nebyl
identifikovan Zddny gen pro tRNA, jichz je
v béZném mitochondridlnim genomu Zivo-
¢ichu 22 typt. K velké redukci tRNA genti
sice do8lo uz u predka zahavct, nicméné
rybomorky jsou jedinou skupinou, u kte-
ré chybéji iplné. Mitochondrialni DNA
rybomorky E. leei obsahuje z vétsi ¢asti
nekédujici oblasti, téméf totoZzné u vsech
jednotlivych kruhovych molekul genomu.
Pozoruhodné je, Ze velmi podobny charak-
ter mitochondridlniho genomu byl zjistén
u parazitické vsi Satn{ (Pediculus huma-
nus), kterd mé sviij genom také rozdélen
na nékolik malych kruhovych molekul.
Duvody fragmentace genomu, jez obecné
neni pro organismus z nékolika divodi
vyhodn4, nejsou zatim dobfe vysvétleny.
Jedna z teorii ¥ik4, Ze fragmentovany ge-
nom umoZziiuje rychlejsi replikaci DNA.
Je v8ak znamo, Ze k jeho rozdéleni na ¢as-
ti dochézi Gastéji u parazitd, ktefi museji
prezit neptiznivé podminky ve formé re-
zistentnich stadii (vaji¢ek nebo spor).
Kromé E. leei je mitochondridlni genom
popsén jesté u ti druht rybomorek rodu
Kudoa a jednoho druhu rodu Myxobolus.
U vsech byl potvrzen kruhovy charakter
molekuly, ¢imZ se rybomorky odlisuji od
vsech zastupct skupiny Medusozoa. Je to
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9 az 11 Histologické fezy rybich tkéani
napadenych rybomorkami (oznacené
hvézdickou). Spory a plasmodia Sphae-
rospora testicularis v semenotvornych
kanalcich motc¢éka evropského (obr. 9),
cysty naplnéné sporami Myxidium rhodei
vyvijejici se v Bowmanové prostoru
renélnich télisek plotice obecné (Rutilus
rutilus, 10) a spory rybomorky pstruzi

v chrupavce pstruha duhového (11).
Barveno hematoxylinem a eozinem

(9 a 10) a Giemsou (11) — barvivem obsa-
hujicim azur, metylenovou modf a eozin
bézné vyuzivanym k barveni mikrosko-
pickych preparatd protist a krevnich
roztéru (11). Métitko 100 um (9),

50 wm (10) a 20 um (11). Foto P. Barto$o-
va-Sojkova (obr. 9 a 11) a L. Fiala (10)

12 Schematické zndzornéni pferusené
drahy aerobni respirace v mitochondrii
Henneguya salminicola v disledku chybé-
jicich podjednotek cytochrom c oxidazy.
Acetyl-CoA — acetylkoenzym A,

ATP — adenosintrifosfat, ADP — adeno-
sindifosfat, CI az CV — podjednotky I-V
dychaciho fetézce, PDH — pyruvat
dehydrogenaza, Q — koenzym Q neboli
ubichinon, TCA — cyklus trikarboxylo-
vych kyselin, tedy Krebstv cyklus.
Upraveno podle: D. Yahalomi a kol.
(2020). Orig. I. Fiala

také dalsi diikaz starobylého ptvodu rybo-
morek, které se pravdépodobné oddélily
od evolu¢ni linie vedouci k Medusozoa
pred linearizaci jejich mitochondrialni
molekuly. Fragmentace genomu byla pozo-
rovéna jen u druhu Kudoa iwatai, a to do
dvou kruhovych molekul. Zbylé tfi dru-
hy maji mitochondrialni genom na jedné
kruhové molekule.
s mitochondridlnim genomem u druhu
Henneguya salminicola (obr. 4E). Tato ry-
bomorka veskerou mitochondrialni gene-
tickou informaci ztratila (obr. 12). Je viibec
prvnim Zivoc¢ichem, ktery ztratil jeden
z hlavnich zivoc¢isnych znakd, a to mito-
chondrialni geny pro aerobni respiraci
v mitochondriich. Jinak feceno, buriky toho-
to mnohobunééného parazita nedokdzou
dychat. Druhotna ztrata aerobni respirace
pfitom neni tak neobvykla. S timto feno-
ménem se setkdvame u fady jednobunéc-
nych organismi (napf. u parazitd ménav-
ky dplaviéné — Entamoeba histolytica,
lamblie stfevni — Giardia intestinalis nebo
mikrosporidii), které riznymi zptisoby Fesi
strategii svého preziti za podminek s niz-
kym ¢i téméf nulovym mnozstvim kysli-
ku v prostfedi, kde Ziji. V Zivocisné ¥isi se
s timto jevem setkdvame viibec poprvé.
Za tento objev vdé¢ime mezinarodnimu
tymu sloZenému z izraelskych, americkych
a francouzskych védci (Yahalomi a kol.
2020). Ke svému studiu mitochondriilniho
genomu si vybrali dvé rybomorky z linie
evolu¢né vzdalenéjsi od téch rybomorek,
u kterych jiz genom popsan byl. Jejich
objev byl ¢astetné dilem néhody, Ze jed-
nim z druht byl pravé ten, u néhoz poz-
déji popsali ztratu mitochondrialntho ge-
nomu. Dokézat ve védé, Ze néco neni, je
vzdy mnohem téz8i, nez dokazat, Ze néco
existuje. A v daném pfipadé to platilo
dvojnésobné. Jak jsme jiz zminili, rych-
lost evoluce jadernych genti rybomorek je
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obrovské a u mitochondridlnich geni jes-
t& o néco vyssi. Z toho duvodu je naleze-
ni mitochondridlnich gent, jejichz sek-
vence se mohou zdsadné lisit od zndmych
gent rybomorek, v milionech nukleotido-
vych bazi celkové genetické informace
organismu velmi nesnadné. Proto netispés-
né identifikace neznaci bezprostfedné ab-
senci gent, ale nejprve musime vyloucit
vSemozné metodické chyby potencidlné
také souvisejici s neobvyklym charakte-
rem mitochondrialniho genomu myxozof.
V3e ale naznacuje, Ze u této rybomorky
skutec¢né doslo ke ztraté celého genomu
mitochondrie. Pro jeho absenci svédei
i dalsi molekularnégeneticky objev. V ja-
derném genomu H. salminicola byl totiz
identifikovan pseudogen mitochondrialni
DNA polymerdzy s nékolika bodovymi
mutacemi vnasejicimi stop kodony do jeji-
ho ¢teciho rdmce a znemoziiujici tim syn-
tézu funkéniho proteinu. V bézné buiice je
tkolem této DNA polymerdzy zajistovat
syntézu mitochondridlni DNA. Pfitomnost
stop kodoni je jasnym ditkazem, Ze tento
gen neplni svou funkci, a tedy nedochazi
k prepisu mitochondrialni DNA. Dalsim
diikkazem absence mitochondrialniho ge-
nomu bylo i mikroskopické pozorovéani
preparatt vyvojovych stadii H. salminico-
la a pfibuzného druhu rybomorky z rodu
Myxobolus, jenz mitochondrialni genom
ma. Na rozdil od myxobola, u henneguye
kromé jadra s jadernou DNA na preparatu
,nesvitila“ (nebyla vizualizovana fluores-
cenéni barvou DAPI) Z4dna jina organela,
coz dokldda nep¥itomnost mitochondrialni
DNA v burikach.

Pti absenci mitochondrialniho genomu
neni H. salminicola schopna vytvofit pro-
teiny kédované mitochondrii, které jsou
soucasti biochemické drahy zajistujici bu-
nééné dychéni. Bez pfitomnosti proteind
tvoricich respira¢ni komplexy neni moz-
né oxidativni fosforylace, p¥i niz se spo-
tfebovavaji molekuly kysliku a vznikaji
molekuly adenosintrifosfatu (ATP), které
jsou pro buriku zdrojem energie. Je zajima-
vé, Ze u této rybomorky nebyly nalezeny
ani zadné geny nebo homology gen, které
by kédovaly proteiny zajistujici alternativ-
ni cestu pro vyrobu energie v mitochondrii,
jako jsou hydrogenéazy nebo pyruvat format
lyaza, u nékterych anaerobnich jedno-
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oxidativni
fosferylace

12

bunéénych organismt umoziiujici ve
specifickych organelach produkci ATP.
Takové organely neobsahuji typické mito-
chondrialni kristy (membrénové piepédz-
ky, zahyby) a nazyvame je napi. hydro-
genozomy. Faktem je, Ze mitochondrie
H. salminicola obsahuji klasické kristy.
Pseudogen mitochondridlni DNA polyme-
rédzy pfitomny v jaderném genomu navic
naznacuje, Ze ztrata mitochondriadlni DNA
a aerobni respirace mtiZe byt evoluéné
velmi recentni udélosti. Tuto domnénku
podporuje i jeji zptisob parazitismu. Defi-
nitivnim hostitelem H. salminicola je
pravdépodobné niténka ze skupiny Naidi-
dae, kterd Zije v anoxickém prostiedi za-
vrtand v bahné. Mezihostitelem jsou loso-
sovité ryby, u nichz se H. salminicola
vyskytuje v bilém mase — tkani charakteris-
tické anaerobnim metabolismem. Je tedy
pravdépodobné, Ze tato rybomorka, stej-
né jako mnohé jednobunécéné organismy
ztratila mitochondriéln{ genom v diasledku
adaptace na podminky nizké dostupnosti
kysliku u obou hostitel.

Rybomorky nas nepfestévaji prekvapo-
vat svymi biologickymi vlastnostmi, evo-
luénimi déji a nyni i extrémnim charak-
terem mitochondridlntho genomu. Ten
u jednoho druhu nemd enormni velikosti
mezi zivo¢ichy obdoby a u druhého tplné
chybi, a tim jsou rybomorky mezi dosud
studovanymi mnohobunéénymi organis-
my naprosto unikatni.

Vyzkum rybomorek v Ceské republice je
realizovan v Laboratoii rybi protistologie
Parazitologického tistavu BC AV CR v Ces-
kych Budéjovicich. Vice informaci najdete
na webové strance www.paru.cas.cz/sek-
ce/rybi-parazitologie/laborator-rybi-pro-
tistologie. Prispévek vznikl s podporou
programii Ministerstva Skolstvi, mlddeze
a télovychovy CR (program Inter-excel-
lence, grant ¢. LTAUSA17201) a Grantové
agentury CR (projekty excelence v zédklad-
nim vyzkumu EXPRO, grant ¢. 19-28399X).
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