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Abstrakt 

Zástupci skupin Aphelida, Cryptomycota a Microsporidia jsou obligátní intracelulární 

parazité, kteří napadají širokou škálu hostitelů. Infikují je prostřednictvím unikátního invazního 

aparátu, ve kterém hraje důležitou roli struktura zvaná penetrační trubice. Za použití této trubice 

proráží stěnu hostitele a uvnitř hostitelských buněk přechází do rychle se množícího trofického 

stádia. Penetrační trubici také často využívají při opuštění hostitele. Hlavním cílem této práce 

je proto detailněji představit způsob invaze a strukturu penetračního aparátu těchto tří skupin 

organismů s důrazem na jejich vzájemnou příbuznost, ale i jejich odlišné životní strategie. 

V širším kontextu je studium biologie těchto organismů důležité i z fylogenetického hlediska, 

neboť jejich evoluční historie by mohla napomoci objasnit vývoj celé říše Fungi. Vědecká 

komunita doposud věnovala největší pozornost zejména skupině Microsporidia a o zbylých 

skupinách tak schází podrobnější informace.  

Klíčová slova: afelidie, Cryptomycota, mikrosporidie, Rozella, penetrační trubice, invaze 

 

 

  



 
 

Abstract 

Aphelida, Cryptomycota and Microsporidia representatives are obligatory intracellular 

parasites which attack a wide range of hosts. They infect them with a unique invasive apparatus 

in which so-called penetrating tube structure plays an important role. They pierce the host’s 

wall using this tube and enter rapidly multiplying trophic stage within the host’s cell. Often, 

they also use the penetration tube when leaving the host. Therefore, the main goal of this work 

is to present the method of invasion and the structure of the penetration apparatus of these three 

groups of organisms in more details with an emphasis on their mutual relationship but also their 

different life stages. In a broader context, study of these organisms is also important 

from a phylogenetic point of view as their revolutionary history could help clarify the whole 

Fungi kingdom development. Up until now the scientific community has paid the most attention 

to the Microsporidia group and detailed information about the remaining groups is lacking. 

Key words: Aphelida, Cryptomycota, Microsporidia, Rozella, penetration tube, invasion  

 

  



 
 

Obsah 

 
1 Úvod ................................................................................................................................... 1 

2 Aphelida ............................................................................................................................. 2 

2.1 Životní cyklus a invaze ................................................................................................ 2 

2.2 Penetrační trubice ........................................................................................................ 6 

2.3 Zástupci ....................................................................................................................... 8 

2.3.1 Aphelidium ........................................................................................................... 9 

2.3.2 Amoeboaphelidium .............................................................................................. 9 

2.3.3 Pseudaphelidium ................................................................................................ 10 

2.3.4 Paraphelidium ..................................................................................................... 10 

2.4 Aphelida vs Fungi ...................................................................................................... 10 

2.5 Hospodářský význam ................................................................................................ 11 

3 Cryptomycota ................................................................................................................... 11 

3.1 Životní cyklus a způsob invaze ................................................................................. 12 

3.2 Vývoj rozhraní mezi parazitem a hostitelem ............................................................. 16 

3.3 Hospodářský význam ................................................................................................ 18 

4 Microsporidia ................................................................................................................... 18 

4.1 Stádia životního cyklu ............................................................................................... 18 

4.1.1 Spora ................................................................................................................... 19 

4.1.2 Meront, sporont a sporoblast .............................................................................. 21 

4.2 Invaze do hostitele ..................................................................................................... 22 

4.3 Hospodářský význam ................................................................................................ 24 

5 Porovnání skupin Aphelida, Cryptomycota a Microsporidia ........................................... 25 

6 Závěr ................................................................................................................................. 28 

7 Seznam použité literatury ................................................................................................. 29 

 
 



 

1 
 

1 Úvod 
Aphelida, Cryptomycota a Microsporidia jsou skupiny jednobuněčných intracelulárních 

parazitů. Tito parazité sdílejí podobnou evoluční historii a pravděpodobně se jedná o bazální 

či sesterské skupiny k říši Fungi. Výše zmíněné organismy do hostitele vstupují za použití 

injekční trubice, což je velmi ojedinělý fenomén a nelze ho pozorovat téměř u žádné jiné 

skupiny organismů.  

Cílem této práce je popsání a porovnání invazního aparátu a způsobu invaze do hostitele 

u každé výše zmíněné skupiny. Proto je nezbytné se zaměřit na životní cyklus a samotný proces 

invaze jednotlivých skupin a následné shrnutí případných shodných znaků či naopak rozdílností 

tohoto procesu. U každé skupiny je také zmíněn její vliv na člověka a hospodářství či její 

případná ekologická role.  

Na rozdíl od názvu práce jsou její úvodní kapitoly věnovány skupině Aphelida, 

která představuje nejméně odvozenou skupinu a jejíž genom se v mnohém podobá pravým 

houbám. Následuje kapitola o zástupcích skupiny Cryptomycota, zejména pak o jejím 

nejznámějším rodu Rozella. Tomu je věnována nepoměrně větší pozornost oproti ostatním 

zástupcům skupiny. Hlavním důvodem je, že způsob invaze rodu Rozella je nejlépe objasněn 

a zároveň lze s jistotou prohlásit, že tento rod do skupiny Cryptomycota vskutku náleží. 

Fylogenetická pozice ostatních rodů této skupiny tak jednoznačná není a navíc se svým 

životním cyklem často podobají spíše mikrosporidiím. Kapitola pojednávající o skupině 

Cryptomycota je tak i pojítkem mezi skupinami Aphelida a Microsporidia. Skupině 

Microsporidia jsou věnovány závěrečné kapitoly práce, neboť se způsob invaze hostitelských 

buněk mikrosporidiemi částečně liší od strategie dvou výše zmíněných skupin. Také 

se pravděpodobně jedná o nejvíce evolučně divergovanou skupinu. I přesto bude stále kladen 

důraz na společnou evoluční historii těchto skupin a na podtržení výjimečnosti jejich invazního 

aparátu.  

  



 

2 
 

2 Aphelida 
 Aphelida, česky také afelidie, jsou eukaryotičtí obligátní intracelulární parazitoidi 

vodních řas (Cavalier-Smith, 2013). Rozlišujeme čtyři rody afelidií – Aphelidium, 

Amoeboaphelidium, Pseudaphelidium a Paraphelidium. Jedná se převážně o sladkovodní 

organismy, avšak rod Pseudaphelidium nacházíme pouze v mořské vodě (Sergey A. Karpov et 

al., 2019).  

 Výzkum afelidií započal na konci 19. století, kdy německý mykolog a botanik Wilhelm 

Zopf objevil a popsal rod Aphelidium. Další rod - Amoeboaphelidium - byl popsán až o 40 let 

později a v obou případech se vyskytly problémy s taxonomickým zařazením těchto organismů. 

Kvůli svému životnímu cyklu byly sice považovány za „houbové živočichy“, problematická 

však byla existence améboidního stádia, které je pro houby atypické (Sergey A. Karpov, 

Mamkaeva, Aleoshin, et al., 2014). Do dnešní doby je taxonomie afelidií v některých případech 

nejasná. Hlavním důvodem je absence zevrubných fylogenetických analýz zapříčiněná zejména 

malým vědeckým zájmem o tuto skupinu organismů, a to navzdory pravděpodobně velmi 

důležité evoluční pozici afelidií vzhledem k objasnění evoluce hub a houbám podobných 

organismů (Torruella et al., 2017). 

 To vše je umocněno jedinečnou biologií afelidií, které jakožto intracelulární parazitoidi 

vždy způsobují smrt svého hostitele. Tento fakt afelidie odlišuje od příbuzných skupin 

Cryptomycota i od mikrosporidíí, jejichž zástupci se svého hostitele snaží udržet naživu. 

2.1 Životní cyklus a invaze 

 Životní cyklus afelidií je poměrně komplexní (Obr. 4). Z hlediska životních forem 

se jedná o améboflageláty, tj. organismy, které během svého života střídají stádia améby 

a bičíkovce (Sergey A. Karpov, Tcvetkova, et al., 2017). Celý životní cyklus parazitoida 

proběhne za zhruba 3 až 4 dny od počátku infekce (Letcher et al., 2013). 

 Prvním stádiem životního cyklu je pohyblivá zoospora. Ta po nalezení hostitele začne 

prudce rotovat, čímž dojde k zanoření bičíku do buňky a afelidie následně encystuje (Obr. 1) 

(Sergey A. Karpov, Mamkaeva, Benzerara, et al., 2014). Samotné zanoření bičíku probíhá 

velmi rychle a nezabere více než 4 minuty (S.A. Karpov et al., 2016).  

Vzniklá cysta je pokrytá tenkou polysacharidovou stěnou a představuje klíčové stádium 

pro invazi parazitoida do hostitele. Cysta kopíruje pseudopodiemi povrch hostitelské buňky 

a hledá místo, kterým lze do buňky vstoupit, například prasklinu v buněčné stěně (dále BS) 

či překryv křemičitých plátů u rozsivek (Schweikert & Schnepf, 1997). Pokud otvor v BS není 

nalezen, k infekci nedochází. Pakliže je ale poškození stěny úspěšně nalezeno, cysta pomocí 
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apresoria pevněji přilne k BS hostitele a proráží jeho BS pomocí penetrační trubice (Sergey A. 

Karpov, Mamkaeva, Aleoshin, et al., 2014).  

 

 

Obr. 1 – Ukázka zoospor (Z) a následně encystovaných parazitoidů ( C ) (Letcher et al., 2015) 

 

 Zásadní vliv na vystřelení penetrační trubice a následnou invazi cysty do hostitelské 

buňky má posteriorní vakuola (Obr. 2). Je odvozena od Golgiho aparátu a endoplazmatického 

retikula a může zabírat až polovinu obsahu buňky (Sergey A. Karpov, Mamkaeva, Benzerara, 

et al., 2014). Po přilnutí cysty k BS hostitele začne posteriorní vakuola bobtnat, což vede 

k postupnému vytlačení obsahu cysty do hostitelské buňky skrz penetrační trubici (Sergey A. 

Karpov, Mamkaeva, Aleoshin, et al., 2014). Jako první trubicí vždy prochází cytoplazma, 

pak následuje mitochondrie a ostatní organely (např. lipidová tělíska) a jako poslední je 

penetrační trubicí protlačeno buněčné jádro (Sergey A. Karpov, Mamkaeva, Benzerara, et al., 

2014). Během pronikání obsahu cysty do hostitelské buňky také dochází k postupnému 

odrolování infekční trubice podobně, jako se rolují prsty rukavic (Schweikert & Schnepf, 1997). 

Cysta, která může obsahovat zbytky cytoplazmy a membrán parazitoida může nějakou dobu 

setrvávat na povrchu hostitele přichycena za penetrační trubici i poté, co parazitoid tuto cystu 

opustil (Sergey A. Karpov et al., 2013). Při napadení mnohobuněčného hostitele nemusí cysty 

invadovat do všech hostitelských buněk a některé buňky tak zůstávají zachované (Tcvetkova et 

al., 2019). 
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Obr. 2 – Bobtnající posteriorní vakuola (označena šipkou) zaručující úspěšnou invazi parazitoida (cy) 

(Sergey A. Karpov et al., 2013) 

 

 Po vniknutí celého obsahu spory do hostitele buňky přechází parazitoid do stádia 

intracelulární fagotrofující améby (trofonta), která fagocytózou pohlcuje obsah hostitele 

a transportuje ho do své trávicí vakuoly (S.A. Karpov et al., 2016). V pozdější fázi tohoto stádia 

může mít améba větší množství potravních vakuol, avšak trávicí vakuolu lze pozorovat vždy 

jen jednu. Potravní vakuoly mají nejspíše funkci pouze transportní, protože pozřený obsah 

v nich zůstává nedotčený (Sergey A. Karpov, Mamkaeva, Benzerara, et al., 2014). Trofont 

nejdříve pohlcuje střed hostitelské buňky, pak periferní chloroplasty a nakonec pozře 

hostitelské mitochondrie (Sergey A. Karpov, Tcvetkova, et al., 2017). V tomto stádiu lze 

pozorovat extrémní proliferační aktivitu  parazitoida a trofont následně prochází dalšími 

stádii –  roste a proměňuje se v mnohojaderné endobiotické plasmodium (Letcher & Powell, 

2019). 

Plasmodium je nejdelší stadium celého životního cyklu. Obsah hostitelské buňky ukládá 

do potravních vakuol, ze kterých je poté potrava transportována do hlavní trávicí vakuoly, 

kde dojde k jejímu zpracování. V této aktivitě pokračuje plasmodium do té doby, 

než v hostitelské buňce nezbývá nic jiného než pro afelidie nestravitelná hmota. Tato hmota je 

pak v plasmodiu uložena ve formě jednoho či dvou zbytkových tělísek uložených kolem 

centrální trávicí vakuoly a plasmodium se ocitne v amorfní matrix hostitelské buňky (Obr. 3) 

(Sergey A. Karpov et al., 2013). Zralé plasmodium se následně rozpadne na množství 

jednojaderných, jednobičíkatých zoospor, které opouštějí hostitelskou buňku. Vytvořený 

posteriorní bičík je určujícím znakem zralých zoospor. Při jejich tvorbě afelidie netvoří vlastní 

stěnu sporangia, ale přejímají stěnu hostitele (Sergey A. Karpov, Tcvetkova, et al., 2017; Sergey 

A. Karpov et al., 2020). 
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Obr. 3 – Stadium plasmodia (pl) s velkou centrální vakuolou (cev) a zbytkovým tělískem (rb); 

plasmodium se nachází v amorfní matrix hostitele (am) (Sergey A. Karpov et al., 2020) 

 

 Zoospory opouštějí hostitelskou buňku místem, kterým procházela infekční trubice.  

Výjimečně se stává, že ze sporangia vycházejí mnohojaderné buňky parazitoida, které 

však nevedou k dalšímu vývoji a záhy hynou (Karpov, Mamkaeva, Aleoshin, et al., 2014, 

Letcher & Powell, 2019) .  

 

Obr. 4 – Schéma životního cyklu afelidií (Sergey A. Karpov, Mamkaeva, Aleoshin, et al., 2014); 

Aph – Aphelidium, Am – Amoeboaphelidium, Ps – Pseudaphelidium, c – cysta, A – přichycení 

a encystace zoospory na povrchu hostitelské buňky, B – průnik do hostitele, C – pohlcování obsahu 

buňky fagotrofní amébou, D – vznik mnohojaderného plasmodia a jeho úplné vyplnění hostitelské 

buňky, E – dělení plasmodia na jednojaderné buňky, F – zoospory opouštějící hostitelskou buňku, 

G – příprava na tvorbu dormantní spory, H – vznik dormantní spory; modrá barva – jádro, červená 

barva – zbytkové tělísko 
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2.2 Penetrační trubice 

 Penetrační trubice je specifickou strukturou cysty afelidií a může dosahovat 

až pětinásobku její délky (Sergey A. Karpov, Mamkaeva, Benzerara, et al., 2014). Jedná 

se o plochou a nepravidelně zkroucenou strukturu vychlípenou dovnitř cytoplazmy, která je 

pravděpodobně přímo odvozena od cystové stěny. Stěna penetrační trubice je tvořena dvěma 

vrstvami – vnitřní polysacharidovou vrstvou, která je obklopena druhou - tenkou vrstvou 

z elektrondenzního materiálu. Na straně přisedlé k hostitelské buňce je polysacharidová stěna 

cysty nahrazena tzv. adhezním diskem, který obsahuje zátku vyplňující ústí penetrační trubice 

tak, aby nedošlo k jejímu předčasnému vystřelení (Obr. 5).  

 

Obr. 5 – Ukázka vznikající penetrační trubice (černá šipka) a vznikající zátky (Schweikert & Schnepf, 

1997) 

 

 V momentě, kdy začne posteriorní vakuola cysty bobtnat, penetrační trubice cysty 

se začne odrolovávat jako prst u rukavice – trubice se postupně vychlipuje proti zátce adhezního 

disku a je protlačena skrz centrální pór adhezního disku (Obr. 6). Vysouvající se trubice tvoří 

kanál, kterým prochází obsah parazitoida, dokud v cystě nezůstane nic než pozůstatky 

membrán, cytoplazmy a posteriorní vakuola (Schweikert & Schnepf, 1997). Po proražení BS 

dochází k částečné degradaci penetrační trubice, což usnadňuje vlastní průnik do hostitelské 

buňky (Letcher, Powell, et al., 2017).  

 

Obr. 6 – Schéma procesu infekce druhu Pseudaphelidium drebesi (Schweikert & Schnepf, 1997) ; 

zelená šipka – plazmatická membrána hostitelské buňky, červená šipka – BS hostitelské buňky, modrá 

šipka – zátka v póru adhezního disku, žlutá šipka – tenká vrstva BS cysty, propojená s plazmatickou 
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membránou a penetrační trubice od této struktury odvozená, oranžová šipka – BS cysty; lze také dobře 

pozorovat bobtnání posteriorní vakuoly 

Odrolování penetrační trubice a následný průnik obsahu parazitoida do buňky hostitele 

však nejsou způsobeny pouze aktivitou posteriorní vakuoly. Ukazuje se, že vnitrobuněčnému 

transportu obsahu cysty do hostitele napomáhají mikrotubuly obsažené v samotné penetrační 

trubici (Sergey A. Karpov, Tcvetkova, et al., 2017). 

 Důležité je zdůraznit, že penetrační trubice afelidií proráží pouze buněčnou stěnu 

hostitele, a nikoliv jeho plazmatickou membránu (Obr. 7). I proto se původně uvažovalo 

o možnosti, že afelidie požírají své hostitele ,,zvenku“. V tom by také tkvěl rozdíl ve způsobu 

invaze využívaný afelidiemi oproti zástupcům skupiny Cryptomycota. O těch se již dříve 

vědělo, že obsah cysty se do cytoplazmy hostitele dostává přímo (Schweikert & Schnepf, 1997). 

Je tomu ale pravděpodobně jinak. Nedávná studie ukázala, že obdobný způsob invaze 

je nejspíše využíván i afelidiemi (Obr. 8). Průchod obsahu cysty penetrační trubicí je zřejmě 

tak rychlý, že vytvoří tlak dostatečný k lokálnímu proražení hostitelské plazmatické membrány. 

Tímto omezeným poškozením membrány je injikován téměř celý obsah cysty a hostitelská 

plazmatická membrána je pak opět zacelena. Dalším důkazem průniku afelidií až do hostitelovy 

cytoplazmy je uspořádání rozhraní mezi hostitelem a parazitoidem. Cytoplasma afelidií 

a hostitele je vždy oddělena dvěma membránami a všechna vývojová stádia afelidií jsou 

následně ohraničena hostitelskou membránou, která se rozpadá až v okamžiku vzniku 

a nadměrnému pohybu zoospor (Sergey A. Karpov & Paskerova, 2020). 

 

Obr. 7 – Schéma znázorňující průnik penetrační trubice pouze buněčnou stěnou, a nikoliv plazmatickou 

membránou hostitelské buňky (Letcher, Powell, et al., 2017) 
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Obr. 8 – Důkaz parazitace afelidií na hostiteli „zevnitř“ (Sergey A. Karpov & Paskerova, 2020); 

vac – posteriorní vakuola parasitoida, pt – penetrační trubice, ytr – afelidie ve stadiu trofonta, 

fc – potravní vakuola, pv – parazitorofní vakuola, fv – trávicí vakuola, tr – trofont, pl – plasmodium; 

barvy: hnědá – stěna cysty, černá – buněčná stěna hostitele, modrá – plazmatická membrána hostitele, 

růžová – trofont, případně plasmodium  

 

I přes tento propracovaný systém, kterým afelidní invaze je, není 100% zajištěno, 

že penetrace BS hostitele proběhne úspěšně. Řasa Scenedesmus dimorphus, hostitel rodu 

Amoeboaphelidium, je schopna rozeznat přítomnost parazitoida na svém povrchu a reaguje 

na ni syntézou zátky, která brání průniku penetrační trubice BS (Letcher et al., 2013). Případně 

dojde k nepřesnému umístění adhezního disku na BS hostitele – penetrační trubice 

pak „sklouzne“ po BS a putuje pouze po jejím povrchu, aniž by došlo k invazi do hostitele 

(Schweikert & Schnepf, 1997).  

2.3 Zástupci 

V současné době jsou známy a popsány čtyři rody afelidií, které jsou od sebe poměrně 

geneticky vzdálené. Nejvíce druhů, osm, bylo prozatím objeveno u rodu Aphelidium. Pěti druhy 

je zastoupen rod Amoeboaphelidium, rod  Paraphelidium je zastoupen dvěma druhy a od rodu 

Pseudaphelidium je známý pouze jediný druh (Sergey A. Karpov et al., 2020; Sergey A. 

Karpov, Torruella, et al., 2017; Letcher & Powell, 2019; Tcvetkova et al., 2019). 

Důležitým znakem pro taxonomii afelidií jsou zoospory, díky nimž lze od sebe jednotlivé 

rody odlišit. Základním znakem všech zoospor je přítomnost posteriorního bičíku, typického 

pro organismy celé nadřazené skupiny Obazoa (Sergey A. Karpov et al., 2013). Pro všechny 

rody je také charakteristická změna pohybu zoospory při přibližování se k hostiteli. Aktivní 

plavání ve vodě se mění na améboidní pohyb využívající panožky, který je obzvláště zřejmý 

při překonávání překážek před hostitelskou buňkou (Sergey A. Karpov, Tcvetkova, et al., 

2017). Rozdíly v morfologii jednotlivých rodů jsou dány velikostí a tvarem jejich hostitelů, 

neboť hostitelská specifita afelidií je velmi široká. Velikost zoospor všech rodů se však 
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pohybuje v rámci jednotek mikrometrů (S.A. Karpov et al., 2016). Kromě morfologie zoospor 

mohou jako rozlišovací struktury figurovat ještě dormantní spory či jejich případná absence. 

Rozhodujícím faktorem pro rozlišení jednotlivých rodů je sekvence 18S rDNA (Letcher & 

Powell, 2019).  

2.3.1 Aphelidium 

Rod Aphelidium je typickým zástupcem afelidií. Tvoří bičíkaté zoospory s bičíkem 

umístěným na posteriorní straně buňky (Obr. 9). Ve stádiu améby u něj lze pozorovat tvorbu 

vláknitých pseudopodií – filopodií -  ve všech směrech (Seto et al., 2020). Častými hostiteli 

tohoto rodu jsou řasy ze třídy Chlorophyceae (např. Desmodesmus či Chlorococcus), 

Charophyceae (např. Coleochaete) a Xantophyceae (např. Tribonema či Botrydiopsis) (Letcher 

& Powell, 2019). 

 
Obr. 9 – Ukázka zoospory rodu Aphelidium; lze pozorovat dobře vyvinutý posteriorní bičík (Letcher, 

Powell, et al., 2017); Ac – akronema, F – bičík, G – Golgiho aparát, K – kinetosom, L – lipidové tělísko, 

M – mitochondrie, Mb – mikrotělísko, N – jádro, NfC – centriola nepřipojená na bičík, P – opora bičíku, 

Ps – pseudopodie, S – spirála, Vac - vakuola 

2.3.2 Amoeboaphelidium 

Druhým nejpočetněji zastoupeným rodem je rod Amoeboaphelidium, který se od rodu 

Aphelidium odlišuje výraznou redukcí posteriorního bičíku, který je zachován buď ve formě 

imobilního pseudocilia, anebo chybí úplně (Obr. 10). Logicky tím Amoeboaphelidium ztrácí 

schopnost aktivního plavání a lze u něj pozorovat pouze tvorbu četných pseudopodií, zejména 

filopodií. Typickým hostitelem tohoto rodu jsou řasy třídy Chlorophyceae (zejména rody 

Scenedesmus, Kirchneriella a Ankistrodesmus) (Sergey A. Karpov, Torruella, et al., 2017; 

Letcher et al., 2013).  



 

10 
 

 

Obr. 10 – Ukázka zoospory rodu Amoeboaphelidium (Letcher et al., 2015); H – hostitel, L – 

lipidové tělísko, M – mitochondrie, N – jádro, PS – panožka, R - ribozomy 

2.3.3 Pseudaphelidium 

Tento mořský rod afelidií je zastoupen pouze jedním druhem, Pseudaphelidium drebesii 

(Schweikert & Schnepf, 1997). Má jediného hostitele, a to řasu Thalassiosira punctigera 

ze třídy Bacillariophyceae. Právě rod Pseudaphelidium se nejvíce morfologicky odlišuje 

od ostatních tří rodů. Jeho zoospory jsou sice bičíkaté, ale spíše améboidního tvaru a způsob 

jejich vzniku je poměrně neobvyklý. Zatímco zoospory ostatních rodů vznikají zaškrcením 

plasmodia a při jejich dozrání se u nich vyvine posteriorní bičík, plasmodium tohoto rodu 

se rozdělí na jednoduché buňky, které opustí hostitelskou buňku, ihned encystují a až z těchto 

cyst jsou produkovány bičíkaté zoospory (Sergey A. Karpov, Torruella, et al., 2017; Letcher et 

al., 2015).  

2.3.4 Paraphelidium  

Rod Paraphelidium sdílí podobné morfologické znaky s rodem Aphelidium a liší se jen 

v několika málo odlišnostech. Oproti výše zmíněnému rodu lze u rodu Paraphelidium 

pozorovat kratší bičík a protáhlejší, centrálně lokalizované jádro (Sergey A. Karpov et al., 

2019). Tento rod parazituje hlavně na řase Tribonema ze třídy Xantophyceae (Letcher & 

Powell, 2019). Postavení rodu Paraphelidium ve fylogenetickém stromu je však komplikované. 

Současné studie zabývající se transkriptomem tohoto rodu totiž poukazují na fakt, 

že Paraphelidium je spíše linie sesterská k houbám, a skupina Aphelida by tak byla skupinou 

polyfyletickou (Torruella et al., 2018).  

2.4 Aphelida vs Fungi 

Poznatky o fylogenezi rodu Paraphelidium vedou k zamyšlení nad vztahem 

mezi afelidiemi a říší Fungi. Podle jedné z teorií došlo ke vzniku hub z afelidního organismu, 

který ztratil schopnost fagotrofie a postupně přešel na osmotrofický způsob příjmu potravy, 

který je právě pro houby charakteristický (Torruella et al., 2015). Afelidie mají 

také metabolismus podobný zástupcům říše Fungi (Torruella et al., 2018). 
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 Dalším znakem, který poukazuje na příbuznost s říší Fungi je použití apresoria 

při přilnutí parazitoida k hostiteli. Apresorium je infekční struktura charakteristická 

pro parazitické houby, která napomáhá těsnému „přitisknutí se“ parazita ke svému hostiteli 

(Letcher & Powell, 2019; Ryder & Talbot, 2015). Také invaze penetrační trubicí je podobná 

invazi hyfami, kterou lze pozorovat u některých hub (Schweikert & Schnepf, 1997). 

V penetrační trubici rodu Paraphelidium byl dokonce nalezen homolog chitinázy třídy V, 

která je pro houby důležitým enzymem (Torruella et al., 2018). 

2.5 Hospodářský význam 

Pro člověka představují afelidie velké riziko ekonomických ztrát zejména při pěstování 

rostlinných zdrojů pro produkci biopaliv. Aby mohla biopaliva vyrobená z řas konkurovat 

palivům z nerostných surovin, musí mít zdroj této biomasy vysokou proliferační rychlost 

(Greenwell et al., 2010). Jednou z hlavních řas využívaných při tvorbě biopaliv je řasa 

Scenedesmus dimorphus, která je však hlavním hostitelem rodu Amoeboaphelidium. Infekce 

řasových kolonií ve venkovních nádržích je často fatální pro celou populaci kvůli poměrně 

krátkému životnímu cyklu afelidií (Letcher et al., 2015). 

3 Cryptomycota  
Pod označením Cryptomycota se skrývá skupina organismů, která skutečně dostává svému 

názvu. I přesto, že tato skupina byla objevena již v druhé polovině 19. století (Letcher & Powell, 

2018), její pozice na fylogenetickém stromu se několikrát změnila a do dnešního dne 

si odborníci nejsou zcela jisti, kam ji přesně zařadit (Gleason et al., 2012). O tom svědčí i řada 

různých názvů, jako např. Rozellida (Lara et al., 2010) či Rozellomycota (Corsaro et al., 2014), 

kterými byla tato skupina také nazývána. Původně byl do této skupiny zahrnutý pouze rod 

Rozella, díky analýze 18S rDNA byli však nalezeni další zástupci, a to rody 

Paramicrosporidium, Mitosporidium a Nucleophaga (Blackwell et al., 2019; Corsaro et al., 

2016; Quandt et al., 2017; Timofeev et al., 2020). Zařazení posledně zmíněného organismu 

nebylo dosud dostatečně podloženo. Životní cyklus výše zmíněných rodů je však velmi 

podobný životnímu cyklu a způsobu invaze skupiny Microsporidia a na fylogenetickém stromu 

tak možná tvoří přechodový článek právě mezi skupinami Cryptomycota a Microsporidia (Bass 

et al., 2018). Proto se tato práce bude zabývat zejména způsobem invaze rodu Rozella.  

 Zástupci rodu Rozella jsou eukaryotické, jednobuněčné, endobiotické a biotrofní 

organismy, které parazitují na houbách ze skupin Chytridiomycota a Blastocladiomycota, 

a také na stramenopilech ze skupiny Oomycota. Mezi hostitele patří také jediný rostlinný 

zástupce, a to řasa Coleochaete ze třídy Charophyceae  (Letcher, Longcore, et al., 2017; Powell 
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et al., 2017). Jednotlivé druhy rodu Rozella lze najít ve sladké i slané vodě, sedimentech i v půdě 

(Jones et al., 2011). Některé druhy rodu Rozella by se daly označit za hyperparazity, neboť mezi 

jejich hostitele patří často parazité jiných organismů (Gleason et al., 2014). 

3.1 Životní cyklus a způsob invaze  

Životní cyklus rodu Rozella není příliš komplikovaný. Stejně jako zástupci skupiny 

Aphelida se živí fagocyticky (Cavalier-Smith, 2013), avšak v  porovnání s afelidiemi lze 

u životního cyklu tohoto rodu nalézt méně životních forem, například zde nelze pozorovat 

žádné stádium améby (Obr. 11) (Sergey A. Karpov, Mamkaeva, Aleoshin, et al., 2014). Životní 

cyklus skupiny Cryptomycota obsahuje pouze asexuálně se množící stádia, neboť sexuální 

rozmnožování u této skupiny zatím nebylo pozorováno (Quandt et al., 2017; Stajich et al., 

2009). Doba proběhnutí celého životního cyklu se pohybuje kolem pěti dní (Powell & Letcher, 

2019). 

Prvním stádiem životního cyklu je pohyblivá zoospora. Na míru úspěšnosti invaze 

zoospory mají vliv dva faktory zprostředkované hostitelem. Prvním z nich je metabolit 

neznámého složení vylučovaný hostitelem, který funguje jako atraktant pro zoosporu k místu 

výskytu hostitelských hyf. Tento chemotaktický pohyb zoospor má dvě fáze. Během první fáze 

dochází k zaznamenání atraktantu a následné topochemotaxi – pohybu ve směru zvýšené 

koncentrace tohoto atraktantu. Následuje fáze setrvání v místě vysoké koncentrace atraktantu 

a snaha adherovat na povrch hostitelské hyfy. Pro úspěšnou adhezi k povrchu hostitele je 

důležité vlastní složení hostitelské BS, které tak představuje druhý faktor nezbytný 

pro úspěšnou invazi (Held, 1974).  

Při kontaktu s hostitelskou BS dojde k zakulacení původně protáhlých zoospor 

a pohyblivá, bičíkatá zoospora vstupuje do stádia nepohyblivé cysty. Tomuto stádiu předchází 

překotná retrakce bičíku, která je dokončena zhruba pět minut po dosednutí na BS hostitele 

(Held, 1973). Následně dochází k omezení adherované plochy na pouhý „disk“ – jedná 

se o místo, kde došlo k zanoření axonemy. Plazmatická membrána parazita je pak v přímém 

kontaktu s BS hostitele. V místě kontaktu parazita s hostitelem lze u hostitelské buňky 

pozorovat vznik tzv. lomasomů. Lomasom vzniká vychlípením plazmatické membrány 

hostitelské buňky směrem do její cytoplazmy (Moore & McAlear, 1961). Aktivitou 

multivezikulárních tělísek parazita poté dochází k syntéze BS. BS parazita postrádá chitin, 

který je tak přítomen pouze u dormantních spor (Held, 1981; Lazarus & James, 2015). Cysta 

v tento okamžik začne produkovat apresorium, které napomáhá pevnému přichycení parazita 

k povrchu hostitele (Held, 1973; Powell & Letcher, 2019).  
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 Následuje stádium pevnostěnné spory, které je velmi dynamické, neboť během zhruba 

tří hodin dochází k četným přestavbám organel uvnitř buňky parazita a na povrchu hostitelské 

buňky (Powell & Letcher, 2019). Z apresoria se vytváří penetrační trubice, která má nejdříve 

kolíkovitý tvar (Corsaro et al., 2016). Stěna cysty kolem penetrační trubice vytváří rukávovitou 

strukturu, která končí v místě dotyku trubice s povrchem BS hostitele (Obr. 12). Penetrační 

trubice se postupně prodlužuje a za podpory bobtnající distální vakuoly proráží BS hostitelské 

hyfy. Zvýšeným turgorem uvnitř trubice dochází k odstranění „zátky“ na špičce trubice 

a posléze dochází k injekci protoplastu parazita do hostitelské hyfy. Reakce hostitele spočívá 

ve snaze obalit a kompartmentalizovat protoplast parazita svou plazmatickou membránou, 

čímž ale naopak usnadňuje transport protoplastu do cytoplazmy (Held, 1973; Powell & Letcher, 

2019).   

 Na úspěšnosti penetrace se podílí více faktorů. Ve většině případů je neúspěšná 

penetrace způsobena nedostatečným vývojem posteriorní vakuoly. K proražení hostitelské BS 

také dochází jen na hyfách, u kterých nebyla zaznamenaná předchozí infekce. V případě 

předchozího styku s parazitem už totiž není možný vznik vychlípenin BS hostitele. Pro snazší 

penetraci BS využívá parazit váčků s degradačními enzymy, které jsou uloženy ve špičce 

penetrační trubice. Tyto enzymy naleptají BS, čímž se usnadní její penetrace (Held, 1972). 

 

Obr. 11 – Schematické znázornění stádií vedoucích k invazi do hostitele (Held, 1973); i - adheze 

parazita na povrch BS hostitele, ii – zakulacení zoospory, iii – retrakce bičíku, iv – vznik cysty, 

v – změna velikosti adherovaného povrchu na pouhý disk, vi – vytvoření apresoria, ze kterého vychází 

penetrační trubice, vii – bobtnání distální vakuoly, viii – injekce protoplastu parazita do hyfy hostitele  
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Obr. 12 – Snímek znázorňující klíčící cystu i  s apresoriem a vznikající penetrační trubicí (Held, 

1973); snímek vlevo nahoře poukazuje na stěnu pokrývající penetrační trubici, která končí v místě styku 

penetrační trubice s hostitelskou BS; GT- penetrační trubice, N – jádro, M – mitochondrie, DV – distální 

vakuola 

 

Po injekci protoplastu do hostitelské hyfy dochází k rychlému dělení jader a parazit 

tak přechází do trofického stádia sporangiálního plazmodia. Toto trofické stádium 

opět postrádá chitinózní BS. Absence BS v trofické fázi je však nejspíše odvozenou adaptací, 

neboť v genomu rodu Rozella byly nalezeny homology chitin syntáz, které jsou typické 

pro zástupce říše Fungi (Berbee et al., 2017; James & Berbee, 2012; Torruella et al., 2015). 

Sporangiální plasmodium, či také zoosporangium, tak využívá BS hostitelské buňky podobně 

jako afelidie (Sergey A. Karpov, Mamkaeva, Aleoshin, et al., 2014). 

 Během zoosporangiální fáze dochází k tvorbě panožek, které napomáhají fagocytóze 

hostitelského obsahu (Letcher & Powell, 2018). Splýváním jednotlivých fagocytických váčků 

pak vzniká centrální vakuola, ve které je ukládán nestravitelný materiál (Powell, 1984). 

Zoosporangium vzniká vždy jaderným dělením jedné zoospory a podle množství 

vytvořených zoosporangií uvnitř hostitele můžeme zástupce rodu Rozella rozdělit do dvou 

skupin (Held, 1980). Početnější skupinu tvoří tzv. monosporangiátní druhy. U těchto druhů 

mnohojaderné plasmodium vytváří jedno solitérní zoosporangium na apikálním konci hyfy 

a zároveň s tvorbou zoosporangia dochází k indukci hypertrofie hostitelské hyfy (Obr. 13) 

(Gleason et al., 2012; Held, 1981). Zoosporangium často přejímá tvar hypertrofovaného 

hostitelského sporangia. Mezi druhy tvořící pouze monosporangiátní útvary patří například 

R. multimorpha, R. rhizoclosmatii, R. coleochaete či R. blastocladiae (Letcher & Powell, 

2018).  
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Obr. 13 – Ukázka hypertrofované hyfy se solitérním sporangiem u druhu R. multimorpha 

(Letcher et al., 2018); sp – sporangium, hh – hostitelská hyfa  

 

Druhou skupinu představují tzv. polysporangiátní druhy. Tyto druhy indukují u svého 

hostitele produkci sept, čímž se hyfa hostitele rozdělí na jednotlivé kompartmenty. Dochází 

tak ke tvorbě navzájem propojených shluků zoosporangií a tento jev není následován 

hypertrofií hostitelské tkáně (Obr. 14). Hostitelské kompartmenty slouží jako prostor pro vývoj 

sporangiálních plasmodií či ke vzniku dormantní spory v případě nepříznivých podmínek 

(Powell et al., 2017; Powell & Letcher, 2019). Na to, jestli se v kompartmentech vyvinou 

zoosporangia či dormantní spory s ornamentovanou chitinózní BS má vliv také stáří 

jednotlivých hyf. Při infekci mladých hyf je větší pravděpodobnost vzniku zoosporangií (Held, 

1980). Polysporangiátní druhy jsou spíš vzácností, nejznámějším zástupcem je R. allomycis. 

Ke zbylým polysporangiátním druhům pak náleží R. parva a R. septigena (Letcher & Powell, 

2018). 

 

Obr. 14 – Ukázka četných zoosporangií druhu R. allomycis, navzájem oddělených septy (James 

& Berbee, 2012); z – zoosporangium, s – septum, p – papila 
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Ve stádiu zoosporangia lze pozorovat zajímavou změnu v metabolismu parazita. 

Zatímco zoospory mají plně funkční mitochondrii, ve stádiu zoosporangia dochází k degradaci 

mitochondriálních krist a redukci metabolismu, a to tak, že u všech zástupců rodu Rozella nebyl 

nalezen komplex I důležitý pro průběh oxidativní fosforylace. Zisk ATP je tedy zaručen 

přenosem z hostitelské mitochondrie přes ADP/ATP přenašeče. To je také důvodem transportu 

hostitelských mitochondrií k povrchu zoosporangia parazita. U nově vzniklých zoospor jsou 

však mitochondrie opět plně funkční (Powell et al., 2017; Timofeev et al., 2020).  

Po zhruba čtyřech dnech zoosporangium pohltí veškerý obsah hostitelského 

kompartmentu a následně se rozdělí na několik zoospor. Tyto zoospory již obsahují bičík 

a ještě ve zoosporangiu se začnou intenzivně a vířivě pohybovat (Powell et al., 2017). 

Přítomnost motilních zoospor funguje pro hostitele jako signál pro vytvoření „vypouštěcí 

či únikové struktury“. Touto strukturou se myslí jedna či více papil vznikajících na povrchu BS 

hostitele (Obr. 15) (Sparrow, 1938). V některých případech se pod papilou zformuje 

ještě trubicovitá struktura, která pravděpodobně přispívá k efektivnějšímu uvolnění zoospor 

(Barr & Bandoni, 1979). Zoospory nakonec explozivně unikají z hostitelské buňky, 

čemuž zřejmě napomáhá zvýšený turgor v zoosporangiu způsobený rychlým pohybem zoospor 

(Powell et al., 2017). Zoospory opouštějící sporangium jsou jedním z mála okamžiků, který je 

pod mikroskopem dobře pozorovatelný. Po papile pak na povrchu BS hostitele zůstávají ploché 

póry (Gleason et al., 2012; Held, 1981). 

 

Obr. 15 – Ukázka „únikových papil“ určených k vypuštění zoospor (Powell et al., 2017); DP – 

„úniková/vypouštěcí papila“, šipky poukazují na septa oddělující jednotlivá zoosporangia 

3.2 Vývoj rozhraní mezi parazitem a hostitelem 

Způsob, jakým se protoplast ocitá v hostitelské cytoplazmě lze odvodit díky pozorování 

rozhraní mezi parazitem a hostitelem. Injikovaný protoplast způsobí invaginaci hostitelské 
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plazmatické membrány, což vede ke vzniku dvoumembránového rozhraní, skládajícího 

se z plazmatické membrány hostitele a plazmatické membrány parazita. Mezi membránami 

navíc zůstává zachován velký prostor. Pravděpodobně tedy nedochází k lokálnímu proražení 

plazmatické membrány hostitele, protože jinak by toto rané rozhraní bylo tvořené pouze jednou 

membránou (Sergey A. Karpov & Paskerova, 2020). 

 Ke změně rozhraní mezi buňkou parazita a hostitele dochází v okamžiku, 

kdy se protoplast dostane do trofického stádia zoosporangia. Mezi zoosporangiem 

a cytoplazmou hostitele se objevují tři membrány (Obr. 16) (Letcher, Longcore, et al., 2017). 

Vnitřní membrána odpovídá membráně parazita, zatímco dvě vnější hostitelské membrány 

slouží k lepšímu obalení a izolování parazita. Zároveň dochází ke zmenšování prostoru 

mezi jednotlivými membránami, dokud nejsou zcela přilehlé. Z cytoplazmy hostitelské buňky 

mohou být k rozhraní transportovány hostitelské mitochondrie, které pravděpodobně poskytují 

zoosporangiu energii ve formě ATP (Powell et al., 2017). Výjimku tvoří R. polyphagi, 

u kterého byla ve stádiu zoosporangia pozorována pouze jedna oddělující membrána, 

která odpovídá membráně parazita. V některých případech je zoosporangium pokrýváno částmi 

endoplazmatického retikula, ale souvislé pokrytí hostitelskou membránou zatím nebylo 

pozorováno (Powell, 1984; Powell et al., 2017). 

 

 

Obr. 16 – Ukázka rozhraní mezi hostitelem a zoosporangiem tvořeného třemi membránami 

(znázorněné šipkami) (Powell et al., 2017); H – hostitel, P – parazit, HM – hostitelská mitochondrie 
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3.3 Hospodářský význam 

Ekologická role zástupců rodu Rozella rozhodně není zanedbatelná. Parazitují 

hlavně na parazitech řas a hub, takže se jedná o sekundární konzumenty (Sergey A. Karpov, 

Mamkaeva, Aleoshin, et al., 2014). Jakožto paraziti výše zmíněných skupin mají vliv 

zejména na regulaci populační dynamiky fytoplanktonu a zooplanktonu vodních ploch. 

Svůj podíl mají tedy zástupci rodu Rozella i na regulaci hladiny CO2 v ovzduší, neboť nepřímo 

ovlivňují denzitu primárních producentů. Parazitací na hostitelích rozkládajících detrit v půdě 

tak mají tito sekundární konzumenti vliv i na strukturu půdy (Gleason et al., 2012). 

4 Microsporidia 
Mikrosporidie představují skupinu eukaryotických, jednobuněčných, endobiotických 

a intracelulárních parazitů. Podle některých zdrojů je lze dokonce označit 

za intracytoplasmatické organismy, protože jediné rozhraní mezi parazitem a cytoplasmou 

hostitele představuje plazmatická membrána parazita (Vávra & Lukeš, 2013). Jednotlivé druhy 

mikrosporidií mohou parazitovat na zástupcích patřících do skupin protist přes bezobratlé 

až k obratlovcům včetně savců a člověka (Han & Weiss, 2017). Mikrosporidie lze nalézt 

v terestrických, marinních i sladkovodních ekosystémech (Han et al., 2020). První zástupce 

mikrosporidií, Nosema bombycis, byl objeven již před více než 160 lety (Cai et al., 2011) 

a do dnešní doby bylo popsáno více než 1 300 dalších druhů (P. Keeling, 2009). 

Srovnání životních strategií afelidií, skupiny Cryptomycota a mikrosporidií se bude 

věnovat kapitola 5, avšak již teď lze prozradit, že životní cyklus a morfologie 

mikrosporidií jsou z výše zmíněných skupin nejodvozenější a nejpodivuhodnější. 

Možná právě proto se nad životním cyklem a způsobem invaze těchto organismů dodnes 

vznáší mnoho otazníků i přesto, že jim vědci neustále věnují svou pozornost a na toto téma 

již bylo napsáno mnoho odborných prací.  

4.1 Stádia životního cyklu    

Životní cyklus mikrosporidií je pro celou skupinu víceméně uniformní, až na některé 

rozdíly týkající se zejména počtu hostitelů, kteří v životním cyklu daného druhu figurují. 

S počtem hostitelů jsou spojené i různé typy spor, které mikrosporidie během životního cyklu 

vytvoří. Obecně lze říci, že životní cyklus mikrosporidií je velmi sofistikovaný a zaručí těmto 

organismům nepozorovaný vstup do hostitele, který je uchrání před hostitelským obranným 

systémem (Franzen, 2004).  
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4.1.1 Spora 

Nejvýznamnější strukturou životního cyklu mikrosporidií je spora (Obr. 17), která také 

slouží jako signifikantní prvek při klasifikaci jednotlivých druhů mikrosporidií (Vávra, 2017). 

Jedná se o jediné extracelulární, a tudíž i infekční stádium v životním cyklu mikrosporidií, 

které však není schopno aktivního pohybu (Franzen, 2005). Neschopnost aktivního pohybu 

mikrosporidie kompenzují tvorbou tenkostěnných spor, které klíčí spontánně záhy po jejich 

vzniku. Napomáhají tak infikovat vzdálenější tkáně, ve kterých pak ze sporoplasmy vznikají 

sekundární spory (Vávra, 2017). 

Obsah spory, známý pod názvem sporoplazma, je obalen třemi vrstvami. Vrstva 

ohraničující sporoplazmu je plazmatická membrána parazita. Plazmatická membrána 

je obklopena chitinózní endosporickou vrstvou a vnější vrstvu pak tvoří exosporická proteinová 

vrstva. Tyto vrstvy se podílejí na udržení stálého tvaru spory a zaručují přežití spory 

v nepříznivých podmínkách (Cali & Takvorian, 2014). Součástí stěny spory jsou proteiny stěny 

spor, známé pod anglickou zkratkou SWPs. Proteiny exosporické vrstvy se mj. podílejí 

na interakci s okolním prostředím, zatímco proteiny endosporické vrstvy hrají roli v germinaci 

spory a interagují i s proteiny polární trubice (Li et al., 2012).  

Nejen na povrchu, ale i uvnitř spory se nacházejí struktury, které se významně podílejí 

na germinaci a následné invazi do hostitelské buňky. Jednou z nich je polární trubice, 

která bude podrobněji probrána později v této kapitole.  Polární trubice je v anteriorní oblasti 

sporoplazmy napojena na tzv. kotevní disk, který ji připevňuje k plazmatické membráně spory. 

Těsně pod kotevním diskem se kolem polární trubice nachází další struktura typická 

pro mikrosporidie – polaroplast. Jedná se o komplex lamel či váčků, který je odvozen 

buď od Golgiho aparátu, či od endoplazmatického retikula (Bigliardi & Sacchi, 2001; Weidner, 

1970). V posteriorní části buňky se nachází vakuola, která je podobná posteriorním vakuolám 

afelidií a zástupcům skupiny Cryptomycota a je syntetizovaná činností Golgiho aparátu (Vávra 

& Larsson, 2014). 

Velikost a uspořádání buněčného jádra se může během životního cyklu proměňovat 

a vyskytovat se ve dvou konformacích. Jednou z nich je tzv. monokaryon, solitérní, typicky 

eukaryotické jádro. Druhou, méně obvyklou konformací je tzv. diplokaryon - dvě jádra těsně 

přitisknutá k sobě. Výskyt určité konformace se odvíjí od daného druhu a některé druhy mohou 

během svého životního cyklu vystřídat obě (P. J. Keeling & Fast, 2002; Vávra & Larsson, 

2014). Kolem jádra se vyskytuje endoplazmatické retikulum a ribosomy. Ribosomy v průběhu 

životního cyklu mění svou polohu a strukturně připomínají spíše prokaryotické ribosomy 
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(Bigliardi & Sacchi, 2001). Ve spoře lze také nalézt atypický Golgiho aparát (Beznoussenko et 

al., 2004).  

 

Obr. 17 – Schéma ultrastruktury spory mikrosporidií (Vávra, 2017); e – vnější proteinový obal, 

en – vnitřní chitinózní obal, c – cytoplazmatická membrána, s – sporoplazma s rozptýlenými ribozomy, 

n – jádro, a – kotevní disk, p – lamelární polaroplast, pt – polární trubice, v – posteriorní vakuola 

4.1.1.1 Polární trubice 

Polární trubice se vyskytuje u všech druhů mikrosporidií a je známá i pod názvy polární 

filament, injekční trubice či penetrační trubice (Obr.18). Hlavní složkou polární trubice jsou 

proteiny polární trubice (PTP). Těchto proteinů je napříč jednotlivými druhy známo pět, 

avšak v minulém roce byl u druhu Nosema bombycis nalezen i šestý, NbPTP6 (Lv et al., 2020). 

Hlavním proteinem je PTP1. Jedná se o O – manosylovaný protein bohatý na aminokyselinu 

prolin, jež mu zaručuje elasticitu. Manosylace je výhodná pro interakci s povrchem hostitelské 

buňky, neboť umožňuje vazbu na manózu vázající receptory na povrchu buňky. Protein PTP2 

obsahuje velké množství lysinu. Leží na stejném chromozomu jako PTP1 a společně s ním často 

vytváří genový klastr (Xu & Weiss, 2005). Protein PTP3 pravděpodobně tvoří proteinový 

komplex s výše zmíněnými dvěma proteiny a nejspíše hraje roli v kontrole extruze polární 

trubice (Peu et al., 2002). Protein PTP4 je zřejmě důležitý ve zprostředkování kontaktu polární 

trubice s povrchem hostitelské buňky. Tento protein byl nalezen na samém konci polární trubice 

a je schopný navázat se na hostitelský transferinový receptor, TfR1, čímž umožňuje invazi 

sporoplazmy do hostitelské buňky (Han et al., 2017). Funkce proteinu PTP5, který se často 

vyskytuje v klastru s proteinem PTP4, stále nebyla zcela objasněna. Recentně objevený protein 

NbPTP6 pravděpodobně hraje roli v procesu infekce, neboť je schopný adherovat na povrch 

hostitelské buňky (Lv et al., 2020). 



 

21 
 

Polární trubici lze rozdělit na dva úseky – anteriorní, ve kterém je polární trubice 

napřímená, obklopená lamelami polaroplastu a přichycená ke kotvícímu disku. Druhý úsek 

je posteriorní, ve kterém je polární trubice stočená do závitů. Počet závitů se odvíjí podle délky 

trubice, která se různí napříč jednotlivými druhy a většinou se pohybuje od čtyř do třiceti 

obrátek (Xu & Weiss, 2005). Stočená polární trubice je vyplněná několika vrstvami 

elektrondenzního materiálu (Chioralia et al., 1997). 

 

Obr. 18 – Spora rodu Encephalitozoon s extrudovanou polární trubicí (Delbac & Polonais, 

2008) 

4.1.2 Meront, sporont a sporoblast 

Po injekci sporoplazmy do hostitelské buňky následuje intracelulární, trofická fáze 

merogonie. V této fázi parazit výrazně proliferuje a zaplní celou hostitelskou buňku. Následně 

může dojít k její hypertrofii. V tomto stádiu byla zaznamenána absence „klasického“ Golgiho 

aparátu. Merogonie může probíhat buď v přímém kontaktu s hostitelskou cytoplazmou, 

v parazitoforní vakuole či v nukleoplazmě hostitele, případně ještě v obalu vytvořeném 

z endoplasmatického retikula hostitele (Cali & Takvorian, 2014; Martinez et al., 1993). Je také 

velmi důležité zmínit, že na rozdíl od afelidií a rodu Rozella se zástupci mikrosporidií vyživují 

osmotrofně, stejně jako pravé houby (Corsaro et al., 2014). Stádium tohoto životního cyklu 

je napříč druhy velmi variabilní a může mít různorodý průběh. U některých druhů lze pozorovat 

tvorbu mnohojaderného plasmodia, které se následně rozdělí, u jiných lze pozorovat přímou 

tvorbu sporoblastů z merontů (Dunn & Smith, 2001). Po proběhnutí merogoniální fáze 

nastupuje fáze sporogoniální. Ve stádiu sporogonie dochází k tvorbě stěny kolem plazmatické 

membrány parazita. Sporonti se opětovně dělí a dávají vzniknout sporoblastům, přičemž počet 

dělení se odvíjí od daného druhu. Sporoblast je stádium, u kterého lze již vidět pevnou BS. 

Toto stádium poté prochází přeměnou a stane se z něj spora, která je schopna infikovat další 

tkáně či nového hostitele (Cali & Takvorian, 2014; Corsaro et al., 2019). 
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4.2 Invaze do hostitele 

Invaze parazita začíná germinací spory. Zahájení germinace je ovlivněno několika 

faktory, které dosud nebyly plně objasněny. Ukázalo se, že aktivace spory je u většiny druhů 

závislá na přítomnosti vápníku (Magaud et al., 1996). Po aktivaci spory dochází ke zvýšení 

osmotického tlaku uvnitř spory. Hypotéz, jakými k tomuto jevu může dojít bylo navrženo 

mnoho, bohužel stále s určitostí nelze říct, která je správná. Jednou z nich je vtok vody do spory 

přes akvaporiny (Ghosh et al., 2006) či vytvořením protonového gradientu. Tento gradient 

pak zapříčiní osmotickou nestabilitu uvnitř spory a následný vtok vody do spory (Dall, 1983). 

U akvatických zástupců mikrosporidií byla vyřčena hypotéza zmiňující vliv degradace cukrů 

na zvýšení osmotického tlaku uvnitř spory. Konkrétně se jedná o disacharid trehalózu, 

který je ve velkém množství enzymem trehalázou štěpen na glukózu, čímž pravděpodobně 

dochází k dostatečnému zvýšení tlaku pro germinaci (Undeen & Vander Meer, 1994). 

Extruzi penetrační trubice předchází vyklenutí apikální části spory, které způsobí ztenčení 

endosporového obalu. Oblast polaroplastu začne bobtnat a tlak uvnitř buňky vzrůstá natolik, 

že dochází ke vzniku praskliny v apikální části buňky a následnému explozivnímu vystřelení 

polární trubice, která se zároveň obrací naruby jako prst u rukavice (Lom, 1972). Samotné 

vystřelení polární trubice netrvá déle než dvě sekundy (Frixione et al., 1992). Současně dochází 

k bobtnání posteriorní vakuoly, která protlačuje obsah spory skrz polární trubici. Sporoplazma 

proniká polární trubicí a jako kapka se vynořuje na distálním konci trubice, kde chvíli setrvá 

(Han et al., 2017). Polární trubice interaguje s hostitelskou buňkou a vytváří invaginaci 

v plazmatické membráně hostitele označovanou pojmem invazní synapse (Obr. 19) (Sergey A. 

Karpov & Paskerova, 2020). Na vzniku této synapse se podílí proteiny polární trubice, proteiny 

na povrchu sporoplasmy a receptory na povrchu hostitelské buňky. Invazní synapse 

je pravděpodobně zásadní strukturou pro přežití sporoplasmy po transportu do cytoplazmy 

hostitele (Han et al., 2020). Sporoplazma také získává novou plazmatickou membránu, 

která je odvozena od polaroplastu, zatímco původní plazmatická membrána zůstává přitisknutá 

k obalu spory (Obr. 20) (Weidner et al., 1984). 
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Obr. 19 – Schéma vzniku invazní synapse při infekci hostitele; lze také pozorovat interakci 

proteinů polární trubice s proteiny hostitelské BS (Han et al., 2020) 

 

 
 

Obr. 20 – Ukázka plazmatické membrány parazita, která po invazi zůstává skryta v prázdné spoře 

(Weidner et al., 1984) 

 

Následujícím krokem je invaze parazita do hostitelské buňky. Existují dvě teorie 

navrhující, jakým způsobem by k tomuto procesu mohlo dojít. Podle první (a také starší) 

teorie polární trubice penetruje hostitelskou plazmatickou membránu v synapsi, 

čímž dojde k přímému kontaktu sporoplazmy s cytoplazmou. V druhém případě interaguje 

sporoplazma s hostitelskou plazmatickou membránou a indukuje tak vznik parazitoforní 
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vakuoly a od hostitelské membrány je tedy oddělena membránou. S parazitoforní vakuolou 

jsou v blízkém kontaktu mitochondrie hostitele. V místě rozhraní membrán se koncentrují 

napětím ovládané iontové kanály, které kontrolují přenos makroergních sloučenin z hostitele 

do parazita (Han et al., 2019; Sergey A. Karpov & Paskerova, 2020). Neaktivované spory 

mohou být fagocytovány hostitelem a vystřelit polární trubici až po fagocytóze.  

Sporoplasma poté přechází do již zmíněných stádií meronta, sporonta a sporoblastu, 

ze kterých posléze vznikají zralé spory. Následným klíčením těchto spor se mikrosporidie šíří 

buď uvnitř buněk daného hostitele, nebo napříč hostiteli – v druhém případě jsou spory 

vyloučeny z původního hostitele a do trávicí soustavy nového hostitele se dostávají nejčastěji 

orální cestou (Vávra & Lukeš, 2013). 

4.3 Hospodářský význam 

Mikrosporidie jsou z ekonomického hlediska velmi sledovanými organismy, neboť mohou 

způsobovat výrazné hospodářské škody. Některé druhy mikrosporidií jsou však člověkem 

využívány v jeho prospěch. Dva druhy rodu Nosema, a to Nosema locustace a Nosema pyrausta 

se používají jako biologické pesticidy proti bezobratlým škůdcům (Tamim et al., 2020; Vávra, 

2017). Vědecká komunita přišla v posledním roce se zjištěním, že vertikálně přenášené 

mikrosporidie vyskytující se ve střevě komára Anopheles by mohly bránit přenosu prvoka 

Plasmodium falciparum, který přenáší tropickou nemoc malárii (Herren et al., 2020). 

Bohužel je však pozorováno více příkladů, kdy mikrosporidie způsobují velké ekonomické 

ztráty. Již v devatenáctém století kvůli infekci mikrosporidiemi došlo ke kolapsu evropského 

hedvábnictví. Housenky bource morušového byly napadeny sporami druhu Nosema bombycis 

a vyskytla se u nich nemoc zvaná pepřovka, která se velmi rychle šířila (Cai et al., 2011; Vávra, 

2017). Dalším nebezpečným patogenem bezobratlých jsou hmyzomorky – Nosema apis 

a Nosema ceranae, které napadají trávicí soustavu včel a způsobují masové úhyny včelstev 

(Botías et al., 2013). Mezi často napadané bezobratlé patří také krevety a velké škody 

mikrosporidie způsobují i v průmyslových chovech ryb. Případy parazitace byly zaznamenány 

i na modelovém organismu Danio rerio (Vávra, 2017). 

Mikrosporidióza se nevyhýbá ani člověku. V lidském těle jsou nejčastěji nalézáni zástupci 

rodů Encephalitozoon a Enterocytozoon, kteří ve zdravém těle figurují jako neškodní 

komenzálové. Nákaza imunosuprimovaných pacientů se ale projevuje závažnými střevními 

obtížemi a např. u HIV pozitivních osob může skončit až fatálně (Sak et al., 2011). 

Tým čínských vědců však objevil způsob, jak regulovat mikrosporidiální infekce 

a tudíž snížit ekonomické škody. Bylo zjištěno, že stříbrné nanočástice jsou schopny narušovat 
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stěnu spory a zamezit germinaci u zástupců Nosema bombycis (Obr. 21). Tato metoda má velký 

potenciál, neboť stříbrné nanočástice se úspěšně využívají v boji proti mnohým patogenům 

(Dong et al., 2021). 

 

Obr. 21 – Snímky z elektronového mikroskopu znázorňující změnu morfologie mikrosporidií 

před použitím stříbrných nanočástic (vlevo) a 30 minut po jejich aplikaci (vpravo) (Dong et al., 2021) 

5 Porovnání skupin Aphelida, Cryptomycota a Microsporidia 
Afelidie, zástupci skupiny Cryptomycota i mikrosporidie jsou organismy, které mají 

nejspíše společný evoluční původ. O tom svědčí i fakt, že byly v minulosti řazeny do skupiny 

Opisthosporidia (Park & Poulin, 2021). Toto zařazení se dnes ale kvůli fylogenetickým 

nejasnostem používá hlavně pro výukové účely, neboť se nejspíše jedná o parafyletickou 

skupinu. S jistotou však lze říct, že tyto skupiny sdílí část své evoluční historie se skupinami 

říše Fungi a v současné době se vedou diskuze, zda se jedná o bazální skupinu této říše 

či spíše o její sesterskou skupinu (Han et al., 2020; James et al., 2020). 

Zatímco vztah mezi skupinami Cryptomycota a Microsporidia je bohatě prozkoumaný, 

není zřejmé, jestli se afelidie odštěpily ve fylogenetickém stromu dříve či až po oddělení těchto 

skupin. Transkriptom rodu Paraphelidium ale naznačuje, že genom afelidiií se více podobá 

genomu volně žijících hub. Skupiny Cryptomycota a Microsporidia jsou tak pravděpodobně 

více odvozené (James et al., 2020; Letcher et al., 2015). I přesto skupiny Aphelida 

a Cryptomycota sdílí několik společných znaků. Mezi ně patří fagotrofní způsob výživy, 

existence jednobičíkatých, pohyblivých zoospor a fakt, že penetrační trubice zástupců těchto 

skupin je odvozena od stěny encystované spory (Sergey A. Karpov, Mamkaeva, Aleoshin, et 

al., 2014; Vávra, 2017). Tyto charakteristiky u zástupců mikrosporidií nenalézáme.  

Společnému původu skupin Cryptomycota a Microsporidia nasvědčuje několik faktů. 

Mezi jeden z nich patří absence typicky eukaryotického Golgiho aparátu (Powell et al., 2017) 

a blízkou příbuznost mezi výše zmíněnými skupinami podporují také fylogenetické analýzy 

RNA polymerázy II obou těchto skupin (Hirt et al., 1999; James et al., 2006). 
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Současná data ukazují, že mikrosporidie se možná odštěpily od skupiny Cryptomycota. 

Pak by později zmíněná skupina byla skupinou parafyletickou. Tuto teorii podporuje 

např. sekundární redukce mitochondriálních funkcí zástupců skupiny Cryptomycota 

i u mikrosporidií. Zástupci rodu Rozella postrádají komplex I nutný pro oxidativní fosforylaci 

a během jejich životního cyklu dochází k dočasnému potlačení funkce mitochondrie (James et 

al., 2013). U mikrosporidií se vyskytují ještě více redukované mitochondriální 

organely - mitosomy. U obou skupin se vyskytují proteiny napomáhající transportu 

hostitelských makroergních sloučenin. Tyto transportéry jsou prokaryotického původu a byly 

přejaty horizontálním genovým přenosem od bakterií. Energetický metabolismus afelidií 

naopak nevykazuje žádnou redukci i přesto, že afelidie jsou také vnitrobuněční parazité. 

Tento fakt přispívá k hypotéze, že afelidie jsou příbuznější samotné skupině Fungi (Haag et al., 

2014; Timofeev et al., 2020). 

Existuje několik faktorů, které komplikují snahy objasnit vztahy mezi afelidiemi, zástupci 

skupiny Cryptomycota, mikrosporidiemi a zástupci říší Fungi. Mezi Fungi patří organismy, 

které přijímají potravu osmotroficky a v jejich životním cyklu nenalézáme bičíkaté stádium 

(výjimku tvoří zástupci chytridiomycet) (Voigt & Kirk, 2011). Hypotéza zabývající 

se fagotrofním původem hub tvrdí, že předkové Fungi byli stejně jako afelidie a zástupci rodu 

Rozella fagotrofní a sekundárně přešli k osmotrofickému způsobu přijímání potravy (Torruella 

et al., 2015). Tím se však naskytuje otázka, proč se mikrosporidie, vyvinuvší se pravděpodobně 

ze skupiny Cryptomycota, spoléhají na osmotrofii, zatímco jejich předci pravděpodobně 

získávali potravu fagocytózou. Dalším zajímavým jevem je přítomnost bičíku u afelidií 

a zástupců rodu Rozella, zatímco u mikrosporidií bičík nenalézáme (Sergey A. Karpov, 

Mamkaeva, Aleoshin, et al., 2014; Voigt & Kirk, 2011). I tento jev by si zasloužil větší 

pozornost vědecké komunity. 

Tomu, že mikrosporidie jsou velmi odvozenou skupinou, která mohla vzniknout 

odštěpením od skupiny Cryptomycota, napovídají kromě specifického invazního 

aparátu i jejich extrémně redukované genomy, pravděpodobně jedny z nejmenších 

mezi eukaryoty (P. J. Keeling et al., 2010).  

Existují však i organismy, které značně komplikují snahu objasnit fylogenetické vztahy 

mezi skupinami Cryptomycota a Microsporidia. Jedním z nich je Mitosporidium daphniae. 

Byla u něj nalezena mikrosporidiální polární trubice, avšak v jeho genomu se vyskytují geny 

umožňující oxidativní fosforylaci, které jsou příznačné pro pravé houby (Haag et al., 2014). 

Obdobnou situaci lze pozorovat u organismu Paramicrosporidium saccamoebae, který je řazen 

do skupiny Cryptomycota. Přestože sdílí morfologické znaky s mikrosporidiemi, jeho genom 
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také obsahuje geny nezbytné pro oxidativní fosforylaci (Quandt et al., 2017). Předpokládalo se, 

že tyto organismy tvoří „přechodové formy“ mezi skupinami Cryptomycota a Microsporidia, 

avšak analýzy jejich genů tyto hypotézy vyvrátily.  
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6 Závěr 
Cílem této práce bylo shrnout dostupné informace o způsobu invaze skupin Aphelida, 

Cryptomycota a Microsporidia. Prací, které se zabývají těmito třemi skupinami najednou 

je totiž velmi málo, přitom se jedná o skupiny s podobnou evoluční historií. Jejich nejdůležitější 

charakteristikou je však existence invazního aparátu, který nebyl nalezen téměř u žádné jiné 

skupiny. I přes to, že všechny skupiny byly objeveny a popsány již v 19. století, není 

jim věnována stejná pozornost. Prací pojednávajících o invazním aparátu mikrosporidií 

je oproti pracím zabývajícím se afelidiemi a zástupci skupiny Cryptomycota nepoměrně 

mnoho. To také komplikovalo strukturování práce a snahu jednotlivé kapitoly sjednotit.  

Značné množství prací se zabývá porovnáním invaze skupin Aphelida a Cryptomycota, 

avšak většinově pouze z morfologického hlediska. Stejně tak lze najít velké množství prací, 

které se zabývají příbuzností skupin Cryptomycota a Microsporidia, ale už nevěnují pozornost 

porovnání způsobu invaze. Nepoměr v množství informací, ať už o způsobu invaze, 

či o fylogenezi dané skupiny je nejspíše způsoben nepoměrem v počtu vědeckých skupin, 

které se daným skupinám parazitů věnují. I proto jsem se snažila poskytnout čtenáři ucelený 

přehled o těchto skupinách takovým způsobem, aby množství informací o jedné ze skupin 

nepřevyšovalo množství informací o těch zbylých. Důsledkem byl částečně zjednodušený popis 

penetračního aparátu mikrosporidií, neboť u afelidií či u rodu Rozella není známé podrobné 

proteinové složení penetrační trubice a ostatní fyziologické mechanismy umožňující parazitům 

interakci a následnou invazi do hostitele. V rámci srozumitelnosti došlo také k částečnému 

vynechání popisu invaze u organismů rodu Mitosporidium a Paramicrosporidium. 

Za důležité jsem také považovala zmínit hostitelskou specifitu těchto parazitů 

a jejich případný dopad na člověka a okolí, které ho obklopuje. I přesto, že tyto organismy jsou 

ve většině případů pro společnost neznámé, jedná se o organismy podstatné zejména z důvodu 

lidské a veterinární medicíny, produkci biopaliv či ekologie mikroorganismů.  

Invaznímu aparátu mikrosporidií je věnováno mnoho pozornosti, stejně tak jejich 

fylogenezi. Velká pozornost je věnována i evoluční historii afelidií a zástupců skupiny 

Cryptomycota, avšak detaily o jejich invazi z hlediska molekulárních mechanismů stále čekají 

na podrobnější objasnění. 
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