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Bevezetés

A tankdnyv célja bevezetni az olvasot az egysejtli eukariotak, a protisztak vilagaba. A f6 hangsuly a heterotrof
egysejtliek bemutatasara kertilt, de a testszervezddés, -felépités, evolucid, valamint az életfolyamatok ismertetése
a protiszta-vilag egészének keresztmetszetét nyujtja.

Az algédk és a nyalkagombak témakdrében modern algologiai €s mikoldgiai tankdnyvek jelentek meg magyarul.
Ezzel szemben a protozooldgia teriiletén legutobb tizennégy éve jelent meg tankonyv (Csutorné Bereczky Magdolna:
A protozoologia alapjai, ELTE Eotvos Kiado 1998), noha azéta alapvetden 0j ismeretek halmozodtak fel, amelyek
bemutatasa mindenképpen indokolt. Nagyon sok 1j, nagyobb csoportot vagy kladot (leszarmazasi utvonalakat)
jelold elnevezés sziiletett, amelyrdl magyar nyelven még nem irtak. Kordbban nem létez6 tudomanyteriiletek
alakultak ki, amelyek szamos Gijdonsagot hoztak a protozooldgia teriiletén is (pl. genomika). Uj elméletek sziilettek,
amelyek magyarazatot adnak korabban csak jelenség-szinten leirt dolgokra. Végiil, de nem utolsésorban, ma mar
nem célszerli mesterségesen szétvalasztani az eukaridta mikroszervezetek bemutatasat a protozooldgidra és
algologiara. Ez kizarolag a taxonomidra korlatozodé miiveknél tarthaté fenn, tekintve, hogy maguk a kutatdk is a
taxonomiai ismereteikhez tartozé szakmai érdeklddésiik alapjan tartoznak egyik (,,protozooldgus”) vagy masik
(,,algologus™) csoportba.

Mivel a konyv fokuszaban az egysejtiick mint 6nalld él6lények allnak, minden érintett biologiai tudomanyteriilet
targyaldsa olyan mélységben torténik, amit az adott témakor ismertetése megkdvetel. Példaul a sejtbiologiai,
biokémiai, 6koldgiai, stb. vonatkozasoknal nem a targyalt jelenség teljes mélységében valo attekintése a cél, hanem
annak bemutatasa, hogy az hogyan valosul meg az egysejtiicknél. A korabban megjelent ismeretterjeszté kézikonyvek
nagyon sok részletet elarultak fajokrol, csoportokrol. A jelen konyv nem ismétli meg ,,leporolva” a régi konyvek
ismeretanyagat, inkabb a nagyobb protiszta-csoportok és a tudomanyteriileteken elért 1j eredmények bemutatasa
a cél, néhany jellemz6 faj ismertetésével.

Fontos torekvése még a konyvnek a szemléletformalas, annak érdekében, hogy az eukariota élgvilagot a biologus
hallgatoknak és az érdekl6do laikusoknak végre ne az allat- és novényvilag sziikds dichotomiaja jelentse.

A modern hatdrozokonyvek, dsszefoglald taxonomiai kiadvanyok, a kiilonféle protiszta-csoportokat bemutatd
monografidk (néhany kivételtdl eltekintve) idegen nyelven érhetdk el. Ez a konyv nem hivatott ezt a hianyt potolni.
A kotet végén az olvaso az ajanlott olvasmanyok kozott tajékozodhat a specialis teriiletek szakirodalmarol.
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1. fejezet - Az eukariota egysejtiiek —
Régen és ma

Antony van Leeuwenhoek (1632—1723) kétszaznal is tobb levelét 1674-t61 kiildte rendszeresen a Londoni Kiralyi
Tarsasagnak. Ezekben az altala animalcula-nak (allatkaknak) nevezett mikroszkopikus 1ények vilagat mutatta be,
és ezzel kezdetét vette a szabad szemmel lathatatlan é16vilag, koztiik az egysejtiiek megismerése. Am voltak olyan
egysejtliek, amelyek mar t6bb mint kétezer éve az emberiség szeme el6tt voltak, csak nem tudvan mit kezdeni
veliik, egyszeriien megmagyarazhatatlan furcsasagoknak tartottak éket. Mar Hérodotosz és Pliniusz is felfigyelt
az egyiptomi piramisok kétombjeiben rejt6z6 legnagyobb vazas egysejtiiek, a foraminiferak szabalyos héjaira. De
hiaba voltak szem el6tt éppen a legnagyobb egysejtiick, és hiaba jegyeztek fel a 17. szdzadtol kezdve szamos
mikroszkopikus é161ényt, még nem sziiletett meg az az ismeretrendszer, amelyben értelmezni tudtak volna a
latottakat. Hasonloképpen, a malariarol is évezredek oOta olvashatok feljegyzések, de a korokozo természetét csak
a 19. szazad végére ismerték meg. A bioldgiai ismeretek, fogalmak gyarapodasaval és a vizsgalati modszerek
fokozatos kialakulasaval a 19. szazad hatvanas éveire bontakozott ki a protisztolégia.

A protisztologia az eukaridta egysejtiickkel foglalkozo tudomanyag. A protozoolégia ennek hagyomanyosan a
heterotrof egysejtiicket attekintd része, de a kifejezés az utdbbi évtizedek szemléletmodositdé eredményeinek
kovetkeztében erdsen hattérbe szorult. A fotoszintetizald eukariota egysejtiick tobbségét az algologia vizsgalja.
Pusztan a protozoologia és algologia tudomanyagak nevébol nem egykdnnyen lehet kdvetkeztetni arra, hogy
kutatoik milyen él6lényeket vizsgalnak. Az algologusok szamara a fonalas és telepes szervezddésu algak és a
prokariotakhoz tartozé cianobaktériumok is egyforman fontos vizsgalati objektumok. A protozooldgusok viszont
ma mar csak eukariotakkal foglalkoznak, ugyanakkor vizsgalnak olyan él6lénycsoportokat is, amelyekrdl kideriilt,
hogy filogenetikai nézépontbol gombak (Microsporidia) vagy allatok (Myxozoa).

Ha valamilyen kozds rendezdelv alapjan probaljuk megérteni, hogy mik is a protisztak, harom szempontot érdemes
kozelebbrdl megvizsgalni: a testszervezddést, a taxondmiai osztalyozast és a filogenetikai rokonsagon alapuld
leszarmazasi viszonyokat. Amennyiben a szervezddési szintet tekintjiik alapnak, leszogezhetd, hogy a legtobb
protiszta egész életében egysejtii, de vannak koztiik allanddan vagy csak id6legesen telepes fajok is (pl. Volvox,
vagy egyes galléros ostorosok). Az algak €s egysejtlick rendszertana hossz id6n at a ndvény- és allatvilagba
tagozodva jelent meg, annak ellenére, hogy Ernst Haeckel német bioldgus mar 1866-ban bevezette az 6nall Protista
taxont, ahol Protophyta néven szerepeltek az autotrof, Protozoa néven a heterotrof egysejtii éldlénycsoportok. A
protiszta megkozelitést azonban hossz iddre hattérbe szoritotta az Otto Biitschli altal megirt elsé atfogo,
haromkotetes protozoologiai alapmii (Biitschli: Protozoa I-I1I in: Bronn: ,,Klassen und Ordnungen des Thier-reichs”,
1880-82, 1883-87), amely az allatvilag primitiv képviseloiként mutatta be a heterotrof egysejtiicket, és a
tudomanyteriilet els¢ atfogd szintézisét nyujtotta. Franz Doflein protozooldgiai tankonyve (,,Lehrbuch der
Protozoenkunde”, 1901) szintén alapvetd fontossagl, a kor Osszes ismeretanyagat igyekezett dsszefoglalni. A
kés6bb Eduard Reichenow tarsszerzével kozosen kozreadott, 1953-ig dsszesen hat kiadast megért munkaban
Doflein két altdrzsre osztotta az egysejtiicket, egyikbe a csillésokat (Kétfélemagviak) masikba a maradék osszes
csoportot egyesitette (Egyfélemagviiak). Rendszertana Magyarorszadgon tobb mint 80 évre kébevésve meghatarozta
az egysejtiick oktatasat és azt a szemléletet, ahogyan az egysejtiieket elképzelték. Az alkalmazott teriileteken (pl.
parazitologia) ma is €l a Biitschli és Doflein altal kialakitott kép. A taxonomiai besorolas és a szervezodési szint
ismerete dnmagaban tehat nem alkalmas arra, hogy megértsiik, mik is a protisztak.

A harmadik megkozelités vezérfonala a filogénia. A protisztak csoportjai az él6lények torzsfajan elszorva
helyezkednek el a nagy makroszkopikus eukariota csoportok: az allatok, a ndvények €s a gombak kozott, nem
alkotnak egységes kladot ill. monofiletikus csoportot. Behatdé megismerésiik igy csak a teljes eukariota élovilag
leszarmazasi viszonyainak ismeretében lehetséges. Az eukariotak leszarmazasi kapcsolatainak leirdsa egy
kirakosjatékhoz hasonlithatd: napjainkra szamos elem a helyére keriilt, az egész képet azonban nem latjuk addig,
amig az utolso darabot be nem illesztettiik. A protisztakat ma mint az eukariota filogénia kiilonféle agait szemléljiik,
ahol az agak — kladok — kozti kapcsolatok felderitése még mindig intenziven zajlik.

A protisztak napjainkban hasznalatos masik elnevezése: egysejtii mikroeukariotak.
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1.1. Az egysejtii élolény

Az egysejtli elnevezés a protisztak egyik meghatarozo tulajdonsagara utal: az egész él61ény egyetlen sejtbol all.
A legtobb protiszta valamennyi életfolyamat teljesitésére képes egysejtii allapotban, azonban szamos csoportban
kolonia alakul ki. Vannak allandoéan telepet alkoto fajok (pl. Volvox spp. Zoothamnium spp.) és olyanok, amelyek
csak id6legesen kapcsolddnak Ossze (egyes galléros ostorosok). A telepképzo sejtek kdzott azonban nincs szoros
sejt-sejt kapcsolat, nem talalni meg a valddi szovetes allatoknal jellemzé sejtkapcsold strukturakat. A sejteknél
nincsen szomatikus differencialodas, még valamennyi sejt képes az 6nallo életre. Egyes protisztak al- vagy valodi
plazmédiumot képeznek. A pszeudoplazmddiumban, bar a sejthatarok megvannak, sejtek sokasaga képez egy
egységes novekedést és format mutatd él6lényt. Ilyenek az u.n. sejtes nyalkagombak (Acrasida). A valodi
plazmoédiumnal a sejtmag osztodasaval a sejt osztodasa nélkiil névekszik az €161ény, akar sok centimétert elérd
méretlire, és jellemz6 a plazmdédiumok fizidja. A valdédi nyalkagombaknal talalni a legnagyobbra ndévé
plazmoédiumokat, igy ezek tekinthetdk a legnagyobb méretii protisztaknak. A protisztak sejtjei soha nem alkotnak

szoveteket.
- B TR s :
N A 4 r - s ]

)
B

LN

1.1. abra. Telepes protisztak. a) Sejtes nyalkagomba pszeudoplazmoédiuma (Amoebozoa, Mycetozoa) b) Volvox
aureus (Archaeplastida, Chloroplastida) c) Carchesium sp. (Alveolata, Peritrichia)

Az egysejtiieket gyakran csoportositjak aszerint, hogy autotrof vagy heterotrof szervezetek. A kiilonbozo protiszta-
csoportok tagjait kdzelebbrol megvizsgalva azonban kideriil, hogy nem htizhat6 éles hatarvonal a két anyagcsere-
tipust képviseld csoportok kdzé. Az evoltcid soran egyesek (pl. a csucsszerves sporasok) olyan fejlédési utat jartak
be, ahol az eleinte heterotrof 6s attért az autotrof életmodra, majd (immar sejtéléskddoként) ismét heterotrof lett.
Még a zold névényeket is tartalmazd Archaeplastida kladban is talalni olyan egysejtit, amely a plasztisz megléte
dacara szaprotrof, illetve parazita életmodra tért at (Prototheca). Az autotréfia az eukariotak korében szamos
vonalon kialakult.

Az egysejtiick tehat mind testszervez6désiik, mind anyageseréjiik tekintetében nagy valtozatossagot mutatnak.
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1.2. dbra. A protisztak formai véltozatossaga a) Thecamoeba viridis (Amoebozoa), b) Dinophysis caudata (Dinozoa),
¢) Textularia sp. (Retaria), d) Gregarina blattarum (Apicomplexa), e) Trachelophyllum sp. (Ciliophora), f)
Arthracanthida (Retaria), g) Volvox aureus (Chlorophyta), h) Pleurophrys sp. (Cercozoa), i) Paulinella
chromatophora (Cercozoa)

1.2. A protiszta-sejt kialakulasa

1.2.1. Az eukarioéta sejt létrejottét bemutatdé elméletek

Az élet keletkezését és a legegyszeriibb sejtes szervezddés kialakulasara vonatkozo elméleteket ez a kdnyv nem
targyalja. Az élovilag Woese-féle rRNS torzsfaja a jelenleg uralkodo elképzelés szerint harom nagy, eltérd
szervezOdést mutatd csoportra, azaz doménre oszthatd: baktériumok (Eubacteria), 6sbaktériumok (Archaea) és
eukariotak (Eukaryota). Az eukariota sejt 1étrejottének szamos mozzanata ismert, mig masokrol még csupan
gyenge elofeltevések vannak.

A két legismertebb, napjaink szakirodalmaban is 1étez6 hipotézis az autogenezis és a szimbiogenezis. Az autogén
keletkezés elmélete szerint egyetlen leszdrmazasi vonal fokozatos evollicidja vezetett az eukaridta sejt
megjelenéséhez. Ennek az elméletnek szamos tovabbfejlesztett valtozata ismert, amelyek egy része a legutobbi
években keletkezett. Ezek egyik kdzos vonasa, hogy nem feltételezik a mitokondrium szerepét a prokariota-eukariota
atalakulasban. Az elméleteket jelentésen gyengitik a mitokondriumnak az eukariota evoliicidban betdltott szerepére
vonatkoz6 tudomanyos bizonyitékokkal alatamasztott érvek: ezek szerint bizonyos, hogy a mitokondrium mar
jelen volt az utols6 eukariota kzos 6sben, s6t, energetikai okokbdl elengedhetetlen volt ahhoz, hogy az eukariota
sejtre jellemzo komplexitas megvaldsuljon.
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A szimbiogenezis egy egysejtll gazdaszervezet és endoszimbiontdja egyiittélése, szimbidzisa soran egy mindségileg
0j €l6lény létrejottének folyamatat jelenti. A szimbiogenezis kifejezést Constantin Mereschkowsky vezette be
az altala tanulmanyozott szervezetek vizsgalatabol levont kovetkeztetések alapjan. Az eukaridtak szimbiogenezis
utjan torténd kialakulasara is két elméletcsoport 1étezik. Az egyik ugyancsak sziikségtelennek tartja a mitokondrium
szerepét a folyamatban, és a sejtmagot tartja szimbionta eredetiinek. E szerint a sejtmag szimbiogenezis révén
torténd kialakulasaval keletkezett az eukaridta sejt, majd ezt kovetden zajlott le az egyik eukariota csoportban a
mitokondriumot eredményezd szimbiogenezis. A mitokondriummal nem rendelkezd eukariota leszarmazasi vonalak
pedig kihaltak, hiszen ma mar tudjuk, hogy minden recens eukaridtdban elsédlegesen jelen van a mitokondrium.
Azonban a sejtmag, mint egykor dnalldan 1étezé él61ény 1éte még kozvetett bizonyitékokkal sem tdmaszthato ala.

A szimbiogén eredet elméletének masik alcsoportja a mitokondrium kialakulasat tartja kulcstényezonek az eukariotak
létrejotténél. A befogadod sejt valamilyen egyszer(i dsbaktérium, Thermoplasma vagy metanogén baktériumok
rokonsaga lehetett. A sejtmag kialakulasa szimbiogenezis nélkiil térténhetett, autogén modon.

Az utdbbi elképzelés tulajdonképpen a mara széleskorben elfogadott, szitkebb értelemben vett endoszimbionta
elmélet, amelynek a Iényege, hogy a szemiautonom organellumok, a mitokondrium és a kloroplasztisz baktériumok
bekebelezésével keriilt be a fagocitozisra képes, sejtfallal mar nem rendelkezd dsbaktérium-sejtbe. (Vannak amellett
sz016 érvek, hogy a fagocitozis képessége csak késdbb, mar az endoszimbidzis megvalosuldsa utan jelent meg:
erre utald kozvetett bizonyiték egy mai, sejtfallal rendelkez6 cianobaktérimban €16 szimbionta baktérium létezése.
Itt a szimbionta baktérium nyilvan nem bekebelezéssel jutott a gazdasejt belsejébe, minthogy a cianobaktériumok
korében a fagocitdzis ismeretlen. A fizikai akadalyt jelentd sejtfal lekiizdésének modjarédl egyelore még feltevések
sincsenek.)

1.2.2. A mitokondrium kialakulasa

A mitokondrium lehetséges 0sét vizsgalva a Rickettsia-baktériumok, vagy a fakultativ anaerob, Rhodobacter-szerii
alfa-proteobaktériumok tiinnek valdszinlinek. A szimbiogenezis folyamata soran a mitokondrium kialakulasa
egyszer kovetkezett be. A ma létez6 mitokondriumok, a hidrogenoszomak és a mitoszoéma mind ennek az egyszeri
Iépésnek az evolicid soran valtozatos formaban jelentkezd eredményei. Az is valdszinii, hogy a mitokondrium
szimbiontava alakulasa relative rovid id6 alatt kovetkezhetett be, atmeneti alakok nem maradtak fenn, ahogyan
tobbszori ,,probalkozasnak” sem ismerjiilk nyomat.

Az eukaridta sejt szimbiogenezissel 1étrejott komplexitasa tette lehetévé a kambriumi evoliiciés robbanast (542
millié éve), amellyel kezdetét vette az eukariota €lévilag latvanyos diverzifikalodasa és a bolygonkon lehetséges
niche-ek korabbiaknal sokkal hatékonyabb betdltése. Ennek jelentdsége tehat tilmutat a protisztakon, valamennyi
eukariotat érinti, igy érdemes egy kicsit kozelebbrol attekinteni.

Miben all az eukaridta sejtek komplexitasa?

Egy uj (Lane 2011) hipotézis szerint az elsd endoszimbiontdk egy része elpusztult az Osbaktérium-gazda
citoplazmajaban és a szimbionta nukleinsavainak egy része plazmidok és mas mozg6 genetikai elemek révén
bekeriilhetett a gazda DNS-¢ébe. Ezen elképzelés szerint a sejtmaghartya ennek a gyakran karos mutaciokat
eredményez0 ,,bombazasnak” az elkeriilésére 1étrejott adaptacionak tekinthetd. (Fontos, hogy ebben az idészakban
mas prokariotakbol szarmazé ,,hasznos” gének is gyarapithattdk a leendd eukariota DNS-ét.) Az igy elkiiloniilé
sejtmag mar tartalmazhatta a szimbiontak genomjanak a tetemes részét. A leendd mitokondriumokban megmaradé
gének viszont tovabbra (jelenleg) is kddoljak az oxidativ foszforilacidhoz sziikséges fehérjéket, amellyel villamgyors
visszacsatolasra képesek a gyorsan valtozo kornyezeti feltételek kozott. Ez tehat a gazdan beliili fennmaradasukhoz
elengedhetetlen volt, ahogy a gazdasejt szamara is az aerobba valashoz. Igy johetett 1étre a mitokondrium genomjanak
a megosztottsaga az organellum és a sejt kozott, ami miatt a hasonld sorsu kloroplasztisszal egyiitt ,,szemiautoném
organellum 1_nak nevezziik. A mitokondriumok, rendszerint sokadmagukkal a gazda citoplazmajaban mindenhol
eléfordulhatnak. fgy a sejt méretét mar nem korlatozza az energia-ellatas kényszere. Az eukariota sejt tehat nagyobb
méretet Olthetett, mint a prokariotak egyetlen sejtje. (Az olykor hatalmas cianobaktériumok nem maganyos sejtek,
hanem t6bb sejtbdl kialakuld kolonidk.) A méretndvekedés és a kiilonbozd tipust anyagesere-utak szamanak
novekedése viszont 16kést adott a sejten beliili anyagtranszport és molekularis szintli mozgasok kifejlddéséhez,
valamint a folyamatok térbeli izolalasahoz (kompartimentacio) vezetd evolicionak, kialakitva az endomembran-

'Szemiauton6m organellum: olyan sejtszervecske, amelynek sajat DNS-e van, amely az osztodasahoz sziikséges géneket, tovabba egyes, a
milkddéséhez kapcsolodd géneket tartalmaz (mitokondrium, plasztiszok). A szimbiogenezis soran az egykori endoszimbiontak genomjanak
nagy része bekertilt a gazda sejtmagjaba.
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rendszereket valamint a sejtvazat. Az 6si eukariotanal valoszintileg az ivaros folyamat is megjelent, a kariogdmiaval
egyiitt. A rekombinacio adta lehetdségek a korai eukariota-biodiverzitas novekedéséhez vezethettek, ugyanakkor
gatat szabtak a karos mutaciok manifesztalodasanak. A cirkuldris helyett a linearis kromoszomak megjelenésénél
az elpusztult prokariotakbol szarmazoé plazmidok inszercios helyei jatszhattak szerepet, amelyek a gazda DNS-ét
mintegy feldaraboltak. A telomeraz-enzimek a kromoszomavégek reparalasaval lehet6vé tették a linedris forma
stabilizalasat. A DNS mennyisége a sokszorosara nott, nemkodold szakaszok és intronok jelentek meg benne,
génduplikaciok, j génvaltozatok sziilettek. Az eukaridta csillé (ostor) kialakuldsa valdsziniileg a mitotikus
apparatusban megjelend magorsofonalak 1étrejottéhez kothetd. Mint ilyen, az 6si eukariota része lehetett, mar az
utols6 kozos eukariota 6sben. (A Lynn Margulis altal évtizedek 6ta javasolt, a tudomanyos népszertisitd irodalomban
is permanensen jelenlévd szimbionta eredet mellett, amely epibionta Spirochaeta baktériumokbdl eredeztetné az
eukariota csillot, semmilyen hiteles bizonyiték nem szo6l. Ld. pl.: Margulis 2000).

A valadi szovetes €lolényeknél (allatok, ndvények) a szervezddés eme kovetkez6 szintje a sejtek differencialodasat,
majd a test funkciondlis tagolddasat eredményezte, jelentds méretndvekedéssel egybekdtve. A protisztak a szovetes
szervezddés és a szomatikus sejtek differencialodasa nélkiil evolvaltak a lehetd legvaltozatosabb él6helyekhez
torténd sikeres adaptacio felé: bolygonk minden lehetséges €l6helyén ott vannak. Valtozatos egyiittélések jottek
létre a novények €s allatok, sot, protisztak testében a gazda és a protiszta kozott (mutualista és parazita kapcsolatok),
amelyek az 6si, szabadonéld alakoktdl mind életmddban, mint felépitésben messze eliitd, komplex és specializalt
¢élélényeket hoztak 1étre. Ezért nem is lehet egy altaldnositott protiszta képét felvazolni, legalabb 5-6 morfoldgiai
csoport az, ami kozelitést ad a protisztak valtozatossagardl. A mai mikroeukariota élovilag arculatdnak kialakuldsaban
tehat a szovetes fejlodést mutatd eukariotak is fontos szerepet jatszottak. Mint 1atni fogjuk, az endozoikus szimbionta
(parazita) életmod néhany gomba és allat esetében reduktiv evolucidoval masodlagosan a protisztakra emlékeztetd
leegyszerlisddéshez is elvezetett (Microsporidia, Myxozoa).

1.2.3. A kloroplasztisz kialakulasa

Mereschkowsky a 19-20. szazad forduldjan elészor kovaalgakban vizsgalta a kloroplasztiszok — vagy ahogyan
akkoriban hivtak: kromatoforak — szamat, szerkezetét. Ezek, valamint kortarsainak leiro morfologiai, fiziologiai
munkai vezették el az 1905-ben megjelent ,,Uber Natur und Ursprung der Chromatophoren im Pflanzenreiche”
(A kromatoforak természete és eredete a ndvényvilagban) c. cikkéhez, amely a szimbiogenezis alapmiive lett (noha
a kortarsak nem ismerték fel a mi jelentGségét). Az orosz tudos alapvetd jelentdségh allitasokat tesz 1905-6s
cikkében: 1. a kloroplasztiszok nem tijonnan keletkeznek a citoplazmaban, hanem osztédnak. Hozzateszi, hogy
novényeknél az 01j hajtasokban a mar jelenlévd leukoplasztiszokban a fény hatasara kezd megjelenni a klorofill.
A kloroplasztiszok a sejtmagtol fiiggetleniil viselkednek, a szétroncsolt ndvényi sejtek kloroplasztiszai életben
maradnak. 2. Megallapitja, hogy a kloroplasztiszok nem kiilonboznek érdemben az egysejtiickben szimbiontaként
ismert zoochlorellaktol. 3. Leirja, hogy léteznek olyan él6lények, amelyek tulajdonképpen szabadonéld
.kromatoforaknak” tekintheték. Az alfejezet végén nyomatékosan kijelenti, hogy a ,kromatoférak” olyan
Cyanophyceae-k (mai kifejezéssel élve cianobaktériumok), amelyek elarasztottak a gazdasejt citoplazmajat. 4. A
sejtben talalhato ,.kromatoforak™ szimbionta Cyanophyceae-k. A teljesség kedvéért megemlit olyan egysejtiicket,
ahol a kromatoférak még a Cyanophyceae-k kékeszold szinét 6rzik. Allitasa szerint, ha a sziniik kékeszold helyett
fiizold lenne, normal kloroplasztiszoknak tartanak 6ket. Példaszervezetei az ilyen atmeneti allapotra a Paulinella
chromatophora hdzas améba, a Cyanomonas americana (valdjaban Cyanophora paradoxa) ostoros és a Rhizosolenia
styliformis kovaalga voltak. 1920-ig tobb kdzleménye is napvilagot latott, irasaiban késGbb a sejtmag szimbionta
eredetét is felvetette, ami jocskan rontott életmiive korabeli fogadtatasan. Az 1. Vilaghaborat kdvetden a téma
feledésbe mertilt. Tortént ez annak dacara, hogy Ivan Wallin amerikai tudds 1927-ben a mitokondriumok szimbionta
eredetérdl irt miivében (,,Symbionticism and the Origin of Species”) roviden felidézte angol nyelven is
Mereschkowsky eredményeit. A kor egyik meghatarozo darwinista tudosa, E. B. Wilson, azonban Mereschkowsky
szimbiogenezisét szorakoztatd fantazialasnak, a szarnyalo képzelet sziileményének nevezte. Bar Wallin hipotézisét
is jatékos elmefuttatasnak tartotta, nem zarta ki, hogy késébb tudomanyos megfontolas targya legyen. Ezt kdveten
kozel fél évszazados hallgatas kovetkezett, mig 1970-ben napvilagot latott Lynn Margulis: ,,Origin of Eukaryotic
Cells” c. irasa és ezzel a szimbiogenezis jelenkori Gjrafelfedezése.

A kloroplasztisz kialakuldsa utdn az eukariotdk kozott tobb vonalon is 1étrejottek autotrof él6lények. Az
Archaeplastida klad 6si képviseljénél alakult ki a kloroplasztisz, a kékeszoldalgak (Glaucophyceace), a zoldalgak
(Chlorophyceae), a vorosalgak (Rhodophyceae) és a novények (Plantae) valamennyien ezen 0s leszarmazottai. A
tobbi autotrof protiszta masodlagos és harmadlagos szimbiogenezissel szerezte meg az autotrof anyageserét lehetévé
tevé partnert. Masodlagos szimbiogenezisnek azt a folyamatot nevezik, amikor egy cianobaktérium-eredetii
kloroplasztiszt tartalmaz6 eukaridta endoszimbionta alga — azaz egy Archaeplastida — alakul at organellumma a
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gazdaban. Harmadlagos szimbiogenezisnél olyan endoszimbionta algabdl lesz sejtszervecske, amely mar maga
is eukariota-eredetli plasztiszt tartalmaz. Masodlagos szimbiogenezis (zoldalga-partner felvétele) tortént az
Euglenozoa egyik csoportjaban, amelyeket Euglenoidea algaknak vagy Euglenophyceae-nek neveznek, valamint
a Chlorarachnea csoportban. (Az Euglenozoa masik nagy kladjaban, a kinetoplasztidaknal, nem volt autotrof
kozjaték.) Masodlagos szimbiogenezis vordsalga felvételével tobb csoportban is megtortént: a Stramenopila, a
Haptophyta és a Cryptomonadea algaknal, tovabba a Myzozoa kladban (a sporas egysejtiicknél és a dinozoaknal).
A Dinozoa torzsben teljesedik ki a plasztiszok diverzitasa: harmadlagos szimbiogenezissel tovabbi, egykor
szabadonéld, autotrof egysejtiit vettek fel és alakitottak organellumma: példaul a Durinskia dinoflagellata kovaalgat,
a Karlodinium mészmoszatot és a Dinophysis Cryptomonadea-t. A szerialis masodlagos szimbiogenezis soran a
Lepididinium nevii Dinozoa ismét egy endoszimbionta zdldalgabol alakitotta ki méasodik kloroplasztiszat (Keeling
2010).

1.3. abra. Els6dleges és masodlagos szimbiogenezis.

1.2.4. A szimbiogenezis elmélet fogadtatasa

Tudomanytorténeti érdekesség, hogy a szimbiogenezis jelentdségét hosszi évtizedekkel annak elsé kozlését
kovetden ismerte el a tudomanyos k6zosség, pedig a kloroplasztisz eredetével kapcsolatos elmélet logikus és
latvanyos érvelésen alapult, bar a perdonté bizonyitékokkal szolgalé ultrastrukturalis €s biokémiai vizsgélatok
csak fél évszazaddal késobb valosulhattak meg. A 19-20. szézad forduldjan a bioldgusok Darwin mutacion és
alternativ elképzelést. Darwin a szimbiogenezis folyamatat még nem ismerhette, bar a szimbidzis jelenségérol és
a zuzmok felépitésérdl elvben tudhatott volna (Schwendener 1867-ben k6zolte a zuzmok kettds természetérdl sz616
irasat, de Bary 1879-ben altalanositotta a szimbiézis kifejezést mint a nem azonos él8lények egyiittélését). O
azonban nemigen érdeklédott a mikroszkopikus él6vilag irant. Miiveiben ugyan megemlit olykor algékat vagy
primitiv él6lényeket, amelyek mind az allatvilag, mind a novényvilag részének tekinthetk és egyfajta koztes
allapotot testesitenek meg a két nagy csoport kozott. Feltételezhetd, hogy Darwin az akkortajt sok miikedveld
mikroszkopizald tanulmanyainak népszerii alanyaira, a mixotréf Euglendkra gondolt. Ez a Proto-Euglena
hipotézisként emlegetett elgondolas (pl. Kutschera 2009), amely mar sziiletésekor is idejétmult volt — tekintettel
pl. Darwin nagyhatasu német népszerisit6jének, egyben a korabeli protisztologia vezéralakjanak Ernst Haeckelnek
az életmiivére — , mélyen bevésddott a magyar természettudomanyos oktatasba. A XX. szazad tankdnyveiben és
az ismeretterjesztd irodalomban az Fuglena a ndvény- és allatvilag kozti kapocs szerepét toltotte be. Holott Darwint
csupan a k6z0s leszarmazas gondolata vezette, amely szerint végs6 soron a ndvény- s allatvilag is egy univerzalis
kozos 0stol eredeztethetd. Az Euglena-t és fotoszintetizald rokonait ma mar a szimbiogenezis iskolapéldai kozott
tartjuk szamon.

1.2.5. Az univerzalis kozos 0s

Az univerzalis kozos 0srdl ezideig csak halvany elképzelések vannak. Feltételezhetd, hogy az eukariota sejt
kialakulasa soran az utols6 univerzalis k6z6s 6s mar nem rendelkezett a prokariotakra jellemzd sejtfallal. Erre utal
az a tény, hogy a gombak, algak és protisztak sejtfala nem homoldg. A dinamikus, aktinban és tubulinban gazdag
sejtvaz kialakulasat eldsegithette a sejtfal eltinése. A szimbiogenezis egyik szerepldje, az Gsbaktérium mar
fagocitozissal tett szert szimbiontakra. A fagocitdzis szerepét ezért szamos kutatd dontd jelentdségiinek tartja a
szimbiozis kialakulasaban. Mas nézet szerint a mitokondrium korabban kialakult, semhogy az 6si eukariota képes
lett volna bekebelezésre.

Az utols6 kozos eukaridta dsre vonatkozo kutatdsok kizardlag molekularis modszerekkel torténnek. 27 eukariota
¢és 994 prokaridta genom vizsgélata soran kozel 600 olyan gént azonositottak, amelyek jelen lehettek az utolso
kozos eukaridta 6sben és homologjaik megtalalhatdk az 6sbaktériumokban vagy az eubaktériumokban. A homolog
gének vizsgalata soran kidertilt, hogy az dsbaktérium genombdl szarmazd gének tobbsége az eukaridta nuklearis
génekkel all testvércsoport-viszonyban €s sok gén a genetikai informacio tarolasaval, ill. feldolgozasaval kapcsolatos.
Az eubaktérium genombol szarmazé gének koziil az alfa-proteobaktériumok génjei csoportosultak legtobbszor az
eukariota génekkel, foként az energetikai folyamatokkal 6sszefiiggdk. Ezek az eredmények megerdsitik, hogy az
els6 eukariota kialakuldsa soran egy dsbaktérium és egy alfa-proteobaktérium szimbiogenezise torténhetett. Nem
meglepd moédon azonban minden nagyobb prokariota taxonbdl keriiltek ki eukaridta génekkel testvércsoportot
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alkotod gének. Az eukariotak kialakulasat kovetd mintegy kétmilliard év alatt a baktériumok kozott szamos gén
cseré¢lhetett gazdat horizontalis géntranszferrel (Thiergart és mtsai 2012).

1.2.6. Az elsO protisztak megjelenése

rrrrrr

a kiilonbdz6 egysejti kladok. A legdsibb egysejtiiekrol csak feltevésekkel rendelkeziink. Az biztos, hogy a legelsé
eukariotak a foldtorténeti el6idd (proterozoikum, 2500-542 milli6 éve) kozepe - soran mar jelen voltak. A kézetekben
talalt 6smaradvanyok tavolr6l sem olyan informativak, mint a fanerozoikum elejétél, az 6idével kezd6d6 periddusban
(542 milli6 évtdl kezd6dden). Sokszor azt sem konnyti eldonteni, hogy mikrofossziliarél van-e szd, vagy asvanyi
eredetii-e a talalt képlet. A mar teljes biztonsaggal egysejtiinek tekinthetd elsd ¢smaradvanyok nem régibbek
750-700 millié évnél. A mai protisztakkal megfeleltethetd, fosszilizalodasra alkalmas képletek az ediacara-
idészakban (~635-542 milli6 év) és a kambriumi evollcios robbanas (542 milli6 éve) idészakabdl maradtak fenn
nagyobb mennyiségben.

A koviiletek mellett az (.n. biomarker-molekulak jelenlétét tekintik valamely él61énycsoport 1étezése kozvetlen
bizonyitékanak. Az eukariotak kialakulasa minden bizonnyal joval a legrégebbi eukariota-fossziliak korat megel6zéen
megtortént, a feltevések szerint koriilbeliil 2 milliard éve. Més kutatok az eukariotak kialakulasanak idejét azonban
még korabbra, akar 2,7 milliard évre teszik, az 0.n. acritarchak vizsgdlata alapjan. Ezek azonban olyan struktarak,
amelyekrél még az sem allapithatd meg teljes bizonyossaggal, hogy él61ények maradvanyair6l van-e sz6.

Az acritarchak, savban nem 0ldodo, aprd, mikroszkopikus szerves maradvanyok (>50 pm), amelyek karbonatot
és szilikatot nem tartalmaznak, és amelyeket semmilyen ismert él61énnyel nem lehet azonositani. Nevet is adnak
nekik, a hasonld alaktakat morfoldgidjuk alapjan osztalyozzak, de ezek a jobbara ismeretlen képzddmények nem

s

s

ultrastruktiraval rendelkez6) sejtfalnak tind képletek, vagy Osszetett felszini struktiraval rendelkezék, amelyeknél
a nyulvanyok szimmetrikus elrendez6dését aszimmetrikusan elhelyezkedd nyulvanyok torik meg. Az ilyen
elrendez6dés a kutatok szerint arra utal, hogy a sejt aktivan novekedett, igy a sejthartya mar képes volt névekedésre
és a sejtvaz alkalmas lehetett arra, hogy koézremiikddjon a sejt morfogenezisében és a felszini struktirak
létrehozasaban. A bonyolult felszini struktiirak kialakitasa tehat fejlett intracellularis hatteret sejtet (endomembran-
rendszerek, sejtvaz megléte), amely az 6si eukariotak jellemzdje.

Milyen alapon tekinthetd egy acritarcha prokaridtanak vagy eukariotanak? Az eukariotanak tarthaté maradvanyok
rendszerint nagyobbak (50-300 pm), a feliiletiikon tiiskeszer(i kindvések lehetnek (acanthomorph acritarchak) és
burokszerii védoréteg talalhatd rajtuk. E harom tulajdonsag egyidejiileg soha nincs meg a prokariotaknal. A
prokariota sejtfal, a cianobaktériumoktol eltekintve, rendszerint nem tartalmaz olyan dsszetevoket, amelyek jol
fosszilizalodnanak. Az eukaridtanak tekintett acritarchaknal a sejtfalnak tekintett réteg tobbrétegli, bonyolult
struktaraju.
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1.4. ébra. Acritarchak ediakara-idoszaki. kézetekbdl (Ausztralia) (forrds: Grey 2005)

Valamennyi kontinensen szérvanyosan el6fordulnak a proterozoikumbdl szarmazo iiledékek, igy acritarchakat és
mas maradvanyokat is kimutattak mar a vilag legkiilonb6zdbb teriiletein. A maradvanyok azonositasat nagyon
megneheziti, hogy azok a kézetek, amelyek megfeleld koraak volnanak, a f6ldtorténet soran erésen atkristalyosodtak,
¢és a rétegek felgytrddtek, szétmallottak. Dél-Afrikaban azonban sikeriilt egy kivételesen jo megtartasu, kevés
zavarast szenvedett liledékbdl mintat venni. Ez eredményezte az eddig ismert legrégebbi acritarchakat, amelyeket
felfedezbik eukariotanak tartanak. A 3,2 milliard éves acritarchak hihetetleniil kitoljak az eukariotak megjelenésének
becsiilt idopontjat. Ha ez bebizonyosodna, akkor az eukariotak nagyjabdl az els6 sztromatolitokkal — fotoszintetizalo
cianobaktériumok altal 1étrehozott liledékszerkezetekkel — lennének egyidések, s ez a tény alapvetéen megvaltoztatna
az ¢él6vilag kialakulasardl formalt képiinket (Buick 2010).

A jelenleg uralkodo egyik allaspont csak az 1,8 milliard évnél fiatalabb acritarchak némelyikét tekinti a legkorabbi
eukariotanak (pl. az észak-kinai Changzhougou formacié Changcheng csoportjabol).

Az eukariotak megjelenésének ideje tehat ma még vitatott, de altalaban 2 milliard évvel ezeldttre teszik. Vannak
érvek korabbi megjelenésiik mellett is, azonban minél tavolabbra megyiink vissza az iddben, a bizonyitas annal
nehezebb. Nyugat-Ausztralidban palakdzetben 2,7 milliard éves, eukariota-eredetre utald szteranvazas vegytileteket
talaltak (biomarker-molekulék!), azonban mikrofosszilidk hidnyaban a lelet nem tekinthetd bizonyitéknak az
eukariotak ilyen korai létezése mellett (Knoll és mtsai 2006).

1.2.7. A modern protisztak megjelenése

A legkorabbi mikrofosszilidk nem feleltethetk meg a mai modern protiszta-csoportok egyikének sem. A modern
protisztak, vagyis a recens kladok képviseldinek eddig talalt legdsibb fossziliai az egykamras foraminiferakra
emlékeztetd, 20-300 pm méreti képletek. Mar a kambriumi evoltcids robbanast kdzvetleniil megel6z6 idészakbal,
a neoproterozoikumbol ismeretesek, els6ként svédorszagi foszfatgumokban fedezték fel dket (Porter és Knoll
2000).

A kovavazzal rendelkez6 radiolariakat sokaig csak a foldtorténeti 6id6 ordovicium idészakabol ismerték. Ujabban
azonban Kina teriiletén a foldtorténeti 6id6 elejérdl, a korai kambriumbol szarmazo egykori 6ceani tiledékben,
fekete palaban levo karbonat és foszfatgumokban, valamint az 0.n. szalagos radiolarit kézetben sikertilt gdmbdlyi
radiolariaria-vazakat felfedezni, olyanokat, amilyeneket a kozelmultig csak az ordoviciumbo6l szarmazé kézetekben
talaltak. Az 6smaradvanyok kinézete mar a ma ismert formakra emlékeztet: szabalyos kristalykinézetii gombalak,
tiiskeszer(i nyulvanyokkal. A feltehet6leg planktonikus életmodu egysejtiick maradvanyai mar hangsulyosan részt
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vettek az 6cedn szilicium-korforgalmaban, a szintén kovavazas liveg- és kovaszaru-szivacsokkal egyiitt. Az iiledékek
alapjan ismert, hogy a nagyszabasu fitoplankton-viragzasokat anoxikus ill. oxigénszegény periodusok kovették a
tengerfenéken. A nyilt viz lebegd ¢€lolénykozosségének, a planktonnak a létrejottét ugy képzelik el, hogy a
tengerfenéken tapasztalt oxigénhiany eldl vandoroltak az alzat lakoi a viztérbe. A kora kambriumi radiolaria-leletek
egybeesnek az ilyen, planktonviragzast kovetd oxigénszegény alzatra utald nyomokkal, alatdmasztva az eleinte
csak hipotetikus elképzelést a plankton eredetét illetden. Ezek a radiolaria leletek azért is kiilonlegesek, mert a
legtobb fosszilia felismerhetetlenné valt a megkovesedett tengeri iiledék atkristalyosodasa kovetkeztében (Braun
¢és mtsai 2007).

A legiddsebb algafossziliak kortilbeliil 1,2 milliard évesek. Jelen ismereteink szerint a legrégebbiek a 1,2 milliard
éves Bangiophyta-rokonsagba tartozé vorosalga és a Stramenopila csoportba tartozd Paleovaucheria, amely szintén
tobb mint 1 milliard évvel ezel6ttrdl szarmazik. Egy, a dinoflagellatak 6si képviseldibdl szarmazd szteroid, az G.n.
dinoszteran biomarker-molekula mar 1,1 millidrd éve jelen van, csakligy, mint a sokszogletli, dinoflagellata-
cisztara emlékeztetd struktiradk a mikrofosszilidk kozott, bizonyitva az alveolatak 6si eredetét. A legkorabbi
csillosokra is kozvetett modon, biomarker-molekulakbol lehet kovetkeztetni: eszerint mar a neoproterozoikumban
létezhettek. Egyik csoportjuk, a lorika-tipusu vazzal rendelkezd tintinnidak maradvanyait példaul a legutobbi
idékben a mongoliai karbonatos iiledékekben fennmaradt lorikdk alapjan azonositottak, 715-635 milli6 éves
iledékrétegekben (Bosak ¢és mtsai 2011). A Cladophora-szerii z6ldalgak maradvanyai 750—700 millio éves
kézetekbol keriiltek elo.

A korai foraminifera és radiolaria dsmaradvanyok csakugy, mint szimos alga maradvanya — akar az acritarchak
kozott —, arra utal, hogy e csoportok legelsé képvisel6i joval korabban megjelenhettek, mint ahogy azt a fosszilis
maradvanyaik mutatjak. A fosszilidkbdl nem kovetkeztethetiink az elsé képviselok megjelenésének idejére, hiszen
a leletek megtalalasa mindig a véletlenen mulik.

Az egysejtiick paleomikrobioldgiai vizsgalata sokaig a foraminiferak és radiolariak, és kisebb részben a tintinnidak
kutatasara, tehat elsGsorban tengeri iiledékek vizsgdlatara korlatozodott. A nemrég megtalalt, kivételesen jo
allapotban fennmaradt neoproterozoikumbeli Tintinnida maradvanyok vaza alakja recens fajokéra hasonlit, palack
alaku, tobbnyire vastag gallérral, anyaga apro, szerves eredetli szemcsékbdl Osszeillesztett, akarcsak a mai
leszarmazottaké. A foldtorténeti 6idobol a fentieken kivill mas csoportokbol nem maradtak fenn 6smaradvanyok.
A foldtorténeti kozépidébol ellenben mar nem csak tengeri, de szarazfoldi és édesvizi eredetii maradvanyok, sot,
endobiontak és parazitak is ismertek.

A foldtorténeti kozépido soran képzodott legkorabbi borostyanok nemcsak rovar-6smaradvanyok €s pollenszemcsék
szempontjabdl jelentenek kincsesbanyat. Az 1990-es évek kdzepétdl egyre tobb ismeret gyiilt dssze a borostanyban
megOrzott protiszta-fossziliakrol is. A borostyanba zart mikrovilag rendszerint szarazfoldi (ill. édesvizi) szervezeteket
takar, de a kozelmultban talaltak kivételt ez aldl is: egy dél-franciaorszagi 100 millié éves borostyan a hajdani
tengerpartot szegélyez6 erd6 faibol képzddhetett, igy esett meg, hogy a kisodort tiledékbdl radiolariak, tengeri
foraminiferak és kovaalgak 6rz6dtek meg a tengeri szivacstiik és tiiskésboériilarvak maradvanyai mellett (Girard
és mtsai 2008). A kiilonboz6 tudomanyos forrasok a foldtorténeti kozépidobdl szarmazd maradvanyok
tanulmanyozasanak eredményeképpen egyontetiien a mai morfoldgiai fajokkal vald erds hasonlatossagrol szamolnak
be. Allitasuk szerint a vizsgalt csoportokra morfoldgiai sztazis, azaz valtozatlansag jellemz6 az elmult 230 millio
évben. A talalt egysejtiicket rendszerint legalabb rend szinten azonositani lehet, de sokszor genuszrdl vagy fajrol
irnak, példaul ,,Chlamydomonas-szerii faj” megjeloléssel érzékeltetve, hogy csupan a morfoldgiai hasonlatossag
bizonyos. Legtobbet az erbs sejtfalat vagy kiils6é vazat hordozo egysejtiickrdl tudunk: az Euglenozoa autotrof
képvisel6irdl, a kiillonféle hazas amobakrol, egyes ostorosokrol és csillésokrol. Kuridzumnak szamit az els6
Trypanosomatida (Paleoleishmania proteus) felismerése egy krétaidészaki borostyanban fennmaradt
lepkeszinyogbol, egyrészt mint az els fosszilis kinetoplasztida, masfel6l mint az endozoikus parazitak elsé ismert
képviseldje.

Egy, a fels triaszban (230-220 millié évvel ezel6tt) képzodott borostyan egy szemiakvatikus él6hely egysejtii
kozosségét Orizte meg: két baktérium és négy gomba mellett a kdvetkezo protisztakat: két Euglenoidea, két
Chlamydomonadina, kétféle kokkalis zoldalga (pl. Chlorella), egy heterotrof ostoros és harom hazas amoéba. A
hazas amdébaknal a megtalalt morfofajok egyike teljesen megfelelt a ma 1étez6 Centropyxis aculeata faj oblonga
alfajanak, amely a vizi iiledékek egyik leggyakoribb hazas amdbaja. Egy masik is azonosithato volt egy recens
fajjal, mig a harmadikat csak genusz-szinten lehetett felismerni és 0j fajként irtak le. Az also krétabdl szarmazo
borostyan elektronmikroszkopos és mikroszkopos tanulmanyozasa soran a recens Euglena-hoz és Phacus-hoz
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kozott is genusz-szinten lehetett felismerni egyes élélényeket, a Colpoda (Colpodea osztaly) és Prorodon
(Prostomatea osztaly) genuszba tartozo fajokat. Ezek a leletek mar a ma 1étezd protisztak vilagara emlékeztetnek
(Martin-Gonzalez és mtsai 2008).

A fanerozoikumban a foraminiferak kdzott ismeretes a legtobb faj, kozel 40 ezer. Mivel a kambrium 6ta kovethetok
az iiledékrétegekben, a protisztak kozott egyediilallo modon a csoport egészének a torténete kirajzolodik a foldtdrténet
soran. Az allat- és novényvildghoz hasonloan a globalis jelentdségli valtozasok a foraminifera mikrofosszilidkon
keresztiil is jol kovethetok. Az 6idében jellemzd csoportok kozott példaul az alzatlaké Fusulinida eltiint a perm
iddszaki nagy kihalas soran. A kréta-tercier kihalasi eseménynél viszont a planktonikus foraminiferak sorsa ismert:
a komplex felépitésii vazzal rendelkezd fajok 75 szézaléka kihalt, majd a maradék 25 szazalék is fokozatosan
eltint. A harmadiddszak eleje egy erds evolticios palacknyak-hatast okozott a csoportban, ekkor volt a foldtorténet
soran a legjelent6sebb kihalasi hullam a planktoni foraminiferak kozott (Molina és mtsai 1998). Ezzel ellentétben
az alzatlakoknal a kréta-tercier kihaldsi esemény nem hozott globalis jelentdségli valtozast (Culver 2003).

1.2.8. Mit mutat a molekularis é6ra?

A nagy eukariota-kladok szétvalasanak idejét rekonstrualod egyik leglijabb torzsfa tizendt, fehérjét kodold gén
alapjan sziiletett. A hét nagy klad megjelenésének kora 6sszhangban van a fosszilis leletekével. Eszerint az eukaridta
utolsd kozos 6s 1866-1679 millid évvel ezelétt még 1étezhetett. A nagy eukaridta-kladok kiagazasa valdsziniileg
1-1,2 milliard éve torténhetett. Az eddigi legrégebbi, bizonyosan eukaridtanak gondolt mikrofossziliak koriilbeliil
800 milli6 évesek. A talalt maradvanyok mar nyilvan abbol az idébdl valok, amikor a kiilonféle 6si eukariota-
egy hosszu és lassu evolucids periddus elézhette meg. Az Opisthokonta kivalasa tortént legkorabban, 1389—1240
millio éve. A tobbi nagy klad egy viszonylag sziik intervallum soran, valamikor 1,2 milliard éve valhatott szét
egymastol (RAS, Excavata, Amoebozoa). Amennyiben az Archaikum eonbdl szarmazo 3,2 milliard éves eukaridtanak
feltételezett acritarchak tényleg az eukariotak fejlédési vonalahoz tartozo maradvanyok, akkor az eukariéta-filogénia
egyik kihalt 6si agat képviselik, amely mar a mai kladok szétvalasa el6tt eltiint.

V4

geokémiai valtozasokkal. Koriilbeliil 1,8 milliard éve a vilagocean vizének felszini rétege mar jelentds mennyiségl
oxigént tartalmazott, mig az alzatkdzeli mélyebb vizrétegekben a vas €s a szulfid volt az uralkod6. Az eukariota-
kladok 800 milli6 évvel ezeldtti expanzidja egybeesik a vildgocean maihoz hasonld geokémiai profiljanak
kialakulasaval. Az 0si eukariota létrejottéhez, az anaerob metanogén Osbaktérium és a fakultativ aerob
proteobaktérium vagy a szulfatredukald baktérium szimbidzisahoz kedvezo lehetett ez a szulfidban gazdag kémiai
kdrnyezet. Valoszinlinek latszik, hogy a fakultativ anaerob mitokondrium tette lehetévé az 6si eukariota életben
maradasat a proterozoikum szulfid dominalta vizeiben. Az aerob eukaridtaknal a szulfid gatolja a 1égzést, ezért
800 millio éve tortént. Azonban nem zarhat6 ki az sem, hogy a korai eukariotak evolucidja a sekély, magas
oxigéntartalmu, szulfidban szegény vizekben tortént, esetleg édesvizben. Foldtani bizonyitékokat azonban nemigen
talalni az utobbi elképzelésre. A Skocidban talalhaté 900-1200 millid éves tavi és az ausztraliai 1,4—1,5 milliard
éves sekélytengeri liledékrétegek meglehetésen szegények a mikrofossziliakban.

A fotoszintetizald eukariotak kialakuldsat hatraltathatta, hogy a vizben kevés volt az él81ények szamara kozvetleniil
hozzaférhetd nitrogén. A cianobaktériumok egy része €s mas baktériumok nitrogénkotése juttatott az eukariotak
szamara is felvehetd nitrogénformakat a vizbe (nitrat, ammonia). Az algak ndvekvo szamaranyat tiikr6z6 biomarker-
molekulak nagyjabol akkortol észlelhetok, amikor a viligécean — a prokariotak fotoszintézisének kdszonhetden —
mar oxigénben gazdag volt. A ma létezd fotoszintetizald eukaridtak kladja 1670—1428 millié éve johetett 1étre,
azonban a kladon belill a mai csoportok diverzifikdlodasa csak a proterozoikum vége felé torténhetett meg,
valészintileg a vildgdcean redoxprofiljanak oxidativra torténd atbillenését kdvetden (Parfrey és mtsai 2010, 2011).

A modern protisztak tobb recens képviseldinek kozos 6sét is el tudjuk helyezni az idében. Az emlés6k malariat
okoz6 Plasmodium fajainak k6z6s 6se 21-29 milli6 éve 1étezhetett, a harmadiddszak oligocén koraban. Ezt az
iddszakot az intenziv emldsradiacio jellemzi, a kréta-tercier kihalasi esemény utan ekkorra alakult ki az 01 szarazfoldi

.....

Plasmodium fajok kialakulasat (Hayakawa és mtsai 2012).
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1.3. A protisztak helye az élévilagban —
Filogenetikai attekintés

1.3.1. Az eukariotak filogéniaja — Kladok és
szupercsoportok

Az ezredfordul6 utan nem sokkal tobb kutatomiihely publikalta egymastol fiiggetleniil az eukariotak leszarmazasi
viszonyait bemutat6 sokgénes molekularis filogenetikai vizsgalatainak eredményét. Ezekb6l napjainkra kirajzolodott
az a hét nagy cukaridta klad, amelyhez a legtobb protiszta és a tobbsejtli eukaridtak tartoznak. A multigén-
szekvenalasos projektek eredményeként a kovetkez6 nagy kladokat tekinthetjiik 1étezé monofiletikus csoportoknak:
Opisthokonta, Amoebozoa, Archaeplastida, RAS (Rhizaria + Alveolata + Stramenopila) és Excavata. Szinte
valamennyi ma ismert és vizsgalt eukariotat el lehet helyezni e csoportok valamelyikében, a bizonytalan leszarmazasu
csoportok helyét pedig intenziven kutatjak. Néhany jabban megismert ¢161ény — mint példaul a baktérium méretii
pikoeukariotak egyik csoportja — egyben 0j kladdal is gyarapitotta az eukariotak vilagat. A 2010-es években mind
tobb a valdban ko6zos leszarmazasi csoportokat magaban foglalo klad, mig néhanyrol, mint a sokaig
,,bombabiztosnak” tartott Chromalveolata, kideriilt, hogy parafiletikus. Ha sszehasonlitjuk az eukariota filogéniarol
a jelenlegi képilinket a tiz-tizenot évvel ezelbttivel, akkor lathatd, hogy a rokonsag nélkiil, magukban allé kladok
szama egyre csokken és végsd soron 7 nagy klad, G.n. szupercsoport lefedi az eukaridta é16vilag egészét.

Az Opisthokonta klad

Az Opisthokonta klad az allatoknak (Metazoa vagy Animalia), néhany kisebb egysejtii csoportnak (Choanozoa,
Ichthyosporea, Filasterea, Nucleariida) és a gombaknak (Fungi) ad otthont. A Nucleariida és a Fungi kdzos
leszarmazasi utvonalon vannak (Holomycota). A t6bbi Opisthokonta a Holozoa kladot alkotja. Névado tulajdonsaguk
az opisztokont ostor.

Az allatok (Metazoa) testvércsoportja a galléros-ostorosok (Choanozoa), amely két kis csoport (Capsaspora és
Ministeria) kladjaval all testvércsoport viszonyban, ez a Filozoa klad. A Filozoa és az Ichthyosporea testvércsoportok
a Holozoa klad.

A leglijabb, robusztus, genomok vizsgalatan alapuld filogenomikai elemzés eredménye az eukaridta torzsfa elsd
elagazasat az Opisthokonta és valamennyi tovabbi szupercsoport kozé helyezi el (Katz és mtsai 2012).

Az Amoebozoa klad

Zdmmel lebenyes allabat képezé amoboid szervezetek tartoznak ide. A plazmodiumot képz6 valodi nyalkagombak,
a mitoszomas, néhol ostoros Archamoeba csoport (Entamoebida és Pelbiontida), valamint a mitokondriummal
rendelkez6 csupasz és hazas amobak tartoznak ide.

Egyes kutatok az Opisthokonta és Amoebozoa kladokat az i.n. Unikonta kladot alkoté testvércsoportoknak tartjak
(pl. Berney és Pawlowski 2006). Az Unikonta az elsédlegesen egyostoros karakterallapott egysejtiiek kladja, ahol
elé6fordulhat, de nem jelenik meg feltétleniil az ostor. A legujabb filogenetikai elemzések azonban nem igazoljak
ezt a hipotézist (Parfrey €s mtsai 2011). Az Opisthokonta és Amoebozoa kladokat ezért 6nalléan érdemes bemutatni.

Az Archaeplastida klad

Az Archaeplastida az els6 olyan klad, ahol az eukaridtaknal a fotoszintézis megjelent. A névények (Plantae vagy
Chromobiota) mellett a z6ldalgak (Chlorophyta), a Prasinophyceae algak, a vorosmoszatok (Rhodophyceae) és a
kékeszold algak (Glaucophyta) csoportok agaznak ki innen. Utobbival mutat rokonsagot két korabban Hacrobia-
nak tartott algacsoport: a fotoszintetizald6 Cryptomonadea és a szintelen Katablepharida.

A RAS klad

A RAS klad a Rhizaria, Alveolata és Stramenopila kladokat foglalja magaban.
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Ugy tiinik, a RAS klad és az Archaeplastida kozott szorosabb a kapcsolat mint a tobbi kladdal, bar azt, hogy
testvércsoportok lennének, nem lehet kijelenteni.

A Rhizaria klad

A Rhizaria ostoros és amoboid egysejtiick kladja, ahol az allab rendszerint nem lebenyes. Az ostorok eredenddéen
kétostoros (bikont) jelleget mutatnak. A Rhizaria egyik kladja a Retaria, amely a foraminiferakat és radiolariakat
foglalja magaban. A Cercozoa klad morfoldgiailag nagyon diverz, egyarant vannak amdboid és ostoros képviseldi.
Ez volt az elsd olyan taxondmiai rangot kapott klad (t6rzs besorolassal), amelyhez nem lehetett morfologiai
apomorfidkat hozzarendelni.

Az érvénytelen Chromalveolata klad

A Chromalveolata klad az Alveolata kladot és a ma mar érvénytelen, parafiletikus Chromista kladot foglalja
magaba. Ezaltal a Chromalveolata is parafiletikus, hasznalata elvetend. A Chromista-csoport a Cryptomonadea
¢és Haptophyta algak kiilonallasa miatt bizonyult parafiletikusnak. Az utdbbi két algacsoport kdzos leszarmazasat
feltételezve hoztak 1étre a Hacrobia kladot (a név a két csoport kezd6betiiivel indul).

A Chromista nagyobb, monofiletikus része a Stramenopila, amely a Heterokonta algak és egy sor nem fotoszintetizalo
protiszta monofiletikus csoportja. Az Alveolata klad a dinoflagellatak és rokonaik (Dinozoa) és a csticsszerves
sporasok vagy sporas egysejtiiek (Apicomplexa mas néven Sporozoa) alkotta klad (Myzozoa vagy Miozoa),
valamint a csillos egysejtiiek (Ciliophora) kladjanak az egysége.

A csoport két szupercsoportja, az Alveolata és a Stramenopila, valamint a Rhizaria k6z0s leszarmazasat feltételezik,
igy jelenleg a Rhizaria+Alveolata+Stramenopila — RAS klad a protisztak legnagyobb kladja. A fenti filogenetikai
rekonstrukcié mutatja legjobban, mennyire mesterséges a protisztak algakra és allati egysejtliekre torténd
szétvalasztasa.

Az Alveolata klad

Az Alveolata kladban a Dinozoa és az Apicomplexa + Chromerida a Myzozoa (Miozoa) kladot alkotjak. A
testvércsoport Ciliophora-val egyiitt képezik az Alveolata kladot.

A Stramenopila klad

Az algologiaban Heterokontophyceae néven foglaljak 6ssze az idetartozo fototrof protisztakat, de ebbe az igen
heterogén csoportba heterotrofok és szaprotrofok, életmodjuk szerint szabadonélék és endobiontak, parazitak is
tartoznak.

A Hacrobia klad

Eredetileg a Haptophyta és Cryptomonadea algacsoportokat tartalmazé klad, amely tovabb béviilt kiilonbozd,
korabban bizonytalan helyzetii heterotrof ostoros csoportokkal. A legujabb eredmények szerint a két ,,alapito tag”
mégsem kozos eredetli: a Cryptomonadea (a heterotréf Katablepharida ostorosokkal egyiitt) az Archaeplastida
szupercsoportba tartozik, mig a Hacrobia maradék része a RAS klad testvércsoportja. A Hacrobia nytjt otthont a

s

(Haptophyta) (Burki és mtsai 2012).
Az Excavata klad

Az Excavata klad mitokondriumot tartalmazo tagjai a Discicristata klad (Heterolobosa és Euglenozoa) és egy
kisfajszamu ostoros csoport, a Jakobida ostorosok (egyiitt: Discoba klad). A mitokondrium nélkiili csoport tagjai
erbsen levezetett, a sejt szerkezetét tekintve leegyszerlisodott él61ények, amelyeknél az aerob mitokondrium helyett
hidrogenoszomat és mitoszomat talalni (Metamonada). Nagy résziik parazita, de anoxikus tiledékekben is
el6fordulnak.

.Napfogyatkozas”

Az egysejtiiek laikusok szamara is ismert csoportjat, a napallatkakat (Heliozoa) hiaba keressiik az 01 torzsfakon.
A taxonomiaban torzsnek szamito csoport konvergens fejlddést mutatd, am filogenetikailag egymastol igen tavol
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all6 monofilumokbol all, amelyek kdziil az Actinophryda a Stramenopila kozé, a Desmothoracida a Cercozoa-ba,
a Centrohelida a Hacrobia kladba tartozik, a Taxopodida pedig a radiolaridk egyik csoportja.

A nagyobb kladokat tehat jorészt mar ismerjiik, de az utols6 kdzos eukaridta 6sbol torténd leszarmazas folyamatanak
rekonstrukcidja még sok bizonytalansagot hordoz, azaz, a kladok kozotti rokonsagi viszonyok megismerése még
tavolrdl sem zarult le. Szamos technikai akadaly neheziti ma is egyes csoportok vizsgalatat. Néhany protiszta
csoportban, példaul a radiolariaknal a tenyésztés még mindig megoldhatatlannak tlinik, ezért a szekvencidk el6allitasa
sejtenként torténik (single cell PCR), amelynek modszerét minden fajra kiilon finomitani kell. A kisérleti anyag
beszerzése viszont nehéz, mert a fajok tobbsége a nyilt 6cedni teriileteken nagy mélységben é1.

A protisztak valamennyi kladban megtalalhatok, ahogyan a soksejtli szervezddés formai is jelen vannak —a Rhizaria
¢s Excavata kivételével — mindenhol. Az allatok és gombak (Opisthokonta klad), valamint a novények
(Archaeplastida klad) mellett a nyalkagombak (Amoebozoa) a vorosmoszatok (Archaeplastida klad), a barnamoszatok
(Stramenopila klad) valamennyien komplex, tobbsejtli szervezeteket hozhatnak 1étre. A kladokbdl kibontakozo
0sszkép ismeretében az eukariotak fototrof vs. heterotrof, vagy egysejtii vs. tobbsejtli csoportokra torténd tagolasa
mesterséges és értelmetlen.

1.3.2. A molekularis vonalkéd alkalmazasanak elsé
eredményei a protisztaknal

A protisztak DNS alapon torténd azonositasara szolgalé modszer a molekularis vonalkddolas (barcoding). Olyan,
viszonylag rovid DNS szakasz alkalmas erre a célra amely a fajok kozott eltérd, de fajon belill nem valtozékony.
A citokrom C oxidaz 1. alegysége (cox1) hétszaznal is kevesebb bazisparbdl all és az egysejtiicknél barcoding
céljara a legtobbet hasznalt molekula.

Az egysejtli barcoding 2007-ben kezdddott a cox1 Tetrahymena fajok azonositasat célzd vizsgalataval. A fajok
kozott a cox1-ben 11 szazaléknyi eltérést tapasztaltak, mig a kiilonb6z6 fajok izolatumai kdzott csupan 0,65%-nal
is kevesebbet. A Tetrahymena pyriformis és T. tropicalis fajoknal azonban kiugréan magas, 5-10% koriili
kiilonbségek adodtak és az egyesitett torzsfakon is tavolabb helyezkedtek el a tobbi Tetrahyamena fajtol. A
barcoding vizsgélat ebben az esetben rejtett fajok jelenlétét mutatta ki, amelyek morfologiai alapon nem
kiilonboztethetok meg. Az elemzésbdl az utobbiakat kizarva a fajok kozotti eltérés szazalékos értéke, valamint a
fajon beliili szdzalékos eltérések atlagérteke kozott mar egy nagysagrendnyi kiilonbség van, csakigy, mint az
allatoknal (Chantangsi €s mtsai 2007).

A nagyfajszamu protiszta csoportoknal az altalanosan hasznalt cox1 mellett mas gén esetleg még eldonyosebb lehet.
37 bazisnyi szakaszt hasznaltak vonalkddként, ez majdnem a huszadrésze a teljes cox 1 szakasznak, igy ez a valasztas
nemcsak specifikusabb (mar elegendd a faji szintl kiilonbségek megallapitasara), de koltséghatékonyabb is. A
fenti esetben egy Oceani abisszalis siksagrol szarmazo iiledékminta metagenomikai feldolgozasa soran az tiledékbol
kinyert DNS-t barcoding vizsgalatnak alavetve kideriilt, hogy az az 6ceani liledékben a varthoz képest az egykamras
(monotalamikus) foraminiferak vannak tobbségben a sokkamras fajokhoz képest. A klasszikus taxondmiai vagy
mikropaleontoldgiai vizsgalatok eddig éppen az ellenkezdjét sugalltak (Lecroq és mtsai 2011).

A tengeri dinoflagellatak tenyésztett fajainak 70%-anal hatékony volt a cox1 vonalkddolas. Harom kiilonbozo
térségbdl szarmazd Oceani minta kdrnyezeti barcoding vizsgalatnal a dinoflagellatak tilnyomo része nem volt
azonos a valaha is kitenyésztett, leirt fajokkal. A modszer tehat jol miikodik és hasznalata ravilagitott arra, hogy
a kutatok eddig messze alabecsiilték a csoport biodiverzitasat (Stern €s mtsai 2010).

1.3.3. A horizontalis géntranszfer jelentésége a
mikroeukariétak filogenezisében

A genomszintii vizsgalatok a protiszta filogenetikaban is szamos, korabban érthetetlen kérdés tisztazasahoz jarultak
hozza. A filogenomika olyan atiitd erejii felfedezéseket hozott az eukariotak ismeretében, amik gyokeresen
megvaltoztathatjak az eukariota evolucid menetérdl alkotott ismereteket.
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A genomszintii filogenetikai elemzésekbdl dertilt ki, hogy szamos tavoli kladon kialakult mikroeukariota jelentds
szamu metabolikus gént ,,szerzett” prokariotaktol. Az elsé informaciok alapjan ugy tlinik, hogy a horizontalis
géntranszfer (mas szohasznalattal lateralis géntranszfer) f6leg a mikroeukariotaknal jelentds tényezo, bar a tobbse;jtl
¢élélényekben is elofordul. A legtobb esetben eddig prokaridtabdl eukariotaba iranyuld géntranszfert azonositottak.
Ehhez az allapothoz az az el6feltevés is hozzajarult, hogy dontden eziranyban képzelték el a folyamatot. A napjainkra
azonositott nagyszamu eukariota-eukariota transzfer miatt ez a nézet tilhaladotta valt. Az eukaridta egysejtiick
kozott zajlo horizontalis géntranszfer nem egyedi, hanem jellemz6é folyamatnak tekinthetd. Egyik specialis
megvalosuldsa az endoszimbionta géntranszfer, amikor egy gén példaul a masodlagos vagy harmadlagos
szimbiogenezissel 1étrejott plasztisz sejtmagjabol kertil at a gazdasejt magjaba. Az endoszimbionta géntranszfer
masik kivalo példaja domének kozott valosult meg: a primer szimbiogenezis soran a plasztissza és mitokondriumma
alakul6 prokariotakbol az eukariota sejtmagba keriilt 4t a szimbionta genomjanak nagy része. Bar az endoszimbionta
géntranszfer kétiranyu volt, a sejtmag felé iranyul6 folyamat dominalt.

sy

sejtszerkezeti vagy életmtikddést biztositd u.n. ,,core” gének ritkdn vesznek részt géntranszferben. Példaul a
transzlacio egyik kulcsfontossagu fehérjéje, az 1-alfa elongacios faktor (EF-1a) génje néhdny eukariota leszarmazasi
vonalbol hidnyzik. Ezeknél az él6lényeknél azonositottak egy elongaciés faktor-szerti fehérjét (EFL), amelyrdl
bebizonyosodott, hogy ugyanazt a feladatot latja el mint EF-1a. Az EFL kiilonféle eukariotakban keriilt el6, de az
EF-1a valamennyiiliknél kovetkezetesen hianyzott. Ezt a jelenséget tobbszori eukaridta-eukariota géntranszfernek
tulajdonitjak. Az evolucio sordn a két gén szimultdn meglétét kdvetden az eredeti EF-1a eltlint.

A filogenetikai vizsgalatokra hasznalni szandékozott gének némelyikérdl a torzsfak arultak el, hogy géntranszferrel
kertilt 4t masik eukariotaba. Az egyik legkonzervativabbnak tartott fehérje a sejtvaz egyik alkotdja, az a-tubulin.
Eppen konzervativ volta miatt szamos filogenetikai vizsgalat kedvelt eszkoze volt. Az o-tubulin gén alapjan azonban
egy Andalucia nevii ostoros a torzsfan a diplomonadok, a parabazalidak vagy az opisztokontak kdzott csoportosult,
holott az ultrastruktirja alapjan a megjelenését a jakobida ostorosok kdzott vartak volna a. Ot tovabbi gén alapjan
elkészitett torzsfakon viszont az Andalucia mindig a hasonlé sejtszerkezetet mutatd jakobida ostorosok kozott
jelent meg. A jelenség legvaldsziniibb magyarazata az, hogy az Andalucia 6sében a kladban jellemzé tubulin
molekula génje egy masik eukariota kladban jellemz6 tubulingénre cserélddott. Tehat még a sejtvaz konzervativnak
tartott molekulai sem mentesek a horizontalis folyamatoktol. Mindkét példaban a sejt alapveté miikodését szolgalod
ortoldg eukaridta gének cserélédtek ki.

Géntranszfer ugy is torténhet, hogy a gén egy prokariotabol eldszor egy eukariotaba keriil, majd onnan mas
eukariotakba. Példaul kiilonbozd tRNS szintetazok génjei egy Osbaktériumbdl jutottak at a parabazalidak és
diplomonadok 6sébe. Egyikiik ezt kdvetden a parabazalidabol csillosokba és Entamoeba-ba keriilt, két, egymastol
figgetlen 1épésben. Feltehet6leg igen korai eseményekrdl lehet sz6, még azelott jatszodhattak le, miel6tt a két
utobbi egysejtiinél megtdrtént volna az életmodvaltas és egy éldhelyen fordultak el6 a szabadonéld csillosokkal.
Az utobbi tipusu, eldszor inter-domén, majd intra-domén jellegli géntranszfer nem megy ritkasagszamba a
mikroeukariotak kozott. Példaképpen a szénhidrat-anyagcsere jol ismert génjei kozott harmat érdemes megemliteni:
a transzketolaz, a glicerinaldehid-3-foszfat dehidrogendz és a ribuloz-5-foszfat-3-epimeraz génjei a torzsfakon
mindig egyontetiien a prokariotak kozott csoportosultak. Ahogy mind tobb eukaridta génszekvenciat vontak be
ebbe a vizsgalatba kideriilt, hogy nem csak inter-domén, hanem intra-domén atmenetek is torténtek. A prokariota
gén valtozatait mindharom génnél tavoli eukariota kladok képviseldi is hordoztak, az inter-domén atmenet soran
a génre eldszor szert tevo eukariota szervezet legkdzelebbi rokonai azonban nem.

A glikolizis folyamata valoszintileg 1étezett mar az utolsé kdzds Osben, ezért ugy vélték, hogy a glikolizis
enzimrendszere vertikalisan adodott 4t az eukariota evolucid sordn. Kiillonboz6 excavata egysejtiick glikolizis
enzimeinek filogenetikai vizsgélata azonban egy erdsen mozaikos rendszert tart fel. Az enzimek egy része
monofiletikus eukariota csoportokat rajzolt ki, a vertikalis atadasra utalva, de tobb enzimnél kideriilt, hogy prokariota
eredetii, ugyanakkor a legkiilonb6zobb rokonsagi korbe tartozé mikroeukariotak kozott felbukkan. Ez a folyamat
—mai ismereteink szerint -, csak horizontalis géntranszfer utjan térténhetett. Az alapvetd anyagcsere-gének mellett
szamos mas gén is hasonlé modon cserélt gazdat.

A géntranszfer az ¢16helyhez torténd adaptaciot is eldsegitette, mégpedig egy, a mikrobialis eukaridétaknal kiemelten
fontos életmodvaltasnal, az aerob-anaerob atmenetnél. Tobb anaerob (mikroaerofil) protisztanal kideriilt, hogy
anaerob baktériumbol szarmazo géneket hordoz. Az anaerob excavata Trimastix pyriformis-ban mitoszomak
talalhatok, csakugy mint az amoebozoa Entamoeba histolytica-ban. Az anaerob anyagcsere két kulcsfontossagu
enzime, a piruvat-ferredoxin-oxidoreduktaz (PFO) és a vas-hidrogenaz génjei bevonasaval készitett torzsfakon a
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Trimastix pyriformis az Amoebozoa-ban az Entamoeba mellett jelent meg, horizontalis atmenetre utalva a két
csoport 6seinél.

i r eukariotak
a
{} prokariotak

‘ z .\

dsbaktériumok baktériumok

1.5. abra. A horizontalis géntranszfer fobb itvonalai. a) Interdomén géntranszfer b) Intradomén géntranszfer
eukariotak kozott ¢) Endoszimbionta géntranszfer mitokondrium és sejtmag, ill. plasztisz és sejtmag kozott. n —
nukleusz

A géntranszfernél az ado és befogado6 szervezet tisztazasakor a recipiens a donor rokonsagi korébe agyazodva
jelenik meg a torzsfakon. Tovabba, a recipiens olyan monofiletikus csoport tagja, amelynek minden tagja hordozza
a horizontalis uton szerzett gént, a testvércsoport tagjai viszont nem. Hasonlo6 helyzet nagy valosziniliséggel nem
fordul el6 olyan fehérjegéneknél, amelyek mas okbdl mutatnak foltos eloszlast az eukariotak kozott, az efféle
topologiak kialakulasat mas evolticios folyamatok idézhetik eld.

A megyvizsgalt taxonok szaménak novelésével az eredmények meggydzibbek lesznek, ezért az ijjonnan felfedezett
eukariota filotipusoknak igen nagy jelentdségiik van. Ugyanakkor a taxonszdm ndvelése hibas interpretaciokhoz
is vezethet: pédaul intradomén atmenetnél kideriilhet, hogy két, fiiggetlen pro-eukaridta géntranszfer tortént
(Andersson 2009).

1.4. A protiszta-prokariéta szimbidzisok

1.4.1. Szimbidézisok a protisztak korében

A szimbiozis eredetileg két €161ényfaj tartds egyiittélését jelenti, fliggetleniil az egyiittélés partnerekre gyakorolt
hatasatol. A mindkét félnek elényos szimbidzist mutualista kapcsolatnak, az egyik fél szamara elény0s, a masiknak
karos kapcsolatot a parazita kapcsolatnak nevezziik. Az asztalk6zosség (kommenzalizmus) az egyik félnek eldnyds,
a masiknak k6zombos kapcsolat. E harom koziil a mutualizmusra és parazitizmusra lehet szamos példat talalni az
egysejtiiek kozott. Két él6lény kozott a szimbidzis pontos természetének kimutatdsa rendszerint hosszadalmas
kutatasok sorat feltételezi. Ennek soran a legkiilonfélébb leird és kisérletes vizsgalatokon keresztiil lehet meggy6z6dni
arrol, hogy melyik partner mit nyujt a masiknak, milyen anyagcsere- szaporodasi- terjedési stb. folyamataikat
hogyan befolyasoljak egymasnak. A protisztak és a baktériumok méretébdl adodoan sejt- és molekularis biologiai
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szintll vizsgalatok sziikségesek mindehhez. A fentiek mellett mar az egyed szintjén az is megvizsgalhatd, hogy
miként hat a fizikai-kémiai kdrnyezet egy-egy kivalasztott paraméterének modositasa az egyiittélokre, hogyan
valtoztatja meg aktivitasukat, szaporodasukat vagy mas, mérheto tulajdonsagukat. Mit jelent a szimbionta partnerek
egyikének eltavolitdsa a masik szamara? A protisztak kozott csak elvétve talalunk ilyen mélységekbe mend
kutatasokat, mert a szimbidzisokra valamennyi csoport szamtalan példat kinal, és ezért rendszerint éppenhogy
csak a jelenséget sikeriil leirni. Néhany forrépont azért akad (példaul a rovarok intesztinalis ostorosai és szimbiontaik
korében) ahol a mutualista kapcsolatot behatobban vizsgaljak, de itt is inkabb az anyagcsere kapcsolatok
osszefiiggéseire Gsszpontositva, nem pedig arra, hogy mekkora raforditassal jar a partnereknek az egyiittélés. Eppen
emiatt a hianyossaga miatt a protiszta szimbiozisok széles skalajanak csak a két szélén talalhato egyiittélések azok,
amelyek egyértelmiien mutualista vagy parazita jelleglinek tarthatok. Szamos egyiittélésnél csak a koegzisztencia
allapithat6é meg, ezért is hasznaltak régebben az endocitobiozis kifejezést, amely egyértelmiien elhatarolodik minden
funkcionalis megkdzelitéstdl az egyiittélés jellegét illetden. Manapsag — a fenti korlatokat figyelembe véve — a
szimbiozis kifejezést hasznaljak legtobbet minden olyan vonatkozasban, amikor a partnerek egyike sem tekinthetd
nyilvanvaloan korokozonak. Olyan kifejezések honosak ezen a tudomanyteriileten, amelyeket nem hasznalnak
mashol (példaul az 6kologiaban: ilyen az esszencialis szimbiontak kifejezés).

Ahogy az eukariota sejt 1étrejottének eseménylancolata is mutatja, a sejtes szervezddésti él6lények kozott a
szimbiozis igen szoros kapcsolatokat eredményezhet. Az egysejtiicknél kiilondsen fontos, hogy a szimbiozis
altalaban endocitobiontak révén valdsul meg, azaz az egyik egysejtli ¢ldlény a masik egysejtiiben helyezkedik el
egymagaban vagy tobbedmagaval. Az egysejtiick kozotti viszonyban ritkabbak az epibidzis tipusu kapcsolatok,
amikor az egyiittéld partnerek egyike egy masiknak a feliiletén helyezkedik el.

Szimbidzis 1étrejohet egysejtii eukaridta és prokariota kozott, valamint egysejti eukariotak kozott is. A parazitak
kozott érdemes azonban a gombdak kozé tartozé Microsporidia fajokat is megemliteni, amelyek kozott vannak
egysejtiieket parazitalok is.

A szimbidzist az egysejtlicknél elészor két protiszta kapcsolata alapjan fedezték fel. A protisztaknal a szimbiozis
jelensége 1876-ban valt ismertté, amikor id. Entz Géza® felfedezte az altala levézdldtestecskéknek nevezett,
csillosokban €16 zoldalgak szimbionta természetét (Entz 1876). Ugyanezeket német kortarsa Brandt, egyidejii
vizsgalatai sordn zoochlorelldknak nevezte el — ez utdbbi kifejezés terjedt el vilagszerte. A zoochlorellak mellett
fokozatosan felismertek mas fotoszintetizal6d szimbiontakat is: a tengeri él61ényekben a zooxanthellanak nevezett
dinoflagellatakat példaul, amelyek részint korallokban és mas gerinctelenekben, részint protisztakban vannak jelen.
A foraminiferdkban €s radiolaridkban szdmos kiilonféle protiszta szimbiontat talaltak mar.

1.4.2. Szimbidézisok prokariétakkal

A prokaridta szimbiontak kozott egyarant vannak fototrofok és heterotrofok, de az utdbbiakrol sokkal régebben
és sokkal tobbet tudunk. Az els6 fototrof szimbiontat mar igen régen felfedezték. R. Lauterborn 1895-ben irta le
a Paulinella chromatophora hazas amdébat, amelyben egyediilalldé modon soha nem latszottak emésztd tirdeskék,
viszont két kifli alaku kékeszold szimbiontat tartalmazott. A Paulinella szimbiontainak felfedezése nemsokkal
késébb gondolatébresztd lett a kloroplasztisz eredetét illetden. Az eltelt szazegynéhany év alatt a Paulinella
szimbiontajar6l sokat megtudtunk: kideriilt, hogy a Synechococcus cianobaktériumok rokonsagaba tartozik;
bebizonyosodott, hogy valddi mutualistardl van sz0, hiszen a cianellumnak is nevezett szimbiontak elvesztették
onallosagukat, szabadon nem tenyésznek, génkészletiik redukalt és egy része atkeriilt az améba sejtmagjaba. A
novényi sejtek kloroplasztiszainal jellemz6 11-14 %-kal szemben a Paulinella szimbiontajabol csak a genom 0,3-
0,8 %-a keriilt 4t a gazdaba (ezt nevezik endoszimbionta géntranszfernek). Az athelyezodott gének a fotoszintézist,
valamint a fotoszintézist a kdrnyezeti viszonyokhoz hangolé (fotoakklimacios) fehérjéket kodoljak és szabalyozasukat
mar a gazdasejt végzi. Ezek alapjan megalapozott volt az a feltételezés, hogy a gazdabdl a cianellumba géntermékek
importja zajlik, amelynek mechanizmusat eddig csak olyan univerzalis organellumoknal ismerték mint a plasztisz
vagy a mitokondrium. Nemrég tartak fel azt az egyediilallé transzportmechanizmust, amivel a Paulinella cianelluma
importalja a nuklearisan kodolt géntermékeket (Mackiewicz €s mtsai 2012). A cianellumok szimbidzisanak alakulasa
¢és andvényi plasztiszt eredményezd hajdani szimbiogenetikus folyamat kozott a kutatok napjainkban is parhuzamot
vélnek felfedezni — akarcsak Mereshkowsky b egy évszazaddal korabban. A Paulinella és cianellumanak kapcsolatat

’Id. Entz Géza (1842-1919) protisztologus, a csillos-alga szimbidzis felfedezdje. Szamos kutatasi teriiletet eredményesen mivelt: elséként
kutatta az erdélyi szalinak mikrovilagat, tanulmanyozta a Napolyi-6bol protisztait, szamos 0j egysejtii taxont irt le, koztiik a Stephanopogon
Heterolobosa ostorost amelyet csillosnak vélt. “Tanulméanyok a véglények korébol” cimili magyar és német nyelven megjelent 6sszefoglald

foglalkoztatta. Tudomanyos dolgozatok mellett szamos zooldgiai targyt ismeretterjesztd cikket is irt.
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ujabban primer endoszimbidzisnak tekintik. A legtijabb kdzleményekben mar plasztiszként emlegetik ,,szimbionta”
vagy ,,cianellum” helyett. A Paulinella és a cianellumok szimbidzisa nem tekint vissza hossza foldtorténeti multra,
koriilbeliil hatvanmillio éve johetett 1étre. (Marin és mtsai 2005, Nowack és mtsai 2011).

1.6. abra. Paulinella chromatophora (Cercozoa) hazas améba organellumma alakult cianellumaival

Van még egy tovabbi példa olyan protiszta-cianobaktérium szimbidzisra, amelyet hosszi id6n at szintén a primer
endoszimbidzis megismétlésének gondoltak. A Cyanopora paradoxa édesvizi ostoros alga az Archaeplastida egyik
0Osi kladjanak, a kékeszold algaknak (Glaucophyta) a képvisel6je. Két cianelluma tiirkizkék, feltinben mas mint
a z0ldalgak vagy a ndvények kloroplasztisza. Egészen mostandig nem volt bizonyitékokkal alatamasztva, hogy a
Cyanophora paradoxa kloroplasztisz vagy endoszimbiontak segitségével fotoszintetizal. Price és munkatarsai
2012-ben k6zolték genomikai vizsgalataik eredményeként, hogy az Archaeplastida kloroplasztisza monofiletikus
—igy a Cyanophora plasztiszai, bar sok tekintetben eltérnek a tobbiekétdl (keményitd bioszintézise, fermentaciods
folyamatok, az fotoszintetikus fénygyiijté komplex eukaridtakra jellemzé fehérjéinek hidnya) —, mégis a plasztisz
primer szimbiogenezise soran alakultak ki. Erdekesség, hogy a plasztiszbél az asszimilatum exportjat, valamint a
citoplazmaban a raktarozott szénhidratok polimerizacidjat Chlamydia-eredetii gének termékei teszik lehetévé. Mas
Archaeplastidakban is kimutattak hasonld szerepkorben Chlamydia-eredetii géneket, igy elképzelhetd, hogy a
parazita Chlamydiaknak komoly befolyasolo szerepe lehetett a plasztisz szimbiogenezisének korai szakaszaban,

crer

Cianobaktériumok mas protisztakban is megtalalhatok, bar az intracellularis elhelyezkedésen kiviil nincs kozvetlen
bizonyiték arra, hogy mutualistadk lennének, csupan az egyiittélés ténye ismert. A nyilt 6ceanbol vett mintakban
tobb heterotrof protiszta csoport kdrében bukkantak sejten beliili cianobaktériumokra. A csillésoknal egy tengeri
Codonella fajnal, a radiolaridk Spumellarida csoportjaba tartozo Dictyocoryne fajnal és tobb dinoflagellatanal (pl.
Dinophysis, Histioneis, Ornithocercus). A filogenetikai vizsgalat nagy szamu Synechococcus és Prochlorococcus
mellett eddig ismeretlen cianobaktérium filotipusokat eredményezett. A szimbiontak aktivak voltak a gazdasejtben,
jol lathato glikogénraktarral, 0sztodo alakokkal. A Richelia intracellularis nitrogénkotd cianobaktériumot kiillonb6zo
kovaalgakbol mutattak ki, ahol aktiv nitrogénkotd képességét is igazoltak. Ennél a kapcsolatnal tehat feltételezheto,
hogy mutualista jellegli (Foster és mtsai 2006, Li 2009).

A cianobaktériumok és protisztak kozott jelenleg egyetlen olyan egyiittélésrol tudni, ahol a primer szimbiogenezis,
tehat a szimbionta organellumma alakulasa gyanithato. Minden tovabbi ismert szimbozis az egyiittélés széles
skalajanak a tovabbi fokozatait mutatja.

Mas fototrof prokariotak is szimbiodzisra 1éphetnek egysejtiiekkel. A tengeri csillos, Strombidium purpureum
citoplazmajaban tobbszaz, nem-kén tipusu biborbaktérium él, amelyeket Rhodopseudomonas-rokonsagba tartozénak
gondolnak, de molekularisan még nem vizsgaltak 6ket (Esteban és mtsai 2010).

Az autotrof életmod endoszimbidzisok utjan kialakult valtozatos hatterének bemutatasara a protisztak korében a
plasztiszok ismertetésénél kertiil sor.

A protisztak és heterotrof baktériumok kozott az egyiittélésnek szamos valtozata alakult ki. A legtobb ismeretiink
a xilofag rovarok bélcsatornajaban €16 ostorosok endo- valamint ektoszimbiontairol, a csillos egysejtiieck gyakorta
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fajspecifikus szimbiontairol és kiilonféle amdboid egysejtliek idélegesen vagy tartosan egylittélé endobiontairol
van.

A hagyomanyos tenyésztéses modszerekkel mesterséges koriilmények kozott nem tenyésztheté endobionta
baktériumok vizsgélata csak molekuléris biologiai eszkdzokkel lehetséges. A sejt belsejében fluoreszcens in situ
hibridizacidval lokalizalhatok az €16 baktériumok, a proba specificitasat novelve a baktérium filogenetikai
hovatartozasa is kiderithetd. A szimbionta pontos azonositasara a 16S rDNS szekvencia eldallitasa utan nyilik
lehet6ség. A baktériumok intracellularis elhelyezkedése transzmisszios elektronmikroszkopos felvételekkel
mutathat6 be. E harom pilléren alapszik az intracellularis szimbiontak kimutatasa és azonositésa.

Egy teljesen 1), torzs-szintili prokaridta csoport leirasa korvonalazodik az dsi fafogyaszto termeszek és csotanyok
intesztinalis ostorosai tanulmanyozasanak eredményeként, amelyet TG1 csoportnak (Termite Group 1) neveznek
(Hugenholtz és mtsai 1998). A TG1 csoport intracellularis baktériumai az ,,Endomicrobia” csoport filotipusai,
amelyek tobb varomanyos fajt takarnak (Candidatus Endomicrobium spp.) (Stingl és mtsai 2005). Mas
baktériumcsoportok is béven képviseltetik magukat a termeszek intesztinalis ostorosaiban. Példaul a Bacteroidales
csoportba tartozd baktériumok széles spektrumat talalni az intesztinalis ostorosokkal kapcsolatban mind
endoszimbiontaként, mind az egysejtii felszinére tapadva (Noda és mtsai 2009). Egy masik példa a Reticulitermes
termeszfajban é16 Trichonympha agilis ostoros Desulfovibrio nemzetségbe tartozo, korabban ismeretlen szimbiontaja
(Candidatus Desulfovibrio trichonymphae) (Hongoh 2011).

Csillos egysejtiiekben kiilonboz6 tipusu szimbidzisok ismertek. Van olyan, ahol a szimbionta baktérium kiirtasat
kovetden a csillos elpusztul. Ilyen példaul az Euplotes aediculatus egysejti és a Polynucleobacter necessarius
baktérium kapcsolata. Az ilyen baktériumokat esszencialis szimbiontaknak nevezik. A baktérium pedig obligat
szimbionta, amely nem ¢l mashol a természetben. A Polynucleobacter szerepérdl eddig nem tudunk, de nem tlinik
patogén természetiinek. Feltételezik, hogy a csillos valamilyen anyagcsere-hianyossagat kompenzaljak a szimbiontak.
Mivel a Polynucleobacter-t sok mas Euplotes fajban, kiilonb6z6 kornyezetben megtalaltak, feltételezik, hogy
hosszt ideje fennalld, evolucios jelentdségli kapcsolatrol van sz6. A modellszervezet papucsallatkdkban (Paramecium
fajok) kiilonosen sokféle baktériumot sikeriilt feltarni. A Caedibacter caryophila példaul a Paramecium
makronukleuszaban talalhat6. T. Sonneborn 1938-ban fedezte fel, hogy bizonyos Paramecium-tenyésztdrzsek
toxikus tulajdonsaguak, ezeket killer sejtvonalnak nevezte el. A killer-sajatossagi Parameciumok apro részecskéket
hordoztak a citoplazmajukban, amiket kappa-részecskéknek neveztek el. A kappa részecskéket nem tartalmazo
Paramecium sejtvonalak érzékenyek voltak a kappa-részecskéknek tulajdonitott toxikus hatasra, mig a hordozo
papucsallatkak nem. Csak évtizedekkel kés6bb deriilt ki, hogy e részecskék patogén baktériumok, amelyek a
papucsallatkak intracellularis szimbiontai és morfologiai alapon a Holospora genuszba soroltak éket. (Erdekesség,
hogy a Holospora baktérium voltara mar a 19. szazad végén felfigyeltek €s a genuszt kifejezetten a papucsallatka
magjaban tenyész6 baktériumok alapjan allitottak fel. Ez az ismeret azonban fél évszazadra feledésbe meriilt.) A
fert6zott egysejtiieckbdl a Holospora baktériumok antibiotikum kezeléssel kiirthatok, ekkor a csillésok tjbol
fogékonyak lesznek a baktérium termelte 616hatasti anyagra.

A Holospora genuszt a molekularis filogenetikai vizsgalatok eredményeként tobb genuszra osztotték. igy alakult
ki a Paramecium makronukleuszaban €16 Caedibacter caryophila. A killer-tulajdonsag egy er6sen fényvisszaverd
(refraktilis) testecskének tulajdonithatd, ezt R-testnek (,,refractile body”) nevezik mig a hordozé sejtvonalakat
,,bright”-nak. Morfologiailag az R-test egy hengeralakban feltekeredett fehérje amely a baktériumsejtben szorosan
feltekeredve talalhato. Az egyik vizsgalt R-test példaul 6,5-nél alacsonyabb pH mellett teleszkopszeriien kitekeredik
és egy 0,4 um széles és 20 um hosszl szalagot képez (a hordozo Caedbacter hossza minddssze 1 um koriil van!).
A korai genetikai vizsgalatok alapjan az R-testet meghibasodott bakteriofag termékének tartottak. Ma ugy tudni,
hogy egy plazmid kodolja és a fehérje génjének a szekvencidja is ismert. Miikodése soran az 616 hatast ugy fejti
ki, hogy a szenzitiv egysejtiick bekebelezik a baktériummal egyiitt, majd a fagolizoszomaban a pH csdkken,
valdsziniileg ennek hatasara az R-test kitekeredik és komoly strukturalis kdrokat okozva a sejtben végiil elpusztitja
a csillost. A Caedibacter taeniospiralis-ban sikeriilt el6allitani az R-test plazmidon talalhatd fehérje-kodold
génjeinek szekvenciait. Az R-test kialakulasdhoz és miikodéséhez harom gén sziikséges (rebA, rebB és rebC) és
feltételezik egy tovabbi, szabalyozo gén meglétét is (Heruth és mtsai 1994).

A Holospora a hordozd Paramecium sejtvonal szamara kompeticios elényt jelent egy élohelyfolt benépesitésénél
és forrasai kiaknazasanal a kozeli rokon csillésokkal szemben. Azéta sok, artalmatlannak tiind baktériumot is
karakterizaltak csillésokban.

Anaerob kornyezetben, példaul kér6dz6k benddjében vagy rothadd iszapban €16 csillésokban kiilondsen jellemzdek
a metanogén baktériumok, amelyek vagy a csillos feliiletéhez tapadva, vagy a sejten beliil élnek. Az intracellularis
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metanogének a csillos citoplazmajaban a hidrogenoszomak koriil helyezkednek el. A Plagiopyla frontata csillos
metanogén baktériumai a gazdaval szinkronban osztdodnak (Gortz és Brigge 1998, Gortz 2001).

Az amoboid egysejtiiekben nagyszamu baktériumot mutattak ki, amelyek kozott vannak sziikebb értelemben vett
szimbiontdk, amelyek tartdsan jelen vannak a gazdadban mindig az adott amdbafajban, és vannak tranziens,
atmenetileg benntart6zkodok is. A Thecamoebidae csupasz amobakban gombékat is talaltak a szimbiontak kozott
(Michel és mtsai 2009). A baktériumokat kiilonb6z6 szabadonélé amébakban (FLA — Free-Living Amoebae)
mutattak ki nagy szamban. A prokariotak legtobbszor endocitozissal keriilnek be a sejtbe, de az emésztést
megakadalyozva ellenallé endobiontakka lesznek (ARB — Amoeba Resistant Bacteria). Az amdbarezisztens
baktériumok kozott szamos human korokozo is van, ilyenek a Chlamydia-szer(i, a Pseudomonas csoport és
Legionella baktériumok. E harom mellett még tovabbiak is gyarapitjak a lehetséges korokozdok sorat. Az améba-
baktérium szimbionta rendszerek vizsgalatanal deriilt fény egy a mikrobioldgiai gyakorlatban fontos jelenségre:
a legtobb amdba-szimbionta a gazdan kiviill mesterségesen nem tenyészthet6. Amdbaba bejuttatva viszont
felszaporithatok és igy tanulmanyozhatok olyan korokozok, amelyek filogenetikai hovatartozasat példaul human
mintaban talalt csekély szamuk miatt nem lehetne megallapitani (,,amoebal co-culture”). A legtobb baktériumot
mar olyan, 6nmagaban is veszélyes amobakbol mutattak ki, mint az Acanthamoeba és Naegleria fajok (Horn és
Wagner 2004). Artalmatlan szabadonéld amébakban is eléfordulnak endobionta baktériumok. A Saccamoeba-ban
példaul Erlichia-szeri baktériumot mutattak ki (Greub és Raoult 2004). Az Arcella hdzas am&bakban tobb human
patogén baktérium mellett (Moraxella sp., Bosea sp., Bacillus cereus) mas eukariotakban is endobionta természetii
prokariotak rokonait talalni (Paenibacillus graminis, Rhizobium sp., Variovorax paradoxus ) (pl. Térok és mtsai
2008).

1.7. abra. Endobionta baktériumok hazas amébaban a) baktériumok Arcella intermedia citoplazmajaban b) Gram-
pozitiv kokkuszok Arcella intermedia citoplazmajaban. Fluoreszcens in situ hibridizacid, rhodamine jel6lés, skala:
10 um

1.5. A mészkosziklaktol a genomikaig — Az
egysejtiiek jelentosége

Az utobbi években a protisztologia szamos teriiletén olyan 1j informaciok jelentek meg, amelyek valamilyen human
szempont miatt fontosak. Ujonnan felbukkané korokozok artalmatlannak tartott egysejtiiek, példaul algék kozott;
eddig ismeretlen, halpusztulast okozé toxin, amely halastavakban okoz komoly gazdasagi karokat, vagy olyan
opportunista patogének, amelyek a legyengiilt immunrendszerli emberre nézve végzetesek lehetnek. Az alabbi
tematikus dsszefoglalobol lathato, hogy a protisztak jelentdsége milyen széles spektrumot ivel at.
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1.5.1. Az egysejtiiek okoldgiai jelentésége

A protisztak fontos tagjai a vizi és szarazfoldi mikrobialis kozosségeknek, ahol autotrof vagy heterotrof szervezetként
a taplalékhalozat fontos lancszemeit képezik. Az autotrofoknak meghatarozo szerepiik lehet a primer produkcioban,
ugyanakkor maguk is, a heterotrofokkal egyiitt, mint prédaszervezetek, jelentds szerepet toltenek be a szerves szén
magasabb trofikus szintekre torténd eljuttatasaban. Baktériumok és mas mikroszervezetek fogyasztasa soran
tapanyagokat juttatnak vissza a kornyezetbe, valamint részt vesznek a szervesanyagformak atalakitasaban,
mineralizaciojaban. Szabalyozzak prédaszervezeteik mennyiségeét, aktivitasat és fiziologiai allatpotat. A taplalkozasuk
révén felszabaduld szervetlen tapanyagok kozott jelen vannak a primer produkciot limitalok, igy a termelésre is
kozvetlen hatast gyakorolnak.

A toxintermel6 fajok tdmegszaporodasuk soran drasztikusan atformaljak a mikrobidlis k6z0sség szerkezetét. A
toxinok egy része az embernél is stulyos mérgezéses tiineteket okoz. A legtobb toxintermeld faj a Dinozoa
Dinoflagellata csoportjaban ismert.

1.5.2. Az egysejtiiek jelentosége a biosztratigrafiaban

A foldtorténet utolsd 600 millio éve alatt felhalmozodo egysejtiivazak az iiledékes (pl. mészkd) és tormelékes (pl.
radiolarit) kézetek fontos alkotdi. A paranyi, mészmoszatokhoz tartozd (Haptophyta: Coccolithales) algak
mészlemezei (kokkolit) képezik a kézet tilnyomo részét, ebbe ékelddnek be a nagyobb egysejtiick vazmaradvanyai,
els6sorban a foraminiferaké (likacsoshéjuak). A foraminifera-vazak kamraszerkezete alapjan mikropaleontolégusok
morfologiai fajokat irnak le. Szamos faj csak bizonyos rétegekben talalhato, régebbiekben vagy ujabbakban nincs
jelen. Ennek az az oka, hogy a foraminifera morfo-fajok koziil sok csak egy, vagy néhany milli6 évig 1étezett, ezért
az iiledékrétegek jol jellemezhetdk a benniik talélhato foraminifera-vazak alapjan. Igy a rétegek kora is jo kozelitéssel
becsiilheto.

A biosztratigrafia gyakorlati jelent6sége nagy: segitségével allapitjak meg a mészkorétegek kozelében felhalmozodd
fosszilis tiizeldanyagok keletkezésének idejét, amelybdl kovetkeztetni lehet az energiahordozok mindségére. A
foraminifera-fajok viszonylag gyors evolicidja miatt finom felbontast lehet elérni a koézetrétegek bioldgiai
kormeghatarozasanal. Magyarorszagon sok helyen talalhaté a felszinen mészkd, olykor centiméternyi likacsoshéju-
fossziliak emlékeztetnek az egykori tengeri kornyezetre.

1.8. abra. A mészkdsziklak anyagat dontden mészmoszatok kokkolitjai és foraminiferdk vazai alkotjak.

A foldtorténet soran a legrégebbi id6kbol szarmazo fosszilidk a foraminiferak és a radiolariak (sugarallatkak)
korébdl szarmaznak. A sugarallatkak tobbsége szilicium-dioxidbol, azaz kovabol allo vazat képez, bar egy résziiknél
a vizben 0ldodo stronciumszulfat alkot finom tiivazat. A kovavaz nem oldodik, az évszazmilliok alatt felhalmozdodo
radiolaria-vazak kézetté cementalodtak (radiolarit) és a nagy mélységben atkristalyosodtak. Az ilyen kézetben a
mikrofosszilidk mar nem ismerhetdk fel. A radiolarit mindig tengeri tiledékben keletkezik. Olyan nagy mélységben,
ahol a viz nyomasa miatt a kalcium-karbonat mar nem tud kivalni, tiszta radiolarit jon 1étre. Sekélyebb vizben
mészkd jelenlétében kisebb képzddmények formajaban valik ki (ez a tlizkdves mészkd). A csoport virdgkora a
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foldtorténet oidejében volt, jelenkori fajdiverzitasa kicsi. A radiolaria-fajok rendszerint hosszabb idén at jelen
voltak a kiilonb6z6 kort rétegekben, ezért nem adnak olyan finom felbontast, mint a foraminiferak. Magyarorszagon
a Dunantilon fordul el§ tiizko azaz radiolarit felszinkozelben, példaul a Bakonyban Szentgalnal a Ttizkoveshegyen,
vagy Siimeg kornyékén.

1.5.3. Az egysejtiiek szerepe a paleooceanografiai és
paleoklima-rekonstrukciékban

A tudomanyag célja tobbnyire a pleisztocén, az utolsd nagy eljegesedés idészakaban az 6cean felszini részén, a
fotikus Ovezet kornyezeti allapotanak rekonstrukcidja (homérséklet, szalinitas, karbonat-tartalom). A paleo-
kornyezeti tényzokbdl a multbeli éghajlat valtozasaira lehet kdvetkeztetni. A megismert trendek 6sszehasonlithatok
¢és adaptalhatok a jelenlegi klimatikus viszonyokra és a jovore nézve szcenariok megfogalmazasat is lehetéveé
teszik. A foraminiferak koziil a Globigerina-félék a nyilt tenger lebegd ¢él6lénykozosségének, a planktonnak a
tagjai. Fajszamuk nem magas, de driasi egyedstiriségben fordulnak eld a vilagoceanban. A f6ldtdrténeti kdzépido
ota ismert csaladban a mennyiségileg uralkodé Globigerina-fajok vazat attetszo, vékonyfalii de meszes, egymasba
tolt gdbmbdkre emlékeztetd kamrak alkotjak. A Globigerina-fajok elpusztult egyedeinek hazai lesiillyednek és
hozzavetdéleg 2000-4000 méteres mélységben hatalmas mennyiségben halmozodnak fel, az (1.n. globigerinds iszap
formajaban, amely a vilagocean alzatanak kdzel egyharmadan teriil szét. A kiilonb6zo vizmélységben jellemzéen
elterjedt Globigerina-fajok mészvazaban felhalmozodo bor tizenegyes stabil izotopja alapjan rekonstrualhat6 az
egykori vizoszlop felsé néhany szaz méterének vertikalis pH gradiense. A pH a tengervizben disszocialt szénsav
révén Osszefliggésben van a légkor széndioxid-tartalmaval. Az atmoszférikus széndioxid-koncentracio pedig a
felszini hdmérséklettel all kapcsolatban. Paleooceanografiai vizsgalatokra alkalmas szervezetek még a Coccolithales
(telitetlen ketonok: alkenonok) és a dinoflagellatak (szerves fala cisztak).

1.5.4. A humanpatogén egysejtiiek

Valamennyi nagy kladban eléfordulnak embert fert6zo6 egysejtiiek, amelyek a kiilonbdz6 protozoondzisok okozoi.
Az Opisthokonta-ban viszonylag kevés akad, példaul a rhinosporidiozist, a nyalkahartyan fekélyes kinovéseket
okozd Rhinosporidium seeberi (Ichthyiosporea). Az Amoebozoa kladban az Acanthamoeba fajok valamint az
Entamoeba histolytica és E. gingivalis fontos patogének. Az Archeplastida Chlorophyceae csoportjaban a Prototheca
kloroplasztiszat elvesztett zoldalga allati €s ujabban human korokozo. A Rhizaria kladban emberi korokozo vagy
parazita egyel6re nem ismert, ezek elsdsorban tengeri gerinctelenek korében fordulnak eld. A legtdbb veszedelmes
betegséget az Alveolata és Excavata kladok protiszta fajai okozzak (pl. Plasmodium, Trypanosoma, Leishmania
fajok).

A Stramenopila kladba tartozé Blastocystis fajok gyakorisagarol csak az utobbi években kaptak képet a kutatok.
A human székletminakbol leggyakrabban kimutatott egysejtii a Blastocystis, amely a fejlett orszagokban 7-20%,
a fejlodo orszagok vidéki teriiletein 30-60% gyakorisagll. Sok ember tiinetmentes, masoknal viszont a legkiilonfélébb
bélpanaszok alakulnak ki (hasfajas, hanyas, székrekedés, hasmenés). A Blastocystis huméan eléfordulasanal a B.
hominis fajt szoktak rendszerint megjeldlni korokozoként, holott a molekularis filogenetikai vizsgalatok alapjan
tiz koriili a patogén Blastocystis filotipusok szama (Forsell és mtsai 2012).

Az emberiség évezredek Ota egyiitt €l a protozoonok altal okozott betegségekkel. Kozép- és Dél-Amerika teriiletén
a prekolumbidn kultirdk agyagedényein szdmos, a kutdn és a mukokutan leishmanidzis tlineteit mutatd
emberdbrazolds maradt fenn. A mediterrdn térségben az 6kortol kezdve telepiilések, varosallamok sorsa fiiggott a
malariatol. Napjainkban az ENSZ Egészségiigyi Vilagszervezete (WHO) szabadon hozzaférhetd online adatbazisaban
olvashatok éves Osszesitések a kozegészségiigyi szempontbdl kiemelten fontos protisztakrdl a nemzeti egészségligyi
szervek altal kozolt adatok alapjdn. A malaria az elsé hiisz halalok kozott a 14. helyen szerepel, évente kozel
egymillio bejelentett halalesettel. A virus- €s bakterialis fert6zéseknek tulajdonithaté halalozasokat kdvetden a
malaria szedi évente a legtobb aldozatot. A masodik helyen a vérhasamdba (Entamoeba histolytica) all. Az amébas
vérhas els6sorban a szubtrdpusi, tropusi orszagokban népbetegség, amely foként az 6t év alatti gyerekek kdrében
pusztit. Bar ma mar vannak hatékony gyogyszerek, az érintett népességek tarsadalmi és kulturalis okokbdl nem
férnek hozza (nagy tavolsagok, bizonytalan orvosi ellatas, stb.). Tiszta ivoviz hidnyaban a fert6zések gyakran
visszatérdek, a fekalszennyezéssel bekeriild cisztakat az emberek 0jbol elfogyasztjak. Gyogyszeres kezelés hijan
a kisgyermekek a hasmenéstdl napok alatt kiszaradnak és meghalnak. Tobbszazezer ember, foként 6t év alatti
gyermek elvesztése irhatd évente a vérhasamdba szamldjara, dontéen Afrika Szaharatol délre fekvo orszagaiban.
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A vérhasamoba ugyanakkor vilagszerte jelen van. Mivel jellemzden szennyezett ivovizzel fertdz, a fejlett ipari
allamokban a tiszta ivoviz ellatottsag magas foka miatt csak kicsi az ujrafert6zés esélye és a gyogyszeres kezelés
is sokkal gyorsabban érhetd el.

1.9. abra. Mukokutan leishmaniazis (espundia) tlineteit mutatd emberfej-abrazolas (a moche kultira temetkezési
helyérdl, Eszak-Peru, i.sz. 1-7. szdzad) (forras: Altamirano-Enciso és mtsai 2003)

Magyarorszagon, csakiigy, mint Eurépa vagy Eszak-Amerika orszagaiban, a Toxoplasma gondii a legnagyobb
gyakorisaggal el6forduld, valdoban veszélyes egysejtii. Bar a népesség egyharmada fert6zott, komolyabb tiinetek
csak egy résziiknél jelentkeznek. A Toxoplasma hasmenéssel jaro tiineteket okoz, de a betegség rendszerint spontan
gyogyul. Am ezt kdvetden az egysejtii nem tiinik el végleg a szervezetbél. Jellegzetes képletei, a bradyzoitak,
hosszl évtizedekig észrevétleniil veliink maradnak. Az immunrendszer gyengiilésekor opportunista patogénként
ujra aktivalodik a korokozo, de mar sulyosabb tiinetekkel, akar halalhoz is vezethet. A Toxoplasma ismerete
mégsem emiatt a legfontosabb. A kongenitalis fert6zés veszélye az, ami miatt ennek a koérokozonak az ismerete
az altalanos miiveltség része kell, hogy legyen. A Toxoplasma szamos haziallatban és az ember kornyezetében é16
mas emldsben is el6fordul. A végleges gazda, a macska mellett a haziegér, a sertés €s a juh is a fert6zés lehetséges
forrasai. A varandosok els6 Toxoplasma fertézése kiilonb6z6 hatassal van a fejlédé magzatra a terhesség trimeszterei
soran. Mig az els6 harmadban a magzat az idegrendszer fejlédésében mutatkozo karosodasok miatt rendszerint
elvetél, a masodik harmadban szerzett fert6zésnél azonban mar kifejlédik, de stlyos és tartds fejlodési
rendellenességekkel, melyek koziil a hydrocephalia rovid id6 alatt halalhoz vezet. A még késdbb szerzett fertdzés
sem marad hatéstalan. A Toxoplasma a megsziiletett, teljesen egészségesnek tiind Gjsziilottben is jelen van, tiineteket
olykor csak évek multan mutat. Ekkor akar vaksagot vagy mas, rendszerint az idegrendszert érintd, egész életre
sz016 karosodast okoz.

A masik, szorvanyosan hazankban is jelentkez6 korokozo a Giardia intestinalis, amely a vékonybélben tdmegesen
elszaporodva erds (akar véres) hasmenést kelt, amely nem gyogyul spontan.
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Eurdpaban a protiszta fertdzések egy része utazas soran szerzett patogénekre vezethetd vissza. Olyan fertdzések
is felbukkannak, amelyek okozoival kontinensiinkdn (jelenleg) nem lehet talalkozni. Az utazasi orvostan (,,travel
medicine”) nemzetkdzi szervezete (International Society of Travel Medicine) 1991 6ta behatdan elemzi az ilyen
modon szerzett betegségekrdl nyert adatokat. 2008-2010 kozott Europaban példaul, ha csekély mértékben is, de
emelkedett az endémias teriileten tett utazasok soran szerzett Plasmodium fertézések szama. 2010-ben a legstulyosabb
malaria-korokozoval (Plasmodium falciparum) 426 ember fert6z6dott és a halalesetek szama a 2008-ban tapasztalt
4%-ro6l 2010-ben 6 %-ra nétt. A legtobb Plasmodium-fert6zéssel visszatérd utazd Parizs, Marseilles, valamint
Hamburg nagyvarosokbdl utazott, az utazok fele barati, vagy rokonlatogatasra ment (Gautret és mtsai 2012).

A malaria diagnosztizalasara az 1980-as évek 6ta immunreakcion alapuld gyorsteszteket, valamint a hagyomanyos
Giemsa-festést hasznaljak.

A protiszta parazitak elleni vakcinafejlesztés évtizedek ota szamos nagy nemzetkozi kutatbhelyen meghatarozo
kutatasi irany.

1.5.5. Az allatok patogén egysejtiii

A vadonél6 allatok éppentigy egyiittélnek kommenzalista és parazita protisztakkal mint az ember. Ezért valamennyi
haziallatnak is megvannak a jellemzd protiszta parazitai, koztiik jelentés korokozok is. Az allatok legstlyosabb
protisztacredetii betegségeit a Trypanosoma haemoflagellatak (Excavata klad) és a Coccidiomorpha sejtéléskodok
okozzak (Alveolata klad). De rajtuk kiviil majdnem minden heterotrof csoportban akadnak tovabbi parazitak,
némelyikrdl csak (jabban deriilt ki, hogy komoly patogén lehet. A teljesség igénye nélkiil a legfontosabb allati
korokozok a kovetkezok.

A Trypanosomatida csoportbol a Trypanosoma brucei brucei alfaj Afrikaban a Szaharatol délre a 10, a juhok és
kecskék nagana betegségét okozza, terjesztéi a cecelegyek. A nagana legfébb tlinetei a laz, vérszegénység,
étvagytalansag és fogyas, allatorvosi beavatkozas nélkiil a gazdaallat elpusztul. A szarvasmarhanal a fogékonysag
attol fligg, honnan szarmazik a haziasitott allat: pl. a Kelet-Afrikaban tartott indiai eredetii zebunal kialakulnak a
tiinetek, a Nyugat-Afrikaban é16 hosszliszarvu fajtanal viszont nem, csakigy, mint az 6shonos vadonél6 allatoknal.
Az 6shonos allatok a hosszu koevolucio soran valosziniileg hatékony védekezést tudtak kialakitani a korokozoéval
szemben. A Trypanosoma congolense sziikebb elterjedésii €s szintén nagana betegséget okoz és a cecelégy tobb
faja terjeszti, mint a 7. brucei brucei-t. A Trypanosoma evansi cirkumtropikus elterjedésii, az Ovildgban a lovak,
tevék és egyéb haziallatok surra betegségét okozza, boglyok terjesztik. Az Ujvilagban a lovak mal de caderas
betegsége kotodik hozza, de teveféléket (lama és rokonai) is fertéz. Bar szintén boglydk terjesztik, a parazita
fejlodésmenete és kinetoplasztja leegyszerisodott: a legyek ugy adjak at gazdarol gazdara a szajszerviikbe keriilé
parazitakat, hogy a parazita fejlddési ciklusanak rovarban jellemzd szakasza elmarad. Emiatt gerincesek is
eredményesen kozvetithetik a lovak kozott: példaul a vampirdenevér, amely vérszivaskor maga is megfertézodik,
igy egyszerre lesz gazda és vektor, vagyis a mikroparazitakat terjeszto szervezet. A prociklikus alak hidnya miatt
parosodas és szoptatds utjan is atadodik, a hordozé a ragadozot is megfert6zi. A tiinetek itt is lazzal,
vérszegénységgek jarnak, de a nyalkahartyakon véromlenyek jelennek meg, a testen 6démak alakulnak ki, a heveny
betegség akar két hét alatt végez az allattal, az idiilt szakasz elhuzodik két évig is. A Trypanosoma equiperdum a
lovak tenyészbénasagat okozza. Itt sincs rovar vektor, a korokozo a parzas soran kozvetleniil adodik at és a genitaliak
sulyos gyulladasos megbetegedését okozza, amelynek tiinetei késobb lehetetlenné teszik a parzast. Mas exkavatak,
példaul a Hexamita fajok a legtobb gerincesben bélparazitak, halakban ezen kiviil a bérfeliiletrél kiinduld
szovetkarosodast okoznak, amely akvariumi diszhalaknal végzetes lehet.

Az éllatok bélcsatornajaban él6 intesztinalis ostorosok koziil a haziszarnyasokban legfontosabb ostoros parazita
végzetes majkarosodast okozo Histomonas meleagridis, amely els6sorban a pulyka, tovabba a csirke ,,fekete fej”
betegségét3 ¢és a csibék 50-100 %-anak elhullasat okozza. A Hexamita meleagridis fiatal pulykakban bélfekélyt
okoz. A Trichomonas gallinae intesztinalis alakja baromfiakban nem patogén, viszont a szisztémas alak az agyba
bekertilve stlyos korokozova valik. Az emldsok kozott a Tritrichomonas foetus szarvasmarhaban vetélést okoz,
mig a fejlédésmenetében résztvevo sertésben a felsd 1égutak nyalkahartyajat karositja.

A Coccidiomorpha spéras egysejtiiek okozzak a hazidllatok kokcidiozisait és szamos mas betegségét. Valamennyi
haziallatnak van egy vagy tobb Coccidiomorpha parazitaja. Az allatok a kedvezdtlen tartasi koriilmények (pl.

Az angol black head ( “fekete fej”) elnevezés a betegség jellegzetes tiinetére utal: a legyengiilt allatok feje lekokad és a borlebeny a vér pangasa
miatt sotét lesz.
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zsufoltsag, fekalszennyezés) hatasara sokkal nagyobb gyakorisaggal fogyasztjak el a fert6z6 oocisztakat mint a
természetben, ezért a haziallatok korében gyakrabban eléfordulnak fatalis kimenetelli jarvanyok mint a vadonél
rokonaiknal. Kiilonosen a fiatal allatoknal jellemz6 a Coccidiomorpha okozta korok fatalis lefolyasa. A human
malariaparazitak mellett tobbtiz faj fertdz kiilonboz6 gerinceseket, kdztiik nagyjabol hiisz, majmokat.

Gazdasagi jelentdségiikon tul, az allati korokozok nagyon fontosak a tudomanyos kutatas szdmara is, foként akkor,
ha egy kozeli rokon fajuk emberi patogén. Ezért a kiilonb6zo allati gazdakban €16 Plasmodium és Leishmania
fajokat eldszeretettel tartjak fenn laboratériumokban human gydgyaszati célil kutatdsok szamara.

1. Tablazat. A 16ban el6fordulo fontosabb egysejtli patogének és az altaluk okozott betegségek

Kérokozoé neve: Betegség neve:
Giardia equi Giardiasis
Trypanosoma evansi Mal de caderas
Trypanosoma equiperdum Durina
Babesia spp. Piroplasmosis
Eimeria leuckarti (és tovabbi fajok) Coccidiosis
Sarcocystis sp. Sarcocystosis
Toxoplasma gondii Toxoplasmosis

A tengeri és édesvizi protisztak kozott sok a parazita, amelyek letalis patogének lehetnek. Az akvakultirakban
szamos protiszta parazita jellemzd. Az Opisthokonta-kladban az Ichthyosporea csoport, példaul a Dermocystidium
spp. ¢és a Sphaerothecum destruens fajok, halparazitak (Gozlan és mtsai 2009). Az édesvizi zooplankton fontos
tagjai a vizibolhak (agascsapu rakok, Cladocera), amelyek koérokozoja, a Caullerya mesnili, az Ichthyosporea
csoport tagja. Gyakorisaga akar 40%-os lehet és idonként tomeges kisrakpusztulast okoz (Lohr és mtsai 2010).

Az Archaeplastida kladba tartoz6 Prototheca fajok a plasztiszt masodlagosan elvesztették, szarvasmarhaban a togy
gyulladasat okozzak (Lass-F16rl és Mayr 2007).

A legtobb vizi patogén a RAS klad tagja. A Rhizaria csoportba tartozé Haplosporidia és Paramyxea csoportok
foleg tengeri gerinctelenek parazitai, kartételiiknek akvakulturdkban komoly gazdasagi jelentdsége lehet. A
vandorkagyl6 eurdpai allomanyaiban talaltak egy uj Haplosporidiat, tehat a korabbi ismeretekkel ellentétben csoport
az édesvizben is jelen van (Molloy és mtsai 2012).

A scuticociliatosis a tengeri akvakultirakban tenyésztett allatokon a hisztofag csillésparazitak okozta tiinetegytittes
elnevezése. Halakban, puhatestiiekben és rakokban mintegy husz, a Scuticociliatia csoportba tartozo csillos faj
kelt koros szoveti elvaltozasokat, amelyek végiil nagyaranyt haldlozashoz vezetnek. A halak darakér betegségét
okoz6 Ichthyophthirius multifilis édesvizi halakon él6skddik, fehér daraszerii bevonatot alkotva a testfeliileten.

A Pfiesteria piscicida halpusztulast okoz6 Dinozoa sokaig csak tengervizbdl volt ismert, elsdsorban az USA atlanti
partvidékén. Ujabban édesvizekben is felbukkant, példaul Gorogorszagban. A Prymnesium parvum mészmoszat
édesvizekben a legfontosabb tényezdje a planktonszervezetek altal okozott halpusztulasnak (Oikonomou 2012).

A Blastocystis fajok a Stramenopila kladba tartoz6 bélparazitak, gerincesekben stlyos gyulladasokat okoznak,
nagy gyakorisdgukat Gjabban ismerik fel. Novényi parazitdk a ,,Pszeudofungi4” csoportba tartozd protisztak,

amelyeket a mikolégusok vizsgalnak, példaul az Oomycota és Hyphocythridiomycota csoportokban.

A szerodiagnozison alapuld gyorstesztek kifejlesztése az allati protozoonozisok detektalasanak hatékony eszkoze
lehet.

4Pszeudofungi: gombaszerii szervezetek, olyan ¢él6lénycsoportok koznyelvi megnevezése, amelyek ostoros rajzoval és plazmodiummal jard
¢életciklust mutatnak és feliiletesen a mikrogombakra emlékeztetnek, azonban filogenetikai szempontbol nem a Fungi csoportba tartoznak.
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1.5.6. Az opportunista patogén egysejtiiek

Azutobbi évtizedekben figyelték meg, hogy az egysejtiick kozott egyes spontan gyogyulo fertdzések agensei, vagy
akar az egészséges emberre nézve kozombos protisztak az immunrendszer legyengiilésével nehezen gyogyithato,
gyakran halalos kimeneteli betegséget okoznak. A HIV virus vilagméreti terjedése hivta fel elsoként a figyelmet
az opportunista patogénekre. A HIV virus fertdzése révén szerzett immunhianyos allapot mellett a szervatiiltetések
soran mesterségesen legyengitett immunrendszer is fogékony az opportunista egysejtiiekre. Az iddskor miatt
legyengiilt szervezet szintén fokozottan ki van téve az opportunistaknak.

A ambboid egysejtiiek még ismeretlen okbol endozoikus szovetfalova valhatnak. Szamos fajnal, igy a filogenetikailag
tavoli Acanthamoeba vagy Naegleria fajoknal a legmagasabb szaporodasi rata 20-38 °C kozott van, fajtol fliggden.
Mind immunszupresszalt, mind immunkompetens emberben el6fordult mar szabadonélé amdbaval (free-living
amoebae, FLA) torténd fert6zés, amelyet a kialakul6 agyvelégyulladas gyors lefolyasa miatt tobbnyire post mortem
diagnosztizaltak.

A sporas egysejtiiek kdzott a bélben €16 Cryptosporidium parvum, tovabba a Cryptococcus, Isospora és Cyclospora
fajok, amelyek maskiilonben enyhelefolyast protozoonozisok okozdi, letalisak lehetnek. A Toxoplasma gondii a
szervezetben sok évtizeden at perzisztalo bradyzoitai révén idésekben toxoplazmas enkefalitiszt valthat ki, ami
nem jellemz6 a fiatal szervezetben, egészséges immunrendszer mellett.

Maskor a jellemzd tiinetegytittes sulyosabb szindromara valtozhat: példaul a tipikusan bortiineteket okozo Leishmania
infantum a sokkal sulyosabb zsigeri tiineteket idézi el6 egy immunszupresszalt betegben.

Az allati parazitdk egy része szintén opportunista. Példaul az allati eredetii holt szervesanyaggal taplalkozo
Scuticociliatida fajok egy része megtamadja a legyengiilt halakat (példaul az Uronema marinum). A Tetrahymena
corlissi csillos hasonloképpen opportunista, de édesvizi halakat is fertdz.

1.5.7. Az ijonnan felbukkané egysejtii korokozok

Az angol ,,emerging pathogens” kifejezés azokra az él61ényekre utal, amelyeket az ember vagy nemrégiben ismert
meg vagy bar régota ismer, de kdrokozoként csak Gjabban talalkozott vele. Az egysejtiick kozott is szamos példa
van olyan patogének felbukkanasara, amelyeknek korabbi korokozo volta nem ismert, esetleg magara az egysejtiire
is az ecloidézett betegség hivja fel a figyelmet. Ilyen, novekvd kozegészségiigyi jelentOségli egysejtiick az
Archaeplastida kladba tartozo Prototheca fajok, amelyeket korabban csak a szarvasmarha tégy-gyulladasa és mas,
allatokat érintd fert6zések kapcsan ismertek, ujabban viszont mind t6bb human eset keriil napvilagra. Az emlésallatok
vérparazitai, a Babesia fajok altal okozott magas lazzal jard betegség, a babezidzis (babesiosis), eredetileg a tropusi,
szubtropusi teriiletek szarvasmarha allomanyaiban jelentkezett féként. Az utdbbi fél évszazadban egyre tobb, 1azzal
jard emberi fertézést figyeltek meg. Kiilondsen az ezredforduld utdn névekedett az ismertté valt esetek szama,
koszonhetden a kullancs altal kozvetitett betegségek felé iranyuld, vilagszerte megnodvekedett tudomanyos
érdeklédésnek (Gray 2006).

1.5.8. Egysejtiiek mint a laborkisérletek alanyai

Egysejtii modell-szervezeteket a biologia kisérletes tudomanyteriiletein (sejtbioldgia, élettan, genetika stb.) azok
kezdete 6ta hasznalnak, abbdl a megfontolasbol, hogy a protiszta modellben tapasztalt jelenség vagy folyamat a
tobbsejtli é161ényekben is hasonld lehet. A legfontosabb eldnyds tulajdonsagaik kozé tartozik a nagyszamu egyed,
a rovid generacids id6, a kidolgozott tenyésztési protokoll és a kis méret. E gyakorlati jelentdségli elonyokon tul
a Metazoaval homolog biokémiai folyamatok, szignalizaciés mechanizmusok, receptorok és tovabbi hasonlo
tulajdonsagok miatt alkalmasak modellnek. A legtdbb protiszta szupercsoportban van széleskorben hasznalt
laboratériumi modell egysejtii. A legismertebbek a kovetkezok: az Amoebozoa-ban az Amoeba proteus és a
Dictyostelium discoideum, a Rhizaria-ban a Chlorarachnion reptans, az Archaeplastida-ban a Chlamydomonas
reinhardtii, az Excavata-ban kiilonb6z6 Trypanosomatida és Trichomonadina fajok, az Alveolata-ban a Tetrahymena
thermophila, a Stramenopila-ban az Emiliania huxleyi kokkolitofora alga.
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A Tetrahymena vizsgalataval kozvetleniil elért atiitd kutatasi eredményekeért két Nobel—dijat5 is kiosztottak. Az
RNS katalitikus tulajdonsagat a Tetrahymena termophila vizsgalata soran fedezte fel Thomas Robert Cech,
megdontve a tobb évtizedes paradigmat, amely szerint minden enzim fehérje. Kutatasa soran olyan RNS molekulat
talalt, amely sajat maga hasitasat és utodlagos szerkesztését katalizalta. A ribozimnak nevezett katalitikus RNS
felfedezéséért 1989-ben Sidney Altmannal megosztva kémiai Nobel-dijat kapott. Ezen 0j ismeret vezetett ahhoz
a hipotézishez, hogy a f6ldi élet korai szakaszaban RNS alaptl lehetett, melyben mind az informaciotarolas feladatat,
mind pedig az enzimatikus funkciokat RNS molekulék lattak el.

A kromoszomavégek vagyis telomérak kutatasara a Tetrahymena termophila azért volt idealis alany, mert
makronukleusza nagyszamu linearis mikrokromoszomat tartalmaz, és az 1970-es évek elején még komoly
nehézségeket okozott a hosszabb nukleinsavak szekvenalasa. Emellett azt is feltételezték, hogy a legalapvetbb
molekularis biologiai folyamatok az evolucié soran gydkeresen nem valtoznak és igy a telomérakrol szerzett
ismeretek a magasabbrendii szervezeteknél is hasznalhatoak lesznek. A telomérakon TTGGGG tandem ismétl6do
hexamereket mutattak ki, amelyek az Ujonnan kialakuld mikrokromoszomakon is megjelentek. A linearis
kromoszoma toredékét élesztdbe atvive ott 0j telomerek képzddését lehetett megfigyelni. Ebbdl a folyamat
konzervativ jellegére és egy enzim jelenlétére kdvetkeztettek. Végiil 1985-ben talaltak meg a Tetrahymena-ban a
enzim RNS és fehérje komponensekbdl all, az RNS CCCCAA szekvencidja szolgal templatként a teloméra
képzddésénél, mig a fehérjerész reverz transzkriptaz aktivitast mutatd enzim. Felfedezéseikért 2009-ben Elisabeth
Blackburn, Carol Greider és Jack Szostak megosztott orvostudomanyi és fiziologiai Nobel-dijat kaptak.

1.6. A moédszertani fejlodés jelentosége a
protisztoldgiai kutatasokban

1.6.1. A vizualizacié fontosabb mérfoldkovei és a
hozzajuk kapcsolédo eljarasok

A tudomanyos célu mikroszkopizalas kezdete egyben a protisztologia kezdete is. A fénymikroszkopia fejlodése a
késdi 17., majd 18-19. szazad soran végigkisérte a protisztologia kibontalkozasat. Az objektiv tipusok, az immerzios
objektivek, majd a megvilagitasi eljarasok, az Abbé-féle kondenzor kidolgozasa, a lencsehibak kikiiszobdlése
jelentették a fejlodés elso szakaszat. A 20. szazad masodik felében mar a kutatdmikroszkdpokon altalanossa valt
a faziskontraszt és a differencial-interferencia kontraszt eljarasok hasznalata, vagy a technikailag egyszertibben
megoldhato sotétlatoterti megvilagitas. Ezek alkalmazasaval mas és mas modon valtak a protiszta-sejt részletei
mind jobban megismerhetdvé, plasztikusabba.

A protiszta-sejt kiilonb6z0 alkotorészeit a 19. szdzadtol festési eljarasokkal tették lathatova vagy kontrasztosabba.
A sejtbioldgiaban és szovettanban hasznalt modszereket sikeresen adaptaltak a protisztakra is. A 19. szazad vége
felé kezdtek el fémsokat hasznalni allati szovetek festésére. Az egyik legnevezetesebb eljards az eziistozés, amit
Camillo Golgi vezetett be a bioldgidba az idegszovet tanulméanyozasara, elsdként téve lathatova az egyedi idegsejtet
az idegszdveten belill. A modszer 1ényege az eziistnitrattal impregnalt rdgzitett készitményben az eziist redukalasa.
A redukalodo, fekete szemcsék formdjaban kivalo eziist még ma sem tisztazott okokbol jol kotddik a
membranstruktirakhoz. A protisztologiaban az eziistozési eljarasok a bonyolult membranstrukturak, ostorok,
csillok szinciliumok és rostrendszereik lathatova tételénél ma is dont6 fontossaguak. Apathy Istvan Golgival és
Ramon y Cajallal egyidejlileg Magyarorszagon végzett alapvetd fontossagh vizsgalatokat, amelyek soran korszakos
jelentéségii mikrotechnikai wjitasokat vezetett be az allati szovetek rogzitése, beagyazasa és impregnalasa terén.
Szublimat (HgCl,) és ozmium keverékével végzett rogzitést, arannyal és eziistnitrattal impregnalt szoveteket.
Maoadszerei fokozatosan atkeriiltek a protisztologiaba is. Tanitvanya, a vilaghiri magyar ciliatologus Gelei Jozsef

Az elsé protiszta-kutatasokkal kapcsolatos Nobel-dijat a malariaval kapcsolatos kutatasaiért az angol Ronald Ross kapta (orvostudomanyi
és fiziologiai Nobel-dij, 1902), aki feltarta a Plasmodium fejlodésmenetét a szinyogban €s igazolta Laveran és Manson feltevését arrol, hogy
amalariat az Anopheles genuszba tartozo sziinyogok viszik at az emberre. André Lwoff 1965-ben Jacobs ¢s Monod tudosokkal egyiitt genetikai
kutatasiért kapott megosztott Nobel-dijat (orvostudomany és fiziologia teriileten), ugyanakkor csillésokon végzett jelentds sejtfiziologiai
kutatasokat.

®Gelei Jozsef (1885-1952): protisztologus, zoologus, egyetemi tanar Kolozsvaron, majd Szegeden. Iskolateremtd egyéniség, a protisztologiaban
elssorban csillosokon végzett morfologiai és taxonomiai vizsgalatai kiemelkedd jelentdségtiek, de sejttani vizsgalatai a meiozis folyamatanak
megértését is eldsegitették. Behatéan tanulmanyozta a planariak regeneracios képességét. A protisztologia nemzetkozileg elismert hazai
miivel§je. Neves protisztologus tanitvanyai kozé tartozott Parducz Béla, Kormos Jozsef, Stiller Jolan, Gellért Jozsef.
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csillésokra alkalmazta és tovabbfejlesztette mestere mikrotechnikai Gjitasait. A csillos egysejtiiek preparalasanal
ozmium-toluidinkéket alkalmazott, amelynek révén 1925-ben kimutatta a csillosok fémsokkal impregnalhato, az
alapi testeket 0sszekoto rosthaldzatat, amelyet eziistvonalrendszernek neveznek. Ozmiumos festéssel tette els6ként
lathatova a liiktetd tirocskét koriilvevd citoplazmarészt, amelyet Gelei elnevezése nyoman ma is spongiomanak
neveznek. Nevéhez kotddik az eziistnitrattal torténd U.n. Gelei-Horvath-félenedves eziistozés eljarasanak
kidolgozasa a csillosok eziistvonalrendszerének impregnalasara (Gelei és Horvath 1931). Az eziistvonalrendszer
felfedezése a leird ciliatologia egyik legnagyobb eldrelépését jelentette. Egészen az 1950-es évek végéig a
rostrendszert az allati idegrendszer analdgidjara egyfajta sejtszintli, a csillomozgast koordinalé szerkezetnek
gondoltak és kiemelkedd jelentdséget tulajdonitottak neki az ingeriiletvezetésben. Ma mar tudjuk, éppen Gelei
tanitvanya, Parducz Béla’ munkassaga nyoman, hogy az ingeriiletvezetéshez nincs koze (Parducz 1958), de a
morfologiai vizsgalatoknala csillos kortex egyik meghatarozo szerkezeti elemeként €s a csillosok egyik legfontosabb
apomorf bélyegeként ma is nagy jelentdsége van. A csillds fajleirasoknal nélkiilozhetetlen a csillozat és az alapi
testeket 0sszekoto rosthalozat bemutatasa — a vizsgalatot ma is ezlistimpregnacioval végzik. Nem csak csillosoknal,
hanem ostorosoknal és opalinataknal is hasznalnak eziistozést. Ma tobbféle eljaras hasznalatos, legelterjedtebb az
eziistkarbonatos, vagy a protargolimpregnacié: utobbi az eziist és albumin komplexe. A protisztologiaban az
eziistimpregnacid mellett szamos mas festést is hasznalnak. A sporas egysejtiiecknél vagy a vérben ¢él6 u.n.
haemoflagellatdknal a Giemsa-festést alkalmazzak széles korben. Az algaknal a Lugol-oldattal torténd szinezés
a sejtszamlalast megkdnnyitd egyik klasszikus modszer.

A sejt ultrastrukturajanak, organellum-szintli vizsgalatanak lehet6ségét az elektronmikroszkop teremtette meg az
1950-es évektdl. A mitokondrium és a plasztiszok membranjai transzmisszids elektronmikroszkoppal (TEM)
valtak eldszor lathatova és igy ez az eszkdz is hozzajarult az endoszimbionta elmélet kulcsfontossagu eseményeinek
a bizonyitasahoz, és a protisztak sejtszervezodésének a megismeréséhez. A korabban csak magfestékkel lathatova
tett, ismeretlen funkcidji részletek természetére is igy deriilt fény: példaul a Trypanosomatiddk és rokonaik
kinetoplasztjarol az elektronmikroszkopos vizsgalat mutatta ki, hogy ezernyi cirkularis kromoszoma alkotja. A
mitoszomat elektronmikroszkopos felvételek tanulmanyozasa soran fedezték fel.

A pasztazo elektronmikroszkop (SEM) segitségével az egysejtlick haromdimenzids, valosaghti képeit lehet
tanulmanyozni a fénymikroszkopét nagysagrendekkel meghalado nagyitasban és felbontasban. A csillésoknal és
ostorosoknal szamos részlet, példaul az ostor feliilete, a csillok és szinciliumok elrendezddése és mas részletgazdag
strukturak, mint a foraminifera- vagy radiolaria-vazak is igy tanulmanyozhatok a legjobban.

A koréabbiakhoz képest a fluoreszcens-mikroszkdpia teljesen 11j vizsgalati lehetdségeket biztositott. E modszerrel
valt eldszor lehetdve a legkisebb eukaridta egysejtlick megbizhaté denzitasbecslése, tovabba kiilonb6z6 molekularis
jelolések in situ lathatova tétele (pl. molekuldk vagy organellumok szelektiv jelolése, vagy a fluoreszcens in situ
hibridizacié: FISH). A legujabb-generacios mikroszkopok (példaul a konfokalis 1ézermikroszkdp) mar az UV
hullamhossz-tartomanyban, 1ézermegvilagitassal mitkodnek. fgy jobb a felbontasuk és a sejt ultrastruktirajanak a
korabbinal behatobb fénymikroszkopos vizsgalatat teszik lehetdvé, az elektronmikroszkophoz képest joval kisebb
anyag- és idoraforditassal. A modern mikroszképoknal a fényforras mindségétol fiiggetleniil lehetséges a
targymagassag automatikus szabalyozasa, igy a vizsgalt objektumrol akar mikrométerenként haladva, azt “szeletelve”,
az egymas utani latotérek képét digitalisan rogzitve végiil egy teljes 3D-s rekonstrukciot kapunk, ami szamitogépen
rétegenként is eltarolhato. Ez az u.n. optikai szeletelés, amelynél kulcsfontossagu, hogy minden képen csak az
adott sikban lev részletek legyenek lathatok. Ennek hatterében az 4ll, hogy csak az adott sikban 1év6 molekulakat
gerjeszti a lézer. A képsorozatok képanalizald programokkal feldolgozhatok, lehetdvé téve a sejten beliil 1athato
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1.6.2. A protiszta sejt kisérletes vizsgalata — mikroszkop
nélkul

A protisztakkal végzett fiziologiai, sejtbiologiai és biokémiai vizsgalati modszerek megegyeznek az allatok és
ndvények laboratoriumi kutatdsanal hasznalatosakkal. A modszerek sokféleségét e konyvben nem targyaljuk,
mégis fontos kiemelni a jelentéségiiket nem csupan alapkutatasi, hanem diagnosztikai szempontbol is. Példaul az
immuncitokémiai modszerek a patogének azonositasanal lehetnek nélkiilozhetetlenek. A DNS-szintl vizsgalatok
elterjedését megel6zGen a korokozok azonositasanal az immunelektroforetikus modszerek voltak a legelterjedtebbek.

"Parducz Béla (1911-1964): protisztologus, Gelei Jozsef tanitvanya. Els6sorban a sejtfiziologiai témak foglalkoztattak. Gyorsrogzitd eljarasanak
koszonhetden Uj iranyt szabott a csillos egysejtiiek mozgasanak kutatasaban, tisztazta az izolalt csillo és a kinéta csilloinak mozgasmintajat,
felismerte a metakronia jelent6ségét és bizonyitotta, hogy az eziistvonalrendszer nem vesz részt a sejt ingeriileti folyamataiban.
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A labordiagnosztikaban a rutinszerien hasznalt ELISA-tesztek lassan hattérbe szorultak a géntechnolégian alapulo
vizsgalatok el6retorése miatt. A patogénnel valo fertézottség kimutatasaban a terepen torténd in situ vérvizsgalatokra
fejlesztett immunteszteknek viszont ndvekvd gyakorlati jelentésége van.

1.6.3. A molekularis genetika metodolégiajanak
jelentésége a protisztologiaban

Mint minden é161ény, ugy az egysejtliek tulajdonsagait is alapvetden az orokitéanyag (DNS) hatarozza meg. A
DNS kinyerhet6 a sejtbél, felszaporithatd, a vizsgalt DNS-szakaszt alkoto épitdegységek, nukleotidok sorrendje
pedig meghatarozhatd. A DNS nukleotidsorrendje fajonként eltérd, ezért a DNS alkalmas a fajok rokonsagi
viszonyainak és tagabb értelemben a leszarmazasi viszonyok (filogenezis) vizsgalatara. Az eukariotak korében a
filogenetikai rekonstrukciora legelterjedtebben hasznalt gén a 18S rRNS gén, amely a nagyobb csoportok (rend
¢és afolotti taxondmiai szinteknek megfeleld egységek) osztalyozasara alkalmas. Mellette a tovabbi rRNS, valamint
az aktin- és a tubulin-gének is hasznalatosak. A protiszta-filogenetika legfontosabb modszertani alapjat tehat a
DNS-szekvenvcia megallapitasanak mddszertana jelenti. A rekombinans DNS-technoldgia megjelenésével utjara
indult a molekularis genetika, amely Gj korszakot nyitott a protisztoldgiaban. A polimeraz-lancreakcio (PCR)
alkalmazasa és az automatizalt nukleinsav-szekvenalas kifejlesztése az1990-es évekre lehet6vé tették, hogy hatalmas
mennyiségii nukleotidszekvenciat allitsanak el viszonylag egyszeri és megbizhato, reprodukalhaté eredményt
ado eljarassal.

1.6.4. Genomika

A genomika a teljes genom vizsgalataval foglalkozé tudomanyteriilet. 1995-ben elkésziilt az elsé teljes
genomszekvencia, egy baktériumé (Haemophilus influenzae baktérium 1,8 Mb), majd az els6 eukariotaé (soréleszto,
Saccharomyces cerevisiae) is. 2000-ben a tudomanyos és a népszeriisito sajto hiradasai altal kisérve indult utjara
a Human Genom Program, melynek keretében kiilonb6z6 eukariota modellszervezetek vizsgalata is megkezd6dott.
Ezt kdvetden természetesen a patogén szervezetekre irdnyult a legtobb figyelem. 2004-re mar korilbelil 60
eukariota-genom valt ismertté, a protisztakat ekkor mar tiz, csicsszerves sporas képviselte. A genomika szamos
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parazita protiszta és egysejti kisérleti modellszervezet genomszekvencidja elkésziilt. A genomika fontos hozadéka,
hogy szamos eddig nem ismert gén, géncsalad keriil a kutatok latoterébe. Példaul genomvizsgalat soran fedeztek
fel egysejtiickben tobb 0j tubulingén- és mas motorfehérje-csaladot is. A korokozoknal a felfedezett 0j gének
termékei gyogyszerhatoanyag-célpontok lehetnek.

1.6.5. Filogenomika

A genomok filogenetikai elemzésével foglalkozo 0j résztudomany-teriilet, a filogenomika. A filogenomika alig
egy évtizedes tudomanya a protisztaknal szenzacidsan Uj eredményeket hozott. Nagy mértékben hozzajarult a
protiszta-filogénia tisztazasahoz is. Az 1990-es évek elejétdl az évtized végéig néhany évente néha ziirzavarosnak
hato, egymasnak homlokegyenest ellentmondo filogenetikai interpretaciok sziilettek, részben a csekély szamu
szekvencia, részben a korai, kevésbé fejlett bioinformatikai eszkéztar miatt. A filogenomika és a bioinformatika
parhuzamos kifejlédésével a protisztak (és altalaban az eukariotak) filogéniajardl vald ismereteink mara biztos
alapokra helyezddtek.. Mig korabban egy, vagy néhany gén vizsgalatan alapultak az eredmények, ma a
genomszekvenciak birtokaban nagyszamu gén vonhato be a filogenetikai elemzésekbe, novelve az eredmények
robusztussagat.

1.6.6. Metagenomika

A metagenomika a kdrnyezeti mintak Osszes DNS-tartalmanak elemzésével foglalkozé résztudomany-teriilet,
amely nem igényli az egyes ¢l6lények izolalasat, tenyésztését. Mind a gyakorlati, mind az elméleti kutatasoknal
egysejtii-faj kinyerése, majd kitenyésztése komoly id6- és anyagi raforditast jelent és nem is ad tokéletes eredményt.
Nem minden fajt sikeriil izolalni és rdadasul a fajok nagy tobbségének a tenyészfeltételei ismeretlenek. Ezért
kozvetleniil a talaj-, ill. vizmintabol kinyert DNS-t vetik ala az t.n. metagenom-vizsgalatnak. Az elkésziilt genomok
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bioinformatikai elemzésével torténik az egysejtiiek azonositasa, mindenfajta morfologiai vizsgalat nélkiil. Ez a
megkdzelités ugyan szamos uj filotipus megismerését eredményezte, de a protisztologusok szerint egy faj definialasa
nem nélkiilozheti a morfologiai leirast. Tehat a molekularis filogenetika 6nmagaban nem alkalmas a fajok
meghatarozasara.

Jelenleg példaul az 6ceanok vizét vizsgald metagenomikai projekt célja a feltart genomok filogenetikai elemzésén
keresztiil a foldi biodiverzitas még rejtéz6 hanyadanak megismerése. A munkafolyamat maris szamos uj filotipus
felfedezését eredményezte, foként a gombak, az alveolatak és a dinozodk kozott.

A koz0sségi szintll vizsgalatok ramutattak, hogy ebben a modszertani megkozelitésben is lehetnek hibak. A
polimeraz-lancreakciot (PCR) kovetd hagyomanyos génszekvenalas soran elballitott kdrnyezeti génkonyvtarak
torz képet adhatnak a valdsagrol, ponosabban az egysejtii-csoportok mintan beliili gyakorisagi eloszlasarol. Az
igen kisméretli eukariotak, a tengeri piko-cukariota kozosségek rRNS génszekvencia-vizsgalata soran készitett
kornyezeti génkonyvtarak tobb, egymastdl fliggetlen esetben az epifluoreszcens mikroszkopia segitségével végzett
sejtszamlalas eredményéhez képest eltéré eredményt adtak a heterotrof—autotrof egysejtiiek aranyait illetéen. A
hiba oka a hagyomanyos szekvenalasig elvezetd tobblépcsés munkafolyamat. Ezzel szemben a metagenom-
vizsgalatoknal nincs sziikség a kijeldlt génszakaszok felszaporitasara, helyette a DNS direkt klonozasa és 1j
generacios modszerekkel vald, kdzvetlen szekvenalasa torténik. Egy masik modszerrel magat a 18S riboszomalis
RNS-t vizsgaljak kozvetleniil, nem pedig annak génjét. E két modszer mentesit a PCR-ben és a hozza kapcsolodo
folyamatokban (pl. primerek tervezése) rejlo hibalehetdségektdl. (Not 2009).

1.6.7. A bioinformatika jelentésége

A DNS vagy aminosav szekvencidk hossza miatt az adatok kezelése kizardlag szamitogéppel lehetséges. A
bioinformatika tudomanytertiletének fejlodése fej-fej mellett halad a DNS technologiai tjitasokkal. E tankonyvben
a bioinformatika alapjait nem ismertetjiik, de azt mindenképpen hangstilyozni kell, hogy az eukariota filogénia
vizsgalatanak elmult hiisz éve soran a bioinformatika eszkdztara nagyon sokat valtozott €s ez meghatarozta a kapott
filogenetikai eredmények helytallosagat.

A korabbi elemzéseknél a kutatok nem voltak tekintettel arra, hogy az egyes gének evolucidja eltérd sebességii
lehet. A gyorsan evolvalo gének vagy génszakaszok az elemzésben élesen elvaltak a tobbi csoporttdl, és gyakran
a torzsfa gyokereztetésére szolgalo kiilcsoport (outgroup) kdzelében helyezkedtek el. Ez a “long-branch attraction”
okozta sok korai elemzés hibajat, amely azutan félrevezetd filogenetikai értelmezéshez is vezetett (1d. alabb). A
mai elemzéseknél a lassan evolvald génszakaszokat hasznaljak. A régen uralkodo egygénes (SSU rRNS gén)
torzsfakkal szemben ma tobb gént vonnak be a vizsgalatokba (multigén-eljarasok).

Az eukaridta filogenezis vizsgalatanak torténetében a legismertebb példa a hibas metodika kovetkeztében
félreértelmezett eredményekre az Archezoa-hipotézis volt. Az Archezoa-elmélet szerint a torzsfa alapjanal
elhelyezkedo, tehat legdsibb eukariotak még a mitokondriumhoz vezetd szimbiogenezist megel6z6 idészakban
alakultak ki, igy els6dlegesen anaerob eukariota szervezetek lennének. Az 1990-es évek elején kozponti jelentéségre
szert tett Archezoa-hipotézis egyik {6 pillérének a térzsfaclemzés eredménye szamitott, mig masiknak az érintett
egysejtiieknél a mitokondrium elsddlegesnek vélt hianya volt. A kovetkez0 anaerob egysejtiieket soroltak az
Archezoa csoportba: Metamonada, Parabasalia, Archamoebae és Microsporidia. Azt a jellegzetes torzsfa topologiat,
amelyben az anaerob egysejtiick egymas mellett helyezkedtek el, mar a korabeli tudomanyos koézvélemény is némi
kétkedéssel fogadta, de mivel tovabbi génekkel végzett vizsgalatok is hasonl6 elrendezést adtak, a hipotézis erdsddni
latszott. A torzsfakészitd eljarasok fejlodésével a “long-branch attraction” elkertilhetdvé valt, és kideriilt, hogy az
Archezoa csoportjainak az elhelyezkedése is ennek a hibanak a kdvetkeztében jott 1étre. [d6kdzben gyarapodtak
a bizonyitékok amellett, hogy az Archezoa egysejtliek sejtmagjaban is vannak mitokondrium-eredetii gének. Az
Archezoa-hipotézis a mitokondrialis eredetd hsp70 hdsokkfehérje génjének a nuklearis DNS-ben tortént
kimutatasaval kapta meg a kegyelemdofést, hiszen a vizsgalat igazolta, hogy egy Archezoa egysejtiiben jelen volt
a mitokondrium (I_Keeling1998).

A szekvenciaadatok nyilvanos, online hozzaférésii adatbazisokban tarolhatok (pl. GenBank). Filogenetikai
vizsgalatokhoz az 6sszehasonlito szekvencia adatokat a kutatok ezekbol toltik le. A protiszta filogenetika fejlodése
mar az adatbazisokban tarolt szekvenciaadatok mennyiségének drasztikus novekedésébdl is kiolvashato.
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1.6.8. A molekularis ora

A mikropaleontologiai leletek soha nem adhatnak olyan atfogd képet a protisztak fejlodéstorténetérdl, hogy
valamennyi csoport leszarmazasat rekonstrualni lehetne. Bioinformatikai modszerekkel, G.n. molekularis 6rak
segitségével azonban hozzarendelhet6 a torzsfa elagazasi pontjaihoz az elvalas id6pontja. A DNS- vagy aminosav-
szekvenciak sorrendjében levo kiilonbségek megfeleltethetok az evolucid sebességével. DNS esetében a kalibralas
soran a vizsgalt gén homologjaiban a bazissorrend szazalékos kiillonbségét vonatkoztatjak egy adott intervallumra
(példaul 0,1% / egymillié év). Olyan szekvenciak alkalmasak molekularis 6ranak, ahol a bazisok kicserélodésének
(szubsztiticidjanak) a rataja egyenletes az id6 folyaman, vagyis az evolucios valtozas liteme nem valtozik. Két
protiszta csoport elvalasa a kozos 6stél millié évben megadhato a kovetkezé modon: a kivalasztott homolog gének
bazissorrendjében tapasztalt szazalékos kiilonbség és a molekularis o6ra (egymillio évre vonatkoztatott) szubsztitiucios
ratajanak hanyadosanak 50%-a. Szamos lekiizdendo akadaly hatraltatja a szétvalasok rekonstrukciojat. Az evolucio
sebessége a valosagban nem egyenletes, €s az oranak megfeleld gének kivalasztasa sok koriiltekintést igényel,
tovabba a kalibraciot jelentdsen neheziti a megfeleld egysejtii-mikrofosszilidk hianya. Ha van is 6smaradvany, az
akkor sem az adott vonal legdsibb képviseldje, az dsmaradvany kormeghatarozasa nem mindig helytallo, és az
adott lelet taxondmiai azonositasa esetleg hibas. A kalibraciora azok a protisztak alkalmasak, amelyekrdl a lehetd
legtavolabbi multra visszamenden rendelkeziink dsmaradvanyokkal, és amelyek képviseldi folyamatosan jelen
vannak a kiilonb6z6 koru iiledékrétegekben (Parfrey és mtsai 2011).
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2. fejezet - Az eukariota sejt felépitése
— a protisztakra osszpontositva

A legtobb protiszta mikroszkopikus méretii, a szabadonélé fajok legtobbje 20-500 um nagysagu, de vannak
szabadszemmel lathatok is. A legkisebbek a pikotartomanyba (0,2—2 um) esnek. Az G.n. pikoeukariétakat nemrég
fedezték fel, az 1990-es évek kozepén, amikor a fluoreszcens vizsgéalatok lehetdvé tették ennek a méretfrakcionak
a fénymikroszkopos detektalasat. Ez a mérettartomany mar jellemzden a baktériumokeé.

2. Tablazat. A protisztdk mérete

0,8 pm Ostreococcus tauri (Chlorophyta, planktonikus zdldalga a Foldkozi-tengerbdl)
-4 pm Leishmania donovani (haemoflagellata, intracellularis alak emberben)

34 um Chromulina pascheri (autotrof ostoros)

15-20 um Nosema bombycis (Microsporidia)

30-50 pm Vahlkampfia avara (Heterolobosa)

100-350 p sok csillds

500-1000 pm Actinosphaerium eichhorni (napallatka) Difflugia pyriformis (hdzas améba)
1000-3000 pm Spirostomum ambiguum, Stentor coeruleus(csillosok)

1000-5000 pm Chaos carolinense, Pelomyxa palustris(amobak)

63000 um Cycloclypeus carpenteri(foraminifera)

Tobb cm, akar 1m Mycetozoa plazmodiuma

A legkisebb egysejtii az eukariota sejt méretének lehetséges hatarat feszegeti: az 1996-ban felfedezett 0,8 um
méretli Ostreococcus tauri egy fotoszintetizald tengeri egysejti (Prasinophytae, z61d alga csoport, Archaeplastida),
amelynél a sejtszervecskék redukciodja figyelheté meg. Nincs ostora, csak egy plasztisza és egy mitokondriuma
van, endomembran rendszere is redukalt, a citoplazma térfogata is nagyon csekély. Ma mar szamos pikoeukariotarol
tudunk, mind az autotr6f, mind a heterotrof egysejtliek kozott. Az autotrofok a Prasinophytae és a Haptophyta
csoportokban jellemzoek, mig a heterotrofoknal a paletta szélesebb: a Bicosoecea, egyes Alveolata-k, galléros-
ostorosok és Acantharia-k.

A 2-20 um kozotti méretli egysejtliek a nano-tartomanyba tartoznak. Az utobbi harom évtizedben az édesvizi és
tengeri plankton anyag- és energiaforgalmanak megértése céljabol a legtdbbet vizsgalt protiszta csoport a
nanoflagellatak, amelyek autotrof, mixotrof vagy heterotrof egysejtiiek. Koziiliik a heterotrof nanoflagellatak
(HNF) és a csillos egysejtiick ebbe a mérettartomanyba tartozé frakcidja a pikofitoplankton és a baktériumok
legfontosabb fogyasztoi, ezaltal kozvetve kulcsszerepiik van az oldott és finomszemcséjli szerves anyagoknak
(DOM - dissolved organic matter, POM — particulate organic matter) az anyagforgalomba torténd visszajuttatasaban.
(A DOM-ot érdemleges mennyiségben csak a baktériumok képesek felvenni, a protisztak jelentésége e téren még
nem tisztazodott.)
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2.1. abra. A heterotr6f nanoflagellatadknak (HNF) a baktérium fogyasztas révén kdzponti szerepe van az oldott és
finom partikulalt szerves anyagoknak (DOM, POM) az anyagforgalomba torténd visszajuttatasaban

A nano-tartomanyba tartozd protisztakat a mikro-mérettartomanyba (20-200 um) tartoz6 protisztak (nagyobb
csillosok, dinoflagellatak stb.) és allatok (kerekesférgek, kiilonféle larvak) fogyasztjak. Ahhoz, hogy az autotro6f
piko- és nanoszervezetek altal termelt szerves anyag, valamint a baktériumokban levé szerves anyag lehetd
legnagyobb hatékonysaggal eljusson a taplaléklanc csucsara (pl. ragadozé halak), elengedhetetlen a nano- és mikro-
mérettartomanyba tartozo protisztak részvétele. A baktériumok mennyiségét Iényegében a heterotrof nanoflagellatak
szabalyozzak.
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Az eukariota sejt felépitése — a protisztakra dsszpontositva

2.2. abra. Kiilonb6z6 méretii egysejtiick a) 6-10 pm tartomany: Acanthamoeba sp. tenyészet (fénymikroszkopos
felvétel, 1000x nagyitas) b) 3—3,5 mm tartomany: Spirostomum ambiguum csillos egysejtii tomeges elszaporodasa
(makrofoté kompakt digitalis fényképezdgéppel)

2.1. Univerzalis és specialis sejtorganellumok

Ebben a fejezetben a sejtalkotok rovid, leird jellegli bemutatasa kovetkezik. A miikodés csak azoknal az
organellumoknal kertiil széba, amik nem keriilnek el6 az életmitkddések bemutatdsanal.

2.1.1. A sejthartya

A sejtet a kdrnyezetétdl a sejthartya valasztja el, amely a protisztaknal is az eukariota sejtre altalanosan érvényes
tulajdonsagok szerint épiil fel. A koriilbelil 10 nm vastagsaga lipidkettdsréteg alkotta egységmembran
(unitmembrane) f6 tomegét foszfolipidek és koleszterin alkotjak, de glikolipideket is tartalmaz. A sejthartya
lipidkomponenseinek aranya meghatarozza, mennyire rendezett, merev vagy folyékony a membran. A sejthartya
mechanikai tulajdonsagai az ¢letmiikddések sordn példaul az aktiv-inaktiv allapot kozti fiziologiai valtozasok
alkalmaval valtoznak meg.

A sejthartya olykor tobb rétegben is megfigyelhetd: példaul egyes jardlabacskas csillosoknal (pl. Stylonychia) és
harangosallatkaknal (Tintinnida fajok) a csillot veszi koriil karéjszeriien akar tiz tovabbi egységmembran-réteg,
az t.n. perilemma.

Az egységmembran alatt a csucsszerves sporasoknal, valamint a dinoflagellataknal és csillosoknal tobbé-kevésbé
lapitott membranzsakokbol all6 réteg huzodik végig. E harom csoportnal a sejthartya alatti membranok a filogenetikai
rokonsaggal osszefiiggésben 1étrejott apomorf tulajdonsagok.

A sejtmembran membranfehérjéket és glikoproteineket is tartalmaz. A membranfehérjék kozott a transzportfehérjék
az aktiv és passziv transzport folyamatok lebonyolitasat végzik, az eukaridtaknal altalanosan jellemzo karrier tipusu
és csatorna- fehérjék lehetnek.

A csatorna-fehérjék kozé tartoznak a sejthartya transzmembran fehérjéinek egyik csoportjat képezo vizesatorna-
fehérjék (akvaporin) (Benga 2009). Ezeken keresztiil jut be viz a citoplazmaba. A viz bejutasa az egysejtiibe
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szamos kiilonboz6 életfolyamat soran meghatarozoé tényezd, ezért a kiilonféle protiszta akvaporinok szerepének
tisztazasa intenziven fejlodd kutatasi teriilet. A Dictyostelium amdba tanulmanyozasa soran az akvaporin egy
masik feladatara is fény deriilt: a WacA akvaporinnak a sporaképzésben €s a kitokozodasban tulajdonitanak
jelentdséget. Eddig is ismert volt, hogy a be- és kitokozodas soran vizvesztés majd vizfelvétel torténik. Most mar
bizonyos, hogy ennek menetéhez a WacA akvaporin nélkiilozhetetlen. Egy masik akvaporin, az AQPA pedig a
mar a Dictyostelium sporaallapota soran hozzajarul a nyugalmi allapot fenntartasdhoz azaltal, hogy szabalyozza
a viz bearamlasat, azaz igen alacsony szinten tartja azt. Az Amoeba proteus liiktetd tirdcskéjének membranjaban
egy ,,rokon” akvaporin fehérje, az ApAQP fordul eld. A parazita egysejtiiek kdzott a csicsszerves sporasoknal és
a kinetoplasztosoknal vizsgaltak akvaporinokat. Hozzajuk hasonld feladatot toltenek be az akvagliceroporinok.
Az Apicomplexa-nal a Toxoplasma gondii és a Plasmodium fajok esetében egyetlen akvagliceroporin gént talaltak,
mig a kinetoplasztosoknal egy fajban akar 6t is volt. Az akvagliceroporinok feladata a parazita ozmotikus stresszel
szembeni védelme, amelyre foként a vesén valo athaladaskor, vagy a human €s a rovargazda kozti atmenet soran
van sziikség. Ezek a sejtek a membranlipidek bioszintéziséhez a glicerint is az akvagliceroporinon keresztiil veszi
fel.

A Leishmania donovani amasztigdta és promasztigota alakjaiban a flagellaris zseb teriiletén és az ostor axonéma
membranjaban mutattak ki az akvagliceroporint (LmAQP1). Ez a fehérje a parazita atjutasat segiti rovarbol emberbe,
az ozmotaxis folyamatanak segitségével. Az ozmotaxis soran a rovar bélcsatornajabdl a gliik6z koncentraciogradiense
mentén vandorol fel a parazita a nyalmirigybe, ahonnan a lepkeszunyog vérszivaskor nyalcsatorndjan keresztiil az
ember vérébe fecskendezi. Az LmAQP1 egy masik funkcidja a hipozmotikus sokk alkalmaval torténd térfogat-
szabalyozas. A hipozmotikus kérnyezetbe helyezett amasztigbtak és promasztigotak térfogata eleinte nd, majd
kortilbeliil harom perc mulva visszanyerik az eredeti méretiiket. Ez az alkalmazkodas az akvagliceroporinnak
koszonhetd: ha egy rokon faj hasonldé molekulajara cserélik, akkor a sejt alakja lassabban all vissza (Figarella és
mtsai 2007).

Az akvagliceroporinok jelentdségét a gydgyszerhatéanyagok esetleges bejuttatasi Gitvonalaként, s6t célpontként
is vizsgaljak. A Cryptosporidium parvum genomjanak elemzése soran kidertilt, hogy ez az els6 olyan eukariota,
amelyben semmilyen akvaporingén nem fordul eld.

2.1.2. A sejtkopeny vagy glikokalix

A sejtkopeny a sejtmembran lipidjeihez kapcsolddd glikoproteinek 0sszessége. Komponensei feladatuk szerint
lehetnek adhézids molekuldk, amelyek sejt-sejt kapcsolatok kialakitdsdban vesznek részt, illetve altalanosabb
értelemben jelzé molekuldk, amelyek valamilyen anyaggal érintkezve valaszfolyamatokat inditanak be.

A glikokalix fejlettsége egysejtiiekben nagyon tag hatarok kozott valtozik. Bizonyos lebenyes allabu amdbak
felszinét stirii glikoproteinréteg fedi. A Dunaliella salina ostoros zdldalganak nincsen merev, poliszacharid sejtfala,
helyette egy nyalkas sejtkopeny veszi koriil a sejtet. A Trypanosoma brucei alfajainal a glikokalix az életciklus
kiilonb6z6 allomasain mas-mas felépitést és vastagsagot mutat.

2.1.2.1. A sejtfelszini glikoproteinek szerepe
Sejtfelszini antigének

A cstcsszerves sporasok kozott a sejtéldskodoknél a gazdasejtbe valod behatolaskor egy sejtkapcsolo struktira, a
mozg6 kapcesolat (moving junction) jon Iétre a parazita és a gazdasejt membranja kozott. A gazdasejtnek nincs
olyan kompatibilis strukturdja, amihez a korokozo kapcsolodhatna. A parazita azonban mindent hoz magaval: a
mozgo kapcsolat valamennyi komponense a sajat sejthartyajan €s a sejt cstcsi részén talalhatd G.n. csticsszervben
(apikalis komplexben) helyezkedik el. A kapcsolat kialakitasaban egy az Apicomplexa tdrzsben konzervativ (szinte
minden képviseldben megjelend) transzmembran fehérjének van dontd szerepe. Az apikalis membran antigén 1
(AMA1) nevii adhézios fehérje a behatolas soran a mikronémakbol keriil ki a merozoita membranjaba. Az AMA1
antigén nem tud a gazdasejt membranjahoz k6tédni, ezért maga a parazita a kapcsolddasi pontot, azaz az adhézios
molekula receptorat is szolgaltatja: az elektrondenz, folyadékkal teli holyagok, a rhoptriak egyik fehérjéje lesz az,
amihez az AMA1 fehérje hozzékapcsolodik. A gazdasejtbe valo behatolaskor a rhoptriak tartalma kitiriil. A kijuto
fehérjék egyike, az G.n. rhoptrianyak fehérje beépiil a gazda sejthartyajaba (példaul a human Plasmodium fajoknal
a vOrosvértest membranjaba) és maris kész a ,,horgonyzohely”. Az AMA1 antigének a rhoptrianyak fehérjékkel
kapcsolodva 6sszekotik a parazita és a gazda sejthartyajat és ez a kapcsolddas a behatolo parazita cstcsi végérol
kiindulva gy{ir(i alakban lefelé kezd vandorolni a sporozoita vagy a merozoita felillete mentén, mikdzben szép
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fokozatosan behatol a gazdasejtbe. A mozg6 kapcsolat tipusu kihorgonyzas 1ényege az, hogy a parazitat bejuttassa
a gazdaba. Ez a sejtkapcsolodasi struktura a csticsszerves sporasokra jellemzd, az €lovilagban sehol méashol nem
ismert (Lamarque és mtsai 2011). A mozgo kapcsolat masik feltételezett feladata az, hogy befolyasolja a parazita
koriil kialakuld vakuola, vagyis a parazitofor vakuola membranfehérjéinek Osszetételét olyan modon, hogy a
gazdasejt bizonyos fehérjéit (1. tipustu transzmembranfehérjék) nem engedi be a képz6dd vakuola teriiletére. A
késobbi folyamatok szempontjabol ez 1étfontossagu lehet, igy veszi elejét a parazita annak, hogy az 6t kdriilvevo
vakuola fuzionaljon a létét fenyegetd lizoszomakkal. A mozgé kapcsolat ugyanis a sejt csticsarol kiindulva 6vszertien
veszi korill a parazitat és egyiranyban halad annak testvége felé, megakadalyozva a gazda sejthartya-fehérjéinek
érintkezését a parazita membranjaval. Ezzel szemben a fagocitozist folytato sejt képzodo fagoszomajanak membranja
tartalmazza azokat a membranfehérjéket, amelyekhez az emésztdenzimeket szallito lizoszomak kapcsolodhatnak.

mozgo kapcsolat

parazitofor vakuola sziiletéfelben
polaris \
gyara
@
konoid - ;\7. / \ 0 e |
- i"fi o A 7 y 4 ./

mikronéma ) 4 % .f O
/ \
A\ \ H‘

rhoptria

2.3. abra. Csucsszerves sporas behatolasa a gazdasejtbe mozgod kapcsolat segitségével a) A parazita (sporozoita,
merozoita vagy tachyzoita alakja) a gazdasejt membranjaval kapcsolatba 1ép, a mikronémakbol kiszabadul6 AMA1
adhézios fehérje beépiil a merozoita membranjaba, a rhoptriakbol kiszabaduld rhoptrianyak-fehérjék (RNF) a
gazdasejt membranjaba keriilnek majd b) az AMA1 és az RNF kapcsolodasaval kialakul a mozgé kapcsolodas c)
a gazdasejt membranja betlirédik ahogy a mozgo kapcsolodas halad d) a konoid felél nézve a mozgd kapcsolodas
gylrtialakban fut végig a parazita testén ) oldalnézetben lathatoé a mozgé kapcsolddas mogott képzodo parazitofor
vakuola (a) és c) Besteiro és mtsai 2011 nyoman)
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2.4. dbra. A Toxoplasma gondii tachyzoita alakjanak behatolasa a gazdasejtbe. A képsorokon a behatolas kozepén
¢és végefelé jaro tachyzoita lathato ateséfényes, majd fluoreszcens megvilagitasban. Voros és zold szinnel vilagitanak
az ellenanyaggal jeldlt rhoptrianyak-fehérjék (RNF2 és 4). Az dsszeolvasztott képeken nyilhegyek mutatjak a
mozg6 kapcsolat helyzetét. Skala: 5 um (forras: Lamarque és mtsai 2011)

Az afrikai Trypanosoma brucei alfajai az emberi alomkor és az allatok nagana betegségének az okozodi. A sejtek
feliiletét kiugréan nagy stiriségben boritjak sejtfelszini glikoproteinek: egy sejten tizmilliés nagysagrendben
talalhatok. A Trypanosoma fejlédésmenete soran a cecelégy vektorban €16 prociklikus alakon egyidejiileg minddssze
csak egyféle glikoproteint azonositottak: ez a prociklin. Az ilyen tipust fehérjéket 6sszesen 14 gén koédolja. Ezzel
szemben az emlds gazda vérében €16 formaban nagyjabol ezer gén kodolja a variabilis sejtfelszini glikoproteineknek
(VSG) nevezett sejtkopeny molekuldkat. Egyszerre mindig egy tipus fejezddik ki a sejt felszinén. A Trypanosoma
brucei az emlésok vérében, tehat egyenesen a gazda immunrendszerének kereszttiizében él. A sejtfelszini
glikoproteineket a gerinces immunrendszer felismeri, ebben a vonatkozasban tehat antigénnek tekinthet6k, amelyek
a velesziiletett és az adaptiv immunrendszert egyarant stimulaljak. A sejtfelszini antigének ellen az adaptiv
immunrendszer fajlagosan védekezik, antigénspecifikus ellenanyagokat termel. A humoralis immunvalasz elkeriilését
a sejtfelszini glikoprotein-boritas idérdl iddre torténd megujitasa teszi lehetéveé. Ezaltal a parazita kronikusan jelen
lehet a vér- és nyirokkeringésben, végiil pedig — orvosi beavatkozas nélkiil — altalaban a gazdaszervezet marad
alul. A VSG-k a sejtfelszini glikoproteinek 90%-at teszik ki. Ez a felszint stirlin beborito réteg fizikailag akadalyozza
meg az antitestek felszini epitopokhoz1 férését. Ezen tul az epitopok rendszeres cseréjével a parazita ,kijatssza”
az antitesteket, igy a gazda mindig Gjabb antitest eldallitdsara kényszeriil. Az epitopok cseréje nagyjabol annyi
idonként kdvetkezik be, amennyi az 4j antitest klon kialakuldsdhoz kell. Az ezer génbdl e szamot jéval meghaladé
mennyiségl antigénvariacio johet létre a genom VSG génjeiben bekdvetkezd specialisan magas rataju, szabalyozott
kromoszoma-mutaciok révén.

"Epitop: antigéndeterminans, az a része az antigénnek, amely ellen a humoralis immunvalasz soran fajlagos ellenanyagok termelddnek.
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A Trypanosoma tovabbi védekezési mechanizmusai kozé tartozik az is, hogy az antitest-antigén komplexet
receptormedialt endocitozissal internalizalja és ezaltal csdkkenti az immunvalasz effektorfunkcioinak hatékonysagat.
A Trypanosomatidadkban a sejthartya és az endomembranrendszerek kozotti membranforgalom egyediil az ostor
eredésénél levd mélyedés, a flagellaris zseb teriiletén lehetséges. Itt torténhet az endocitozis is. A folyamat az
emldsgazdaban nagyon intenziv, az egész sejtmembran nagyon gyorsan, 15 perc alatt megjul. A gyorsasagnak
szerepe lehet a VSG sejtkdpeny megujitasaban és az €16 parazita felszinén kialakult immunkomplexnek a sejtbe
receptormedialt endocitdzissal valo bejuttatasaban is. A flagellaris zseb teriiletén bekebelezett VSG molekulakat
a korai endocitdzis vakuolabdl visszanyeri az egysejti.

Az afrikai  Trypanosoma elleni kiizdelemben 1) fegyvereként az immunglobulinoknal kisebb
ellenanyagszarmazékokat, 15 kDa-os .n. nanotesteket probalnak bevetni, amelyek az ellenanyag fajlagos antigén-
kot6 részét tartalmazzak, de a konnytilancot nem. igy az ellenanyagoknal joval kisebb molekulak a siirii sejtkdpeny
ellenére mar hozzaférnek az epitopokhoz. A formabontdan 0j méddszer laboratériumi viszonyok kozott in vitro és
in vivo egyarant hatékonynak tiinik (Stijlemans és mtsai 2011).

A VSG kutatasa soran fedezték fel els6ként, hogy a kinetoplasztosok génexpresszidja az antigénvariacid soran
masként zajlik, mint a tobbi eukaridtaé. A transzkripcio elséként policisztronos jellegii mRNS molekulakat
eredményez. A genom-projektek tantisaga szerint egyszerre akar egy teljes kromoszéma atirasa is megtorténhet.
Az 0jabb és ijabb sejtfelszini antigének eldallitasaban a kb. 1000 gén eltér6 helyeken lokalizalt példanyai vesznek
részt. A kromoszoma teloméra része kozelében levé tandem elhelyezkedd gének irodnak at a gerinces gazdaban,
de ezekhez hozzaadodik még a kromoszoma tavolabbi, centralis részén kodolt gének egyikének duplikatuma,
amely transzlokacid soran beépiil a teloméra-kozeli atirandé részbe, ezzel a korabbi VSG génkopia helyett egy 1j
keletkezik és irodik at. A kiillonb6z6 eredetli, hatalmas kezdeti mRNS atiratbol torténik meg a sziikséges exonok
kivagasa és Osszeillesztése (alternative- és trans-splicing folyamatok) (Liang és mtsai 2003).

transzkripciosan inaktiv VSG gének a centralis régioban

d
4 | 1 [ . . ...
___/J/
e v e 1. duplikacio
2 b transzkripciosan aktiv VSG gé:nek a teloméra kozelében
[ | [ e |
| [ —-—-1  vsGat
c . 2. transzlokacio

I I Pl | VSGa 2

d o e—

policisztronos transzkript

2.5. ébra. Antigénvariacio6 a Trypanosomatidaknal. A variabilis sejtfelszini glikoproteinek (VSG) 0j heterotipusa

duplikalédik b) korabbi VSG antigén (VSGa 1) a transzkripciosan aktiv régioban a teloméra kozelében c) VSGa

2 kialakulasa VSGa 1-bdl: a centralis régidobol szarmazé duplikatum transzlokacioval beépiil a korabbi duplikdtum
helyére, 1étrehozva egy teljesen U1j varianst d) a keletkez6 policisztronos transzkript

A malariat okozo lazallatka- (vagy Plasmodium) fajok védekezése az immunrendszer ellen hasonlo alapelveken
nyugszik, mint az afrikai tripanoszomaké. Legalabb husz olyan sejtfelszini antigénjét mutattak ki, amikre szintén
nagyfoku variabilitas jellemzd, am ezek hatdsa csak a rovid extracellularis id6szakoknal érvényesiil. A génszerkezet
analég modon egymas utan elhelyezkedd, tandem szakaszokbol all, amelyek egyetlen exont épitenek fel. A
variabilitas abban rejlik, hogy az ismétl6d6 részek szekvencidja, mérete és szama kiilonb6z6 lehet, és még a
leolvasasi keret is eltérhet. Az antigénvariacié a vordsvértestben eldforduld alakoknal fordul eld, a majsejtekben
éloknél nem. A Plasmodium-ok altal termelt glikoproteinek egy része nem a Plasmodium felszinén, hanem a
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gazdasejt, a vordsvértest membranjaban lokalizalt. A var fehérjecsalad mintegy 60 génje kodolja a Plasmodium
falciparum 1 tipust vordsvértest membranfehérje (PfMP1P) molekulakat, amelyek a fertézott vorosvértesteket
kitapasztjak az epitéliumsejtekhez (a PEMP1P fehérje azok receptoraihoz kapcsolodik): ezaltal az eritrocitdk nem
jutnak el a Iépbe, igy nem semmisiilnek meg.

Gamonok

A gamonok olyan jelzOmolekuldk, amelyek a protisztdkban a komplementer parosodasi tipusti egysejtli
membranreceptoraihoz kapcsolédnak. A gamon-receptor komplex inditja el az ivaros folyamat kezdeti 1épéseit,
igy az egysejtliek dsszekapcsolodasat, ezért a gamonokat a csillosoknal konjugécios feromonoknak is nevezik.?
A gamonokat egyes fajok kibocsatjak a kdrnyezetbe, mig masoknal azok a sejthartyaban kétve maradnak. Gamonok
kiilonbozo egysejtli csoportoknal vannak, legismertebbek a csillosok vagy a Chlamydomonas ostoros zoldalga és
egyes barnamoszatok gamonjai. A gamonok kiillonb6z6 kémiai természetli anyagok lehetnek: egyesek sejtfelszini
glikoproteinek (példaul a Blepharisma japonicum 1. gamonja) , amelyek akar az ostor membranjan is helyet
foglalhatnak (példaul a Chlamydomonas alganal). A gamonok lehetnek masfajta vegyliletek is, példaul a
blepharismone nevezetli egy nagy szénatomszamu Osszetett gylirlis vegyiilet kalcium sdja.

Hormonreceptorok

A Tetrahymena csillos egysejtii egyes sejtfelszini receptorai megkotik a kiilonbozé allati eredetli hormonokat.
(Néhanyukat, példaul az inzulint maga a csillds is termeli.) A valaszreakci6é nem feltétleniil hasonlit arra, ami az
allati sejtekben jatszodik le, de egyes hormonoknal analég folyamatok figyelhet6k meg. Példdul inzulin és adrenalin
hozzaadasara a csillds gliikoz-anyagceseréje valtozik meg, hisztamin és szerotonin hatasara a fagocitdzis aktivitisa
modosul. A tiroxin és prekurzorai az egysejtli novekedésére hatnak. Mas hormonok nukleinsav szinten az atirast
befolyésolva fejtik ki hatdsukat. Az egysejtiiben a hormonnal tortént elsd talalkozas maradando valtozast eredményez,
ez a jelenség a hormonalis imprinting (Kdhidai és mtsai 2012). A hormon ismételt hozzdadasa intenzivebb
valaszfolyamatot valthat ki mint a legels6 taldlkozasnal. Ekkor is fajlagos reakcio jon létre: az azonos hormonnal
tortént kezelés hatdsa intenzivebb, mint a kozeli rokon vegytileteké. Példaul az ismételt szerotonin kezelés hatdsa
erdsebb lesz annal, mint amikor a hasonld felépitésii indolecetsavval vagy ennek egyéb szarmazékaival helyettesitik.
A folyamat hatterében az all, hogy a sejtfelszini receptorok szama vagy hormonkotési képessége megvaltozik.

2.1.2.2. Kiils6 vazképzédmények

A protisztaknal a sejtmembranon kiviili felszini struktirak gazdag valasztéka fordul el6. A Centrohelida napallatkak
sejtjét kovatiik és pikkelyek veszik koriil szabalyos vagy kusza alakzatban, egy laza szerves alapanyagba beagyazva.
A pellikula (pellicula) az egész sejtet burokszeriien koriilveszi, hatarozott alakot biztosit az egysejtiinek, felszini
mintézata jellegzetes lehet. Példaul az Euglenozoa tdrzsben az Euglenida algakra jellemzd.

A Dinozoa torzsben a dinoflagellata algaknal jellemz6 téka (theca) a sejt egészét beboritd cellulozelemekbdl
kialakitott vdz, amelyet merevsége miatt pancélhoz hasonlitanak: ebbdl ered a csoport ,,pancélos ostorosok”
elnevezése. Egyeseknél két, kagylotekndszerti félbol all, a tobbségnél szamos paranyi elembdl, amelyek rendezett
forméban helyezkednek el.

A teszta (testa) olyan haz, amelyhez az egysejtii hozzakapcsolodhat (példaul vékony allabakkal, epipodiumokkal),
és egy vagy tobb nyilason at beldle kinyujtézhat. A kiilonb6z6 hadzas amdbak tdbbféle testa-tipust alakitanak ki.
Vézuk késziilhet homogén szerves anyagbol, amit az egysejtii allit eld. Ilyen a Hyalosphenia fajok mikroszkopos
strukturat nem mutatd, attetszé haza. A barkaallatkanak nevezett Arcella fajok fehérjeszemcséket készitenek,
ezekbdl ragasztjak 0ssze az oralivegalaku hdzat. Sok hazas amdba szervetlen anyagbdl specialis anyagcsereutakon
hozza létre példaul a kovavaz vagy a mészvaz épitdelemeit, a kerek vagy ovalis, esetleg négyzet alaku pikkelyeket,
amelyeket azutan szerves ragasztdanyaggal cemental egységes hazza. Mas fajok idegen szervetlen elemekbdl,
homokszemekbdl allitjak ossze a hazukat. Az egysejtii altal eldallitott vazanyagokat idioszomanak nevezik, mig
a kdrnyezetbdl felvett épitéelemeket xenoszémanak. A foraminiferakndl szintén teszta tipust vaz fordul el6. Az
egysejtll a vaz likacsain kilépve annak felszinét is bevonhatja.

A lorika (lorica) szerves anyagbol allo, gyakran attetszé, nagy nyilast, tobbé-kevésbé hengeres képzédmény,
amelybdl az aktiv egyed kinyujtézik és sziikség esetén elhagyja azt, majd ujat képez helyette. Példaul a csillosok
koz¢ tartozé harangosallatkdknal (Tintinnida), vagy a szédjkoszorus csillésoknal (Peritrichia) igen véaltozatos

A gamonok nem csak a protisztaknal fordulnak elé: elséként 4llatokbol (tengerisiinok) mutattak ki az ivari miikodéssel kapcsolatos
jelzémolekulakat.
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felépitésii lorikak jelennek meg, mig a Salpingoecida ostorosoknal iivegszerlien attetszd, vékonyfalu képzédmény
figyelhetdé meg. A Desmothoracida napallatka egy hosszi nyélen iil6, nagy nyilasokkal attort, szerves lorikaban
ul.

2.6. abra. Kiils6 vazképzédmények a) kovatiik és -pikkelyek egy Centrohelida napallatka felszinén (Heterophrys
sp.) b) pellikula a z61d szemes-ostoros felszinén (Euglena sp.) ¢) téka (Dinophysis acuminata, Dinoflagellata) d)-
h) teszta kiillonbdz6 hazas amobaknal (d — homokszemekbdl, pl. Difflugia, e — szerves anyagbdl, pl. Hyalosphenia,
f — sajatkészitésii liveglemezekbdl, pl. Paulinella, g — az elébbi tipus mas formaban és nagyobb nagyitasnal, pl.
Euglypha, h — a zsakmany tesztajanak liveglemezkéibdl késziilt haz pl Nebela) 1) lorika (Lagenophrys sp.
szajkoszorus csillos) j) lorika (Dictyocysta elegans, Tintinnida csillos)

2.1.3. A sejtvaz

Az eukariotak kozott a protisztaknak valtozatos formavilaga csoportjai vannak sokszor igen bonyolult feliileti
képzédményekkel. A feliileti képzodmények, koztiik az ostorok, csillok, a kiilonbozé trichocisztak és a sejthartya
alatti alveolusok vagy mas rendszerek mintazatanak fenntartasa a sejtvaz feladata. A sejtvaz molekulai felelések
a sejt mozgasaért és meghatarozzak a sejten beliili strukturak térbeli elrendezddését és mozgatasat is. Komponenesei
az eukariotakra altalanosan jellemzd 4-10 nm vastagsagu mikrofilamentumok, amelynek zomét az aktin alkotja;
az intermedier filamentumok és a mikrotubulusok. A mozgas kivitelezésében ezek mellett motorfehérjék is
kozremiikodnek.

A sejtvaz fenti harom 6 alkotdjanal szamos, csak a kiilonboz6 protisztaknal megfigyelhetd sajatossag van, €s az
eukariotakra jellemz6 harom fenti alapvetd csoport mellett az egysejtiieknél tovabbi, azokba nem illeszthetd fehérjék
is vannak.

Az aktin monomerek aktin filamentumokka torténd polimerizacidjat az Alveolata szupercsoportban olyan nukleator
fehérjék segitik, amelyek az allatokban mas feladatot tdltenek be. Hianyzik az Arp 2/3 komplex, helyette példaul
profilin fordulhat el6 a Toxoplasma tachyzoitaiban vagy formin a Plasmodium falciparum merozoitaiban (Besteiro
és mtsai 2011). Az aktin mikrofilamentumok amdboid mozgasu egysejtiieckben miozinnal kapcsolddva vastagabb,
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aktomiozin kotegekbe rendezddnek: ez a komplex all az amdboid mozgas hatterében. A mikrofilamentumok a
tobbsejtl eukariotakhoz hasonldan a protisztaknal is részt vesznek a sejtosztodas folyamataban. A csillosoknal
példaul az osztodas sikjaban egy 6sszehtuzékony gyiirtit alkotnak, amelynek kontrakcidja a sejtosztodas (citokonézis)
befejezéseként a leanysejtek szétvalasat eredményezi.

Az aktinfilamentumok halozatat kiillonboz6 sejtmembran-asszocidlt fehérjék kapcsoljak a sejthartydhoz igy
stabilizalva magat a sejtvazat. A membranszkeleton elnevezési, spektrinekbdl (aktinkotd fehérjék egy tipusa) allo
haldzat elsésorban az allatokban jellemzd. A protisztak korében mas molekulak fordulnak el6. Az alveolataknal
(dinoflagellataknal és a csillosoknal) és az FEugleniddknal egy spektrint nem tartalmazo, epiplazmas
membrianszkeletont irtak le, amely a sejthartyat és az alatta elhelyezkedd kortikalis alveolusokat tartja dssze, és
amely nem kotédik az aktinvazhoz. Eddig azonositott Osszetevoi kozott artikulinok, plateinek, és kevésbé
karakterizalt, &sszefoglaldéan epiplazmas fehérjéknek nevezett proteinek fordulnak eld. Genomszekvenciak
felhasznalasaval nagyszamu paralog — kozos 0s-génbdl génduplikacid és azt kdvetd divergens evollcio utjan
kialakult — gén 0sszehasonlitasa eredményeként kideriilt, hogy a papucsallatkak epiplazmas fehérjéi egy korabban
ismeretlen, tobbgénes fehérjecsaladot alkotnak, az epiplazminokat (Pomel és mtsai 2006). Az Euglena fajokban
az artikulinok a legfontosabb membranszkeleton dsszetevok (Huttenlauch és mtsai 1998). A membranszkeleton
OsszetevOi nem tartoznak a harom alapveto sejtvazfilamentum-kategoria egyikébe sem.

Az intermedier filamentumokrol a protisztakban keveset tudni, ezek a mikrofilamentumokkal egyiitt a sejt alakjat
¢és az organellumok helyzetét szabjak meg. Ez a sejtvazfehérje-csoport kevésbé jellemezhetd egy-két fehérje
jelenlétével, mint a két masik sejtvazfehérje tipus. Atmér6jik 10 nm koriili. A sejtmagban eléforduld
sejtvazfehérjéket, a laminokat sokaig csak tobbsejtiiekbdl ismerék, holott feltételezték, hogy a protisztaknal is
lennie kell nukleoszkeletonnak. A genomikai vizsgalatok soran sem keriiltek el lamin ortologok. 2012-ben azonban
Dictyostelium-ban talaltak egy sejtmagfehérjét, amelynek felépitése, sejtmagbeli elhelyezkedése, a mitdzis alatti
szabalyozasa és végiil a megfeleld lokalizacidjat biztositd poszttranszlacids szignalizacids ttvonal alapjan
biztonsaggal kijelenthetd, hogy megvan az elsd laminszerii fehérje, amely protisztaban fordul el (Kriiger és
mtsai 2012). Egyidejlileg a Trypanosoma brucei fajban egy masik nukleoszkeleton fehérjét talaltak, amelynek
funkcidit is kimeritéen megvizsgaltak. A NUP-1 fehérje csavart csavar (,,coiled coil ) szerkezetii, ami a laminokra
is jellemz6. A sejtmag perifériajan helyezkedik el, és hidnyaban megsziinik a sejtmag szerkezeti integritasa,
tonkremennek a sejtmagporus-komplexek, és a kromoszoémak elrendezddése is megvaltozik. Hozzajarul azoknak
a géneknek a csendesitéséhez, amelyek a fejlodési ciklus adott stadiumédban nem irédhatnak at. A NUP-1 kititéses
mutdnsban a transzkripcids folyamatok is zavart szenvednek: atir6dnak az emlésgazdaban nem atir6do, prociklin
tipusu VSG gének ¢€s a teloméra-kozeli, csendesitett VSG gének is. A VSG gének atirasa sordn az atrendezddések
aranya megnd, igy az antigénvariacio szabalyozasa is felborul (DuBois és mtsai 2012).

A mikrotubulusok (MT) tubulin-monomerekbdl felépiild, nem kontraktilis sejtvazelemek, amelyek részt vesznek
a hatarozott alakkal jellemezhetd egysejtiick formajanak kialakitasaban, ezek az elemek adjak a sejtvaz merevségét.
Az Euglena fajokban a sejt két pdlusa kozott hosszanti lefutast mikrotubulus-kotegek vannak. A halozatos allabu
amoboid egysejtiickben hozzajarulnak a csoportra jellemz6 allabforma kialakitasahoz az aktinvazzal egyetemben.
A napallatkak és radiolariak tengelylabait mikrotubulusok merevitik amelyek taxonspecifikusan rendez6dnek el.
Az ostorral rendelkez6 egysejtiieck egy részénél talalhatd struktira a kariomasztigont, amely kappalast alakban
elrendez6d6é mikrotubulusokat tartalmaz, ahol a kip cstcsa egy alapi test kozelében van, a kiszélesedd rész pedig
a sejtmag koriil.
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2.7. abra. A kariomasztigont sematikus abraja egy Mastigamoeba fajban

Az ostorosok €s csillosok szajkésziilékének stabilitasaért is a mikrotubulusok felelgsek. A litktetd tirocske-komplex
térbeli elhelyezkedését is azok biztositjak. Az eddig felsorolt, elsdsorban timaszto szerepkor mellett nagyon fontos
részesei az organellumok mozgatasanak. A vezikularis transzport soran a membrannal hatarolt kiilonféle tartalmu
és szerepl vakuolakat szallitjak a sziikséges helyre, de nagyobb sejtszervecskéket, igy mitokondriumokat is
transzportalnak. Mint magors6fonalak, a mit6zis folyaman a kromatidak széthuizasaban vesznek részt.

Amint a tobbi sejtvazfehérjéhez, gy a mikrotubulusokhoz is kapcsolodnak fehérjék: ezek a mikrotubulus-asszocialt
proteinek és mikrofilamentumok, amelyek nélkiilozhetetlenek a gyors mozgatas kivitelezésében. A pusztan a MT
polimerizécidja — depolimerizacioja révén (példaul a mitdzis magorsdfonalainal) megvalosulé mozgas sokkal
lassabb. A legismertebb motorfehérjék a dinein és a kinezin. A dineint Tetrahymena-ban fedezték fel, ez volt az
elsonek megismert motorfehérje. Kulcsszerepe van a csillo- és ostormozgasban.

Az egysejtli genom-projektek fontos 0j eredményei kzé tartozik eddig ismeretlen tubulingén-csaladok felfedezése.
A tubulingének szupercsaladja sokaig csak az alfa- és béta-tubulin csaladokat tartalmazta. Jelenleg legalabb négy
tovabbi tubulingén-csaladrol tudunk. A gamma-tubulinokrol azéta kideriilt, hogy nem csak a neuronokban fordulnak
el6, hanem szamos eukaridtaban gyakoriak, a mikrotubulusok szervez6ddsénél fontos nukleacios faktorok. A delta-
¢és epszilon tubulinok mind protisztakban, mind tobbsejtii eukariotdkban szorvanyosak. A delta-tubulin példaul a
Chlamydomonas alga ostoranak megfelel6 kialakitasahoz kell. Egyediil a kinetoplasztosok kozott talaltak eddig
zéta-tubulint. Az ujonnan megismert tubulinok szerepe altalaban még ismeretlen (Hausmann és mtsai 2003).

Az egysejti alakjanak megvaltozasahoz a sejtvaz atrendezddése sziikséges. A folyamat szabalyozasa jelatviteli
utakon keresztiil valésul meg. Néhany esetben az inger hatasara bekovetkezo viselkedési valasz mogott meghtuzodod
molekuléaris mechanizmust mar ismerjiik. Régota tudott, hogy a nagyméretii r6zsaszin szemhéjallatka nevii csillésok
(Blepharisma) iszasa fény hatasara megvaltozik, pozitiv fotokinézist mutatnak. Hosszabb megvilagitasnak kitéve
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a sejtek megnyulnak. A megnyulast a sejtvazelemek atrendezddése okozza, amely a Blepharisma foszducin
(phosducin) nevili — az emberi retinaban is el6forduld molekulahoz hasonlé — szolubilis foszfoprotein hatasara
kovetkezik be. A foszducin foszforilacios allapota hatarozza meg a G-fehérje By dimérje és a béta-tubulin kapcsolatat,
ami mar kdzvetleniil hat a sejtvaz atrendezddésére. Megvilagitas hatasara a foszducin defoszforilalodik, ez inditja
el a kaszkad-folyamatot amelynek elején a G-fehérje B alegysége a dimérrdl disszocial. A foszducin expressziod
kisérletes gatlasa kovetkeztében G-fehérje B alegységének szintje a citoplazméban minimalisra csokkent, mig a
sejthartyaban megnétt; a fotokinézis és a megnytlas pedig joforman nem volt megfigyelhetd. fgy igazoltak a
foszducin szerepét a megyvilagitas hatasara bekdvetkezé alakvaltozasban (Sobierajska és mtsai 2011).

2.1.4. Az ostor és a csillo

Az ostor ¢és csilld az eukariotak univerzalis organellumai kdz¢ tartozik, dsszefoglalod elnevezésiik undulipodium.
Nincs olyan nagyobb eukaridta klad, ahol ne fordulna el az ostor legalabb néhany fajnal. Molekularis
alapfelépitésiikben nincs érdemi kiilonbség, ultrastrukturajuk azonban a protiszta csoportoknal eltér6 lehet. A
protisztak korében csillonak a csillos egysejtiickben megfigyelhetd ostorokat nevezziik. Minden mas egysejtiinek
ostora van, mennyiségtdl és mérettdl fliggetleniil. A Metazoa-ban a rovid, stirtinallo képletek neve csilld (példaul
az orvényférgek koztakarojat alkotja csillos ham vagy az emlésokben a 1égesovet béleli csilldos ham), a hosszabb,
maganyosan vagy néhanyadmagaval jelentkez6 képletek elnevezése ostor (példaul a himivarsejteké).

Az elemi ostor ultrastruktirajanak részletes ismertetésétdl itt eltekintlink, ez minden sejtbiologia tankdnyvben
szerepel. Az ostor nagy vonalakban a kovetkezd modon épiil fel. Részei az alapi test (kinetoszoma, bazalis test,
blepharoblast) és az axonéma vagy csilloszal, ostorszal. Az alapi test a sejthartya alatt helyezkedik el, kilenc
mikrotubulus triplet alkotja. Mikrotubulus organizator kozpontként irdnyitja az axonéma mikrotubulusainak
szervez6dését. Az axonéma felé egy atmeneti rész vezet, ahol megjelenik a centralis dublet még egyediilallo
mikrotubulus tagja, majd kovetkezik az axonéma, amelyet sejthartya borit. Az axonéma keresztmetszete az
eukariotakban konzervalt (9x2)+2 felépitést mutatja, vagyis kilenc periférialis mikrotubulus dublet és egy kdzéps6
elhelyezkedésii dublet alkotja. Az axonéma szerkezetében apro kiilonbségek lehetnek egyes protisztaknal: ha az
ostor nem t6lt be mozgato szerepet, hianyozhat a centralis dublet; a standard felépitésnél jellemz6 dinein karok
mellett még tovabbiak is el6fordulhatnak; a dubletek B-tubulusaban valaszfalak jelenhetnek meg (Anderson 1988,
Sleigh 1989).
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2.8. abra. Az egysejtliek ostoranak alapszerkezete a) az alapi testbdl egy atmeneti rész utan kovetkezik az axonéma
b) az axonéma keresztmetszete c) az alapi test keresztmetszete
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2.9. dbra. Az ostor hossz- és keresztmetszeti képe TEM felvételeken a) A Chlamydomonas-ostor hosszmetszetén
lathat6 az alapi test (fekete nyilhegy), az atmeneti zona (csikos nyilhegy) és az axonéma a centralis dublettel (fehér
nyilhegy) b) Csillos egysejtii ostorkeresztmetszete (fehér nyilhegy mutatja a centrélis dubletet) (forras: a):
Darthmouth Electron Microscope Facility, Chlamydomonas#80506 b): CIL:9904, Richard Allen)

A protisztak ostorat valtozatos struktirak vehetik koriil amelyek csak egy adott csoportra jellemzdek. A
paraxonémalis struktirak az axonéman a sejthartya alatt talalhatok, gyakran meghatarozott dubletekhez kapcsolodnak.
Pontos természetiik és funkcidjuk gyakran ismeretlen. Példaul az Euglenozoa torzsben jellemzdek az axonéman
kiilonb6z6 kidudorodasok (paraxonémalis testek) amelyek kozott némelyek szabalyos ultrastrukturat mutatnak.
Az .n. paraxialis palca az Euglenozoa mellett a példaul a kovaostorosoknal (Silicoflagellida) van jelen, az
axonéma membranja alatt a 9+2 struktira mellett elhelyezkedd, keresztmetszetben szabalyos racsalakzatba
elrendez6dott mikrotubulusok stir(i tomege alkotja. Az ostor vastagsagat kdzel duplajara noveli.
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2.10. abra. A paraxialis palca a) ostor axonémaja paraxialis palcaval (fehér nyil) és anélkiil (fekete nyil) (Anisonema
sp., Euglenozoa, Euglenida) VIDEO b) a vastag ostor keresztmetszete, feliil az axonéma, alul a paraxialis palca
c) paraxialis palca TEM felvétele c) a mikrotubulusok racsos elrendezddése a paraxialis palca kdzepén (c-d forrasa:
CIL:14483, John Murray)

Az axonéma kiilseje lehet csupasz vagy apro pillak (masztigonéma) borithatjak. A masztigonémak elhelyezkedése
(pl. egy- vagy kétsorban) és felépitése jellemz6 az adott protiszta csoportra. A masztigonéma alapi részébdl egy
vékonyabb masztigonéma-nyél ered, ennek csticsan egy vagy tobb masztigonéma szalacska talalhato. A
masztigonémak az endoplazmatikus retikulumban jonnek létre, anyaguk glikoprotein. El6fordulasuk jellemzo
példaul az Euglenozoa torzs Euglenoidea csoportjaban és a Kinetoplastea csoportban a Bodonidae csaladjaban
ahol az eléreiranyuld, hosszu (pleuronematikus) ostor pillas. Szintén jellemz6 a pillas ostor a Stramenopila és a
Cryptomonadea csoportban, de mas elrendezddésben.
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2.11. ébra. Masztigonémak az ostor felszinén. a) a pantonematikus masztigonémak két sorban allnak, az ostorra
merdlegesen helyezkednek el. A mozgashullam iranya és az iszésirany a masztigonémak jelenléte miatt megegyez6
(pl. a heterotrof Cafeteria fajok, Bicosoecida) b) az eldbbi abra részlete mutatja a masztigonéma felépitését c) a
masztigonémak a Bodo fajok anterior ostoran egy sorban, kis kotegekben helyezkednek el (sztihonematikus ostor)

Az ostorkésziilék (flagellaris apparatus) azon sejtvazstruktirak osszefoglald neve, amelyek egy adott ostor alapi
teste koriil helyezkednek el. E struktirdknak kiemelt szerepe van a kiilonb6z6 ostoros egysejtiick morfologiai
vizsgalata soran, rendszerint apomorf bélyegeket hordoznak, dontd fontossaguak lehetnek a taxonémiaban. Gyakran
mikrotubularis képletek, vagy mas sejtvazelemek, amelyek mennyiségi viszonyai és pontos térbeli helyzete az
alapi testhez képest fontos jellemzdje egy adott ostoros-csoportnak. A mikrotubulusok és mas filamentumok
kapcsolatot teremthetnek az ostorok, ill. a csillok alapi testjei kozott. A legbehatobban tanulmanyozott ilyen tipusu
rostrendszer a csillésoknal fordul el6.

Kivételes esetekben az axonéma nem a sejt felszinénél kezdddik. A Giardia intestinalis-nal példaul az ostorok
proximalis harmada intracellularisan halad.
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2.12. ébra. Intracellularisan fut6 axonéma hosszmetszetben (kapocs, Giardia sp.cisztaja) (Nyilak: szabad axonémak
keresztmetszetei) (forras: CDC, PHIL 11625, Stan Erlandsen és Dennis Feely )

Egyes Trypanosomatida és Trichomonadida fajoknal az axonéma proximalis részének membranja fizionalhat a
sejtfelszin membranjaval. Az igy kialakulo képletet hullimzohartyanak (membrana undulans) nevezik, az
epimasztigota és tripomasztigota alakoknal figyelhetd meg. A tripomasztigotdk az emlds vérben ennek intenziven
hullamzé mozgasaval Gsznak, a szabad axonéma szerepe kisebb. A nagyobb feliiletet nyujté hullamzohartya
valdszintileg eldnydsebb a viznél stirlibb kdzegben.
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2.13. abra. Tripomasztigéta alak hullamzohartyaval (Trypanosoma irwini, fotd: L. M. Mclnnes) (szaggatott nyilak:
hullamzoéhartya, folytonos nyil: szabad axonéma)

Az ostor axonémaja lehet egészen paranyi, példaul a tripanoszomatidak amasztigota alakjanal nem nyulik ki a
flagellaris zsebbdl. A Pelomyxa palustris mocsari amdébanal nem csak a sejt 1-2 milliméteres méretéhez képest,
de egyébként is nagyon apro ostorok figyelhetok meg elszortan (jobbara csak elektronmikroszkopos felvételen).

2.14. abra. Az amasztigéta alak ostordnak axonémaja olyan révid, hogy nem hagyja el a flagellaris zsebet (TEM,
Trypanosoma brucei, forras: CIL:12595, Johanna Hoog)

Az ostorok elhelyezkedésének, amely jellemz6 minden egysejtii csoportnal, filogenetikai vonatkozasa is van. Az
Opistokonta klad tagjaiban (Holozoa, Fungi, Ichthyosporea, Nucleariida stb.) az ostoros alakon az alapi test mindig
az egysejtii haladasi irannyal ellenkezd végén talalhatd, az axonéma hatrafelé iranyul (opisztokont ostor). Az
Osszes tobbi eukaridta anterokonta, azaz, az alapi testr6l a haladas iranyaba nyulik ki valamennyi axonéma,
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mintegy maga utan huizva, vontatva a sejtet. Az axonémakra vonatkozé bdséges terminologia az algologiai
szakkonyvekben tanulmanyozhato. Itt a legfontosabbakat foglaljuk Ossze roviden. Az ostorok szama alapjan
megkiilonboztethetiink unikont vagy egyostoros, ill. bikont azaz kétostoros egysejtiit. Az izokont ostorok egyforma
hosszaak, a felemas ostorokat anizokontnak nevezik. Az izodinamikus ostorok azonos iitemben és sikban
miikddnek, ellentétben a heterodinamikus ostorokkal. Az anizokont ostorok lehetnek eltérd vastagsagiak és
mozgasuk is kiilonbdzhet. A heterotrof euglenida ostoros Anisonema fajok heterodinamikus ostorai koziil a révidebb
¢és vékonyabb eldrefelé all, hlizza maga utan a sejtet (az ilyen htizoostor régies elnevezése tractellum), mig a masik
vastagabb ostor hatrafelé irdnyul, hossza a sejtének akar haromszorosa is lehet. Szamos ostoros egyse;jtiinél
nagyszamu, akar ezres nagysagrendii ostor figyelheté meg. Ezek az egysejtii feliilletének nagy részét borithatjak.

Régen a protisztologiaban az ostor ¢és a csillo elkiilonitése az axonémak szama és mérete alapjan tortént. Az egy,
vagy néhany, rendszerint hosszabb axonémat ostornak nevezték, a sok rovidet pedig csillonak. (A citologiaban
ma is él ez a megkiillonboztetés: a spermiumnak ostora van, a 1égesé hamjat csillok boritjak.) Néhany ostoros
csoportrol a sok rovid undulipodium miatt azt feltételezték, hogy a csillosok el6futarai, ilyenek az Opalinata, vagy
a Stephanopogon fajok. Ma mar tudjuk, hogy ezek az egysejtiick nem is Alveolata-k, az Opalinata Stramenopila,
a Stephanopogon pedig Excavata. A legtobb ostor a Parabasalia csoportban a sokostorosoknal (Hypermastigea)
van, ahol szamuk a tizezret is elérheti. Az ostoros egysejtiiek filogenetikai valtozatossaganak felismerését kovetden
a protisztologiaban csillonak kizarolag a csillos egysejtiiek undulipodiumat nevezik.

2.1.5. A citoplazma

A citoplazma az a kozeg, ami tartalmazza az organellumokat, 70-90 szazaléka viz, a tobbit a benne talalhato sok,
molekulak és sejtvazelemek teszik ki. Az amdboid egysejtlicknél a mozgas soran a citoplazma jelentds része
aramlik, ami hozzajarul a kiilonbdz6 tapanyagok és molekulak eloszlasahoz a sejtben. A csillosoknal a sejtnek
hatarozott alakja van, és bizonyos fajoknal egy egyiranyu citoplazmaaramlas vagy ciklozis biztositja a tdpanyagok
megfeleld eloszlasat. A ciklozis jol tanulmanyozhatd példaul a papucsallatkan, ahol az emésztétirdcskék és mas
apro, kristalyszerii képletek a kortex alatt egy ovalis palyan d&ramlanak korbe a sejtben, masodpercenként atlagosan
3 um-t haladva. A mozgas kivitelezésében feltételezések szerint részt vesz a periférias aktinvaz, a motorfehérjék
kilétét azonban még nem tisztaztak. A ciklozis jelensége az egysejtiick korében nem altalanos.

A citoplazméban szamos kisebb, membrannal hatrolt organellum talalhatd. A peroxiszomak, lizoszomak és szallito
vezikulak mellett kiilonb6z6 lizoszomaszerii organellumok (Lysosome Related Organelles, LRO) is talalhatok.
Utobbiak kozé tartoznak a Trypanosoma Schyzotrypanum szubgenuszaban az epimasztigota alakban eléfordulod
rezervoszomak, amelyek tobbedmagukkal az egysejtli poszterior végén helyezkednek el. Gombolyded,
egységmembrannal hatarolt organellumok. A matrix savas kémhatasu, nagy részét fehérje tolti ki, benne kisebb
zarvanyok formajaban talalhatok a lipidek. A lipidek k6zott nagy mennyiségben fordulhat el6 példaul koleszterin.
Az egysejtli €letciklusa soran a fejlddési allapotnak megfelelden a rezervoszomak szerepe valtozik: lehetnek
szekrécios fehérje raktarak, a sejtfelszinrdl endocitdzissal fehérjéket vehetnek fel majd taroljak és lizoszomaként
is mitkodhetnek. Ehezés soran a rezervoszomak tartalmat mobilizaljak (Cunha-e-Silva és mtsai 2006).

2.1.6. A peroxiszémak

A peroxiszomak az eukariotak legdiverzebb sejtszervecskéi. Eredetiik mind a mai napig vitatott: nem tudni,
szimbiogenezissel keriiltek-e az eukariota sejtbe vagy sem. A legtjabb eredmények az utobbi allaspontot erdsitik,
a baktérium-eredetet nem tamasztja ala megfeleld filogenetikai bizonyiték. Valosziniileg az endoplazmatikus
retikulumbol alakultak ki. (Gabaldon és Capella-Gutiérrez 2010). Mind a lebontd, mind a bioszintetikus
anyagcsereutakban részt vesznek, tovabba szerepet jatszanak a sejt méregtelenitésében is (reaktiv oxigén gyokok
eliminalasa). Egyik feladatuk az igen hosszu zsirsavlancok kozepes méretlickre torténd feldaraboldsa. A
peroxiszomak fontos redox-enzimeket tartalmaznak.
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2.15. ébra. a) Rezervoszomaék (R) Trypanosoma cruzi citoplazmajaban (nyil: kristalyos lipidzarvany, skala: 0,5
um; forras: Pereira és mtsai 2011) b) Peroxiszomak, belsejiikben néhany révidke tubulussal (nyil, Tetrahymena
pyriformis, forras: CIL:36215, Richard Allen (University of Hawaii))

Molekularis oxigén jelenlétében szerves szubsztratokat toxikus hidrogénperoxid keletkezése kozben oxidalnak. A
keletkez6 hidrogénperoxidot kiilonbdz6 peroxidaz enzimek hasznaljak szerves vegyiiletek oxidalasara, a maradék
hidrogénperoxidot példaul a katalaz és a szuperoxid diszmutdz enzimek bontjak, mikdzben viz és oxigén keletkezik.
A peroxiszoma enzim-0sszetétele €l61énycsoportonként valtozo.

A fenékiiledékben é16 aerob foraminiferak koriil az iiledék rendszeresen oxigénszegénnyé vagy oxigénmentessé
valik, mégsem pusztulnak el. Kimutattak, hogy a legtobb itt €16 foraminiferanak rengeteg peroxiszémaja van,
amelyek szorosan az endoplazmatikus retikulum koézelében helyezkednek el, komplexet alkotva. Gyakran
mitokondriumok is megfigyelhet6k elszortan a komplex membranjai k6zott. Az anaerob iiledékben nagymennyiségii
hidrogénperoxid keletkezik a prokariota anyagcserefolyamatok eredményeként, ami toxikus az eukariotakra nézve.
Ugyanakkor a foraminiferakban magasabb ATP tartalmat mutattak ki a megemelkedett hidrogénperoxid szint
mellett. A latszélagos ellentmondas magyardzata az, hogy a foraminiferak a keletkezé hidrogénperoxidot
oxigénforrasként hasznositjak a peroxiszomakban zajlé reakcidutak segitségével. A peroxiszOmaban a katalaz
enzim a hidrogénperoxidot vizre és oxigénre bontja, az oxigén jelenlétében pedig a mitokondriumban akadalytalanul
torténhet a terminalis oxidacio, a kiilsé anoxikus kornyezet ellenére. A respiracid végso elektronakceptorat, az
oxigént, ugyanis a peroxiszomak allitjak el6 az egysejtli szamara. Ahogy a terminalis oxidacié intenzitasa nd, gy
emelkedik az egysejtiiben az ATP szint (Bernhard és Bowser 2008).

A genomvizsgalatok eredményei arra utalnak, hogy a peroxiszomak nincsenek jelen minden protisztaban, példaul
hianyoznak a Giardia-bol. A Plasmodium fajokban miikoddé mitokondrium van, de peroxiszomak nincsenek. A
Dictyostelium amobaban és a csillosokban viszont jelen vannak (Zetrahymena és Paramecium fajok). A
Trypanosomatida glikoszémai specialis, mddosult peroxiszomak (Gabaldon 2010).

2.1.7. A glikoszéma

A glikoszéma peroxiszoma jellegli sejtszervecske, amely az Euglenozoa torzsben a Kinetoplastea csoportban
fordul el8’. Ismeretes a T rypanosoma, Leishmania, Crithidia és Phytomonas fajokban, a szabadonél6 Trypanoplasma
borelli és Cryptobia salmositica fajoban. Nemrég kimutattak, hogy a glikolizisnek legalabb egy enzime az

A glikoszéma nem azonos egy masik, ndvényekben és gombakban eléforduld peroxiszoma jellegii organellummal, a glioxiszomaval, amely
dontden a glioxalat-ciklus enzimrendszerét tartalmazza.
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Euglenozoa masik, kozeli csoportjaban (Diplonemida) is kompartmentben talalhatd. Az Euglenida csoportban
peroxiszomak vannak ugyan, de glikoszoma nem fordul eld. Az organellum evoluciojardl az a jelenlegi elképzelés,
hogy az Euglenozoa-ban jott 1étre, a Diplonemida-Trypanosomatida kladon, az Euglenidatol valo elvalast kdvetden.
A hidrogénperoxid létrehozasahoz sziikséges oxidazok, valamint a legtdbb fajbol (példaul valamennyi
Trypanosomatida-nal) a katalaz, teljesen eltiintek. Ezeknél a toxikus hidrogénperoxid eliminalasat egy masik enzim,
a trypanothione, tovabba a citoplazma magas aszkorbat tartalma (C-vitamin) végzi el az aszkorbat-dependens
hemoperoxidaz segitségével.

A glikoszoma specidlis peroxiszoma, amelynek a normal, katalaz ill. peroxidaz aktivitdst mutat6 peroxiszémakkal
kozos sajatossaga, hogy ugyanolyan tipusu topogenikus szignalokkal mtkodik, és a matrixaba torténd protein-
import fehérjéi, tovabba a membranfehérjéinek az inszercios helyei homologok az allati, névényi és gomba
peroxiszomakéival. A glikoszoma a glikolizis enzimrendszerét, valamint a purin lebontdsédhoz €s a pirimidin de
novo bioszintézisé¢hez sziikséges enzimeket tartalmazza. Az organellum enzimtartalma nem csak az egyes fajok
kozott, hanem a Trypanosomatiddk bonyolult fejlédésmenetének egyes adllomasai soran is eltéro lehet.

2.16. abra. Trypanosoma brucei-bdl sejtfrakcionalassal izolalt glikoszémak a) sok glikoszéma kis nagyitassal,
skala: 1 um b) nagy nagyitas mellett az egyedi glikoszémakon lathato a hatarold egységmembran és a belsot kitd1td
elektrondenz anyag; skéla: 0,1 um (forras: Gualdron-Lopez 2012 b)

Az eukaridta doménben egyediilallo, hogy a glikolizis enzimei egy membrannal hatarolt kompartmentben fordulnak
el6, nem pedig szabadon a citoplazmaban. A kompartmentalizacio egyik lehetséges elénye az, hogy lehetséget
teremt olyan elzart mikroterek kialakulasara, ahol specialis reakcio koriilmények kozott olyan enzimatikus folyamatok
jatszodhatnak le amelyek a citoplazma egészében karosak lennének. Példaul a glicerinaldehid-3-foszfat-dehidrogenaz
és a glicerin-kinaz jelenléte lehetévé teszi, hogy anaerob viszonyok kozott ATP-t termeljenek, mikozben a glicerin-
kinadz a szokasostol eltérden, reverz moédon miikodik, ami termodinamikailag kedvezétlen, mert ez az ATP/ADP
arany til alacsony voltahoz vezet (Gualdron-Lopez és mtsai 2012).

2.1.8. Az endoplazmatikus retikulum

A protisztakban, mint minden eukariota sejtben, az endomembran rendszer szabalyozza a sejt molekularis
transzportfolyamatait a sejt és a kornyezete kozott. Az endomembran rendszert szamos organellum egyiittese
alkotja: a legfontosabbak a sejtmaghartyabdl kiindul6é endoplazmatikus retikulum (ER), a Golgi-késziilék és az
endoszomalis-lizoszomalis kompartment dsszetevoi, valamint a sejthartya. Az endomembran rendszer elemei
kozott vezikularis transzporttal térténik az anyagszallitas.

Az endomembran-rendszer elemei valdszintileg mar az utols6 eukariota kozos dsben megvoltak. A kiilonb6z6
protiszta kladokon szamos parazitanal megfigyelheté az endomembran-rendszer elemeinek a redukcidja. Korabban
ugy gondoltak, hogy fennmaradtak olyan dsi csoportok leszarmazottai amelyekben még nem alakult ki pl. az ER
vagy Golgi-apparatus. Ma mar tudni, hogy minden organellum latszolagos hianya reduktiv evolucié eredménye
¢és az endomembran-rendszer membranfehérjéit kodolo gének — a vizsgalt protisztara jellemz6 dsszeallitasban —
kimutathatok a gazda genomjaban. Masfeldl, az endomembran-rendszer minden protisztaban jelen van, csak a

N

A protisztak tobbségében jol fejlett sima- és durvafelszinii endoplazmatikus retikulum talalhato, akarcsak a
tobbi eukariotaban. A sejt endomembran-rendszerének atlagosan a felét teszi ki, azonban egyes parazitaknal er6sen
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redukalt, példaul a Giardia genusznal: nincsen ER, hianyzanak a lizoszémak és a peroxiszomak. Helyettiik egy
folytonos, vezikularis halozat figyelhetd meg, amely feltételezheten ellatja mind az ER, mind az endoszomak és
a lizoszomak feladatait.

2.1.9. A Golgi-készulék

A Golgi-késziilék univerzalisan jelen van az eukariotadkban. Néhany protisztaban azonban reduktiv evolicid soran
erésen visszafejlodott, naluk nem figyelhetd meg a lapitott membranzsakokbdl (ciszternak) formalt jellegzetes
strukttra. A redukalt Golgi-apparatusra a legismertebb példak a kovetkezok: endoparazitak (Excavata: Giardia és
az Amoebozoa: Entamoeba histolytica, Heterolobosa : Naegleria gruberi, egyes Apicomplexa genuszok: Theileria,
Cryptosporidium, Babesia ), intesztinalis kommenzalistak és éllati parazitdk (Oxymonadea, Retortamonadea);
szabadol¢€l0 tengeri vagy édesvizi fajok (Amoebozoa: Mastigamoeba, Stramenopila: Leukarachnion és Heterolobosa:
Stephanopogon). A Golgi-késziilék redukcidja tehat kiilonb6z6 kladokon, kiilonb6zo életmodot folytatd protisztaknal
bekovetkezett. Alapos ultrastrukturalis vizsgalatokkal azonban néhany csoportban mar elektronmikroszképosan
is kimutattdk az eleinte nemlétezonek gondolt organellumot, pl. a Plasmodium genuszban vagy az Entamoeba
histolytica-ban. Az organellum tényleges hianyat elvi megfontolasbol is megkérddjelezték, hiszen szamos olyan
anyagot allitanak el6 az érintett egysejtliek, amelyek az eukariotakban tipikusan a Golgi-apparatushoz kétddnek:
ilyenek példaul az Entamoeba histolytica glikoproteinjei, lektinkei és glikolipidjei amelyek nélkiil nem tudna
sikeresen megtelepedni a gazdaban. A Golgi-késziilék meglétét a foként vagy kizardlag ezen organellum
mikodéséhez kotodo fehérjék csoportjanak a kimutatasaval lehet igazolni. A genomszintii vizsgalatok 0j lehet6séget
teremtettek a Golgi-fehérjék tanulmanyozasara, szamos 10j csoportspecifikus protein felismerését eredményezve.

A redukalt Golgi-késziilékes fajoknal valojaban egyetlen membranzsak alkotja a Golgi-komplex kdzponti részét.
A Toxoplasma gondii-ban talalhato egyetlen, nagyméretii Golgi-ciszterna a kezdetektdl fogva ismert, nagy méretébdl
adodoan. A csillésoknal a Plasmodium-hoz hasonloan a Tetrahymena és a Colpoda fajokban szintén egy- vagy
néhanyciszternds Golgi-késziilék van, de sokadmagaval fordul el6 a sejtben. A legtobb ciszternat a Parabasalia
csoport fajainal talaltak, szamuk a harmincat is meghaladja (Mowbrey és Dacks 2009).

A Golgi-késziilék az eukaridtakban jellemz6 funkciok mellett olyan tipikus protiszta struktarakat allit el6, mint a
kiilonféle csoportok “eldre gyartott” vazelemei (pl. a Filosea hazas amdbak: Euglypha fajok), a kiilonféle ostorosok
paranyi masztigonémai, vagy az extruszomak.

2.1.10. A mitokondrium, a hidrogenoszéma és a
mitoszéma

Minden eukariotanak van valamilyen mitokondrium eredetli organelluma. A klasszikus mitokondrium kett6s
membrannal hatarolt, az els6dleges szimbiogenezis soran kialakult organellum, amelynek bels6 membranja a
jellegzetes feliiletnoveld betiirddéseket, krisztakat alkot. A mitokondrium matrixaban zajlik a citromsav-ciklus, a
belsé membranok feliiletén pedig a terminalis oxidacié. A mitokondrium a sejt energiatermeld organelluma, a
terminalis oxidacio soran itt képzddik a legtobb ATP a gliikoz aerob lebontdsa soran. Az eukaridta filogénia soran
szamos kladon kialakultak anaerob vagy mikroaerofil él61ények. A tartdsan oxigénszegény vagy oxigénmentes
kornyezetben é16 eukaridtaknal (amelyek dontGen protisztak) filogenetikai helyzetiiktdl fiiggetleniil kialukult két
specialis szarmazéka a mitokondriumnak, a hidrogenoszoéma és a mitoszoma (Martin és Miiller 2007). Nincs olyan
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2.17. abra. Fontosabb sejtalkotok a citoplazmaban a) durvafelszinli endoplazmatikus retikulum b) Golgi-késziilék
¢) mitokondriumok csdves krisztakkal (Arcella intermedia, Amoebozoa, a felvételeket dr. Csikds Gyorgy készitette)

2.1.10.1. A mitokondriumok tipusai és el6fordulasuk

A mitokondrium dontéen oxigénben gazdag kdrnyezetben miikddik hatékonyan. A terminalis oxidéaci6 sordn a
redoxegyensuly fenntartasara a redukalt koenzimek ADP foszforilalasa mellett oxidalodnak és az elektronokat a
végso akceptorra, oxigénre juttatjadk. Ez a klasszikus felépitést és miikodésti mitokondrium jellemzd az aerob
protisztakra.

Néhany egysejtii az idéleges oxigénhidny alkalmaval is képes tovabb mikodtetni a mitokondriumat
energiakonzervalassal egyiitt: a szabadonéldé Euglena fajok példaul végsé elektronakceptorként endogén eredetii
koztes anyagcesere termékeket, fumaratot, vagy acetil-koenzim A-t hasznalnak. A folyamat végén szukcinat és
viaszészterek keletkeznek. Ezt nevezik a mitokondrium anaerob miikddésének. Protisztakban kizardlag fakultativ
anaeroboknal figyelheté meg, szemben az allatvilaggal, ahol a parazita férgek ezt a folyamatot tartdsan hasznaljak.

Az Euglena az Euglenozoa torzs egyik jellegzetes csoportjanak a tagja. A masik meghatarozo csoport a
kinetoplasztosok, amelyek specialis gazdavalto életmodja kovetkeztében a mitokondrium is plasztikusan valtozik
az aerob- és anaerob viszonyoknak, valamint a tipanyagellatasnak és a kdrnyezet hdmérsékletétol fliggé mértékben.
A kinetoplasztosok mitokondriuma a gerinces gazdaban csdkkent fejlettségii, hianyoznak beldle a lemezes krisztak
és kizarolag a redoxegyensuly fenntartasara szolgal. Az energiakonzervalas a citoplazmaban fermentacié soran
torténik (Miiller s mtsai 2012). Az afrikai tripanoszomaknal a gerincesekben uralkodo6 hosszu, menyult tripanoszoma
alakokra jellemzd a fenti tulajdonsag. Az emberben késéb megjelend zomok formaknal mar létrejonnek a lemezes
krisztak, ezek a preadaptaciok majd a rovar gazdaban lesznek fontosak, ahol a prociklikus alak mitokondriuma
meghataroz6 az energiakonzervalasban.
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2.18. abra. Kinetoplaszt a Trypanosoma mega parazitabol; az als6 képen a fent nyillal jel6lt kinetoplaszt nagyitott
képe lathato (forras: CIL:11410, Winston Anderson)
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A kinetoplasztos egysejtiick mitokondrialis DNS-e egyediilallo szerkezetl az élovilagban, ezért 6nallo elnevezést
is kapott, kinetoplaszt DNS, kDNS a neve. A szokatlanul nagy DNS tomeg amely az ostor alapi testje tovénél
elhelyezkedd mitokondrium belsejében van, valojaban egy oriasi DNS halézat, amelynek elemei, a cirkularis
kromoszoémak egy sodronying lancszemeinek modjara flizddnek egymasba. Kétféle formaban jelenik meg a DNS,
vannak nagyobb és kisebb gyiiriikromoszomak (maxi- és minicircle). Elobbiek az eukaridta sejtek
mitokondriumaiban jellemz6 méretiiek és a mitokondriumokra jellemz6 fehérjéket kodoljak, példaul a citokrom
b-t, a citokrom oxidaz alegységeit, ATP-az alegységet, NADH-dehidrogenaz alegységet és rRNS-t. A kis
gyliriikromoszomak szerepe egészen mas, a rajtuk kodolt fehérjék kicsik és feladatuk a nagy gytiriikromoszémakrol
atirddott mRNS-ek szerkesztése (illesztése). Az illesztés (splicing) soran valik a gén ,,értelmessé”, azaz exonok
sorozatava. A nagy gylirikromoszoéman levé gének kereteltolodas miatt nem a mitkodo fehérjét kodoljak. A, hibas”,
nagy gylriikromoszoémarol atirt mRNS-t a kis gytriikromoszomakon kédolt néhany tiz bazisnyi an. irdnyit6 RNS
molekulak (guide-RNS, gRNS) javitjak ki. A gRNS egy része az 5’ vég kdzelében komplementer a mar kijavitott
mRNS-sel: ezt a szakaszt horgony szekvencianak nevezik, mivel templatként szolgal az uridin inszerci6éjahoz vagy
deléciojahoz. A kDNS a sejt teljes DNS tartalmanak kdzel a harmadat teszi ki. (Alfonzo és mtsai 1997 )

2.1.10.2. A hidrogenoszoma

A hidrogenoszomat a Tritrichomonas foetus vizsgalata soran fedezte fel Miiller Miklés 1973-ban (Lindmark és
Miiller 1973). A hidrogenoszoma kettds membrannal hatarolt, oxigén-szenzitiv organellum, amely hidrogént
termel. Nincsen a klasszikus mitokondrium krisztaihoz hasonlo, nagy feliiletii bels6 membranrendszere, hianyoznak
beldle a citokréomok és a citromsavciklus enzimrendszere, protonpumpaja nincs és DNS sem talalhatd ebben az
organellumban. Elsddlegesen a glikolizis soran képz6dott piruvat 1ép be a hidrogenoszomaba. Energiakonzervalas
a matrixban zajlo reakciok soran torténik, ahol kizardlag szubsztratszintii foszforilacio soran 1 gliikk6z molekulara
szamitva 2 ATP termelddik.

A protisztak kozott a kovetkezo élolénycsoportoknal van hidrogenoszoma: Parabasalia (Excavata), Psalteriomonas
lanterna (Excavata) és a Ciliophora egyes genuszai (Alveolata). Ezeken kiviil a Chytridiomycota (Fungi) és a

Loricifera (Metazoa) csoportokban talalhaté még ez az organellum.
R ¥
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2.19. abra. Hidrogenoszomak a)-b) a Psalteriomonas lanterna ostorosbol (Heterolobosa ) (forras: de Graaf és mtsai
2009), ¢) Calkinsia aureus, az egyetlen ismert hidrogenoszoma eléfordulas az Euglenozoa torzsben (forras: Yubuki
és mtsai 2009) d) hidrogenoszomak Tritrichomonas foetus-ban (Parabasalia) (forras: de Souza és mtsai 2003) e)-
f) hidrogenoszoma-szerii organellumok a Metazoa Loricifera torzsébe tartozo gerinctelen allatokban (forras:
Danovaro és mtsai 2010)

A hidrogenoszéma ¢és a mitokondrium viszonya évtizedekig rejtve maradt a kutatdk eldtt, egyesek eleinte
peroxiszoma szadrmazéknak gondoltak, masok felvetették egy a mitokondriumétdl fiiggetlen szimbiogenezis
folyamatanak a lehetdségét. A korai ismeretek csak megerésitették a két organellum kiillonbozoségét. A
hidrogenoszémaban elsdként olyan fehérjéket karakterizaltak, amelyek tényleg nem jellemzoek a klasszikus
mitokondriumra: ilyen az organellum két kulcsfontossagu enzime, a piruvat-ferredoxin oxidoreduktaz (PFO) és a
prosztetikus csoportjaban kizardlag egyfajta fémiont, vasat tartalmaz6 vashidrogenaz. A hidrogenoszéma eredetérol
vallott nézetek akkor valtoztak meg gyokeresen, amikor rovid id6k6zon beliil tobb fiiggetlen kdzlemény tudositott
a két organellum kozos dajkafehérjéirdl. A hidrogenoszoma Hsp70, Hsp60 és HsplO dajkafehérje génjeinek
bazissorrendje azonosnak bizonyult a mitokondrium és a biborbaktériumok (alfa-proteobaktériumok egy csoportja)
jellemzd, konzervalt génszakaszaival (molekularis alairast jelz6 szakaszok, signature sequences) (pl. Bui és mtsai
1996). Ez egyértelmiien eldontdtte a vitat a kozos eredet javara, ami egyben azt is megerdsitette, hogy a
mitokondrium kialakulésa elsddleges szimbiogenezissel egyszer tortént meg az evollcioé soran.

A mitokondrium ¢és a hidrogenoszéma kozott nincsen éles hatarvonal, jo példa erre a hidrogéntermelé mitokondrium.
A Nyctotherus ovalis endozoikus csillosnak sajatos anaerob mitokondriuma van, amely kevés krisztat hordoz, van
cirkularis DNS-e és megvan az elektrontranszportlanc els6 két komplexe (1. és I1.), tehat van protonpumpaja. [Fe-
Fe]-hidrogenazt tartalmaz, a végsé elektronakceptor proton, igy hidrogént termel. (A hidrogéntermelés kozvetett
bizonyitékaként citoplazmajaban metanogén baktériumok élnek, amelyek a naszcens hidrogént azonnal
metanképzésre forditjak.) Genomszekvenciaja igen tanulsigos: az elektrontranszportlanc 1. és II. komplexeit
kddolja, a tobbit nem. Mas tekintetben viszont a klasszikus mitokondrium genomjara hasonlit. Valdszini, hogy a
Nyctotherus mitokondriuma egy aerob csillos klasszikus mitokondriumabol johetett 1étre.

Altalanossagban példaval szolgal arra, hogy a klasszikus mitokondrium egy masfajta mitokondrium-tipussa alakult
at.

Az endozoikus Blastocystis (Stramenopila) szintén hipoxikus, ill. anoxikus helyeken €1, mitokondriuma (és annak
miikddése) vegyesen mutat hidrogenoszomara és mitokondriumra utald jegyeket: mitokondriuma krisztas, van
sajat genomja, ebben megtalaltak a piruvat-ferredoxin oxidoreduktaz génjét, ugyanakkor enzimaktivitast nem
sikeriilt kimutatni. Hasonloképpen, tartalmazza a [Fe-Fe]-hidrogenaz génjét, sot, a fehérjét lokalizaltak is a
sejtszervecskén beliil, de hidrogenaz aktivitast nem mutat. Van viszont miikodé piruvat-NADP+ oxidoreduktaza,
ez katalizalja a piruvatbdl szarmazod acetil csoport koenzim A-hoz kapcsoldsat. Az organellumban az
energiakonzervalas az acetat acetil-koenzim A—rdl vald lehasitasakor torténik (szubsztratszintli foszforilacid). Az
energianyerés folyamatat a citoplazmaban tejsavas erjedés egésziti ki. (de Graaf és mtsai 2011, Miiller és mtsai
2012)

2.1.10.3. A mitoszoma

A mitoszoma a legkésébb felfedezett mitokondrium-szarmazeék. Parhuzamosan két kutatdcsoport is kimutatta az
Entamoeba histolytica tanulmanyozasa soran, az egyik cryptonnak, a masik mitoszomanak keresztelte el. A
felfedezést végiil Tovar és munkacsoportja nevéhez kototték (Tovar 1999). A mitoszéma kettds membrannal
hatarolt organellum, kizar6lag mikroaerofil vagy anaerob ¢l6lényekben van jelen. Kisebb, mint a hidrogenoszoma,
ezért kezdetben az elektronmikroszkopos vizsgalatoknal sem volt kiiléndsebben feltiing (a crypton elnevezés ezt
tiikrozte volna). Nem tartalmaz DNS-t, fehérjéit a citoplazmabol importalja. Nem termel se ATP-t, se hidrogént,
csak feltételezések vannak, mely szerint a vas-kén klaszterek érési folyamata zajlik benniik. A vas-kén klaszterek
kiilonb6z6 enzimek prosztetikus csoportjanak a kialakitasdhoz kellenek, ill. a Hsp70 mitokondridlis tipusu
dajkafehérje szamara (Goldberg és mtsai 2008). A Giardia mitoszomajanak proteomikai vizsgalata soran kimutattak
a vas-kén klaszter dsszerakasahoz sziikséges valamennyi prekurzort: enzimeket, scaffold-proteineket, valamint
magat a [2Fe2S] ferredoxint és azokat a dajkafehérjéket, amelyek az alkotoelemek végso dsszeallitdsaban vesznek
részt (Miiller és mtsai 2012).
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2.20. abra. Mitoszomak, Giardia-bdl sejtfrakcionalassal izolalt homogén méretii organellumok (Nyilak!) (forras:
Jedelsky és mtsai 2011)

Mitoszomakat mutattak ki minden olyan fermentald egysejtiiben, ahol se mitokondrium, se hidrogenoszéma
nincsen: igy a Pelobiontida csoport amdbaiban és az Entamoebida amdébakban (Amoebozoa) és a Giardia-ban
(Excavata). A protisztakon kiviil a Microsporidia (Fungi) csoportban vannak mitoszomak.

2.1.11. A plasztiszok

A Kloroplasztisz

A kloroplasztisz szemiautonom organellum, ami azt jelenti, hogy 6nalldan iranyitja az osztddasat a sajat genomja
maradvanyaval. Az 6si cianobaktérium génkészletébol kevesebb, mint 10% maradt meg a sejtszervecskén beliil,
a tobbi atkertilt a sejtmagba. Az elsddleges szimbiogenezis utjan szerzett plasztisznak kettés membranja van, amely
azonos a Gram-negativ, 6si cianobaktérium kett6s membranjaval. A bels6 membran nagyfeliileti betlir6désibol
pénzérmeszertien vagy hagymahéj-alakban egymasra rak6dé membranzsakok alakulnak ki, a tilakoid membranok.
A z6ldmoszatoknal a pénzérme-oszlopokra emlékeztetd tilakoid membranzsakokat granumnak nevezik. A tilakoid
membranok feliiletén helyezkednek el a fotoszintézis elektrontranszportlancanak enzimkomplexei. A tilakoid
membranok kozotti belso tér a sztréma, ahol folyékony kdzegben zajlanak az enzimreakciok.
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2.21. abra. A Chlamydomonas zdldalga kloroplasztisza a) a TEM felvétel inzertjén jol elkiiloniilnek a tilakoid
membranok (forras: Dartmouth Electron Microscope Facility, Chlamydomonas#80503, #80505) b) a sematikus
abran lathato, hogy az egyetlen hatalmas kloroplasztisz majdnem az egész sejtet kitolti

Az eukariota sejt kialakulasanal esett sz0 a plasztisz eredetének korai vizsgalati eredményeir6l (Mereschkowsky
1905). A plasztisz a mitokondrium kialakulasat kovetden egy Osi fagotrof eukariota sejtben alakult ki egy
cianobaktérium elsédleges szimbiogenezise soran. Az igy kialakult elsd, plasztisszal rendelkez6 fototrof eukariota
torzsfejlodése soran harom kiilonb6z6 fototrof ag alakult ki, a kékeszold algak (Glaucophyta / Glaucocystophyta),
a zoldmoszatok (Chlorophyta) és a vordsmoszatok (Rodophyta). A Paulinella chromatophora hazas amdba
kivételével minden tovabbi fototrof él6lény masodlagos vagy tovabbi szimbiogenezis révén jutott fotoszintézis
lehetéségét biztositd organellumhoz.

A voOrosmoszat szimbiogenezise tobbszor megtortént az evolucid soran. A recens szabadonéld vordsmoszatok
morfologiai, 6kologiai és genetikai vizsgalata ramutat arra, hogy a csoportban a parazitizmushoz vezetd 1épések
a szabadonéloknél is szamtalan forméban tettenérhetdk. A parazitizmus a vorosmoszatok csoportjan beliil legalabb
100 fiiggetlen alkalommal megjelent. A parazita fajokban fotoszintézisre alkalmatlan, 0.n. proplasztiszok talalhatok.
Az Alveolata Apicomplexa csoportjaban a vorosmoszat szimbionta plasztisza szintén megmarad, ez az apikoplasztisz
(Blouin és Lane 2012).

A kloroplasztiszok tipusa az egyes algacsoportoknal eltérd. Példaul a Cryptomonadea-nal és a dinoflagellataknal
egyedi, jarulékos elemek egészitik ki a fotoszintézis antenna fehérjekomplexeit, példaul a fikobiliproteinek
(fikobiliszomat alkotva, Cryptomonadea mellett a primer endoszimbidzist mutatd Glaucophyta és Rhodophyta
csoportokban is megvannak), vagy peridinin, amely a klorofill A-val képez komplexet (Dinoflagellata).

A kloroplasztisz gyakran az endoplazmatikus retikulumban talalhato, a maghartya kozelében (Cryptomonadea,
Chrysomonadea).

Az apikoplasztisz
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Az apikoplasztisz masodlagos szimbiogenezis eredményeként kialakult szimbionta, a hatarold membranok szamarol
még nincs egyetértés, a tobbség szerint négy membran veszi koriil, néhanyan tigy gondoljak, hogy csak harom. A
legkiilsé a gazda fagoszoma-membranjaval analdg, alatta az eukariota alga membranja talalhat6, majd az Gsi
cianobaktérium kett6s membranja. A masodlagos szimbionta alga vorosmoszat lehetett, ez részben genetikai alapon,
részben a Chromerida algak felfedezése révén is bizonyitast nyert. Utdbbiak az Apicomplexa legkdzelebbi rokonai,
szabadonél6 algak, vorosmoszat eredetl plasztisszal. A Chromera velia Chromerida alga korallokkal ¢l egyiitt,
atmenetet mutat a szabadonél6 és a parazita életmod kozott. Az apikoplasztisznak sajat genomja is van, amely
egyértelmiivé teszi, hogy vorosmoszat eredetii. Az is kideriilt, hogy a Chromerida plasztisza ¢és az apikoplasztisz
kozos 6stol ered.

Az Apicomplexa ismertebb genuszai koziil a kovetkezOkben van apikoplasztisz: Plasmodium, Toxoplasma, Babesia,
Eimeria és a Theileria. A jelen ismeretek szerint hianyzik az apikoplasztisz a Gregarinea csoportban és a
Cryptosporidium genuszban, valamint a Colpodellida csoportban; feltételezik, hogy redukalodott.

Wa N X A A )
Ll - e

2.22. abra. Apikoplasztisz a) Plasmodium falciparum skizont egy vordsvértestben (keretben: skizont) b)
apikoplasztisz a skizont pereménél; a membranjat kirajzolo fekete rogok az Atg8 autofagiaval kapcsolatos fehérje
immungold eljarassal végzett jeldlései (a forras: Kitamura és mtsai 2012)

Az apikoplasztisz gombolyded alka, a sejt egyetlen mitokondriuma kozelében talalhaté. A Plasmodium
fejlédésmenete soran a vordsvértestben megnyulik, eldgazo alakot 6lt, majd osztodik és két kisebb apikoplasztisz
keletkezik, amelyek a sejtosztodaskor a leanysejtekbe keriilnek. Az ivarsejtek koziil kizarolag a makrogametocitakban
van jelen, ahol egyszerli gdmbalakot vesz fel. Tehat a ,,n6i” agon 6roklodik.

Az apikoplasztisz genomja a legkisebb valamennyi fotoszintetizald szervezet koziil, cirkularis kromoszomaja
mindéssze 35 kb méretli. Otvennél is kevesebb fehérjét kodol, a tobbi fehérje génje a sejtmagba véndorolt.
Kimutattak, melyek az apikoplasztisz fehérjéi, ezek alapjan sikeriilt felvazolni egyes prokaridta jellegl
anyagcsereutakat. Egyeldre Ggy tlinik, az apikoplasztisz 1étfontossagu a gazdasejt szamara. Ha miikodését gatoljak,
a gazdasejt is elpusztul. Pedig az apikoplasztisz elvileg kivalo gyogyszerhatdoanyag-célpont lenne a parazita ellen,
ami Uj tavlatokat jelenthet a malaria vagy a toxoplazmozis elleni kiizdelemben.

Az apikoplasztisz miikddését, funkciodjat a Plasmodium fajokban vizsgaltak legtobbet. Egyik feladata kozremiikodés
a zsirsav-szintézisben. Az eukariotak tobbségétdl eltéréen az Apicomplexa-ban az G.n. II-tipust zsirsavszintézis
is jellemz6, amely az apikoplasztiszban torténik. Enzimrendszere az apikoplasztisz belsejében talalhato és eltér az
eukariotakban citoszolban jellemz6tdl. A Plasmodium fejlédésmenete soran a majparenchimaban fejlodo késoi
alakoknal zajlik az apikoplasztiszban a folyamat, a tobbi stddiumban a génkiiitéses kisérletek szerint ez az
anyagcsereut nélkiilozhetd. Részt vesz az izoprénszarmazékok anyagcseréjében, igy prekurzorokat allit el6 a gazda
mitokondriumaban a koenzim Q és a sejtfelszini fehérjék GPI-horgony része szamara. Kiilonb6z6 prosztetikus
csoportok eldallitasara képes: vas-kén klaszterek kialakitasahoz sziikséges enzimeket kodol és a magban kodolt
vas-kén klasztert tartalmazo fehérjéket importal apoproteinként. Egyelére nem tudni, hogy mire j6 ez a mechanizmus,
hiszen a gazda sziikségleteit a mitokondrium de novo szintézissel fedezi. Hem-szintézis is torténik, mégpedig a
Plasmodium fajokban igen egyéni modon a gazda és az apikoplasztisz hem-szintézis anyagcsereutainak 6tvozésével.
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A hem-szintézis létfontossagu a parazita szamara, ugyanakkor az apikoplasztiszban is megvan a teljes reakciout.
Az endoszimbidzis létrejotte utan a redundans részek egyik, ill. masik partnerbdl eltiintek.

Az apikoplasztisz szénforgalma még nem teljesen tisztazott. Energiat az importalt PEP (foszfoenol-piruvat) piruvatta
alakitasa sordn nyer, amelyet a plasztisz-piruvat kindz katalizal. A redukald agenseket ndvényi tipusu ferredoxin-
NADP" reduktaz — ferredoxin redox-rendszer biztositja (Lim és McFadden 2010).

Kleptoplasztiszok

Kleptoplasztisznak az olyan kloroplasztiszt nevezik, amely predacio Gtjan keriil a gazdasejtbe és bizonyos id6n
keresztiil miikodoképes marad, fotoszintetizal. A kleptoplasztisz-készletet a gazdasejt id6rél idére megujitja. A
kleptoplasztiszok hasznalata igen elterjedt a protisztak korében, kiilondsen a Foraminifera és Dinoflagellata
csoportokban. A Ciliophora kérében egy jol ismert példa akad, a Myrionecta rubra (Mesodinium rubrum), amely
foként a Teleaulax és Geminigera Cryptomonadea algak plasztiszait hasznalja. A Myrionecta genusznak tengeri
és édesvizi fajai lehetnek heterotrofok vagy fototrofok: a tengeri Myrionecta rubra mindig tartalmaz Cryptomonadea
eredetil plasztiszokat, ezek adjak névado voros szinét. A Cryptomonadea plasztiszok az algak mitokondriumaival
egyiitt egy komplexet képeznek. Egy-két Cryptomonadea sejtmag is fennmarad a csillos citoplazmajaban, tavolabb
a plasztisz-mitokondrium komplexektdl (Moestrup és mtsai 2012).

A Dinoflagellata csoport feltételezések szerint elsddlegesen autotrof. A ma heterotrof fajok elvesztették a masodlagos
szimbiogenezissel szerzett plasztiszukat. Naluk fakultativ modon fordulnak el6 kleptoplasztiszok. A Gymnodinium
acidotum és az Amphidinium wigrense kiillonbozé mértékben tartjdk meg a zsakmany sejtalkotoit. Mindkét
dinoflagellata Cryptomonadea prédabol szerezi plasztiszat, de mig az elobbi a mitokondriumokat, a nukleomorfat
¢és esetenként a sejtmagot is megtartja, addig az utdbbinal mindig csak a harom membrannal hatarolt plasztisz
marad meg, semmi egyéb.

Ha elegendd a zsakmanyszervezetek szama, a Dinophysis acuminata a szénsziikségletének 10-30%-at fedezi a
kleptoplasztiszok révén. Ha kevesebb az elérhetd préda, akkor ez az érték 45-100%-ra nd. A kleptoplasztiszok
tartdzkodasi ideje a gazdafajtol és kdrnyezeti tényezoktol is fiigg. Néhany Osszehasonlitoé adat a 3. Tablazatban
olvashato.

3. Tablazat. A kleptoplasztiszok tartozkodasi ideje a kiilonbdzé dinoflagellatakban. (Kim és Archibald 2010
nyoman)

Dinoflagellata gazda Kleptoplasztisz eredete Tart6zkodasi id6 a gazdaban
Dinophysis caudata Teleaulax sp. (Cryptomonadea) koriilbeliil 60 nap
Dinophysis fortii Teleaulax sp. (Cryptomonadea) legalabb 40 nap
Gymnodinium acidotum Chroomonas sp. (Cryptomonadea) legalabb 10 nap
Gymnodinium gracilentum Rhodomonas sp. (Cryptomonadea) 1-2 nap

Pfiesteria piscicida Rhodomonas sp. (Cryptomonadea) legaldbb 9 nap

A Dinophysis fajok bizonyos sejtvonalai nem kozvetlenil a Cryptomonadea zsdkmanybol szerezik a
kleptoplasztiszokat, hanem kozvetett modon, a plasztiszt hordozd Myrionecta csillésok elfogyasztasaval. A
kleptoplasztiszokat a Dinophysis fajokban kettds membran veszi koriil és nem maradnak meg mas Cryptomonadea
sejtalkotok. Ennek ellenére a Dinophysis fajokban 1-2 honapig is mitkddnek a kleptoplasztiszok. A gazda genomja
ugyanakkor csak 5 kloroplasztiszba valé fehérje génjét kodolja, joval kevesebbet, mint a sajat kloroplasztiszt
tartalmaz6 dinoflagellatak. Az 6t gén koziil raadasul csak egy Cryptomonadea eredetti, a tobbi mas algakbol valo,
feltételezhetden horizontalis uton kertilt a genomba. Tehat a Dinophysis kleptoplasztisza miikddtetés¢hez sziikséges
génkészlete nem teszi lehetdvé a kleptoplasztisz tartds hasznalatat, ez magyarazatot ad arra is, miért tartja fenn az
intenziv heterotrof taplalkozast: egyrészt a hianyzo szén-sziikségletet fedezi, masrészt a kleptoplasztiszokat potolja.
(Kim és Archibald 2010).

2.1.12. A luktetd Grocske-komplex

A liiktet6 tirocske-komplex (kontraktilis vakuola-komplex, KVK) egysejtiickre jellemz6 specialis organellum,
mas ¢l6lényekben nem fordul el6, kivételt csupan néhany édesvizi szivacs képez. A liiktetd Girdcske-komplexbdl
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sok egysejtiiben egyetlen, jol lathatd holyagot figyelhetiink meg a mikroszkoppal, amelynek mérete szemlatomast
novekszik, majd hirtelen dsszeomlik és eltiinik. Kis id6 mulva nagyjabol ugyanott ismét ndvekedésnek indul.
Amébakban, a legkiilonfélébb ostorosokban, csillésokban és tobb endozoikus parazitiaban is jelen lehet a KVK.
A zdldalgaknal a Prasinophyceae és Volvocales csoportokban talalhato.

A csupasz amdbakban egyszer(i, maganyos holyag (vakuola). Lehet azonban a holyagok szama akar tiz és husz
koriili, példaul a nagyobb lebenyes allaba hazas amébakban. Az amdbakban a vakuola helye nem allando, de
altalaban jellemz6 térrészben foglal helyet. Példaul a csupasz amébakban a sejt uroidalis vége kozelében van, a
fonalas allabt hazas amdébaknal pedig a citoplazma k6zépsé harmadéaban, az emésztéiiroeskék zonajanak a szélén
figyelheté meg. A kiilonféle ostoros egysejtiicknél altalaban egy liiktetd {irdcske van. A csillosoknal valtozatos
kialakulasu lehet ez az organellum: a legegyszeriibb maganyos holyagtol (Tetrahymena) az egyetlen hossza
csatornaval ellatott vakuolan at (Spirostomum) a két vakuolas rendszeren keresztiil (Paramecium) a hoélyagok
sorozataig (Homalozoon). A csillosokban a liiktetd tirdcske-komplex helye allandd. Ezeket, a mikroszkoppal
pulzélni latsz6 vakuolakat, kozponti vakuolanak nevezziik. A holyag telitddés folyamata a diasztolé, iiriilése a
szisztolé.

2.23. abra. Liikteto lirocskék egysejtiickben. a) csupasz amdba egyetlen kdzponti hdlyaggal b) hazas amodba szamos
apr6 hdlyaggal c) galléros-ostoros egy apro holyaggal d) csillds (Tetrahymena sp.) egy kozponti holyaggal e)
csillos (Homalozoon vermiculare) szamos apro holyaggal f) Paramecium aurelia két, ellentétes fazisban miikodo
liiktetd tir6cske-komplexszel g) Paramecium aurelia liktetd tirdcske-komplex miikddése - kép feletti video

A viz Gtja a citoplazmabdl a kiilvilagig a kdvetkezd: a citoplazmabodl egy spongioma nevii citoplazma térrészbe
keriil a viz, amely paranyi, szubmikroszkopos méretii membrannal hatarolt holyagocskak tomege. Az egyszeriibb
liktetSiirdcske rendszereknél, példaul az amobakban kizarolag ilyen felépitésii a spongioma. A paranyi holyagok
egy része burkolt (klatrinszerii burok), egy masik része sima felszinii. Utobbiak a majd kialakulé kdzponti vakuolaba
olvadnak bele, annak membranfeliiletét novelik. A burkolt holyagok feladata a viz felvétele a citoplazmabdl. A
spongioma feladata tehat az, hogy a citoplazmabdl vizet juttasson az itt talalhato membranvakuolékba.
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A csillésokra masféle spongioma jellemzd. A paranyi holyagokon kiviil z6mmel cs6alaku, tubularis membranképletek
vesznek részt a kialakitasaban. A spongioma csovei alland6 képletek, nem ,,szlinnek meg” id6legesen a kdzponti
holyag iiriilésekor. Vagy kozvetve vagy kozvetleniil kapcsolodnak a kozponti holyaghoz. A papucsallatkaban
(Paramecium) a kozponti vakuola koriil sugariranyban elhelyezkedd gyiijtécsatorniakat allandoan és szorosan
koriilveszi a 40—-60 nm atmérdji csdvecskék haldzatabol allo spongioma.

A szisztolé soran a kozponti holyag a sejthartyahoz kapcsolodva {iriti tartalmat a kiilvilagba. Régebbi elképzelés
szerint ekkor a spongioma elvalik a gytijtdcsatornaktol, megakadalyozva, hogy a viz a citoplazma iranyaban
tavozzon. Ez a nézet tévesnek bizonyult, ma mar tudjuk, hogy a spongioma és a gyiijtécsatornak kapcsolata allando,
a spongioma csdvei pedig olyan vékonyak, hogy a szisztolé soran fellép6 nyomas nem tud szdmottevé mennyiségl
vizet visszapréselni. Fontos, hogy maganak a spongiomanak a hidrosztatikai nyomasa ellensulyozza a masodperc
tortrésze alatt bekovetkezo szisztolé soran fellépdé nyomast.

A Paramecium liiktetd tirdcske-komplexe meglehet6sen ritka el6fordulasu, sszetett organellum, ugyanakkor a
papucsallatka kozismertsége miatt minden iskolas tankdnyvben szerepel. Pedig ennél bonyolultabb felépitésii
rendszer nincs is az egysejtiiek korében! Itt az eddig megnevezett struktarak mellett egy tovabbi talalhaté még a
gyljtécsatornak €és a kdzponti vakuola kozott: ezek az ampullak, amik a gytjtdesatornak végénél alakulnak ki.
Az ampullakat a gyijtécsatornabol szarmazo viz ndveszti meg, majd a maximalis méretiiket elérve tartalmukat a
kdzponti vakuolaba {iiritik. A szisztolé soran ezek tényleg elvalnak a kozponti holyagtol, majd utana ismét
hozzékapcsoldédnak. A spongioma citoplazma feldli szélén elektronmikroszkoppal kisméretli, merevnek tiind,
parhuzamosan elhelyezkedé membrannal hatarolt csovek aggregatrumai lathatok, kiilso feliiletiik burkoltnak tlinik,
spiral alakban elhelyezked6 gomba alaku képletekkel, amelyek nem masok, mint t.n. vakuolaris protonpumpak
(vakularis proton-ATPaz, V-ATP-4z). Ezek a membrantubulusok juttatjak be a spongioma csdvecskéibe a vizet a
citoplazmabol, az aldbbi — valamennyi részletében még nem ismert — mechanizmussal. A kozponti vakuola
ozmotikusan hipertonikus a citoplazmahoz képest. A spongioma csdvecskéi protonpumpak segitségével protonokat
juttatnak a tubulusok belsejébe, amiket folyamatosan kationokra cserélnek. A kationok megemelkedett koncentracioja
miatt ozmozisnyomas-kiilonbség alakul ki a liiktetd tirdcske-komplex és a citoplazma koz6tt, amelyet a citoplazmabol
a rendszerbe bearamlo viz egyenlit ki.

A csillosokban és mas olyan egysejtiiekben, ahol a liiktetd tirdcske helye allando, egy mikrotubulusokbdl allé
sejtvazrész biztositja az organellum helyét, amely végigfut a gyljtdcsatorndk, ampullédk és a kozponti holyag
mentén, egészen a kivezetd nyilasig.

A szisztolé soran amobakban a kézponti vakuola a sejthartya szinte barmely pontjaval fuzionalhat, kivéve a
kinyujtézoé allabakat. Rendszerint leginkabb az uroidhoz kozeli teriileten {iriil, a folyamat tulajdonképpen exocitozis.
Szamos ostorosnal és a csillos egysejtiieckben mindig ugyanott, a membran egy meghatarozott pontjan keresztiil
torténik a membran és a kdzponti vakuola fizioja, azért, mert a bonyolult membranstruktarak (mint a csillosok
alveolusai) nem teszik lehetdvé a membranok barmely ponton térténd 6sszekapcesolodasat. Ez az exkrécios porus.
A folyadék kiiiritésekor a kdzponti vakuola membranpotencialja hirtelen erdsen csdkken, mivel a vakularis
protonpumpat tartalmazé membranrészletek még a porus nyilasat megel6zoen kivalnak a kdzponti vakuolabol.

Van olyan egysejtii, példaul a Chlamydomonas, amiben egy allanddan 1étez6 membrancsatornan at iiriil a vakuola
tartalma, nem sziikséges a két membran fizioja. A Trypanosomatidik kozott a Trypanosoma cruzi kontraktilis
vakuolajanak egy kis része fuzional csak az ostor melletti, zsebszeri mélyedés membranjaval, a folyadék onnan
iriil ki a kdrnyezetbe.

Neve ellenére a kontraktilis vakuola-komplex valdjaban nem mutat 6sszehuzodast, a vizet maga a folyadék novekedo
volumenébdl ad6dd nyomasfokzodas préseli ki a megnyild kdzponti vacuolabol. Izolalt liiktetd tirdcske komplex
vizsgalatanal bizonyossa valt, hogy kontraktilis elemek nem mitkodnek kdzre a szisztolé folyamataban. A komplexet
rogzitd mikrotubulus szalagok jelenlétében a spongioma csdvecskéinek intenziv fejlodése figyelhetd meg. Ez az
energiaigényes folyamat a kozponti holyag relativ feliiletét csdkkenti, ellenben a benne uralkodé nyomast noveli.
A nyomasndvekedés elbsegiti, hogy a szisztolénal a kozponti holyag a sejthartydhoz kapcsolédjon. A
nyomasndvekedés iliteme azt hatarozza meg, hogy milyen idékozonként iiriil ki a kdzponti vakuola, mekkora lesz
az exkrécios porus €s mikor valik le az ampullakrol.

A liikteto-tirocske komplex a kozkeleti hiedelemmel ellentétben nem csak szabadonéld, sejtfal nélkiili, édesvizi
egysejtiiekben fordul eld. Szamos tengeri csillos egysejtiinél jol lathato, kimutattak brakkvizi amoébaknal is. Az
endozoikus parazitak egy részénél is megfigyelhetd, példaul a Leishmania donovani-ban vagy a Trypanosoma
cruzi-ban, amelyben behatoéan tanulmanyoztak is.
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A puzulik a dinoflagellatak ostorai tovében elhelyezkedd képletek, amelyek feltételezések szerint hasonlo feladatot
toltenek be, mint a liiktetSiirdcske-komplex, de mas a felépitésiik (Hausmann és mtsai 2003). A Prorocentrum
concavum elektronmikroszkopos vizsgalata alapjan arra kovetkeztetnek, hogy ennél a fajnal nyalka vagy valamilyen
mas formalt anyag tavozik a sejtbél (Mohammad-Noor és mtsai 2007). A puzula a sejthartya nyitott, cs6szerii
betlir6dése, amely a sejt belseje felé vékonyabb, oldalagakkal boritott gytijtécsovekre oszlik. A gyiijtécsatornakat
paranyi holyagok siir(i tomege veszi koriil. A képlet ultrastruktiraja a kiilonb6z6 dinoflagellataknal kisebb-nagyobb
eltéréseket mutat.

2.1.13. Az acidokalciszoma

Az acidokalciszoma 0,2-0,5 pm méretli, pro- és eukaridtakban egyarant eléforduld organellum, az emlésok
lizoszoéma-szeri sejtszervecskéinek a csoportjaba (lysosome-related organelles: LRO) tartozik. A citoplazmaban
altalaban random modon elhelyezkedd szemcsék formajaban van jelen. Fénymikroszkdpos vizsgalat soran példaul
acridine orange ¢s DAPI festik. A protisztaknal elészor a Coccidiomorpha és a Trypanosomatida parazitainak
korében fedezték fel és hosszi idon at erre a két csoportra jellemz6 specialis organellumnak tekintették. A kezdetben
volutinszemeséknek nevezett képleteket egyszeriien raktarozott tapanyag szemcséknek gondoltak.

Az acidokalciszoma egységmembrannal hatarolt savas természetli elektrondenz organellum, amely sok polifoszfatot,
pirofoszfatot és kationokat (magnézium, natrium, kalium, cink és vas), de mindenek el6tt kalciumot raktaroz. A
belsejében a polifoszfat anyagcesere enzimrendszere talalhatd, a membranjaban a membrantranszportot lehetové
tevd kiilonféle ionpumpak: Ca”"-ATP-dz, vakuolaris proton-ATPaz (V-H -ATP4z), vakuolaris proton pirofoszfataz
(V-H'-PP4z), valamint Na'/H", és Ca®"/H" antiporterek, tovabba legalabb egyféle akvaporin csatorna.

A feladata kationok és foszfat raktarozasa. Ezzel 6sszefiiggésben kiemelkedo szerepet jatszik az ozmoregulacidban,
szamos protisztanal a liiktetd irdcske-komplexszel egyiittmiikddésben. A kalcium-raktarozas jelentdsége a Ca?"
-mal kapcsolatos jelatviteli utaknal fontos, amelyek meghatarozoak példaul a Trypanosomatida fajok invazidja és
virulencidja szempontjabol.

Az acidokalciszoma evolucioja soran a kation és foszfatraktarozas lehetett az els6 funkcid, amely az evolucio soran
kiboéviilt az ozmoregulacid és az intracellularis pH szabalyozasaval.

A foszforlimitacio miatt az 6si foszfatraktarozasi szerep kezdettdl fogva 1étfontossagu volt a tengeri fitoplankton
szamara. A tengeri algak nagy része a foszfor tiz szazalékat polifoszfat formajaban raktarozza, ezt a készletet tudjak
gyorsan mobilizalni, ha a kdzeg foszforhianyos lesz. A foszfort pirofoszfatként, valamint rovid- (50 foszfat egységnél
kevesebb) és hosszulancu, 50-800 foszfat egységbdl alld polifoszfat lancokban raktarozzak. A negativ toltésfeleslegli
polifoszfat protonokat, tovabba aminosavakat és nehézfémionokat kot meg, és igy az acidokalciszoma jelentds
szerepet tolt be a sejt pH szabalyozasaban (ez utobbi szerepe kizarolag eukariotakban van). A polifoszfat-raktarozas
mas protisztakban is fontos, nem csak az autotr6fokban. Az acidokalciszoma sztromajaban kevés oldott enzim is
talalhatd, példaul exopolifoszfataz (Trypanosoma major és Trypanosoma cruzi), szervetlen pirofoszfataz
(Trypanosoma. brucei) és metakaszpaz (Leishmania donovani).

Az acidokalciszomak szamos egysejtiiben a liiktetd trocske kozelében helyezkednek el. Gyakran mindkét
organellumnal megfigyelhetdé a polifoszfat jelenléte és a membranban a fentebb emlitett transzporterek. A
Dictyostelium szocialis amobanal ozmotikus sokk hatdsara az organellumok még kozelebb keriilnek a liiktetd
urdcske komplexhez. A hipozmotikus stressz hatdsara megindul a polifoszfat hidrolizise, amelynek hatdséara a
liiktetd tirocske kdzponti vakuolajanak vizfelvétele novekszik, térfogatvaltozassal ellenstlyozva a vizbearamlast.
A Trypanosoma cruzi epimasztigdtainal hipo- vagy hiperozmotikus stressz hatasara az acidokalciszoma polifoszfat
molekulainak gyors hidrolizise vagy szintézise figyelheté meg. Ez bizonyitja az acidokalciszéméanak az
ozmoregulacidban val6 kozvetlen részvételét. A Leishmania major promasztigotainal hipozmotikus kdzegben
megvaltozik az acidokalciszoma natrium- és klorid-ionkoncentracidja. A Trypanosoma cruzi parazitanal a TcAQP1
akvaporin mind a liiktetd Grdcske kozponti vakuolajadban, mind pedig az acidokalciszoma membranjaban jelen
van. Ha a kiils6 kozeg hipozmotikus lesz, megemelkedik a cAMP-szint, ami a TcAQP1-nek az acidokalciszoma
membranjabdl a liktetSlirdcske membranjaba vald athelyezddését serkenti. Ahogy az akvaporin mennyisége nd
a liiktetd Grdcskében, egyre hatékonyabba valik a viz kijuttatasa a sejtbdl, eldsegitve a sejtalak megtartasat.
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2.24. abra. A Trypanosoma cruzi sejttérfogatanak csokkentése hipozmotikus sokk soran. A bearamlo viztdl a sejt
térfogata novekedni kezd; ennek hatasara az egysejtiiben a kdvetkezd kaszkadfolyamat indul: az intracellularis
cAMP szint megn('S ez aktivélj aa proteinkinéz A t, ez kézvetve aminosav kibocséjtést idéz el('S (csékkentve a

ey

urocske kdzponti vakuolajaval. Az acidokalciszomakban megnd az ammonia koncentracio, hatasara az egyik
exopolifoszfataz foszfatot hasit le a polifoszfat molekulakrol. Az ortofoszfat mellett szabadda valé bazikus
aminosavak és Ca®" ionok novelik a sejten beliili ozmotikus gradienst és igy a viz a citoplazmabdl az
acidokalciszoman at a liiktet6 Grdcske kdzponti vakuoldja iranyaba tart, ahonnan a flagellaris zsebbe iiriil.

CV — a liiktet6 tirocske kozponti vakuolaja, A — acidokalciszéma, kék hasab — akvaporin (Rohloff és Docampo
2008 utan)

A Trypanosoma brucei parazitaban az acidokalciszoma f6leg rovidlancu polifoszfatokat (atlag 3,3 P), valamint
pirofoszfatot tartalmaz és joval kevesebb hosszabb lanct polifoszfat molekulat. A rovidlancu polifoszfat (polyP3)
és a pirofoszfat hidrolizisét a vakuolaris oldott pirofoszfataz (ThVSP1) enzim katalizalja, a keletkez6 termék foszfat
(P;). A polifoszfat — polyP3 atalakulast egy masik enzim végzi (endopolifoszfataz). Alkalikus pH-n mindkét enzim
kozvetleniil is képes polifoszfatbol Pi lehasitasara is. RNS interferencia alkalmazasaval megakadalyozva az
acidokalciszOmaban a ThVSP1 expresszidjat, a polifoszfat szint rovid id6 alatt kb. a felére csokkent és ezaltal az
egysejtii védtelen maradt a hipozmotikus sokkal szemben. gy kisérletesen igazolodott a ThVSP1 enzim szerepe
a foszfat-hidrolizisben, u.i. hianyaban csak a hosszulanct polifoszfat hidrolizise folytatodott. Az is beigazolddott,
hogy a hipozmotikus sokk kivédésénél a ThVSPI nélkiilozhetetlen, nélkiile az egysejtii elpusztul. Ezért a
Trypanosomatida patogének elleni kiizdelemben a polifoszfat anyagcesere enzimei fontos gyodgyszerhatdoanyag
célpontok (Lemercier és mtsai 2004, Docampo és mtsai 2010, Docampo és Moreno 2011).

2.1.14. Az extruszomak

Az extruszomak membrannal hatarolt testek, amelyek a sejthartya alatt helyezkednek el altalaban tobbedmagukkal.
Meghatarozott ingerre, amely lehet fizikai vagy kémiai, tartalmuk exocitozissal kiiiriil a sejtbdl, mikdzben jellegzetes
valtozason megy at. Funkcidjuk és hatdsmechanizmusuk fajtanként eltérd. Kozel hiiszféle extruszoma ismert. Egy
résziik zsakmanyszerzéskor fegyverként szolgal, masokat az éppen tamado predator elrisztasara vetnek be de
ismeretesek a betokozodast eldsegitd extruszomak is. A legfontosabb extruszomakat a 4. Tablazat mutatja be.

4. Tablazat. A fontosabb extruszoma-tipusok, el6fordulasuk és jellemzdik

Extruszéma El6fordulas A tarolt anyag természete Mikddése
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ejektiszoma Cryptomonadea |polipeptid gyorsan kitekered6 szalag alak
képlet, amely oldalt bepondorddve
(0j fehérjecslad, az ejectisinek,  |csivet formal;
6kDa koriili fehérjek) védekezési reakcio?
trichociszta Paramecium polipeptid hosszu fejérjefonalak nagyon gyors
tetraurelia (msec) kinyujtézasa, 3D-s haldzat
(tmp — trichociszta matrix protein) | kialakitésa a sejt koriil;
(és mas
Ciliophora) védekezés predatorral szemben
mukociszta Tetrahymena polipeptid exocitozissal torténd szekrécio soran
thermophila 3D-s fehérjerost-halozat kialakulasa,
(Grl - masodpercekig tarto folyamat;
(Ciliophora) . .
granule lattice proteins) védekezés? cisztaképzés?
(feltételezhetden szénhidratot is
tartalmaz)
kinetociszta Actinophryda, polipeptid mint mukocisztanal
Centrohelida,
zsékmanyszerzés
Desmothoracida
(,,napallatkak™)
toxiciszta Didinium polipeptid a nyugalmi allapotban tokba zart cs6
hirtelen everzidval kifordul és
Dileptus teleszkopszertien megnyulik,
) méreganyagot bocsajt ki;
Lacrymaria
zsakmanyszerzés
Litonotus
Homalozoon
(Ciliophora)
haptociszta Suctoria polipeptid gyors exocitozissal feltételezhetGen
méreganyag tiriil;
(Ciliophora)
zsakmanyszerzés
kortikalis egyes lipidszarmazékok gyors exocitozissal mérgez6 hatasu
granulumok: Heterotrichea folyadék iiriil;
(a szinesek (Ciliophora)
pigmentocisztak)
1. blepharismin® | Blepharisma hypericin-szarmazék, eddig Kémiai védekezés predator ellen

otféle ismert

Antibakterialis hatas

Fotorecepcio;

2. stentorin

Stentor coeruleus

hypericin-szarmazék

>Kémiai védekezés predator ellen;

Fotorecepcio;
3. spirostomin Spirostomum monoprenyl-hidrokinon Kémiai védekezés predator ellen
4. climacostol Climacostomum  |rezorcin-szarmazék Kémiai védekezés predator ellen

Zsédkmanyszervezet megbénitisa

blepharismin: nem Osszetévesztendd a Blepharisma fajokban eléfordulé blepharismone nevii gamonnal!
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A legismertebb extruszoma a trichociszta (,tiisketok”) amely a csillésok Peniculina csoportjaban, a
dinoflagellatakban és a papucsallatkaknal (Paramecium fajok) a cortex alatt helyezkedik el a palack alaku képlet
vastagabb része (ebben van az ingerre kilokddo tdltet), az elvékonyodo rész pedig a membranalveolusok k6zott a
sejthartya alatt ér véget (ez a membranrész pattan fel ingerre). Az egysejti szinte teljes testfeliilete mentén
megtalalhatok, szamuk ezres nagysagrendii. Kellemetlen ingerre a tdltet vékony, egyenes, harantcsikolt fonalak
formajaban exocitozissal a kiilvilagba tiriil és a kil6tt trichocisztak a csilloknal joval hosszabb fonalak kusza tomegét
hozzak 1étre az egyse;jtli koriil. Természetes kornyezetben csak a sziikséges mennyiségii tiisketokot 16vi ki a csillos.
Ha ellendrzott kisérleti koriilmények kozott az 6sszes trichocisztajat kilovi, 5—8 oraig tart amig a készletet ujbol
létrehoza. Mas csillosok zsakmanyejtd viselkedése elleni védekezésben van szerepe (Hausmann és mtsai 2003).
A papucsallatka mellett a rokon Frontonia fajokban is megtalalhato.

2.25. abra. Extruszomak a) A trichocisztak erésen fénytoro rétege a csillos szegélyén (Frontonia sp.) b)-c) a
szétnyomddo sejtben lathatova valik a trichocisztak landzsahegy forméaja d) a Paramecium fajok trichocisztaja
orsdalak, eliils6 vége nyélszeriien elkeskenyedik TEM felvétel (d forrasa: CIL:36667, Richard Allen (University
of Hawaii))

A Cryptomonadea ostorosokban a trichocisztdhoz hasonlo ejektiszémak talalhatok (egyes irodalmak trichocisztanak
is nevezik Oket), valamennyi csoportban. A sejtgarat mentén nagyobb, a sejt hatséd feliiletén kisebb szemcsék
formajaban jelennek meg. Az ejektiszomak vizsgalatakor kideriilt, hogy a csillosok trichocisztai és a Cryptomonadea
algak ejektiszomai nem azonos molekularis felépitéstick. A Cryptomonadea ejektiszomajat kodold génhez a
legkozelebb nem a papucsallatka trichocisztajat kodold gén all, hanem az R-test génje a csillosok Caedibacter
nevil intracellularis szimbiontajaban (Yamagishi és mtsai 2012).

A mukociszta nyalkaszerii anyagot tartalmaz, pontos feladata ismeretlen, feltételezik, hogy a cisztaképzésben van
szerepe. Szamos csillosnal van mukociszta, példaul a Tetrahymena-ban is, holott cisztaképzése nem ismert.

A haptociszta a szivokas csillosok (Suctoria) szivokarjai végén levd gobszeri megvastagodas tetején talalhatd
extruszomaféle, miikodése hasonld a toxicisztaéhoz.
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2.26. abra. Extruszomak a) mukocisztak szemdlcsszer(i dudorokban (Ciliophora, Loxophyllum sp.) b) a szivokarok
gombostiifejre emlékeztetd végén haptocisztak talalhatok (Ciliophora, Suctoria) ¢) Chilomonas paramecium
(Cryptomonadea) ejektiszomaja nyugalmi allapotban, félig, majd teljesen kinytjtozva

E{':-"" T ..- .. . J ""'.-. f' = : }" ':"'."”‘

*

BN Y

e W peri, T

2.27. abra. Extruszomak a) Ormanyos csillos (Didinium nasutum) b)-c) orméanyanak keresztmetszeti képén haromféle
extruszoma lathato (TEM) (forras: CIL:39251, CIL:17452, Gregory Antipa (San Francisco State University))

A toxiciszta altalaban olyan csillosoknal fordul elé, amelyek mas egysejtiickkel taplalkoznak. A kiiiriilés soran a
toxiciszta tartalma egy csdalaku képletté alakul amely befurodik a préda sejthartyaja ala, amely elpusztul vagy
mozgasképtelenné valik. A cs6von keresztiil toxikus anyag keriil a prédaba. A toxicisztak az egysejtii meghatarozott
részén, rendszerint az oralis apparatus kdrnyezetében koncentralodnak. A hattyunyaku csillos (Lacrymaria olor)
hosszu, kontraktilis nyakan eldl, egy kis gytriialaki vastagodasnal talalhatok. Igen jellemzéek még a Didinium,
Dileptus, Homalozoon és Litonotus genuszokban is. A pexicisztak a Didinium fajokban el6fordulé elektrondenz
extruszomak, amelyek mindig a toxicisztakat megel6z6en 1épnek miikddésbe. Feltételezik, hogy a pexicisztak a
megfeleld zsakmany felismerésében jatszanak szerepet.
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A Kkinetociszta a napallatkak (az egykori parafiletikus Heliozoa torzs) tengelylabain a sejthartya alatt talalhato,
miikddésében a toxicisztahoz hasonlo extruszoma. A zsdkmannyal &sszekapcsolodva a tengelylab sejthartyaja
mentén a sejttesthez szallitja a prédat, ahol a bekebelezés megtérténik. Ujabban szamos améboid és ostoros Cercozoa
egysejtiinél mutattak ki kinetociszta-jellegii extruszomakat.

A Heterotrichea osztalyba tartoz6 nagyméretii csillosok némelyikénél a kortexben aprd szines vagy szintelen
granulumok talalhatok, amelyek tartalmat éppen a fizikai kontaktus 1étesitése el6tt 16vellik ki a predatorra, rendszerint
egy masik csillosra. Nincs kiilon elnevezésiik, 6sszefoglaloan kortikalis granulumoknak nevezik dket. A kil6tt
szemcsék finom “permetet” képeznek, amelynek erés méreganyagai azonnali hatast fejtenek ki: a predator mar
kevés toxinnal érintkezve nyomban 180 fokos fordulatot vesz. A permet szerepe tehat az, hogy a tamado predatort
elharitasa. A toxikus anyagok k6zott vannak hypericin-szarmazékok (ezek nagy, gyiiriis vegyiiletek), ilyen a kék
kiirtallatka (Stentor coeruleus) stentorin-nevil toxinja vagy a gyakran rozsaszin szemhéjallatkak (Blepharisma)
blepharisminjei. A blepharismin antibiotikus hatdstunak bizonyult a Staphylococcus aureus baktériummal szemben.
A blepharismin ¢és a stentorin fényérzékeny molekuldk, megvilagitassal kapcsolatos ingereket kdzvetitenek. A
blepharismin a sejthartya ioncsatornai miikddésében okoz valtozast.

2.28. abra. Extruszomak a) kinetocisztak és hozzajuk kapcsolodoé baktériumok egy napallatka tengelylabain b) a

kortikalis granulumok egyik tipusa stentorint tartalmaz (kék kiirtallatka — Stentor coeruleus) c) a Stentor coeruleus

kortexén lathato savozottsag a kortikalis granulumok jelenlétének kdszonhetd, a vilagos teriiletek a testi csillosorok

(kinétak) d) a kortikalis granulumok adjak a szemhéjallatka — Blepharisma fajok roézsaszin arnyalatat e) a kortexben
stirtin elhelyezkedé granulumok kdzotti savok a testi csillosorok

A toxint hordozo egysejtli nem feltételentil szines, a Spirostomum fajok szintelenek, csaktigy, mint a Climacostomum
virens, amelyet csak z6ld zoochlorellai miatt 1atunk z6ldnek. Naluk kizarolag a ragadoz6-zsdkmany kapcsolatban
van szerepe a granulumoknak.

A climacostol rezorcin-szarmazék, amelynek hatdsmechanizmusara kisérletes vizsgalat deritett fényt: Tetrahymena
thermophila tenyészetéhez tisztitott climacostolt adva a sejtek uszasa lassult, egyre tobbszor modositottak
uszasiranyukat mikozben alakjuk is megvaltozott, végiil elpusztultak. Izolalt patkdnymaj-mitokondriumokkal
végzett respiracios kisérlet kimutatta, hogy climastol hatdsara a terminalis oxidaciod soran a 1égzési lancban a
fehérjekomplex I miikddése gatlodott. A climacostol tehat valoszintileg a mitokondriumot kérositja a megtamadott
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csillésokban. A Climacostomum tamadofegyverként is hasznalja toxikus granulumait, az ingeszci6 soran a nagyobb
prédat megbénitja vele. (Muto és mtsai 2011).

A spirostomin a Spirostomum ambiguum és Spirostomum teres csillosokban més-mas molekula. Elképzelhetd,
hogy a két faj méreganyaga kozotti eltérésnek az egymadssal valo versengésben van szerepe. A tobbi toxintermeld
csillosnal is felmeriil, hogy szerepiik lehet a kompetitorok visszaszoritdsaban (Buonanno és mtsai 2012).

2.1.15. A sejtmag

A kett6s membrannal hatarolt sejtmag a legfontosabb alkotdja az eukariota sejtnek, mag nélkiil nem létezik €16
egysejtil. A sejtmag lehet egymagaban vagy sokadmagaval. Utobbi esetben homokariotikusnak nevezziik azokat
az egysejtiieket, amelyekben tobb egyforma sejtmag van. Az Arcella hazas amobakban tobbnyire kettd, néhany
fajnal viszont akar 40 is lehet. Joval tobb, akar ezer sejtmagja is lehet az Actinosphaerium eichhorni napallatkanak.
A heterokariotikus egysejtiickben legalabb kétféle, a genom eltérd hanyadat tartalmazo sejtmag van.

2.29. abra. Kiilonféle egysejtiick sejtmagjai a) csupasz amdba (Amoebozoa: Mayorella sp.) egyetlen, kompakt
sejtmagja b) a gyongyallatkaban (Opalinata: Opalina ranarum) nagyszamu apro6 sejtmag talalhato (apro sotét
szemcsének latszanak, 1d. inzert) (Dr. Majoros Gabor preparatuma) c¢) az liregi €16skodok sejtmagja a sejt hatso,
deutomerit részében talalhatd (Apicomplexa: Gregarina blattarum csétany bélcsatornajabol)

2.30. abra. Homokariotikus egysejtiick tobb egyforma, vezikularis tipust sejtmaggal a) a legtobb Arcella fajnal
két sejtmag jellemz6 (hematoxilin festés, Arcella intermedia) b) a vezikularis mag felépitése kozponti nukledlusszal
és periférias kromatin szemcsékkel; smh — sejtmaghartya, n — nukleélusz, k — kromatin szemcsék c) vezikularis
magok €16 Arcella formosa- ban (differencial interferencia kontraszt felvétel, a nyilak a sejtmaghartyara mutatnak)
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d) tobb tiz vezikularis mag van az Arcella megastoma -ban (bromfenolkékkel festett készitmény, a nyilak a
nukleéluszra mutatnak)

cres

sejtmag van, amelyben mar az €16 egysejtli mikroszkopos vizsgalatanal egy kozponti, erdsen fénytord nukledlusz
¢s a sejtmaghartya alatt szortan elhelyezkedo kisebb, gdmbdlyded kromatinszemcsék lathatok.

A sejtmag mérete nagyon valtozo, az egysejtii méretével is aranyos: Az Astrammina triangularis egy hatalmasra
ndv6 monotalamikus foraminifera az Antarktisz vizeibdl, egyetlen sejtmagja gigantikus méretii: kishijan eléri az
egy millimétert. Az Astrammina rara DNS tartalma igen tekintélyes mennyiségii: 2ng, ami kozelit6leg 1300 human
genoménak felel meg! Azt még nem tudni, hogy a genom hanyszorosa van a sejtmagban, de tobbszazszorosra
vagy ezerszeresre becsiilik. A Reticulomyxa filosa csupasz, sokmagvu, édesvizi foraminifera nagyobb egy
centiméternél és ezernél is tobb sejtmagja van.

A foraminiferaknal talalhato a riboszoma kis alegység eddig ismert legnagyobb génje az élovilagban: 2300-4000
bp méretil.

A protisztak kromoszomairdl és szamukrol igen keveset tudni. A kromoszémaszam egyes csoportokon beliil is
tag hatarok kozott mozoghat, pl. a Tetrahymena-ban 5 par van, a Stylonychia-ban szaznal is tobb. Tobb egysejtii-
csoportban a kromatin a sejtciklusnak az osztddastol eltérd fazisaiban is kondenzalt formaban van (szamos euglenida,
a dinoflagellatak, és szamos Hypermastigea ostoros). A dinokarion a specialis dinoflagellata kromatin-szerkezetre
utal, amelyben nincsenek hisztonok, nukleoszomak. Egy szemléletes megjeldlés szerint a dinokarionban a DNS
folyadékkristalyos allapotban van. (Livolant és Bouligand 1978) Régen atmeneti allapotnak gondoltak a prokariota
nukleoid és az eukariota sejtmag kozott, ma mar tudjuk, hogy egy levezetett csoport specialis tulajdonsagardl van
sz0. Ezzel szemben az Apicomplexa-nal nem kondenzaldédnak a kromoszomak.

A legtobb egysejtli diploid. A bonyolult fejlodésmenettel rendelkezd fajoknal lehet diploid és haploid fazis a
nemzedékvaltas soran, példaul a Rotaliella heterokaryotica ivaros nemzedéke haploid, az ivartalan pedig diploid.
Az Apicomplexa hosszl fejlédésmenete soran haploid, egyediil a zigdta allapotban diploid, majd rogtdon meidzison
megy keresztiil, amivel visszaall a haploid allapot (zigotikus meiézis). (Hausmann és mtsai 2003)

A magdimorfizmus

A heterokariotikus allapot két egysejtiicsoportnal, a csillésoknal és a foraminiferaknal alakult ki. A csillésokban
fajra jellemz6 szamu kismag (mikronukleusz) és nagymag (makronukleusz) van. A kismagvak a teljes genomot
tartalmazzak, a nagymag viszont csak a vegetativ folyamatokhoz sziikséges géneket tartalmazza, azokat viszont
nagy szamban. A Tetrahymena thermophila-ban a nagymag DNS-tartalma a kovetkezdképpen jon létre: a konjugaciod
soran az ujonnan keletkez6 mikronukleuszban talalhatd 5 kromoszéma meghatéarozott helyeir6l, 200-300, autoném
moddon replikdléddé DNS fragmentum hasad ki, amelyek mérete 21kb és 1 Mb kozott van (atlagosan 800 kb). A
kihasadas a mikronuklearis kromoszéma specifikus helyein torténik, az t1.n. kromoszéma-tdrési pontoknal. A torést
kovetden telomeraz enzim segitségével telomérak épiilnek ki a DNS fragmentumokon. Egy makronukleuszban
atlagosan 45 kopia keletkezik minden fragmentumbol, de a riboszomalis DNS gén nagyjabdl 10 000 példanyban
jon létre. A makronukleusz DNS fragmentumain nincsen centroméra vagy barmilyen struktira, amely osztédasnal
a fragmentumok egyenld eloszlasat biztositana, igy random mennyiségben keriilnek &t az utddsejtekbe (Orias
1998).

A kismag csak a szaporodas és az ivaros folyamat soran aktiv. A nagymag a sejtosztodas soran egy a mitdzistol
eltérd, joval egyszeriibb modon kettévalik, ezt amitdzisnak nevezik. Megujulasa az ivaros folyamat végén torténik,
az 0j mikronukleuszok egyike alakul at nagymagga.

A kismagvak altalaban egyszer(i, gdmb, vagy tojasdad alaktiak. Ezzel szemben a makronukleusz roppant valtozatos
formakat olthet és nagy mérete révén, kiilondsen a nagy csillésokban, akar az egysejtii teljes hosszan végighuzodhat.
A kismag nem létfontossagl a vegetativ élethez, ezért mikronukleusz mentes sejtvonalak fenntarthatok, de
eloregednek és ivaros folyamatuk nincs.
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2.31.abra. Magdimorfizmus a csillos egysejtiicknél a) zold papucsallatka (Paramecium bursaria) nagy- és kismagja

(man: makronukleusz, min: mikronukleusz; Feulgen-féle magfestés) b) a Climacostomum virens (Heterotrichea)

szalagalak makronukleusza c) a szemhéjallatka (Blepharisma undulans, Heterotrichea) sulyzoalaki makronukleusza
b)-c): a szamos kicsi mikronukleusz nem lathatd; b)—c) protargol impregnaciod

A nukleomorfa

A nukleomorfa kettés membrannal koriilvett DNS-tartalmt organellum. A membranjan poruskomplexek figyelhetdk
meg, akarcsak a sejtmagnal. A nukleomorfa a masodlagos és harmadlagos szimbiogenezissel a sejtbe keriild
eukariota endoszimbiontdk sejtmagjanak maradvanya, amely két rendszertani csoportban (Cryptomonadea és a
Chlorarachnea) maradt fenn. A Chlorarachnea-ban a sejtmag maradvanyat a természetben 1étez6 legkisebb eukariota
sejtmagnak tartjak: a Bigelowiella natans-nak csupan 3 linearis kromoszoémaja és 331 génje maradt az extrém
mértékil redukcid soran (Gilson és mtsai 2006). A legtobb algacsoportban az endoszimbionta sejtmagja teljesen
eltint. A Cryptomonadea alga-endoszimbiontakat tartalmazé protisztaknal azonban szintén talalni nukleomorfat,
igy a dinoflagellatak kiilonb6z6 csoportjainal is, valamint a Myrionecta rubrum csillos egysejtiinél. A nukleomorfak
genomjanak vizsgalata lehetdvé teszi az endoszimbionta filogenetikai hovatartozasanak megallapitasat és a
legkiilonbdzébb szimbionta-eredetii gének vizsgalatat. Ennek soran deriilt ki példaul, hogy a nukleomorfa
maghartyajanak poéruskomplexeit kodold fehérjék génjei mar a gazda sejtmagjaban vannak (Neumann és mtsai
2006). Erdekes jelenség, hogy a vorosmoszat és zoldmoszat eredetii sejtmagok redukciés folyamatai hasonld
modon és mértékben torténtek a két filogenetikailag tavol allo csoportban. A nukleomorfa gyakorlati alkalmazasanak
lehet6sége a Chlorarachnea filogenetikai vizsgalatanal meriilt fel. A paranyi amoboid egysejtiick nuklearis génjeivel
nehezebb ,,megkiizdeni”, mint a nukleomorfa génekkel, igy a gazdaszervezeteket konnyebb a nukleomorfak
filotipusa szerint azonositani, ezért a DNS barcoding kidolgozasanal egyediilall6 modon a szimbionta alapjan
azonositjak a Chlorarachnea gazdat (Gile és mtsai 2010).
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2.32. abra. A nukleomorfa elhehyezkedése egy Chlorarachniophyta amoébaban (Lotharella globosa) (TEM felvétel,
forras: Hirakawa ¢s mtsai 2011)

2.1.16. Autofagia

Az egysejtiiek élete soran bekovetkezik sajat organellumaik degradéacidja. A tobbi eukariotahoz hasonloan a
protisztak is az Onemésztés modszerével (autofagia, autofagocitdzis) szabadulnak meg a feleslegessé valt,
,.kioregedett” és/vagy karosodott organellumoktdl. Az autofagocitozis soran a lebontandoé struktirakat egy kettds
izolalé membran zarja koriil (szekvesztracio). Az igy keletkezd autofagoszoma savas pH optimumi hidrolazokat
tartalmazo lizoszomakkal fuzional és a beltartalma megemésztédik. A legtobb nagy protiszta csoportban mar
kimutattak autofagocitozist. Eleinte a stressznek kitett vagy éheztetett egysejtiiek elektronmikroszkopos morfologiai
vizsgalataval, késobb a genom-projektek soran eldallt szekvencia adatbazisokban az autofagia folyamataval
kapcsolatos fehérjék homolog génjeinek kimutatasaval gy6zédtek meg az autofagia folyamatarol.

Az autofagia két formdja a makro- és mikroautofagia, amelyek kiilonbozden befolyasoljak a lizoszomamembran
méretét. A makroautofagia soran a lizoszOma membranja megndvekszik az autofagoszomaval valo fuzio
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eredményeképpen. Ezzel szemben a mikroautofagia soran a lizoszéma membranja bettirddik es lefiizédve kisebb,
lebontasra itélt citoplazma-részleteket juttat be a lizoszoma belsejébe.

Az 6sszehasonlitoé genomikai vizsgélatok szerint makroautofagia mar az utolsé eukariota kozos 6snél kialakulhatott.
Az eukariodta szupercsoportokban az autofagia folyamata az egyes csoportoknal specializalédott, modusult és
legalabb harom leszdrmazasi utvonalon el is tint (Encephalitozoon cuniculi (Microsporidia, Fungi), Cyanidoschizon
merolae (a legprimitivebb felépitésii egysejtli vorosmoszat, Archaeoplastida), Giardia intestinalis (Metamonada,
Excavata)). Mindharom példanal az endomembranrendszer szélsdséges redukcidja figyelhetd meg.

crer

funkcidjat még kisérletesen vizsgalni kell. Bar a makroautofagia eltinése az életmoddal kapcsolatos sejtmorfologiai
adaptaciokkal szoros Osszefliggésben lehet, ez alapjan nem szabad altalanos kovetkeztetéseket levonni az autofagia
eléfordulasat illetéen. Az endoparazita Giardia intestinalis redukalt endomembranrendszere és a mitokondrium
helyett meglévd paranyi mitoszomaja mellett nem mutathatd ki makroautofagia, latvanyos autofagoszomaval.
(Redukalt endomemranrendszer mellett nehezen képzelhetd el makroautofagia. A mikroautofagiaval kapcsolatos
irodalmi adatok alapjan azonban nem kizart, hogy mikroautofagia még itt is torténik.) Mas parazitakban viszont,
példaul a Trichomonas fajokban, megfigyelhetd az autofagoszoma kialakulasa, amely mesterségesen is eldidézhetd
pédaul hidroxiurea kezeléssel. A Giardia-hoz hasonloan a Trichomonas anyagcsereutai is meglehetdsen redukaltak.
A parazita életmod soran bekovetkez6 reduktiv valtozasok tehat nem feltétleniil jarnak egyiitt a makroautofagia
eltinésével.

A Plasmodium fajokban és mas csticsszerves sporasokban az autofagia specialis modja alakult ki. A bioinformatikai
vizsgalatok is mutattak, hogy a csoportban sok ortoldg gén jelent meg a csoport torzsfejlodése soran. Miikodésiik
soran mas mechanizmussal idézik el az autofagiat, és mas membranfehérjék lokalizalédnak az autofagoszéma
membranjaban.

A Dictyostelium szocialis amébanal az életciklus soran az atalakulasi folyamatok zavart szenvednek, ha az
autofagiaért felelds fehérjegének expresszidjat akadalyozzak. Kiilonféle autofagia mutansokkal rendellenes
fenotipusok hozhatok létre: példaul a sejtek aggregacidja nem hozza létre a szokasos pszeudoplazmodiumot, vagy
a vaskos szaron kicsi, rendellenes termdtest képzodik.

A csillésok kdrében a Paramecium-ban mutattak ki, hogy a konjugéciot kdvetéen az anyai makronukleusz autofagia
folyamata soran tiinik el. A Tetrahymena fajokban autofagiat a betokozodas soran irtak le.

A protisztaknal az egysejtli halala az egyed pusztuldsat jelenti. Az egyedek pusztuldsa azonban olykor elényés is
lehet a protiszta populacio egésze szamara. A planktonikus algak szezonalis tomegprodukciojat gyakran
virusfert6zések torik le hirtelen, vagy szabadgyokok okozta sejtkarosodasok. Az autofigia az egyedslirliség
csokkentése révén javitja az algapopulacié allapotat. A programozott sejtpusztulas része a protisztak fejlodési
folyamatainak. Az autofagia a programozott sejthalalnak is fontos mechanizmusa, ezaltal fejlédési folyamataik
egyik szabalyozoé tényez6jének is tekinthetjiik.

Az autofégia a korokozok elleni védekezés miatt kiilonds figyelmet élvez a kutatok részérdl, mert kiils6, mesterséges
indukalasaval a parazitdknal sejtpusztulas idézheto eld.

A Trypanosomatidak fejlddési alakjainak egymasba alakulasa soran a Trypanosoma brucei-nél gyokeres metabolikus
atrendez6dés torténik a cecelégyben az uralkodd prociklikus formardl a metaciklikusra val6 valtas soran, illetve
az emberi vérben a metaciklikusrol prociklikusra val6 atalakulaskor. Ez utobbinal a peroxiszomaval rokon jellegii
organellumok ko6zé tartozé glikoszomak a peroxiszémakra jellemz6 autofag folyamat, a pexofagia utjan tlinnek
el. A megnytlt tripomasztigotak révidebb prociklikus formara valé atalakulasa soran a sejtben a glikoszomak kortil
lizoszomak jelennek meg, amelyek az atalakulds végs szakaszaban jelentdsen megnagyobbodnak. A glikoszomak
degradalddasa soran a lizoszémakban a glikolizis enzimeinek mennyisége egyre nd, ahogy az organellum tartalma
atkeriil a lizoszomaba.

A Plasmodium sporozoita-merozoita atalakulasa soran is megfigyelhet6 a fejlédésmenethez szervesen hozzatartozo,
u.n. funkcionalis autofagia. A gazdasejtbe valo bejutas el6tt a sporozoita altal kibocsajtott adhézios fehérjéket a
mikronémanak nevezett lapos, hosszikas holyagok taroljak. A trofozoita kialakuldsa soran ezeket egy kettds
membrannal hatarolt organellum, az eml6s6k autofagoszomajara emlékeztetd struktira veszi koriil miel6tt a sejtbol
a parazitofor vakuolaba juttatna.
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Az endoparazitak eliminalasara a gazdaszervezet felhasznalja az autofagia folyamatat. A makrofagok bekebelezik
az €16 egysejtl korokozokat, majd elméletben a fagoszémahoz lizoszomak kapcsolddnak és a fagolizoszomaban
a parazita megemésztodik. Szamos parazita azonban életben marad a makrofagok belsejében, igy a Toxoplasma,
a Leishmania és a Theileria fajok is. Kiillonb6zé mechanizmusokat vetnek be, hogy elkeriiljék az azonnali
megsemmisitést. Megakadalyozzak, hogy a fagoszoma pH-ja savas legyen, manipulaljak a vezikularis transzportot,
elkeriilik a fuziot a lizoszomaval, kijutnak a fagoszémabdl a citoszolba, vagy olyan burkot hoznak l1éte maguk
koriil, amivel szemben hatastalan a gazda endocitotikus apparatusa. Ez utobbit miveli a Toxoplasma is: parazitofor
vakuoldjanak membranjaban nincsenek a gazdabol szarmazé fehérjék. Ennek ellenére a makrofagok mégis
rakényszeritik a vakuolat a lizoszomakkal valo fuzidra: a természetes immunrendszer elemei is segitik a folyamatot.
A fert6zott makrofagok CD40 szabalyozo molekulai és a CD4+-t hordozo T sejtek kapcsolatanak serkentd hatasara
a makrofagban megindul az egyik autofagiaval kapcsolatos fehérje, az LC3 (vagy Atg84) expresszidja, amely a
parazitofor vakuola membranjaba épiil be és igy az mar fuzionalni fog a lizoszémaval.

A gazdasejtek az elpusztult parazitatdl rendszerint az autofagia alkalmazasaval szabadulnak meg. Példaul a
Toxoplasma gondii parazitat tartalmazo6 gazdasejtben az autofagia gatlasa a citoplazmaban a Toxoplasma tdrmelék
felszaporodasahoz vezet. (Duszenko 2011)

A Toxoplasma gondii a koztesgazda egér fertézésekor immunvalaszt valt ki. Ha a parazita nagyon virulens és a
gazdaszervezet gyenge, az immunvalasz elmarad és az egér elpusztul. Ha viszont sikeres, akkor a fert6z6 parazita
populacio egy része elpusztul, de a megmarado egysejtiiek hosszatavon fennmaradnak az izmokban és az agyban,
gyakorlatilag tiinetmentesen. Miutan a Toxoplasma behatolt a gazdasejtbe, ott az egér IRG-fehérjéi (immunity-
related GTPases) beépiilnek a parazitofor vakuola membranjaba, azt permeabilizdlva széthasitjak és 20 perc alatt
elpusztitjdk a parazitat, amelynek maradvanyaban kisérletesen kimutathatok a citoplazma anyagai. A gazdasejt
kozel egy ora mulva szintén elpusztul de el6tte az immunrendszert serkentd anyagokat bocsat a kornyezetébe. A
gazdasejt pusztulasa nekrézis jellegli folyamat, ami a sejthartya felhasadasaval veszi kezdetét. Ezt a folyamatot
bizonyitottan a parazitofor vakuola IRG-altali dezintegralasa valtja ki, igy tulajdonképpen kozvetve maga a parazita
idézi el6 a gazdasejt nekrozisat. (Kisérletesen alkalmazott apoptézis-jel nem jelent meg a membranban.) A nekrozis
egyik, indirekt bizonyitéka az, hogy virulens 7oxoplasma torzs esetében sem a parazitofor vakuola permeabilizalasa,
sem a gazda nekrozisa nem kovetkezik be (Zhao és mtsai 2009).

4Atg — autophagy related, autofagiaval kapcsolatos fehérje
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3. fejezet - Eletmiikodések

A protisztak, mint minden él61ény, mozognak, taplalkoznak, 1élegeznek, érzékelik a kiilvilag ingereit €s szaporodnak.
A kovetkezOkben ezeket az alapvetd életmiikddéseket tekintjiik at a teljesség igénye nélkiil, elsésorban a
tobbsejtliektdl eltérd protiszta jellegzetességekre dsszpontositva.

3.1. Mozgas

A sejtszintli mozgasok alapfeltételei a sejtvazelemek (mikrofilamentumok, pl. aktin, mikrotubulusok és intermedier
rostok) jelenléte és a mikrofilamentumok, mikrotubulusok polimerizaciora és depolimerizaciora valo képessége,
valamint a motorfehérjék elmozdulasa a mikrofilamentumokon (pl. a miozin az aktinon) vagy a mikrotubulusokon
(pl. dinein, kinezin). A kdvetkez6kben az egysejtliek egyedszintii mozgasmadjait tekintjiik at, a sejtben az anyagcsere
soran torténd mozgasokrol nem esik szo.

3.1.1. A passziv mozgas protisztaknal

A nyilt vizben szabadon ¢é16 protisztak egy része kizarolag passzivan lebeg, nem tud 6nalldan, aktivan mozogni.
Ha egy amdba valamilyen diszturbacio (pl. aradas) hatasara a feliiletrdl nyilt vizbe keriil, akkor vagy legdmbolyodik,
vagy csillag alakban nyulvanyalaku allabakat noveszt, vagyis lebegbalakot vesz fel. Mivel alzat nélkiil nem tudnak
taplalkozni, a lehet6 legkisebb feliiletetli alakot veszik fel, igy tudnak gyorsabban lesiillyedni. Az aerob hazas
amoObak gazvakuola segitségével feluszhatnak az oxigénszegénny¢ valo iiledékbdl a viztérbe.

3.1. abra. Csupasz amobak lebegd-alakjai a) Vannella sp. b) Mayorella sp.

Az egyediili protiszta csoport, amelynek minden tagja lebegd életmddot folytat, a nyilt tengerben é16 radiolariak.
Az édesvizekben gyakori napallatkak koziil az Actinophryda és a Centrohelida fajai lebegnek passzivan. Vertikalis
helyzetiiket aktiv mozgas nélkiil is valtoztathatjak, de nem csak a gazvakuolakkal (napallatkak), hanem a testalak
ellapitasa révén a lebegéképesség megvaltoztatasaval. Ez utdbbira példa a radiolariak Acantharia csoportja. Az
Acantharia vaztiiihez a sejthartya mentén finom sejtizmok csatlakoznak. Ezek 6sszehtizodasa a sugariranyban allo
vaztiiket elmozditja, mikdzben a sejt ellapul. A nagyobb feliiletre haté megnovekedett felhajtoerd miatt az egysejtii
emelkedni kezd a vizoszlopban.
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3.2.4bra. Passzivan lebeg6 egysejtiick a) hdzas amdéba gazvakuolakkal (Amoebozoa: Arcella discoides) b) napallatka
(Actinophryda: Actinophrys sol) c) radiolaria (Retaria: Acantharia)

3.1.2. Az aktomiozin segitségével torténé mozgasok

Az aktomiozin rendszer az amdboid egysejtliek és a plazmodialis egysejtliek allabas mozgéasanal, valamint a sporas
egysejtiiek csuszasanal jatszik alapvetd szerepet. Ezek a mozgasok meglehetdsen lassuak, az igazan gyors mozgasokat
tehat nem az aktomiozin rendszer végzi az egysejtlickben.

Alldbak

Az amoboid mozgast eleinte a fénymikroszkopban megfigyelhetd szol-gél atalakulas jelenségi szintjén irtak le. A
citoplazma kiilsd, attetszé részét ektoplazmanak nevezték, belsd, szemcsés részét pedig endoplazmanak. Az
amd@ba citoplazmajaban az endoplazma az allab (pszeudopodium) kdzepén eléredramlik, majd az allab végén levo
ektoplazma résznél hirtelen géllé dermed. A folyamatot az allab szélén kétoldalt egy elleniranyti aramlas egyenliti
ki: ennek kovetkeztében a gélszerii ektoplazma hiively szol allapotuva valik, s anyagai visszatérnek az endoplazmaba.
A mozgast molekularis szinten a sejtvaz aktinfilamentumai és a miozin motorfehérje komplexe, az akto-miozin
rendszer kivitelezi. Az Amoeba proteus-néal az allabak mikroszkoppal jol lathatd mozgasat egészen paranyi,
szubmikroszkopos struktirak segitik, amelyeket miikodésiik elviik alapjan egy tépdzarhoz lehetne hasonlitani. A
kinytjt6z6 allab alzatfelé nézd oldalan apro, aktin filamentum tartalmt minipodiumok nyulnak ki az allab frontjabol,
amelyek az alzathoz rogziilnek, igy tud elére ,,folyni” a kapcsolddasi pontok folott a citoplazma a sejt tobbi részével.
Amint a kapcsolodasi pont kellden hatra kertil a sejtben, elvalik az alzattol, mikdzben el6rébb mar ujabb kapcsolatok
Iétesiiltek.

Amoboid egysejtiiek a legtobb szupercsoportban eléfordulnak. Az allab felépitése és alakja egyes csoportokban
jellemzo lehet. A £6 allab-tipusok a kovetkezok:

Az ujjalaki vagy lebenyes allab (lobopédium) az Amoebozoa csoportban jellemzd. Tobbé-kevésbé vastag, soha
nem fonalszeri, belsejében endoplazmat is tartalmaz. A monopodialis vagy limax-tipusi amébak egész teste
egyetlen elérehalado allabat formal (Hartmannella vermiformis). A polipodialis amobaknal oldalsé mellék-allabak
is megjelenhetnek (pl. Amoeba proteus, Mayorella). Szamos mas jellegzetes forma kialakulhat a lobopddiumos
amoObaknal. A Vannella fajoké széles, atlatszo ektoplazma-frontot képez, a Thecamoeba fajoké ovalis, szintén nagy
ektoplazma-feliilettel. Az Acanthamoeba fajok vékony, tiiskeszerii allabai, az acanthopédiumok, felépitésiiket
tekintve szintén lobopodiumok. A lobopodiumos hazas amoébak egy vagy tobb, kozel viztiszta allabat nytjtanak
ki.

A lobopodiumra emlékeztetnek a Conosa (Entamoebidae) és Heterolobosa (Vahlkampfia, Naegleria spp.)
csoportokban jellemzé eruptiv allabak. Az eruptiv allab frontja nagyon gyorsan képzddik, de nem nyujtozik ki
hosszira, hanem azonnal egy masik allabfront veszi at a helyét.

A fonalas allab (filopédium) vékony, nem tartalmaz endoplazmat, elagazhat. Elsdsorban a Cercozoa hazas
amoébaknal jellemzd, de sok mas protiszta csoportban megjelenik. A kiilonb6z6 napallatkak tengelylaba is
filopodiumként miikddik, ha a mikrotubulusok depolimerizalddnak benne.
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A halézatos allab (retikulopédium, rhizopédium) vékony, haloszerli 6sszekottetéseket képez. A rhizopodium,
szemben a lobopodiummal és filopédiummal, mikrotubulusokat tartalmaz. Vékony szalain szembet{ind a paranyi
organellumok vandorlasa. A nagy foraminiferak lassan alakitjak ki rhizopddiumaikbol a méretiiket is meghalado
halozatokat, amelyek elsdsorban a taplalékszerzést szolgaljak.

ektoplazma =——p

endoplazma ——"+

3.3.4bra. Allabtipusok a) lobopédium (Admoeba proteus) b) filopodium (Euglypha ciliata) - felsé videé c)
retikulopddium (foraminifera) - also vided

A tengelylab (axop6dium) vékony, szabalyos geometriai elrendez6désii mikrotubulus kotegekkel merevitett allab
(3.1.b). Keresztmetszetében a mikrotubulusok a napallatkakban racsszeriien, a radiolaridkban egymasbafonodo
galaxiskarokra emlékeztetd6 modon rendezddnek el. A tengelylabak ezekben a lebegd vagy nyélen rogziilt
egysejtiiekben egyforman nytlnak ki a sejttestbdl a tér minden iranyaba.

Cstiszomozgas a csucsszerves sporasoknal

A cstcsszerves sporasoknal az tiregi €16skddok, valamint a sejtéloskodok egyes alakjai (sporozoita, merozoita)
sajatos csiiszo mozgasra képesek olyan feliileten, amelyhez sejtfelszini adhézios molekulaikkal k6tédni tudnak.
A cstiszomozgas hajtderejét a sejthartya és az alatta levé lapos membranzsakokbol allo komplex kodzotti térben
elhelyezkedd aktomiozin szolgaltatja. Ez a struktira valamennyi kiegészit6 fehérje-komponensével egyiitt az u.n.
glideosome (glajdoszoma). A glajdoszoma részt vesz a cslicsszerves sporasok gazdaba torténd behatolasa soran
is. Részei a cstcsszerves sporasokra jellemz6 miozin-A (XIV. osztalyba tartozo, csak nehéz lanccal rendelkezd
miozin), egy miozin konnyli lanc fehérje, a hozza kotddd cstszast segitd fehérje (GAP45) amely egyben a
sejthartyahoz €s a belsé membranrendszerhez is kapcsolodik, egy adhézids sajatossagu transzmembran fehérje,
amely a glikolizis aldolaz enzimjén keresztiil az aktinfilamentumokhoz kapcsolodik és kiilsé adhézios része a
gazda sejtfelszini receptorahoz, vagy csiiszomozgasnal a felszinhez kotodik.
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3.4. abra. A glajdoszomaval végzett csiszomozgas molekularis hattere egy mozgo kapcsolat segitségével a
gazdasejtbe behatold cstcsszerves sporasnal (Toxoplasma gondii). (Besteiro és mtsai 2011 nyoman)

3.1.3. Molekularis rugdék — A centrinek jelentésége
protisztakban

Sejtszinten a leggyorsabb mozgasokat az .n. molekularis rugok kivitelezik (Cook France 2007). A szajkoszorus
csillosok (Peritrichia) szamos faja az alzathoz rogziil, a sejt kaudalis végén eredd vékony nyél segitségével. A
nyélben tobb genusznal (Vorticella, Haplocaulus, Carchesium, Zoothamnium) egy sejtizom fut végig, a
szpazmonéma, amely villamgyors kontrakcio soran a toredékrészére hlizza 6ssze a nyelet, tobbnyire dugohtizo-
alakban (a Haplocaulus-nal: cikkcakkban). A mozgas molekularis hatterét centrin-tipusi motorfehérjék biztositjak,
feltehetden egy centrinkotd sejtvazfilamentummal alkotott kétkomponensii rendszerben. A centrin kalciumkoto,
kalciumfiiggo.

A nagyméretii Heterotrichea csillosok, foként a kiirtallatkak (Stenfor spp.) egész sejtjén mionémak futnak végig.
A Stentor sejtizmainak f6 komponense egy 23 kDa centrin- (mas néven kaltraktin-) tipust fehérje, amely a mionémak
mellett a sodrohartyak alatt is megtalalhato az alapi test kornyezetében (Maloney és mtsai 2005).
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3.5. abra. Kontraktilis egysejtliek a)-b) szpazmonéma a szajkoszorus csillésoknal a) kinyujtozott Carchesium
egyenes nyéllel, benne szpazmonémaval b) az dsszehtizodott harangallatka (Vorticella) nyele rugoszerii c)-d) a
kék kiirtallatkak a mionémak segitségével tudnak dsszehtizodni (c) és kinyjtozni (d) (konjugalod Stentor coeruleus)

A varsaallatka (Nassula) garatvarsajanak miikodésében a mikrotubulusok mellett centrinek is részt vesznek (Zhang
és mtsai 2012).
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3.6. abra A garatvarsa a) Nassula ornata csillos garatvarsaval b) Nassula garatvarsaja TEM felvételen; vékony
nyilak jelzik a varsat alkoté mikrotubulus-kotegeket, a vastag nyil a sejtgarat teriiletére mutat, ahol az apréd
vezikulumokbol képzddik a taplalékot koriilvevé endoszoma membranja (b) forras: CIL:12307, Richard Allen)

3.1.4. Mozgas axonémaval — mikrotubulusok és dinein
segitségével

A protisztak ostorral és csillokkal torténd mozgasformai igen valtozatosak lehetnek. Bar mind a csillo, mind az
ostor fennmaradt az allatvilagban (Metazoa) is, az alabbi sokszinliség helyett ott csak néhany forma bizonyult
adaptivnak.

A csill6 és ostor — dsszefoglaldo néven undulipodiumok — alapfelépitésében nincsenek alapvetd eltérések. A két
mozgasszervecske azonos elven, de mas tipusu mozgasokat hozhat 1étre. Valamely protisztanak olykor csak egy
miikddo ostora van (Peranema trichoporum), mig masoknak akar ezer (Hypermastigea). A csillésoknal a csillozat
fejlettsége, masodlagos redukcidja, élohelyekhez torténd adaptacidja €s komplex modosulatai eredményezik
mozgasuk valtozatossagat.

Az ostormozgas valtozatosan alakulhat a kiilonb6z6 protisztaknal, attol fiiggéen, hogy hany van bel6liikk, milyen
hossztiak, simak vagy pillas a felsziniik, €s, hogy a lecsapas sikban, vagy térben torténik. A legtobb ostorosnal egy
sikban mozog az ostor. Az ostormozgas hullamhossza és amplitudoja fajra jellemzden alakul, altalaban fiiggetlen
az ostor hosszatol. A mozgashullam tobbnyire az alapi test iranyabol terjed az axonéma csticsa felé, mikdzben
amplitadoja és hullamhossza n6 (néha valtozatlan marad).

A sikban hullaimz6 ostoron sajat aktiv mozgasa révén fut végig a szinuszoid mozgashullam, a sejt nem szolgaltat
hozza tolderét. Ilyen a fecskemoszat (Ceratium) fajok uszasakor a hosszanti barazdabol hatrafelé iranyuld
(antapikalis), hosszabb ostoranak mozgasa; a mozgashullam az ostor alapjardl indulva fut végig az axonéman, az
egysejtll pedig a mozgashullammal ellentétes irdnyban, apikalis végével elérefelé halad. A Trypanosoma fajoknal
(tripomasztigéta alak) a mozgashullam az ostor csucsar6l indul, végighalad az ostor hulldmzohartyat képezo részén
is, az egysejtii elérehalado, egész testével undulaldo mozgast végez. A két példafajnal egymashoz képest ellentétes
iranyban elhelyezkedd ostorokon ellentétes iranyban keletkezik a mozgéashullam, de mindkét egysejtiinél egyforman
apikalis iranyba torténd uszast eredményez.

80

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

3

H\M‘\ﬁ

Eletmiikodések

3.7. ébra. Sikban hullamzo ostor mozgasa.

Az ostormozgast befolyasoljak a feliiletet szamos csoportban valtozatos modon borito pillak (masztigonémak).
Meéretiik néhany mikrométer, vastagsaguk csak néhany tized mikrométer. Valdjaban csak elektronmikroszkdppal
tanulmanyozhatok. Az Ochromonas flagellata pillas ostoran az alapi testtél tavolodd mozgashullam halad végig,
az ostoros viszont a mozgashulldammal azonos iranyban uszik (éppen ellenkezéleg, mint a Ceratium). Ez ugy
lehetséges, hogy a két sorban merélegesen allo pillék terellapatként modositjak az uszasiranyt. Ok maguk csupan
passzivan kovetik az ostor hajlasat.

A térben (helikalis palyan) mozgé axonéma még hatékonyabb, mint a sikban mozgo6. Az Euglena ostora, a
Trichomonas fajok poszterior ostora és a fecskemoszat 6vi barazdaban futd rovidebb ostora helikalis mozgast
végez €s mindkettd elére mozgatja az egysejtiit. A helikalis mozgas hatékonysaga ugy fokozhato, ha a szabalyos
helikalis iv helyett a palya egy kozel sikban torténd aktiv lecsapasbol és egy oldalirany, ivelt visszatérésbol all.
Ilyen evezémozgast végeznek a Trichomonas szabad, eliils6 ostorai. A Peranema trichoporum ostora mereven
elérenyulik uszas kozben, csak a disztalis harmada végez helikalis mozgast. A Chlamydomonas tobbféleképpen
hasznalhatja két ostorat: vagy mindkett6 sikban hullamzik, vagy evezémozgast végeznek.

3.8. abra. Térben, helikdlis palyan mozgd ostor miikddése.
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3.9. abra. A Peranema trichoporum ostoranak mozgasa - vide6 (A felvétel vége felé lathato a rovidebb ostor, amely
a sejt felszinére rasimul)

Alapvetden ilyen evezOmozgas jellemzé az egymas kozelében, nagy szamban eléforduld axonémaknal. fgy
mozognak a csillésok csilldi, a gydngyallatkdk (Opalinata) sorokba rendezett ostorai, vagy a sokostorosok
(Hypermastigea), példaul a Trichonympha fajok ostorai (Jahn és mtsai 1978).

A csillok csillosorokba (kinéta) rendezddnek az egysejtii kortexében, a mozgatas elemi egységei a kinétakat alkoto
kinetidak, vagyis az axonémat viseld alapi testek. A kinétan beliil bizonyos szamu kinetida alkot egy miikodési
egységet, az aktiv lecsapas a miikodési egységen beliil a szomszédos kinetidaéhoz képest kis idébeli késéssel
torténik. Ezaltal a mikodési egységen beliil egy u.n. metakronikus hullam megy végig: az els6 axonéma lecsap,
az utolso éppen a visszatérési fazis végére ér. A metakronia hianyaban az egysejtli uszasa szaggatott lenne, mert
a hullamfrontok idonként kioltanak egymast. A szomszédos kinétak kozott is érvényesiil a metakronia.

3.10. abra. A sodrohartya mozgasan konnyen megfigyelhet6 a metakronia (Ciliophora, Blepharisma) (a miikodési
egységeket kapcsok jelolik, ezeken beliil idobeli késéssel torténik az aktiv lecsapas) - video

A metakronianak tobb formaja lehetséges, attol fliggden, hogy a hullamfronthoz képest a csillo aktiv lecsapasa
merre torténik. A szimplektikus metakronia soran az aktiv lecsapas iranya a hullamfronttal és az uszasirannyal
azonos. Ezjellemz6 pl. az Opalina ranarum gyodngyallatkanal. Az antiplektikus metakronia soran a hullamfronttal
ellentétes iranyba torténik az aktiv lecsapas. A szabadon €16 egysejtiickben a metakronia soran az aktiv lecsapas
és a hullamfront iranya egymasra merdleges (diaplektikus metakronia). A legtobb csillosban, igy a sokat vizsgalt
papucsallatkaban a dexioplektikus metakronia jellemz6: a mozgas hullamfrontja az egysejtii kaudalis végétol
indul, mikozben a csillok hatrafelé, balrdl jobbra csapnak le. Az egysejtii teste tiszas kdzben sajat hossztengelye
kortil balra csavarodik. A mozgas palyaja hasonloképpen egy balracsavarodo hélixet ir le (Laybourn-Parry 1984).

Egyes planktonikus csillosok testén specialis tulajdonsagi csillok jelennek meg. A Halteria grandinella ekvatorialis
ugrotiiskéi segitségével ugrald, pattogd mozgast végez, amelynek soran hirtelen nagyobb tavolsagot tesz meg,
mint amikor szajkoriili sodrohartyai segitségével egyenletesen uszik. Ez a jelenség hasonld a planktonikus kisrakok
(agascsapu és evezolabu rakok) mozgasanal tapasztalhato kettGsséghez, de nem tudni, van-e kiilongsebb adaptiv
jelentésége.
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3.11. abra. A ,ugréallatka” (Halteria grandinella) nevi csillos mozgésa a) feliilnézetbdl 1athato a sodrohartya
felépitése, mogotte helyezkednek el az ugrotiiskék - bal oldalon; b) Halteria ugromozgasa - jobb oldalon VIDEOK

A szinciliumok a csillokbol kialakult sszetett képletek, amelyekkel erételjesebb vizorvényt kelthetnek a csillos
egysejtiiek. Elektronmikroszkdopos felvételek tantisaga szerint a szinciliumokat alkoté axonémak kozo6tt nincsen
fizikai Gsszekottetés. Ranézésre mégis nem csak mitkddési, hanem alaktani egységet is képeznek. A szinciliumok
harom f6 tipusa a sodrohartya, a hullamzohartya és a cirrusz. A sodrohartyaban (membranella) pl. 3 sorban
nagyjabol 50 csilld talalhatd és ezek az egységek ismétlddnek tobbtiz, akar szaz alkalommal, egy kefeszerti
képz6dményt, u.n. membranella zénat alkotva. A hulliamzéhartya (membrana undulans) funkcionalisan
ugyanugy aramoltatja a vizet, mint az ostoros tripanoszoma azonos nevi képlete, de felépitése mas: 2-3 szorosan
egymas mellett elhelyezkedd csillosorbol all, hosszaban (tobb)szaz csillo épiti fel. Az attetszé és vékony
hullamzoéhartyabol mindig csak egy van. A sodrohartyak és a hullamzohartya alkotasaban a testi csilloknal hosszabb
axonémak vesznek részt. Mindkét struktura jelen lehet egyidejileg, elrendezédésiik olyan, hogy a vizet a sejtszaj
felé aramoltatjak. Feladatuk az Gszas és a taplalékszerzés.
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3.12. abra. Szinciliumok a) sodrohartya és hullamzohartya mitkodése a szemhéjallatkanal (Blepharisma) - vided
az abra felett; b) cirruszok (Euplotes) c) sodrohartya felépitése TEM felvétel (forras: CIL:9904 Richard Allen)

A tiiskeszer(i cirrusz keresztmetszete elektronmikroszképos felvételeken egy membrannal hatarolt csillokoteget
mutat, amelyet nagyjabol 30 egyedi csillo alkot. A cirrusszal rendelkez6 csillésoknal a testi csillozat redukalodik
és a cirruszokkal usznak vagy siklanak az alzaton. A jardlabacskas csillosok magyar neve igen talald, a Hypotrichida
csoport sok faja cirruszait lassan mozgatva kényelmesen sétal a feliileten.Szamos csillosnal jellemzd, hogy a
feliileten csilloik (Cyclidium, Pleuronema) vagy cirruszaik (Hypotrichida) segitségével lassan sétalnak, olykor
pedig mozdulatlanok maradnak (creeping). Ekozben az oralis apparatus csillézata vagy szinciliumai gyakran
intenziven miikddnek, taplalékot sodorva az egysejtithoz.
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3.13. dbra. Mozdulatlan Cyclidium hullamzohartyajaval vizorvényt kelt — vided

3.2. Taplalkozas és emésztés

3.2.1. A taplalékfelvétel lehetéségei a heterotrof
protisztak korében

A taplalkozd, aktiv sejt elnevezése trofozoita. Ezt a kifejezést eleinte csak a parazitologiaban hasznaltak, Gjabban
viszont széleskorben elterjedt. A csillosoknal és a dinoflagellataknal a trofozoita helyett a trofont honosodott meg.

Az anyagfelvétel és leadas a protisztaknal tobbféleképpen torténhet. A transzmembran transzport soran az
egysejtli kismolekulakat szallit a membranon keresztiil, passziv és aktiv transzporttal. A passziv transzport
koncentraciogradiens mentén, kémiai energia befektetése nélkiil zajlik a membran lipidkettsrétegén keresztiil,
legjellemzobb a 1égzési gazok ilyen modon torténd atjutasa (O,, CO,). A sejthartyan at a legtobb anyag transzporterek
kozremiikodésével jut at, példaul a toltéssel rendelkezd vagy hidrofil molekulak. A transzporterek specifikusak,
csak meghatarozott anyagot szallitanak (K, Na' ioncsatorndk, gliikoz stb.). Az aktiv transzport folyaman kémiai
energia felhasznalasaval koncentraciogradiens ellenében, szintén transzporterekkel valosul meg az anyagszallitas.

A csomagolt transzportnal az anyagok szallitisa membrannal hatarolt testekben torténik. Az egysejtlick
taplalkozasakor a csomagolt transzport endocitozissal torténik. Az endocitézis folyamata a felveendd anyag
természete szerint kiilonboz0. A nagyobb méretii, formalt taplalék felvétele a fagocitozis. A bekebelezésre keriilo
taplalék, pl. baktérium korill a sejthartya bemélyed, majd egy kis tireget képez, végiil magaba zarja és lefiizédik
vele a citoplazmaba. A keletkez6 vakuola neve endoszéma, de nevezik taplalékvakuolanak és emésztéiroeskének

3.14. abra. Emészt6iiroeskék a) egy napallatka (Heterophrys myriapoda) alga-taplaléka az emésztdtirocskékben
b) az endoszomaban egy hazas améba (Areella intermedia) éltal elfogyasztott élesztésejt 1athato (b — Dr. Csikos
Gyorgy felvétele)

Az endoszoma kialakulasa hasonléan torténik akkor is, ha az egysejtli nem lathaté méretii partikulumokat vesz
fel. Pinocitozisnak nevezik azt a folyamatot, amikor az egysejtli a kérnyez6 folyadékot internalizalja az eldbbi
modon, de a keletkezd endoszoma mérete sokkal kisebb lesz. Ritkan a pinocitdzis soran képz6doé endoszoma mar
mikroszkoppal lathatd méretli. Tobbnyire allabat képezo egysejtiiekben torténik, amelyek membranfelszinén a
sejtvaz atrendezddése miatt fodrozodas jon létre, majd a fodor két széle dsszetapadva magabazar egy kis térrészt
a kiilvilagbol és igy internalizalja a folyadékot. Sok egysejtiinél ozmotrofianak nevezik a taplalékfelvételt, amikor
az nem fagocitozis. Ilyenkor strukturalisan altalaban a pinocitozis torténik. A mizecitézis (myzocytosis) soran a
taplalék rendszerint nagy méretii, példaul egy masik egysejtii. A predator a zsakmany sejthartyajat valamilyen
specialis organellum (médosult allab vagy pszeudokonoid vagy extruszoma) segitségével felsérti és igy jut hozza
a taplalékhoz. Alveolata egysejtlieknél gyakori.
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3.15. abra Mizocitozis — a nyillal jelzett csillos egysejtii (Coleps faj) példanyai doglddd csillésokon taplalkoznak

Olykor a kdzegbdl csak specialis molekulakat vesz fel az egysejtil. Ilyenkor a molekulak eldszor fajlagosan kotddnek
a sejtfelszinen tomoriilo receptokhoz, amelyek a bemélyedd sejthartya alatt egy kdzvetitd, adaptor fehérjén keresztiil
a klatrin nevii fehérjemolekulahoz kapcsolodnak (klatrinburkos godor). Az endoszoéma képzddése az el6zéekhez
hasonloan zajlik, de a burkolt vezikulat kiviilrdl a klatrinréteg hatarolja. A kialakult endoszoémarol a klatrinmolekulak
hamar levalnak. Ezt a folyamatot receptor medialt endocitézisnak nevezik, jelentdsége az, hogy a kis
koncentracioban levo, de sziikséges anyagokat az egysejtii szelektiven tudja felvenni, a receptorok mennyiségének
fokozasa révén rovid id6 alatt sokkal nagyobb koncentracioban, mint ahogyan a kdrnyezetben eléfordulnak. A
folyamat nem csak a taplalékfelvételnél fontos, a sejtfelszini glikoproteinek reciklizalasat is ilyen modon végzi a
sejt.

A kaveoldk a klatrinburkos godorh6z hasonldan csak elektronmikroszkdoppal 1athatd struktarak, de még azoknal
is kisebbek, szintén az anyagfelvételben jatszanak szerepet. A sejtmembranban palackalakt képletnek latszanak.
Még kevés egysejtiinél ismertek. Példaul a Plasmodium falciparum eritrociter alakjanal (a vorosvértestben) a
gyuriforma és a trofozoita alakoknal figyelhetok meg ezek a strukturak, a parazitofor vakuolaban és a citoplazmaban.
A skizontban viszont mar nincsenek jelen. Az egysejtli a kaveolakkal tortént anyagfelvétel révén tajékozodik a
kornyezetérdl (Olliaro és Castelli 1997). A protisztak kaveolakon keresztiil is felvehetnek specialis kiegészito
tapanyagokat, pl. vitaminokat, tovabba virusokat, baktéruimokat a kdrnyezetbdl, ennek egyik formaja a potocitozis.
A potocitozis soran a kaveola bezarul a felvett anyag koriil, majd a citoszdl fel¢ kinyilik, tehat nem fiizédik le a
sejthartyarol. Mas tipust kaveolak azonban internalizalédhatnak (1d. a fenti Plasmodium példat).

3.2.2. A taplalékfelvételt segitd strukturak

Az amdboid egysejtiieknél semmilyen kiilondsebb struktura nem segiti a taplalék felvételét. A baktériumokat és
mas prédaszervezeteket az egysejtii allabaival koriilveszi majd magaba zarja. Az allabbal torténd taplalkozashoz
viszont az amébanak alzatra van sziiksége.

A kiilonféle ostoros egysejtiicknél maga az ostor segit a taplalékot az egysejtiihdz hajtani. A mikrométeres
nagysagrendii protisztak hidrodinamikai okokbol csak vizorvénykeltéssel tudjak a részecskéket a viztérbdl a
sejthartyahoz kozeliteni. A galléros-ostorosoknal a gallér mikrobolyhai a préda siiritését teszik lehetéve.
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Az ostorosok egy részénél az egysejtli csak meghatarozott helyen, a sejtszajon at tud taplalékot felvenni. Példaul
az Euglenozoa Kinetoplastida csoportjaban a paranyi, kétostoros, baktériumfaldé Bodo fajoknak bonyolult
szajkésziiléke alakult ki a taplalékfelvételhez. A két ostor alapi testjeinek kdzelébdl mikrotubuluskotegek indulnak,
amelyek egyike a sejt eliils cstcsi részén visszakanyarodik, ezaltal az egysejtii rosztrumszertien kihegyesedik,
majd a viszahajlo rész a sejtszdj mogott egy merev sejtgaratot képez, ami mikroszkoppal is észlelheto.

3.16. ébra. A Bodo saltans ostoros oralis apparatusa: az allandé bukkalis ireg mogotti sejtgaratot mikrotubulusok
merevitik (dbra: Brooker 1971 nyoman)

A fotoszintetizal6 Euglenoidea rokonsagaba szamos heterotrdf faj tartozik, pédaul a Peranema trichoporum,
amelynél van differencialt szajkésziilék, vagy az Entosiphon fajok, ahol a szajkésziilék kidlthetd csdalakot formal.
Mas rokon genuszokban, példaul a Notosolenus-ban nincs differencialt szajkésziilék. A Cryptomonadea algaknal
a Goniomonas genusz az egyetlen, ahol bakterivoria el6fordul, ugy tlinik, hogy ez a liiktetd tirdeske kozelében
valosul meg. Az intesztinalis parazita Giardia intestinalis-nal egy hosszanti bemélyedés huzodik a hasoldalon,
ennek teriiletén torténik a taplalékfelvétel. A Parabasalia csoportnal ugyan hatarozott sejtalak jellemzd, mégis a
sejt teljes feliiletén torténhet endocitozis.

A legdifferencialtabb szajkésziilék (oralis apparatus) egyben a legbonyolultabb felépitésti egysejtiickben, a
csillosokban alakult ki. A csillosok csupan egy helyen, a sejtszajon at (cytostoma) képesek formalt taplalék
felvételére. A sejtszaj a sejtgaratba nyilik (cytopharynx). Ezek a mikroszkdpos alaktani kifejezések tulajdonképpen
a fagocitozis soran az endoszoma keletkezését és lefiizodését irjak le. A sejtszaj ebben az értelemben az a sejthartya-
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felszin, ahol az endocitozis torténik: ezen a ponton nincsenek jelen a membranalveolusok, hianyzik az epiplazma
és a kortikalis rostrendszer. A sejtgarat a képz6do endoszomara utal, miel6tt még az leflizGdne. A sejtszaj bizonyos
csillosoknal a sejt felszinén minden kiilondsebb kiilsé jarulékos struktura nélkiil nyilik (pl. Prorodon, Holophrya
fajok). A Prorodon fajoknal azonban a sejtgaratot mikrotubulusok merevitik, ezt garatvarsanak nevezik. Az oralis
apparatus sejten kiviili jarulékos része a legtobb fajnal a sejtszaj el6tti arokszeri bemélyedés a hozza vezetd csillo-
moddosulatokkal (szinciliumok). Ezek Gsszességét szoktak szajmezOnek nevezni. Az oralis apparatus szamtalan
valtozata figyelheté meg csillésoknal, az életmodnak megfelelden. Strukturalisan a vizorvénykeltéshez kiilonféle
szinciliumok jottek 1étre (sodrohartyak, hullamzohatryak, peniculus, stb.), amelyek mérete és elrendezddése a f6
prédaszervezet sikeres felvételéhez adaptalodott, bar szamos fajnal morfogenezis utjan az éppen aktualis
zsakmanymérethez optimalizalhato. A taplalékfelvételt végzo szinciliumok a testi csillozattol fiiggetleniil is
miikodhetnek. A Cyclidium vagy a Pleuronema fajok idénként mozdulatlanul hevernek az alzaton, mikdzben a
hullamzoéhartyajukat intenziven mozgatva a baktériumokat szirdgetik. A hossziikas kovamoszatok vagy a fonalas
cianobaktériumok (pl. Oscillatoria) felvételéhez szintén idealis a sejtszaj mogott talalhato garatvarsa, amely minden
kiils6 jarulékos csillozat nélkiil lehetévé teszi az algak hatékony felvételét (Trithigmostoma, Pseudomicrothorax,
Nassula fajok).

A mikropérusok a sejthartya felszinén talalhaté paranyi betiirddések, ezeken a teriileteken torténik a taplalékfelvétel
endocitozissal. Elsésorban az Apicomplexa egysejtiick trofozoita alakjanal fordulnak el (pl. Plasmodium spp.).

3.2.3. Az emésztés

A taplalékot tartalamzd, lefiiz6dott endoszéma a sejt belsejébe keriil. A taplalék lebontasat az endoszomalis-
lizoszomalis kompartment végzi, amelyen beliil a kiillonb6z6 anyagok szallitdsa membrannal hatarolt vezikuldkban
torténik. Az endoszoma a kompartmentben folyamatosan atalakul, megkiilonboztethet6 a korai endoszéoma és a
késoi endoszoma. A reciklizald endoszoma a receptormedialt endocitozisnal alakul ki: miutan az internalizalt
receptorok a ligandumokrol levaltak, a korai endoszéma membranjanak egyik részén fognak csoportosulni. Ez a
membranrész leflizédik, hogy visszajuttassa a receptorokat a sejthartyara. A korai endoszéma pH-ja 6 koriili,
enyhén savas.

A kés6i endoszoma Osszeolvad a lizoszomakkal, ezt kovetden fagolizoszomanak vagy digesztiv vakuolanak is
nevezik. A lizoszomék savas hidrolaz emésztéenzimeket tartalmaznak, tovabba lizoszomalis membranfehérjéket,
példaul protonpumpat, és kismolekuldk szallitasara alkalmas transzportfehérjéket, amelyek a citoplazmaba juttatjak
a taplalékbol felszabaduld monomereket. A fuzidt kovetéen a protonpumpa aktivitasanak koszonhetden a
fagolizoszoéma pH-ja 5 koriili értékre csokken. A savas hidrolazok tobbtiz enzimféleséget tartalmaznak, amelyek
a kiilonb6z6 molekulakat (fehérjék, szénhidratok, nukleinsavak, zsirok) monomerekre bontjak.

A protisztakban husz perctdl akar tobb oraig tarthat az emésztés folyamata. A papucsallatkaban a fagocitozist
kovetd emésztés a kdvetkezoképpen torténik: a lefiiz6do digesztiv vakuola (DV 1.) mérete eldszor a kezdeti 15
pum atmérdérdl 6 pm-re csokken, pereme szabalytalan korvonalu, paranyi tubularis nyulvanyok jelennek meg rajta.
A méretcsokkenés részben a paranyi, lefiizdd6 tubularis vezikulak sokasaga miatt kdvetkezik be, részben a folyadékot
részlegesen ateresztd vakuolaris membran miatt (az utobbi folyamat részletei még nem ismertek). A tubularis
vezikulak beolvadnak a sejtszaj teriiletén a membranba. A digesztiv vakuolaba ezutan szamos apro, 1 pm atméroji,
szabalytalan alaku vezikula olvad be, amelyeket acidoszomanak hivnak, kialakitva a II. tipust digesztiv vakuolat
(DV 11.), a fagoacidoszomat. Ezt kdvetden a lizoszomak fuziondlnak DV II-vel, amelynek térfogata kozelitéleg
ugyanakkora lesz megint, mint a fagocitozist kovetéen. Igy jon létre a fagolizoszoma (DV IIL). A digesztiv vakuola
membranja a folyamatok soran szinte teljesen kicserélédik. A DV III. —ban torténik az emésztés. Végiil az
emészthetetlen anyagokat tartalmazo rezidualis test (DV IV.) pH-ja semleges-koriili lesz, megszlinik benne az
enzimaktivitas. A tartalmat képezd salakanyagot exocitozissal {iriti a kiilvilagba (defecatio). (Hausmann és mtsai
2003)
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3.17. abra. Salakiirités — Egy hazas amo6ba éppen megszabadul az emészthetetlen kovamoszat héjaktol. Az egyik
bekebelezett kovamoszat hossza azonos az amoébaéval.

A salakiirités a csillosoknal egy meghatarozott helyen, a sejtalrésen (cytopyge) torténik, ahol a sejtszaj teriiletéhez
hasonldan hianyoznak az alveolusok, az epiplazma ¢€s a kortikalis sejtvazelemek. Szamos baktérium aktivan tiriil
ki a defecatio soran. A salakiirités dinamizmusa fligg a rezidualis test tartalmatol. Egyes biologiailag aktiv molekulak
(pl. inzulin, ACTH) serkentik vagy gatoljak. (K6hidai és mtsai 1995). Egyes baktériumok megakadalyozva a

3.18. abra. Papucsallatka taplalkozasa a) a szajkésziilék specialis szinciliumai intenziv mitkddésiikkel tapllalékot
sodornak a sejtszajhoz, a citoplazma aramlasa (ciklozis) soran az emészt6iirdeskék korbevandorolnak a sejten —
bal oldali vided; b) a papucsallatka a sejtalrésen at (cytopyge, cytoproct) iiriti a salakanyagokat — jobb oldali video

A papucsallatkan keresztiil alapvetéen a bakterivor egysejtiick emésztését lehet illusztralni. Vannak alapvetden
taplalékspecialista egysejtiick, ahol az emésztés is eltér az atlagostdl. A Pseudomicrothorax dubius csillos hosszl
cianobaktérium-fonalak fogyasztasara szakosodott. Taplaléka testhosszanak akar tobbtizszerese is lehet. A
varsakésziilékével el6szor egyetlen hatalmas taplalékvakuolaba ,,htizza be” az algat. Az alga mar ekkor feltdredezik,
de az emésztése még nem szamottevo. A hatalmas vakuola kitolti szinte az egész egysejtiit. A kovetkez6 egy draban
a hatalmas vakuola kisebb vezikuldkra oszlik, végiil a szamtalan, 1-2pum atmérdji vezikulaban megkezdédik az
emésztés. Ekkor a vezikulak tartalma lathatéan tomorodik. (Hausmann 2002) A hasonld taplalkozasa Nassula
ornata csillos emészblirdeskéi lilas szintiek lesznek a cianobaktérium koztes anyagceseretermékeit6l.

A xilofag — azaz faanyagot emészté — rovarok bélcsatornajaban €16 egysejtii szimbiontak tobbsége a Parabasalia
ostorosok Hypermastigea rendjébe (sokostorosok), valamint az Oxymonadea ostorosokhoz tartozik. A rovargazdak,
0Osi csOtanyok és 6si termeszek szamara az egysejtiiek nem létfontossaguak, de tevékenységiikkel mindenképpen
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hatékonyabba teszik a lignocelluloz emésztését. Az egysejtiickben cellulozbonto és mas baktériumok élnek, sokaig
ugy tartottak, hogy nélkiiliik sem a rovarok, sem az ostorosok nem is képesek a celluléz lebontasara. Nemrég
azonban az egyik sokostorosban kimutattak endogén celluldz enzimet, de azt, hogy milyen részaranyt képviselnek
a szimbionta ostorosok a lebontas folyamataban, még nem tudni (Nakashima és mtsai 2002). Az ujabb kutatési
eredmények szerint a sokostorosok cellobiohidrolazokat és endo-béta-1,4 glukonazokat bocséjtanak a bélcsatornaba
hozzéjarulva az emésztési folyamathoz (Tokuda és mtsai 2005). A fafogyaszto termszekben a celluldzlebontasnak
jelenleg harom f6 utvonalat kiilonboztetik meg: 1. intesztinalis ostorosok jelenlétében dontden altaluk, az utdbélben
torténik az emésztés, a termesz nyalmirigyében termelt endogén cellulaz esetleges segitségével, 2. ostorosok nélkiil
a kozépbélben, endogén cellulazokkal, 3. a Coptotermes formosanus termesznél a kdzépbélben a rovar endogén
cellulazai kezdik az emésztést, majd az utobélben az ostorosok és mas mikrobak folytatjak.

3.2.4. Az autotrof egysejtiiek

Az autotrof egysejtliek fotoszintetizalnak, 6ket nevezik egysejtli algdknak. A fotoszintézis soran szervetlen anyagbol
allitjak el szerves anyagaikat, emellett azonban szamos egysejtii pinocitdzissal és a sejtmembranon at transzporterek
segitségével képes a kornyezetbdl tapanyagokat felvenni. Az algaknal 6sszefoglaldoan organotrofianak nevezik
ezeket a folyamatokat.

Az organotrofia soran rendszerint oldott szerves tapanyagokhoz jut hozza az egysejtii. Egyik forméja, az auxotroéfia,
olyan létfontossag, specialis kiegészitd tapanyagok kis mennyiségben torténd felvételét jelenti, amelyek szintézisére
az egysejtii nem képes (ezért az auxotréfia a heterotrof egysejtiicknél is jellemz6). Altalaban vitaminok (B, tiamin,
biotin) és szerves novekedési faktorok keriilnek be a sejtbe ilyen modon, szelektiven a kornyezetb6l. A By,
auxotrdfia szamos alganal ismert, a fotoszintetizalok (pl. Euglenoidea) mellett heterotrofoknal (pl. Chrysomonadea)
is. Az auxotrofia fontos 6koldgiai kdvetkezményeket vonhat maga utan: példaul az Emiliania huxleyi kokkolitofora
alga biotint vesz fel a kdrnyezetbdl, B;,—t nem. A kornyezetében eldforduld tobbi alga viszont a By, felvételét
igényli, igy a By, —ben szegény vizekben az Emiliania huxleyi kompetitiv elonyre tesz szert a tobbi algaval szemben.

Sok autotrof egysejtli ndvekedhet sotétben, megfeleld szerves taplalék jelenlétében (egyszerii cukrok: gliikoz,
fruktoz, szerves savak: ecetsav, tejsav, aminosavak: glicin, leucin, tovabba urea és glicerin). A természetes vizekben
létfontossagu, hogy a fotoszintézisre alkalmas, megvilagitott viztérbdl lesiillyedé algak a sotétben is életben
maradjanak mindaddig, amig a vizmozgasok révén vissza nem keriilnek a szamukra megfeleld vizrétegbe.

A fotoszintetizalo egysejtiieknél a fotoszintézis fényszakasza (ATP és NADPH képzés) €s a sotét szakasz (CO,
megkotése és a Calvin-ciklus) elvalaszthatd: magas szervesanyag tartalom mellett a Calvin-ciklus leall, mig a
fényszakasz energiat szolgaltato 1épései tovabb zajlanak, lehetdvé téve a szerves molekulak felvételét és kiilonbozo
anyagcsereutak felé torténd terelését. Ez az G.n. foto-organotréfia fakultativ folyamat, amelynek intenzitasa a
kornyezeti tényezOk (szerves tdpanyag mennyisége és egyéb faktorok) fiiggvénye.

A kemo-organotrofia heterotrof és autotrof egysejtliekre egyarant jellemz6. A fakultativ organotrofok altalaban
fagotrofok, de magas oldott szerves anyag koncentracio mellett fagocitozis helyett organotr6f modon taplalkoznak.
Szamos Chrysomonadea (pl. Ochromonas) és dinoflagellata (Oxyrrhis, Gyrodinium) tenyészthetd laboratériumban
heterotrof médon, megfeleld szerves tapoldatban. Rendszerint a természetes kornyezetben jellemz6 koncentracidkat
meghaladé mennyiségli szerves anyag jelenlétében hatékony ez a taplalkozés, a természetben a fagotrofia az
uralkodo.

Az obligat organotrofok mar kizarolag az oldott szerves anyagokat veszik fel, tehat a heterotrof egysejtiick kdzé
tartoznak, plasztiszuk nincsen. Altaldban bomlo szerves anyagok kornyezetében, alacsony pH tartomanyban (<
6,5) fordulnak eld, ilyenek példaul a szintelen Euglenoidea algak koziil az Astasia fajok, vagy a Cryptomonadea-
ba tartozd Chilomonas fajok. Ez a taplalkozasmod azonban nem terjedt el altalanosan a protisztaknal, mivel a
baktériumokhoz képest a feliilet/térfogat aranyuk joval kisebb, igy a baktériumok kompetitiv elényt élveznek a
protisztakkal szemben az oldott szerves anyagok felvétele soran.

3.2.5. A mixotrof egysejtiiek

A mixotréfia soran ugyanaz az ¢l6lény fototrof és heterotrof anyagceserét folytat. Kozelebbrdl nézve mindig egy
fagotrof egysejtii az, amely egyidejlileg fototrof lehet. A mixotrofia igen elterjedt a protisztak kozott. Tanulmanyozasa
egyfeldl hozzasegit, hogy megismerjiik az eukariotak plasztiszainak kialakulasahoz vezetd folyamatokat. Masfeldl,
a mixotrofianak fontos szerepe van bizonyos tipusu vizi 6koszisztémakban az anyag- és energiaaramlasi folyamatok
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mennyiségi alakuldsaban. A mixotrofia lehet id6leges vagy allando. Funkcionalis feltételeit vagy egy autotrof
szimbionta, vagy egy taplalékszervezetbdl szerzett, de miikddoképes plasztisz biztositja. Figyelemremélto, hogy
a fototr6f endoszimbiontak altalaban a gazdan kiviil is életképesek. Edesvizekben a zoochlorellanak is nevezett
Chlorella rokonsagba tartozo zoldalgak, tengerben a zooxanthellanak nevezett dinoflagellatak a legjellemzdbb
szimbionta partnerek. A Chlorella, mint szimbionta, protisztakon kiviil szivacsokban, a z6ldhidraban és kisrakokban
is megtalalhat6. Genomja az intracellularis életmodhoz tortént genetikai adaptaciorol arulkodik. A Chlorella kozeli
rokonai az allati/emberi parazita Prototheca és Helicosporidium fajok. A sejten beliili életmddhoz tortént
alkalmazkodas tehat ezek kozos 6sénél megtorténhetett (Blouin és Lane 2012).

A dinoflagellata Symbiodinium genusz zooxanthellait a szabad kornyezetb6l vehetik fel a gazdaszervezetek, amelyek
ko6z¢é nem kizardlag protisztak tartoznak: szdmos ismert szimbiozis gerinctelen allat és dinoflagellata kozott a
Symbiodinium fajokkal valosul meg.

3.19. abra. Szimbionta dinoflagellatak adjak az driaskagylo (Tridacna sp.) fémes, irizald szineit

Symbiodinium fajok mas protisztakban is el6fordulnak mint szimbiontak, példaul néhany foraminiferaban és
radiolaridban. Ujabban felfedeztek tengeri csillosokat is, amelyek Symbiodiniumokkal élnek egyiitt, ilyen az
Indopacifikus térségben korallzatonyokon talalt Folliculina rokonsagaba tartozo Maristentor dinoferus vagy az
Euplotes uncinatus. Az elébbiben talalt Symbiodinium genetikai vizsgalatok szerint azonos volt azzal, ami a helyi
korallokban volt, ezzel szemben az Euplotes-¢é egy masik Symbiodinium volt. Az ausztraliai Nagy Korallzatony
terliletén a koralloknal helyenként eléfordul a barna sav-tiinetegyiittes, amit koros elvaltozasok kisérnek. A barna
sav szindromas korallok feliiletérdl izolaltak egy szkutikociliatat, amelyben szazaval fordultak elé a korall
Symbiodinium partnerei. Az algak a csillésban aktivan fotoszintetizaltak, de azt még nem tudni, hogy a csillos
nyujt-e cserébe szervetlen tapanygokat a lakdjanak, avagy taplalkozéasa soran mindig megtjitja algaraktarat.
(Esteban és mtsai 2010).

A dinoflagellatdk nappal fotoszintetizalnak, de éjjel vagy sziikség esetén fagocitozisra is képesek. Szamos faj a
téka lemezeinek széthuzéasaval egy vékony, hartyaszert, attetsz6 plazmanytlvanyt bocsajt ki, az i.n. emésztéfatylat,
amelyet raterit a prédara. A heterotrof Protoperidinium vorax példaul egy nalanal nagyobb kovamoszatot elfogyaszt
az emésztofatyla segitségével, majd az ilires kovavazat otthagyja (Siano és Montresor 2005) (illusztracié: Akselman
és Negri 2012). Sok fototrof dinoflagellata, pl. a Ceratium fajok egy hosszi plazmakocsanyt nytjtanak ki a téka
két barazdajanak talalkozasanal. A Ceratium kocsanya (pedunculus) disztalis végén bekebelezi a zsakmanyat,
megemészti, majd a kocsanyt visszahtzza (illusztracio: Jacobson és Anderson 1986).

A mixotrofia igen jelentds tényez6 a foraminiferak és radiolariak korében, amelyek citoplazmajaban kis hijan
minden 1étez6 tengeri autotrof eukaridta csoport képviseldje megtalalhato.

A mixotrof taplalkozas torténhet a prédabol szerzett miikodéképes plasztiszok (kleptoplasztiszok) iddleges
visszatartasaval, de ezeket mindig potolni kell.

91

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

Eletmiikodések

3.3. Az anyagcsere molekularis biologiai
szinten — Protiszta sajatossagok

Légzés soran az €l6lény a kornyezetbol szarmazo terminalis elektronakceptort hasznalja. A protisztak lehetnek
aerob vagy anaerob (mikroaerofil) szervezetek, aszerint, hogy 1égzésiiknél hasznalnak-e oxigént vagy sem. A
természetes vizek felszinéhez kozel legtobbszor aerob protisztak fordulnak el6. Azonban anaerob és mikroaerofil
protisztak is élnek sokfelé. A sekélytavi iiledékek, az dcedanok és tengerek oxigén-minimum zoénaja, valamint a
tengerfenék alzata olyan él6helyek, ahol 1ényegében nincs az €éldlények szamara felvehetd oldott oxigén. A
szimbiontak és parazitak szamara a kiilonb6zo allatok belsd terei, szdvetei, sejtjei szolgalnak éldhelyiil és ezeken
az ¢lohelyeken az oxigén rendszerint csekélyebb mennyiségben talalhato, mint a felszini vizekben. (Ez alol egyediil
a gerincesek vére jelent kivételt.)

Anaerob légzésrdl akkor beszéliink, ha a terminalis elektronakceptor nem oxigén. A prokariotakkal szemben az
eukariotaknal kornyezetbol felvett elektronakceptorok hasznalatara csak kevés példa akad. Allatoknal az anaerob
respiracio legjellemzdbb valtozata a fumarat 1égzés (bar a 1égzés-definicio kritériumanak nem felel meg teljesen,
mert a fumaratot maga a szervezet allitja eld, ugyanakkor protongradiens viszont keletkezik). Protisztaknal csak
a nitrat felhasznalasrol vannak eddig szorvanyos adatok. Nitratlégzésrol a bentikus foraminiferaknal, valamint a
rokon Gromiida csoportnal (Pifia-Ochoa és mtsai 2010), egyes kovaalgak (Kamp és mtsai 2011), valamint a csillos
egysejtiiek (Loxodes fajok, Finlay és mtsai 1983) korében tudunk. Egy gomba, a Fusarium oxysporum elemi ként
hasznal végso elektronakceptorként (Abe és mtsai 2007) és néhany gombanal szintén a nitrat felhasznalasa ismert.
Egy tovabbi kiilonbség a prokaridtakkal szemben az, hogy az anaerob 1égz6 eukaridtak altalaban idészakos
alternativaként hasznaljak az eltéré anyagcsereutat az oxigén elektronakceptorral miikodé normal terminalis
oxidacio mellett.

Az anaerob protisztak legtobbje anaerob respiracio helyett fermental. Fermentacié soran az intermedier anyagcsere
valamely terméke lesz a végsd elektronakceptor. Az erjesztéskor szerves elektronakceptorként leggyakrabban
hasznalt szubsztrat molekulak a kovetkezok: piruvat (a végtermék tejsav vagy etanol), acetaldehid (végtermék
etanol), fumarat (végtermék szukcinat), protonok (végtermék hidrogén), és acetil-koenzim A (zsirsavak és
szarmazékaik). A fermentacié soran lehetséges olyan reakciout is, ahol a szubsztrat egy redukaltabb és egy oxidaltabb
alakja is felszabadul, példaul amikor gliikozbol etanol és széndioxid képzdédik. A fermentacid vagy kizardlag a
citoplazmaban jatszodik, mint a Giardia és az Entamoeba fajoknal, vagy egy része a hidrogenoszomaban torténik
(pl. a Trichomonadida-nal).

A fermentacidhoz nem alapfeltétel az anaerob kornyezet. Példaul a tripanoszomak gerincesek vérében él6
metaciklikus alakjai magas cukor- és oxigén-koncentracié mellett erjesztenck. ATP-t a fermentalds soran
szubsztratszintli foszforilacioval termelnek és a glikolizis végtermékét, a piruvatot nem redukaljak tovabb tejsavva.
A mitokondrium ekkor sokkal kisebb mint a rovar gazdaban €16 prociklikus alaknal, nem miikddik benne sem a
citromsavciklus, sem a terminalis oxidacid. A csokevényes mitokondriumban egyediil a redukalt koenzimek
oxidacioja zajlik: egy alternativ oxidaz végso elektronakceptorként oxigént hasznal, oxidativ foszforilacié nélkiil,
mikdzben a NADH-t oxidalja. Az oxigén kozremiikodése miatt ezt a folyamatot aerob fermentacionak nevezik.
Végtermékei kozott viz is szerepel, mikdzben az enzimrendszere az anaerob eukariotakéra jellemzo.

Az anaerob fermentalé egysejtiieknél a mitokondrium belsé membranjarol hianyoznak az elektrontranszportlanc
Osszetevoi. Ilyenek a mitoszomas Entamoebidae, a Giardia intestinalis vagy a hidrogenoszomas Trichomonadida.
Nagyon kis mennyiségben elviselik az oxigént, s6t, végso elektronakceptorként fel is hasznaljak, tehat elhanyagolhatd
mennyiségben ugyan, de az oxidacios folyamatok végén viz is keletkezik. Szaporodasukat azonban mar kifejezetten
gatolja az oxigén. A gatlas az oxigénszenzitiv vas-kén klaszter tartalmu fehérjék karosodasa miatt alakulhat ki,
ilyen példaul a piruvat-ferredoxin oxidoreduktaz enzim (PFO).

Az aerob ¢€l6helyek mellett a természetben nagyon sokféle oxigénszegény kornyezet alakul ki, és ezeken az
¢l6helyeken jellemzden sok protiszta talalhatd. Az oxigén ugyan jelen van, de valtozo, rendszerint igen alacsony
koncentracioban. Az itt é16 protisztak alacsony oxigénszint mellett még életben maradnak: példaul 3—30 puM/I
oxigén-tartalomnal ami a 1égkdri oxigén tartalom 1-10 szazalékanak felel meg. Az alacsony oxigén koncentracio
mellett szaporodni és névekedni tudoé él61ényeket mikroaerofilnak nevezik. Némelyik szervezet alacsony oxigén
tenzid mellett jobban ndvekszik mint oxigén mentes kdrnyezetben. Szamos fermentalo protiszta él ilyen feltételek
kozott. (Miiller és mtsai 2012)
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Anaerobok azok a protisztak, amelyek nem tudnak szaporodni oxigén jelenlétében, az oxigén rajuk nézve toxikus.
Az oxigén toxikus hatasa azt jelenti, hogy a sejtben talalhato redukalt molekulak oxigénnel taldlkozva oxidalédnak,
amelynek soran szuperoxid anion, peroxid és hidroxil gyokok képzddhetnek. Ha nincs olyan enzim, ami ezeket
semlegesiti, akkor kart tesznek a létfontossagu enzimekben. A kataldz enzim, ami a peroxiszomakban termelddik,
semlegesiti a fenti anyagokat. Azokban az egysejtiickben azonban, amelyek nem termelnek katalazt, az oxigén
veszélyes méreg. Az ilyen egysejtiiek keriilik az acrob kdrnyezetet.

Oxigénmentes kornyezet leginkabb a vizi iiledékekben és a nagy novényevo gerincesek bélcsatornajaban fordul
el6. Az oxigénmentes liledékben kiilonosen a csillosok alkotnak diverz kozosségeket. Anaerob tiledékekben élnek
példaul a Metopus, Caenomorpha, Saprodinium, Plagiopyla csillos egysejtiick. De igen jellemzok a Pelobiontida-

cre

amint azt a csillosok és a Pelomyxa palustris esetében tobbszor kimutattak mar. A metanogén baktériumok szamara
az oxigén halalos méreg, tehat csak olyan gazdaban fordulnak eld, amely biztositja szamukra az oxigénmentes
kdrnyezetet.

3.20. abra. Anaerob egysejtliek a) Metopus sp. csillos egysejtli b) Caenomorpha sp. csillos egysejtii ¢) mocsari
amoba (Pelomyxa palustris)

A Metopus fajoknal jellemzdek a metanogén endoszimbiontak. A Metopus es vizsgalatanal kideriilt azonban, hogy
bizonyos hatarig elviseli az oxigén stresszt: a tenyészetet 1égkori levegdnek kitéve az egysejtiick két napig életben
maradtak. A tenyészet 80 szazaléka azonban az elsé napon elpusztult, az életben marado csillésok mozdulatlanok
maradtak és citoplazmajuk erésen vakuolizalt lett. A nagyarany( pusztulas oka az lehetett, hogy karosodtak az
intermedier anyagcsere fontos enzimjei, mint a hidrogendz, a piruvat-ferredoxin oxidoreduktdz, valamint az
endoszimbionta metanogén baktériumok. A néhany tilélonél a citoplazmajukban levé szuperoxid diszmutaz
(SOD) biztositotta az enzimek védelmét az aktiv oxigéngyokoktdl. A szuperoxid diszmutazt mar kimutattak szamos
parazita egysejtiibol (pl. Entamoeba, Acanthamoeba, Trypanosoma, Leishmania, Plasmodium, Tritrichomonas és
Monocercomonas fajok) és szabadonélokbdl (Hexamita, Loxodes, Trimyema fajok) egyarant. A Metopus es
csillosnal megvizsgaltak, hogy hogyan valtozik a tenyészet oxigénfelvétele a kiilsé oxigénkoncentracid
fliggvényében. A kezdeti emelkedést kovetden a gorbe telitddésbe ment at, ami arra utal, hogy egy bizonyos
koncentracio alatt a sejtek felveszik az oxigént, mert a szuperoxid diszmutdz semlegesiti az aktiv gyokoket,
magasabb koncentracional viszont mar nem. A természetben az oxigénkoncentracié emelkedése viselkedési valaszt
is kivalt, az egysejtiiek 6sszetomoriilnek. A sejtek aggregacidja egy félig-meddig izolalt mikrokdrnyezetet teremt,
amelybdl az oxigént az egysejtiick hamar eltavolitjak (felveszik), igy az aggregatumban az oxigén koncentracidja
mindig akkora, hogy a SOD még metabolizalni tudja. A Metopus-ban talalt SOD aktiv centruméban mangan ion
van. Mangan-tartalmia SOD enzimeket mar sok mas eukariotanal, koztiik protisztdknal is kimutattak. Az eddig
vizsgalt protisztak koziil azonban a Metopus-ban van a legkevesebb SOD, ez dsszefiigg azzal, hogy csak alacsony
oxigén szint mellett, rovid ideig képes oxigén jelenlétében életben maradni (Narayanan 2010).
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Az endozoikus parazita Trichomonas vaginalis némiképp mas modon reagal az oxigénre. A labortenyészet
kialakitasakor nem sziikséges az anaerob kornyezetet el6zetesen biztositani: az egysejtii maga allitja el6 azt. Eleinte
az egysejtlick ugyan aktivan fermentalnak de nem osztédnak. Ez id¢6 alatt a citoplazmaban levé diaforaz enzimek
(NADH oxidaz és NADPH oxidaz) a gliik6z lebontasa soran keletkezd redukalt koenzimeket oxigén jelenlétében
oxidaljak, viz keletkezése kozben. A reakcio kozben nem keletkezik ATP és nem alakul ki proton gradiens sem.
Addig tart, amig az oxigén el nem fogy. Amint az anaerob kornyezet kialakul, a Trichomonas oxigén-szenzitiv
anyagcsere Utvonalra tereli a cukorlebontast és szaporodasnak indul. Giardia-ban is hasonlé diaforazok
gondoskodnak az oxigén eltavolitasarol. A ,.kobor” oxigénmolekulak eltavolitasat szolgaljak még az Flvd (flavo-
diiron) fehérjék, amelyeket Trichomonas-bdl Giardia-bol és Entamoeba-bol mutattak ki (pl. Vicente és mtsai
2012). A genom-projektek soran ezek homologjait zoldalga szekvencidkban is megtalaltak. Utobbi elsdre talan
meglepd, hiszen a fotoszintézis soran maguk az algak képeznek molekularis oxigént. Az Flvd azonban egy nagyon
is adaptiv stratégia része az algakban, példaul a Chlamydomonas reinhardtii-ban. Ez az alga gyakran vizes talajban
fordul el6, ahol nem ritkan anaerob viszonyok uralkodnak. S6tétben, koriilbeliil fél ora alatt, atvalt az anaerob
anyagcserére. Ennek soran molekularis hidrogén keletkezik és a fermentacid alatt oxigénszenzitiv enzimek
jelenlétében termeli az ATP-t. Ilyenkor az oxigén miatti detoxifikalas 1étfontossagli a szamara.

A fermentacios anyagcsereutvonalak szama nem tl nagy az eukariotak és igy a protisztak kdrében. Minden fajnal
van egy jellemz6 anyagcsereut, de lehetnek fajon beliil egy-egy adott egysejtii népességre jellemz6 variansok is,
ismertek ilyenek példaul a Trichomonas vaginalis-nal, az Euglena gracilis-nél vagy a Chlamydomonas
reinhardtii-nal. A komplex életciklussal fejlodé endozoikus egysejtiick kozott van, amelyik eltéré metabolizmussal
fejlodik a kiilonbozo gazdakban: példaul a Trypanosoma brucei a rovar- és emlosgazdaban.

Az Entamoeba histolytica anaerob endozoikus parazita amdba, amelynek fermentacidja CO,, etanol és acetat
képzddéséhez vezet. Az utdbbi kettd ardnya a nyomokban jelenlevd oxigénmolekulak mennyiségétdl ﬁiggl. A
cukorlebontas teljes mértékben a citoplazméban zajlik. A keletkez6 foszfoenol-piruvatbol (PEP) piruvat keletkezik.
Ezt a folyamatot az eukaridtakban jellemz6 piruvat kinaz enzim helyett a piruvat-ortofoszfat dikinaz katalizalja
(kis mennyiségben egy ritka piruvat kindz homolodg is jelen van). A piruvatot a piruvat-ferredoxin oxidoreduktaz
(PFO) oxidalja. A keletkezd acetil-koenzim A-bol részben acetat lesz mikdzben ATP keletkezik, részben (tobb
1épésben) etanol, ennek soran oxidalodnak a redukalt koenzimek (NADH). Az Entamoeba acetil-koenzim A szintaz
enzime az eukariotak kozott ritka, de Giardia-ban szintén ez miikodik. Genomvizsgélatok alapjan homologja tobb
protisztaban is eléfordul (pl.Thalassiosira pseudonana kovaalga, tobb spdras egysejti: Plasmodium spp.,
Cryptosporidium muris, a sztramenopila Blastocystis hominis és az exkavata Naegleria gruberi). Az etanolt el6allitd
enzim egy kettds aktivitdst dimér alkohol-aldehid dehidrogendz, amely N-terminalis végén egy aldehid dehidrogenaz,
C-terminalis végén pedig egy alkohol dehidrogenaz domént hordoz. Miikddése soran az acetil-koenzim A-bol
el6szor acetaldehid majd etanol képzddik. Ennek az enzimnek a monomerje el6fordul zoldalgakban, Giardia-ban,
és a gén homoldgjat kimutattak tobb mas protisztaban. Az Entamoeba aminosavat (alanint) is termelhet.

Az Entamoeba histolytica bakterialis eredetii gének altal kodolt oxigén reduktaz enzimekkel rendelkezik, amelyek flavo-diiron tipusu fehérjék
(Vicente és mtsai 2012).
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kialakulasa (Enzimek: 1: foszfoenol-piruvat karboxitranszferaz, 2: malat dehidrogendz, 3: malat enzim, 4: piruvat
kinaz, 5: piruvat-ortofoszfat dikinaz, 6: L-alanin aminotranszferaz, 7: piruvat-ferredoxin oxidoreduktaz, 8: acetil-
koenzim A szintetaz, 9: alkohol dehidrogenaz) (Miiller és mtsai 2012 nyoman)

Az Entamoeba-okozta betegségek gyogyszeres kezelése soran nitroimidazol vegytileteket hasznalnak (pl.
metronidazol). Ezeket tobbek kozott a sejt PFO altal katalizalt reakcioi soran keletkezd elektronok redukaljak és
az igy aktivalt citotoxikus vegyiiletek pusztitjak el az egysejtiit.

Az Entamoeba-ban levé mitokondrium szarmazék a mitoszoma, amely a mitokondriumokra jellemzé6 ADP/ATP
transzlokazt tartalmaz. Nem tudni még, hogy itt mi a szerepe. Nemrég a szulfat aktivalashoz sziikséges enzimet
is kimutattak beldle. Eddig csupan egyetlen anyagcserefolyamatot gyanitottak a mitoszoémaval kapcsolatban, a
vas-kén klaszterek (ferredoxin) érési és detoxifikéalasi folyamatat. (A citoplazmaban mikédé PFO katalitikus
centrumaban két vas atom van, amelyeket cisztein aminosavak kénatomjai kotnek. A PFO katalitikus centruma
tehat konzervativ felépitésti vas-kén fehérjébdl all, ezek képzésében vehet részt a mitoszéma.) A mitoszoma az
energiaszerzd folyamatokban valészintileg nem vesz részt. A PFO a citoplazmaban miikodik, a hidrogenoszémara
jellemz6 hidrogenaz aktivitast nem mutattak még ki Entamoeba-ban. Genomja azonban tobb hidrogenaz homolégot
is rejt, amelyek egyikét E. coli baktériumba beiiltetve az aktivnak bizonyult.

A mitoszoéma fontos gydgyszerhatdanyag célpont, ezért a protein-import mechanizmusat behatdan kutatjak.

A Trichomonadida anaerob egysejtiiekben fedezték fel a hidrogenoszomat (Lindmark és Miiller 1973). Ezt az
glicerin, tejsav €s etanol, ezek a citoplazmaban képzddnek, valamint molekularis hidrogén, széndioxid és ecetsav,
amelyek a hidrogenoszémaban keletkeznek. Kis mennyiségben aminosav, alanin is képzddik a citoplazmaban, de
ezt nem bocséjtja ki a kdrnyezetébe, szemben a glicerinnel, ami a sejten kiviil is kimutathat6. A hidrogenoszémaba
a citoplazmaban képz6dott piruvat vagy malat keriil be. Az almasav piroszélésavva alakul, amelyet nem a
citoplazmas, hanem a hidrogenoszomaban lokalizalt malat enzim katalizal. A piruvatot a PFO dekarboxilalja,
mikdzben széndioxid, acetil-koenzim A keletkezik és az enzim ferredoxin része redukalodik. A redukalt ferredoxint
a ferredoxin-dependens vas hidrogenaz oxidalja, mikdzben az elektronok a matrixban levd protonokkal egyesiilve
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molekularis hidrogént képeznek. Az acetil-koenzim A atalakitasa soran az acetat-szukcinat-koenzim A transzferaz
enzim szukcinil-koenzim A-t és acetatot hoz létre. Az acetdt mint végtermék tavozik, a szukcinil-koenzim A
molekulat a szukcinil-koenzim A szintetaz hasitja, szukcinatra és koenzim A-ra, mikozben ATP keletkezik. Ez a
hidrogenoszéma reakcioutjainak energia-konzervalo lépése. Az ATP-t valoszinlileg egy mitokondrialis jellegii
ADP/ATP szallité fehérje homolog juttatja ki a citoplazmaba. A Trichomonas vaginalis fajnal egy tovabbi
energiaszerz6 reakciout is 1étezik, bar jelentdsége messze elmarad a fenti utvonalétdl. Az arginin dihidrolaz utvonal
els6 enzimjét, az arginin deiminazt kimutattak a hidrogenoszomabadl, a folyamat tobbi komponense a citoplazmaban
talalhato.

i0koz
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3.22. abra. Anyagcsereutak a Trichomonas vaginalis fermentacioja soran a citoplazmaban €s a hidrogenoszémaban

(Enzimek: 1: glicerin-3-foszfat dehidrogenaz, 2: glicerin-3 foszfataz, 3: PEP karboxikinaz, 4: malat dehidrogenaz,

5: piruvat kinaz, 6: malat enzim, 7: alanin aminotranszferaz, 8: piruvat dekarboxilaz, 9: laktat dehidrogenaz, 10:

alkohol dehidrogenaz, 11: NADH dehidrogendz két kiilonbozo alegysége 12: piruvat-ferredoxin oxidoreduktaz,
13: acetat:szukcinat-CoA transzferaz, 14: szukcinil-CoA szintetaz) (Miiller és mtsai 2012 nyoman)

cres

is ismerik.

A kozeli rokon, Tritrichomonas foetus fajban hasonloak a reakcioutak, de a végtermékek kozott nincs tejsav, csak
etanol és alanin (Miiller és mtsai 2012).

3.4. Ozmoregulacioé

Az egysejtliek jelentds hanyada hipozmotikus kornyezetben, édesvizben él, ezért a kiils6 viztér és a citoplazma
kozott egy allando ozmotikus gradiens van. A sejtbe folyamatosan bejutd viz (ami részben a membranon at, részben
a taplalékfelvétellel keriil a sejtbe) hamar szétpukkasztana az egysejtiit. A tlzott viztartalomtol a liiktet6 tirécske-
komplex (mas néven kontraktilis vakuola-komplex, KVK) védi meg a szervezetet.
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A kontraktilis vakuola-komplex legrégebben ismert feladata az ozmoregulacio. Az egysejtiiek citoplazmaja
hipertonikus a kornyezettel szemben, édesviz esetében a sejt ozmotikus nyomasa 45—117 milli osmol/kg, mig az
édesvizé < 7 milli osmol/kg. Ha a sejt kdrnyezetének ozmoézisnyomasa valtozik, akkor a liiktetd tirdcske-komplex
mitkodésének intenzitasa is modosul. Ha tovabbi valtozas nincs, akkor az egysejtii gy alkalmazkodik hosszabb
tavon a megvaltozott ozmolaritasu kdrnyezethez, hogy valtozik a vizfelvétele, megvaltoztatja a sejtmembrannak
a viz szamara torténd atjarhatosagat és a citoplazma ozmolaritasat. A folyamat mindig ugy alakul, hogy a citoplazma
hiperozmotikus maradjon a kiilvilaggal szemben. Amint az alkalmazkodas folyamatat kvetGen a citoplazma ismét
hiperozmotikussa valik, a liiktetd tir6cske-komplex miikddni kezd. A folyadék kipumpalasa mellett a rendszer
kiilonbozo anyagokat juttat ki a sejtbol, illetve a sejtfelszinre. Ez a feladat még kevéssé ismert. Annyit mar tudni
rola, hogy idonként natrium és kalcium kivalasztasa torténik ilyen modon. A protiszta citoplazmara altalanosan
jellemz6 a viszonylag magas kalium- és alacsony natrium-koncentracio. A kdzponti vakuolaban azonban még
magasabb a kalium, valamint a klorid ionok koncentracioja, mint a citoplazmaban. Egyelore nem ismert, hogy
van-e kapcsolat a fenti kationok aktiv transzportja és a liiktetd tirdcske-komplex elektrolit-tartalmanak alakulasa
kozott.

A liiktetd tirdcske-komplex egy masik feladata a sejt térfogatanak gyors megvaltoztatasa. Hipertonias kozegben a
KVK miikodése ledll és az egysejtii mérete csokken. Ha nem végzetes a valtozas, az egysejtll visszanyeri alakjat
¢s a KVK ismét miikddni kezd. A hipertonias kiilsé kornyezethez az egysejtli igy alkalmazkodik, hogy egyes
Hipoténias sokknal a sejt eleinte novekszik, majd visszatér az eredeti sejtalakhoz. Ekdzben az egysejtii
Osszefoglaloan ozmolitnak nevezett anyagokat juttathat a kdrnyezetbe, amelyek kozvetlen vizet vonnak ki a sejtbol
s ezaltal s sejt térfogatat csokkentik.

Az ozmotikus stressz olyan egysejtiicknél jelenti a legnagyobb kihivast, amelyek jellemzden véaltozé
elektrolitkoncentracioju élohelyeken fordulnak eld. A brakkvizek és kontinentalis sosvizek protiszta lakdi gyakran
ki vannak téve ozmotikus sokknak. Az ilyen €l6helyeken el6forduld eurihalin Dunaliella salina zdldalga az
ozmotikus stresszvizsgalatok egyik modellszervezete lett (Ramos és mtsai 2011). Az eukariota mikroalgak kozott
egyediilalld mdédon glicerint és béta-karotint halmoz fel. Utdbbi a kloroplasztisz sztromajaban talalhato
lipidcseppekben van jelen. A sejt alakvaltozasat nem korlatozza merev sejtfal, ezért az ozmotikus sokk hatasara
latvanyosan duzzad vagy zsugorodik. Ozmoregulacioja mas modon torténik mint az eddig bemutatott protisztaknal.
A Dunaliella salina-ban nincsen liikktetd tirdcske, bar a sejt acidokalciszomat tartalmaz. Kezdetben a citoplazma
fagyaspontjat vizsgalva arra kovetkeztettek, hogy az alacsony fagyaspontérték minden bizonnyal a citoplazma
ezt a feltevést. Késobb deriilt ki, hogy a szénhidratanyagcsere szamos enzimjét a natriumklorid kifejezetten gatolja,
igy ennek jelentds mennyiségi novelése karos lenne az egysejtli szamara. A Duneliella nem a sot, hanem a
fotoszintézis soran eldallitott glicerint hasznalja az ozmotikus stressz kikiiszobolésére. A legtobb eukariota
sejtmembranja a glicerin szamara jol atjarhatd. A Dunaliella-ban viszont a megndvekvo kiilsé sokoncentracio
hatasara intracellularisan megemelkedik a glicerin mennyisége. A Dunaliella sejtmembranja nem ereszti at a
glicerint (Oren 2005). Ennek hatterében a sejthartya szterol és foszfolipid molekuldinak megvaltozo aranya allhat.
Az ozmotikus sokk kozvetlen hatasara a membran szterolok a citoplazma raktarakbol bekeriilé tovabbi szterolokkal
egyiitt megndvelik a sejtmembran lipdkettdsrétegének a rendezettségét, mikozben intracellularisan fokozodik a
sejt glicerin szintézise. Mindkét folyamat elényos az egysejtli szamara. A masodik 1épésben a megnovekedett
intracellularis glicerinkoncentracié eredményeként egy 0j ozmotikus egyenstly all be, de ebben a fazisban a
szterolok aranya csokkenni kezd a sejthartyaban. A membran rendezettségét a tovabbiakban mas molekuldk,
kiilénbdzo glicerinszarmazékok fogjak fenntartani (példaul DGST: diacilgliceriltrimetilhomoszerin), tovabba a
foszfolipid oldallancoknal megné a telitett zsirsavszarmazékok aranya. A Dunaliella glicerinszintézisének emeléséhez
sziikséges egy a sejthartyaban helyet foglald Na-fiiggd foszfattranszporter (DvSPT1) jelenléte. Hiperozmotikus
sokknal vagy foszfat-éhezéskor ennek a transzporternek a mennyisége né. Foszfatéhezés hatasara emelkedik a
foszfatbevitel rataja és az extracellularis foszfataz aktivitds. A foszfat bevitele natrium szimporttal torténik. A
Na'/foszfat szimporter mellett Na'/szulfat szimport is torténik. Ez arra utal, hogy a Dunaliella a natriumfelvétel
soran kialakul6 elektrokémiai natrium-gradienst hasznalja fel a foszfat és szulfat felvételhez sziikséges energia
biztositasara. Ez a mechanizmus az allatoknal jellemzd, ahol a natrium ionok transzportja egyike a legalapvetbb
transzportfolyamatoknak, szemben a gombakkal és novényekkel, amelyeknél a protontranszport a jellemzd. A
foszfatkoncentracio emelése nem csak a foszfatraktarak feltdltéséhez kell, hanem ez teszi lehetdvé a glicerin
mennyiségének novelését, amely mar kozvetleniil védi az egysejtiit az ozmotikus sokk hatasaitdl. (Li és mtsai
2006).
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3.5. Ingerlékenység

3.5.1. Az élettelen kornyezet jelzéseinek fogadasa

Az egysejtli a kdrnyezete kiilonb6z6 tipusu valtozasait érzékeli és reagalhat rajuk, ami tobbnyire mozgasvaltozasban
nyilvanul meg. Kiilondsebb kiilsé inger nélkiil a viztérben a csillosok random modon Gszkalnak, kitiintetett irany
nélkiil, altalaban a hossztengelyiik koriil egy helikalis palyat leirva. A feliileten mozgd jarélabacskas csillosok (pl.
Euplotes és Stylonychia fajok) minden kiilonosebb kornyezeti hatas nélkiil ide-oda szaladgalnak az alzaton, hirtelen
iranyvaltoztatasok kozepette. Mindkét mozgéasforma belsd szabalyozas alatt all. Az utobbi esetben kimutattak,
hogy a membranpotencial er6sen ingadozik az Euplotes és Stylonychia fajoknal. A membranpotencial valtozasa
eléri azt a fesziiltség értéket, amikor kisiilés kovetkezik be és a kalcium akcids potencial minden esetben a
csillomozgas reverzidjat eredményezi (ellentétes lecsapasi irany).

Az ingerre kivaltott mozgasformak protisztaknal kiilonb6zo eredetii taxisok vagy kinézisek lehetnek, aszerint,
hogy van-e konkrét iranya a kivaltott mozgasnak vagy nincs, csak az egysejtll sebessége €s Uszasiranya valtozik
meg. Pozitiv (vagy direkt) kinézis akkor fordul eld, ha az iszés sebessége nd, mig negativ (vagy inverz) kinézis
akkor, ha az csokken. Szamos améba gyorsabban kezd kuszni ha er6sebb lesz a megvilagitas (pozitiv fotokinézis).
A z61d papucsallatkak a l[atdmez6 megyvilagitott részén gyiilnek ssze, ott mozgasuk lelassul (negativ fotokinézis).
Ha a vilagitds még erdsebb, akkor a kevésbé megvilagitott tér felé usznak mind gyorsabban és kevesebbet fordulnak
vissza, mint normal iszasuk soran (ez is pozitiv fotokinézis).

A taxis tipust, ingerre kivaltott mozgasformanal az inger iranya befolyasolja a mozgast. Egyes Metazoa sejttipusok
(pl. ivarsejtek, fehérvérsejtek) is reagalhatnak taxis jellegli mozgassal a kornyezet bizonyos ingereire (pl. kémiai
ingerek). Példaul a leukocitak kemoattraktansok hatasara 1épnek ki az erekbdl és jutnak el arra a helyre ahol az
immunvalasz bekovetkezik (Constantin és Laudanna 2010). Emiatt a taxisok protiszta modellszervezetekben
torténd tanulmanyozasanak komoly élettani és egészségiigyi jelentOsége van. A taxisok kutatidsanal legtdbbet
hasznalt protiszta modellek a Tetrahymena és a Dictyostelium.

A direkcionalis mozgasokat gyakran valamilyen mechanikai vagy kémiai inger valtja ki.

A mechanotaxis jelentdségét foként amoboid egysejtiieknél (valamint fehérvérsejteknél) vizsgaltak. Példaul a
milyen modon valtja ki biokémiai folyamatok sorat az egysejtiiben, sokdig ismeretlen volt. Az Entamoeba histolytica
uroidalis polusanal (testvégénél) lokalisan magneses mezd gradienst hoztak létre vagy a sejten kiviil vagy a sejt
belsejében. Az intracelluldris gradiens hatdstalan volt, azonban az extracellularis gradiens megvaltoztatta az amdba
mozgésat: a csokkend erdsségli magneses tér irdnyaban mozdult el és polaritasat tartosan megoérizte. Sikeriilt
azonositani a jelatviteli mechanizmus els6 elemét, a foszfatidilinozitol-3-kinazt (P13-K). Tehat ez inditja el a sejtvaz
atrendez6déséhez és a mozgas megvaltozasahoz vezetd folyamatot (Riviere és mtsai 2007).

Az inger altal kivaltott mozgas iddvel valtozhat. Példaul a nagyméretii, kontraktilis heterotrichak, mint a Stentor
vagy Spirostomum fajok a szabalyos id6kdzonként végzett mechanikai ingerlésre egy adott id6 elteltével mar nem

s

A protisztak direkcionalis mozgasai kozott talan a kemotaxist tanulmanyozak legtobbet, hiszen e témaban jelentds
szamu, az allati sejtek migracios folyamataival analog folyamat figyelheté meg (K6hidai 2012).

A fényre minden egysejtli érzékeny. A legtobb protisztanal jellemz6 valaszfolyamat a negativ fototaxis, amikor
a megvilagitas iranyaval ellentétesen haladnak. Néhany egysejtiiben specialis organellumok alakultak ki bizonyos
érzékelési feladatok ellatasara. A csillésok Ophryoglenida rendjében alakult ki a Lieberkiihn-féle szervecske. A
vesealaktl organellum (,,watch-glass organelle”), az oralis régidban helyezkedik el, feltételezhetéen a taplalék
megtalalasaban és felvételében jatszik szerepet. A nagyjabdl 7x3x1 um méretli organellum tobbszaz, er6sen fénytord
lapocskakbol épiil fel. Az Ophryoglenida csillésok komplex fejlédésmenetti hisztofag fajok, ahol a mozgékony,
taplalékot keresd alak (theront) pozitiv fototaxist mutat. A taplalkozas utan a soronkovetkezd fejlodési alaknal
viszont (protomont) mar egyértelmiien negativ fototaxis figyelheté meg. A Lieberkiihn-féle szervecske mindkét
fazisban jelen van. A direkcionalis mozgas iranya tehat fajon belill is eltérhet a fejlodési allapotnak (és ezzel
Osszefiiggésben az életmdodnak) megfelelden.
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A nitrat 1égzést végz6 mikroaerofil Loxodes csillosok optimuma sziik fizikai hatarok kdzott mozog. Az oxigénmentes
vizréteget éppugy keriilik, mint az aerob térségeket. A Loxodes szamara ezért a neutralis gravitaxis rendszerint
elény6s. Ennek soran az egysejtii a feliileten fel-le siklik, Gigy, hogy a mozgas ereddje nulla, ugyanott marad. A
csillos dorzalis oldalan apro, 5 um méretii gombdcskék sorakoznak egymas mogott, amelyek egyfajta mikroméretii
sztatocisztat képeznek, amelyek miikodési elvét mar megfejtették. A Miiller-féle testekben egy barium kristaly és
egy egészen rovid csilloszal talalhato. A bariumkristaly mindig a f61di gravitacio iranyanak megfeleléen helyezkedik
el a vakuolaban, és az egysejtii Giszasiranyatdl fliggden mas-mas iranybol érinti meg a csillot. A csilld alapi testje
Osszekottetésben all a kortikalis filamentumokkal, amelyek a testi csillok alapi testjeihez futnak. Ilyen modon a
sztatocisztoidbdl a mozgast kivitelez6 csillokhoz jut az informacio és befolyasolja az egysejtli iszasiranyat.
(Hausmann és mtsai 2003)

3.5.2. A sejt-sejt kommunikacio lehetdéségei és a
»,Szocialis” parazitak

A sejt-sejt kommunikacio szamos jol ismert példajardl tudunk a protisztak kozott. A csillosoknal a konjugacio
el6tt kibocsajtott gamonok a kemorecepcid elvén segitik eld, hogy a konjugansok egymasra talaljanak.

A csillosoknal (Tetrahymena-ban) tobb, a sejt-sejt kommunikacidoban részt vevé molekulat sikeriilt kimutatni,
amelyek emldsben és az emberben jelen vannak: ezek az ACTH, inzulin, relaxin, interleukin 6, endothelin és
melatonin. A molekuldk pontos szerepe az egysejtlickben még nem ismert (pl. Csaba és mtsai 1999, K6hidai és
Csaba 1995, K6hidai és mtai 2000, 2003).

A kovetkezékben a kommunikacio olyan példairdl lesz sz6, amelyek molekularis szabalyozasi hattere még jobbara
feltaratlan, de a jelenségek megléte modelleken keresztiil igazolast nyert.

Egyes protiszta parazitdknal a populacid szabalyozasa sajatos, a baktériumoknal megismert quorum sensing elve
alapjan torténik. A legtobb ¢loskodé szamara fontos, hogy a gazdaszervezet tartdosan biztositsa a parazita
sziikségleteit. A Trypanosoma brucei hemoflagellata képesek szabalyozni 6nndn populacidja méretét a gazdan
beliil. Az emberi vérben a Trypanosoma brucei hosszl, nytlank tripomasztigota formai uralkodok. Ezek a formak
osztodoképesek. A sejtpopulacidban idovel rovidebb, zomokebb tripomasztigotak keletkeznek, ezek az alakok
azonban nem tudnak osztddni (és antigén variaciot sem mutatnak). Egyeldre csak feltételezik egy olyan molekula
képzodését, amelyet a megnyult alakok a parazitémia tetdpontjan kezdenek termelni, ez indukalhatja a zomok
formak kialakulasat. Utobbiaknal fokozatosan olyan preadaptaciok is megjelennek, amelyek a rovargazdaban
lehetnek eldnyosek (pl. jol fejlett mitokondrium, glikoszomak redukcidja stb.). Egér modellben végzett kisérletek
alatamasztottak a hosszukas és zomok alakok aranyanak a valtozasat, utobbi javara az iddben. A mennyiségi
adatokra felallitott matematikai modellek is alatamasztjak a quorum sensing mechanizmus meglétét. Ez azt jelenti,
hogy e bioldgiai rendszerekben a sejtes populaciok egyedsiiriiségének valtozasa hatékonyan képes befolyasolni
milyen — biokémiai indikatorokkal is jol jellemezhet6 - funkcionalis allapotot vesz fel a populacio..

A Plasmodium chabaudi az ivararanyat is tudja modositani, aszerint, hogy mekkora a populacio genetikai diverzitasa.
Minél kisebb, annal inkabb ndveli a gamétak kozott a ndivaruak ardnyat. A Metazoa-nal miikddo hipotézist sikeresen
tesztelték, ugy, hogy kiilonb6z6 szamu genotipus-varidnst juttattak be a kisérleti allatokba. A Plasmodium-ok a
genomvariansok szamatol fiiggéen allitottak be az ivararanyukat. (Lopez és mtsai 2011)

3.6. Szaporodas

Az egysejtiick osztodassal szaporodnak. A sejtmag kettéosztodasat (kariokinézis) kovetden a sejt befiizodik majd
kettévalik (citokinézis). Legtobbszor két egyforma leanysejt alakul ki, de a legkiilonbzdbb helytiilé egysejtiieknél
az anyasejtrol egy kisebb, eltér6 formaja leanysejt, a rajzo valik le, majd elszik (példaul csillésoknal: szajkoszorus
csillosok, tolesérszajuak, szivokas csillosok; Desmothoracida: nyeles napallatka; szamos nagyméretii foraminifera).
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3.23. abra. Példak az inekvalis osztddasra a) nyeles napallatka (Clathrulina elegans) ostoros rajzdja és vegetativ
alakja (Cienkowsky utan) b) harangallatka (Vorticella sp.) bimb6zo6 egyede c) tolcsérszaju csillos (Spirochona
gemmipara) bimb6z6 példanya

A csucsszerves sporasoknal a trofozoita skizonttéa alakul, amely hasadasos sejtosztodast (skizogonia) végez. Ekkor
mitdzisok jatszodnak le gyors egymasutanban, amelyek eredménye sok apro sejt (merozoita) kialakulasa lesz.

A hatarozott sejtalakkal rendelkezd protisztaknal a sejtosztodast jellemzo alaki valtozasok kisérik. A kiilonféle
ostoros egysejtiieknél a citokinézis a sejt eliilsé végén, az ostor kdzelében indul egy befiizédéssel, amely mind
mélyebbre hatol, végiil a leanysejtek szétvalnak. A csillosoknal mindig haratiranyt a befiizodés. A hazas amdbaknal
a testa megléte miatt igen latvanyos valtozasok torténnek az osztddas soran. Az amdba a haz nyilasan kinytjtozva
allabai segitségével létrehozza hazanak pontos tiikkorképi masat, a citokinézis csak utana kovetkezik. A leanysejt
csak a ,.kulcsrakész” hazat tudja birtokba venni.
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3.24. abra. Kiilonbozo egysejtiick osztddasa. a) csupasz amdba (Admoeba) b) hazas amdba (Euglypha) c) dinoflagellata
(Dinophysis) d) csillos egysejtt (Tetrahymena) (forrés: a) Schulze 1874 b) Schewiakoff utdn Calkins 1933)

A sejtmag mitozissal osztodik. A kromoszoémakhoz kapcsolddd magorsofonalak kétoldalt egy-egy mikrotubulus
organizator centrumbdl erednek (MTOC), ezeken a nukleacids helyeken gyakran centridlumok vagy alapitestek
talalhatok. A soksejtlieknél a mitozis menete nem mutat valtozatossagot, a protisztaknal annal inkabb. A
sejtmaghartya sorsa, a magorsofonalak elhelyezkedése, szimmetrija és eredése a protiszta csoportoknal kiilonb6z6
lehet.

Nyilt mitozis soran a maghartya teljesen lebomlik, zart mitdzisnal az osztdédas soran megmarad (utdbbit
kriptomitdzisnak is nevezik). A félig nyilt mitozis alatt a maghartya egyes pontjain folytonossagi hiany alakul ki.
Ezeken a helyeken keresztiil kapcsolodnak majd a magorsdfonalak a kromoszomakhoz. A sejtmaghartya részleges
lebomlasanak els6 1épése a sejtmaghartya egyes poruskomplexeinek szétesése, ezeken a helyeken indul meg a
maghartya dezintegralddasa. A fragmentalt sejtmaghartya azonban tovabbra is a nukleuszra jellemz6 gombolyded
alakot formal. Megsziinik a kromatin és a sejtmaghartya alatti fehérjék kapcsolodasa. Allatokban a sejtmaghartya
alatti lamina szétesése is megtorténik, a lamin-szerii sejtvazelemek 1étezése azonban még csak néhany protisztanal
bizonyitott, igy a folyamat tovabbi sejttani részletei még ismeretlenek.

Ortomitézisnal a magors6 a két MTOC altal kijeldlt tengelyre nézve szimmetrikus elrendez6dést mutat, mig a
pleuromitézisnal nem.

A nyilt ortomitézis a legismertebb osztodasi forma, ez jellemzd u.i. az allatok (Opisthokonta, Metazoa) és a
novények (Archaeplastida, Chlorobionta) tulnyomoé tobbségére. Valtozatos egysejtiicsoportoknal fordul eld:
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bizonyos nyalkagombaknal és az Acanthamoeba genusznal (Amoebozoa), a Cryptomonadea algaknal
(Archaeplastida), szamos Stramenopila-nal (Chrysomonadea, Pedinellida, Labyrinthulea), és egyes Alveolata-nal
(Monocystis gregarina fajok), tehat 6t kiilonboz6é szupercsoportban. A kiilonb6z6 mitdzis tipusok kozott a nyilt
ortomitozist tartjak a leginkabb levezetett, mig a zart mitozist a legdsibb tulajdonsagnak.

A félig nyilt ortomitozis elején egy helyen alakul ki a két MTOC, a maghartyan kiviil, majd a profazis végére a
sejt két ellentétes polusara vandorolnak. A maghartya a pdlusoknal perforalodik, €s a mikrotubulusokbol allo
magorsofonalak behatolnak a maghartya nyilasain és kialakitjak a magorsot. Ez jellemz6 az Archaeplastida-ban
a Chloromonadida csoportra, példaul a Volvox fajokra, Opisthokonta-ban a galléros-ostorosokra (€s olyan allati
modell-szervezetekre, mint a Caenorhabditis elegans, valamint a Drosophila melanogaster), az Amoeboza-ban
az Amoeba proteus-ra, a Stramenopila-ban az Actinophryda napallatkakra és az Alveolata kladban néhany
gregarinara.

A zart ortomitézisnal az érintetleniil marad6é maghartyan beliil alakul ki a magorso (példaul: Fungi, Amoebozoa:
Arcella fajok, Rhizaria: Euglypha és Vampyrella fajok, Alveolata: a csillésok mikronukleusza, Excavata:
Trypanosomatida), ezért zart intranuklearis ortomitozisnak is szokas nevezni.

A pleuromitézisnal két, fliggetlen, fél-magorso jon 1étre a sejt egyik polusa kozelében, majd szétvandorolnak és
elhelyezkednek a két ellentétes poluson, ezzel indul az anafazis. (Pleuromitozisnal nincs metafazis, nem helyezkednek
el a kromoszomak a sejt egyenlitdi sikjaban.)

A félig nyilt pleuromitézisnal a magorsok (MTOC) a sejtmaghartyan kiviil helyezkednek el, majd a maghartyan
nyilasok keletkeznek, amelyeken keresztiil a magorsofonalak behatolnak a kromoszémakhoz. Ez az Apicomplexa
jellemz6 mitdzisa.

A hasadasos osztodas soran (skizogonia) két mitdzis kdzott a magorsok nem bomlanak el. A kromoszéomaék a
magorsofonalakhoz rdgziilnek mindaddig, amig valamennyi mit6zis be nem fejezddik €s kialakul a szamtalan apro
sejtmag. Ez a mechanizmus akadalyozza meg a skizogdnia soran a kromatidak random szétterjedését az ideiglenesen
poliploid magbdl.
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3.25. dbra. A mitdzis tipusai protisztdknal. (Raikov 1994 nyoman)

Zart pleuromitdzisnal a maghartya kiils6 vagy belsé oldalan alakul ki a magorso6 két polusa. Zart intranuklearis
pleuromitézis fordul eld a kinetoplasztiddknal, oximonadiddknal, foraminiferdknal, radiolaridknal és egyes
Archaeplastida-ba tartozé ostorosoknal. Zart extranuklearis pleuromitézisnal a magors6é a citoplazmaban
helyezkedik el €s nincs kdzvetlen kapcsolata a kromoszomakkal. A Parabasalia és a Dinoflagellata csoportokban
jellemz6 (Raikov 1994). Az 1j sejtmaghartya a régi téredékeibol képzodik.

3.7. Ilvaros folyamat

Azoknal az egysejtiicknél beszélhetiink ivaros folyamatrol, amelyeknél ismert a meidzis folyamata. Az ivaros
szaporodas kifejezés hasznalata kerillendé az egysejtliecknél, mert a meidzist rendszerint nem Kiséri
egyedszamnovekedés. Meidzis soran egy vagy tobb diploid egysejtiibdl meidzissal haploid (gametikus) sejtek
keletkeznek, amelyek 6sszeolvadasaval uj diploid egyed jon 1étre.

Jelenleg az az elképzelés uralkodik, hogy az utols6 eukariota kozos dsnél mar megjelent a meiozis és igy az ivaros
szaporodas képessége az eukariotakkal egyidds. Ezzel szemben az egysejtiick nagy részénél nem figyelheté meg
ameiozis folyamata, annak dacéra, hogy szamos aszexualis faj genomjaban kimutattdk mar a meiézissal kapcsolatos
gének jelenlétét (pl. Carr és mtsai 2010). Foéként a legegyszertibb fejlodésmenetet (aktiv, taplalkozo alak és ciszta
formak valtakozasa) mutato protisztaknal hianyzik vagy nagyon ritka jelenség a meidzis. fgy példaul nem ismert
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az Amoebozoa z6ménél, kivéve a nyalkagombakat ¢és a kiilonleges Sappinia diploidea nevii csupasz amébat
(Walochnik és mtsai 2010). Nincs meiozis a Cercozoa nagy részénél (filopodiumos hazas amdbak, ostoros fajok),
valamint a teljes Excavata csoportban. A bonyolult fejlédésmenetii fajoknal rendszerint van meiozis, kivétel a
Trypanosomatida (Excavata, Euglenozoa), ahol eddig nem sikeriilt kimutatni. Az egysejtli Opisthokonta csoportok
kozott a galléros-ostorosoknal vagy a Nuclearia rokonsagaba tartozo egysejtiieknél sem ismert a folyamat (bar a
meiozissal kapcsolatos gének az eldbbinél jelen vannak). A Rhizaria zdménél, az Archaeplastida, Alveolata,
Stramenopila csoportoknal azonban 4ltalanosan eléfordul.

A meidzis jelenlétére nem csupan a genomban megtalalhatd, meiozissal kapcsolatos gének alapjan kovetkeztetnek.
Az Opisthokonta-ba tartoz6 Ichthyosporea parazitdknal populaciogenetikai megkozelitéssel bizonyitottak a
rekombindacidt és ezaltal a meiodzis jelenlétét (Marshall és Berbee 2010).

Az aszexualis Excavata képvisel6je a fontos human bélparazita Giardia intestinalis. Bar a klasszikus, meiozissal
jaré ivaros folyamata nincs, mégis torténhet benne genetikai rekombinacio. A diplozoikus felépitésii egysejtii
trofozoitajaban két, cisztijaban 4 sejtmag talalhatd. Nemrég kimutattak, hogy a cisztan beliil az egysejtli osztddik
és a keletkez0 leanysejtmagvak (4) kozott a sejtmagvak iddleges dsszeolvadasakor homoldg rekombinacio torténhet.
Ezt kovetden azonban a sejtmagok szétvalnak és a sejtosztodas mitdzissal befejezddik. A folyamatban a meidzishoz
tartoz6 gének is részt vesznek (Carpenter és mtsai 2012) Ez a példa szemléletesen bizonyitja, hogy az életmod
kovetkeztében ugyan a klasszikus ivaros folyamat egésze hianyzik, a genetikai rekombinaciot azonban, részben a
meiodzis eszkoztaraval, megoldja az egysejtii.

A csillosok ivaros folyamata a konjugacio. A konjugacio soran valamelyik csillosfaj két egyede 6sszekapesolodik,
majd a folyamat befejeztével szétvalik, tehat egyedszamvaltozas nem torténik, azaz szaporodas ebben az értelemben
nincsen. Ritkabb esetben totalis konjugécio torténik, amikor egy csillés nagyobbra nétt (makrogamont) sejtjébe a
kisebb csillés (mikrogamont) beleolvad. Az utébbi folyamat a helytiild telepes csillésokra jellemzd, példaul a
Zoothamnium-ra és rokonaira (szajkoszorus csillosok, Peritrichia).

A normal konjugacié soran a haploid genom kdlcsénosen kicserélddik a két résztevd partner, az .n. konjugansok

crer
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3.26. abra. A konjugacio 1épései. a) a konjugansok dsszekapcsolodasa jelt ad a mikronukleusznak és elkezdddik
a meiozis els6 f0szakaszanak profazisa b) a meiodzis soran képzodott egyik leanymag mitdzissal két gametikus
sejtmagot hoz 1étre mindkét sejtben c) a konjugansok egy-egy vandormagja a plazmahidon atmegy a masik sejtbe,
majd fuzional a marad6 maggal (kariogamia), egy-egy genetikailag azonos zigotikus mikronukleuszt létrehozva
mindkét sejtben d)-¢) a zigotikus mikronukleusz kétszer osztodik mitdzissal, 1étrejon az 0j szomatikus makronukleusz
és az 0j germinativ mikronukleusz eldje (progenitora) f) a masodik mitotikus osztddas utan a leendé makronukleusz
megnagyobbodik, a mikronukleusz kicsi marad, a sziildi makronukleusz degradalodik g) a szétvalt exkonjugansok
elusznak, majd a tovabbiakban mit6zissal osztédnak. (Chalker és Yao 2011 nyoman)

Egy fajon beliil a konjugaciora képes sejtvonalak parosodasi tipusokat alkotnak. A tobbsejtiicknél, példaul az
csillosoknal kettdnél tobb parosodasi tipus is 1étezik, az ,,ivar” kifejezés (,,him- vagy ndivari”) nem hasznalatos.
Pérosodasi tipusok mas egysejtiicknél is el6fordulnak. A sejtes nyalkagombak k6zé tartozo Dictyostelium fajoknal
példaul 2-6 tipus ismert.

A konjugaciot megel6zden a partnerek, konjugansok egymasratalalasat specialis marker molekulak, a gamonok
biztositjak. A gamonokat a csillésok egy része kibocséjtja a kdrnyezetbe (példaul a Blepharisma fajoknal, az
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Euplotes octocarinatus, E. raikovi és E. patella, valamint a Dileptus margaritifer ismertebb fajoknal) ezeket a
molekulakat feromonoknak tekintjiikk. Az Euplotes-feromonok (Er-1 és Er-2) érdekes modon hatasosak a
laboratoriumi Tetrahymena pyriformis tenyészetekben is, ahol interspecifikus kemotaxist idéznek el6 (Kéhidai és
mtsai 2007). Mas csillosoknal, példaul a Paramecium fajoknal, az Euplotes crassus, E. minuta és E. vannus
jarolabacskas csillosoknal a gamonok nem tavoznak a sejtbdl, feltételezések szerint a sejtfelszinen talalhatok. A
Blepharisma japonicum szemhéjallatka nevii csillosnal két parosodasi tipus van. Az I. tipus gamonja egy sejtfelszini
glikoprotein, amelynek szintézisét az egysejtii fejlodési allapota és a kdrnyezeti hatasok szabalyozzak. A II. tipus
gamonja, a blepharismone viszont csak 1 ng/ml koncentracié mellett indukalja a konjugaciot. Mindkét parosodasi
tipusnal megvan a masik gamonjat érzékeld receptor.

Azoknal a fajoknal, ahol tobb parosodasi tipus van, a jeladas-jelfogas bonyolultabb a nagyszamu gamon és receptor
miatt. A csillésoknal azonban egy tovabbi tényezd, a szingének 1éte is neheziti a megfeleld par megtalalasat. A
szingén genetikai faj, amely morfoldgiailag nem kiillonboztethetd meg a tobbi szingéntdl, azonban reproduktiv
izolaciot mutat azokkal szemben. Az els6 szingéneket Tracey Sonneborn amerikai protozoologus fedezte fel 1938-
ban. Minden szingén csak az azonos szingén komplementer parosodasi tipust egyedeivel konjugal.

Az Euplotes octocarinatus jarolabacskas csillos morfoldgiai faj, amelynek tobb szingénje van. Az 1. szingénnek
tiz parosodasi tipusa van, amelyeket négy kodominans allél hatdroz meg hatféle heterozigdta és négy homozigdta
kombinécioban. Mind a négy allél mas-mds feromont kodol. Egy esetben a feromon receptorat is karakterizaltak

(Mbllenbeck és Heckmann 2002).

3.8. Morfogenezis

A legtdbb protisztaban kiils6 vagy belsd szignalok hatasara jol lathaté morfologiai valtozasok mennek végbe,
amelyek soran a sejtalkotok vagy megvaltoznak vagy eltlinnek, esetleg 1j struktirak jelennek meg az egysejtiiben,
amelyek megvaltoztatjak a megjelenését. Ezen morfoldgiai valtozasok folyamatat 6sszefoglaloan morfogenezisnek
nevezziik. A morfogenetikus atalakulas megindulhat a kornyezet kiilsé jeleire (példaul a kiszaradé kornyezet sok
protisztanal elinditja a betokozddast), vagy a bonyolult fejlodésmenetii fajoknal az egymast kdveto fejlodési alakok
atalakulasi folyamata bels6 jelzésre. A szaporodashoz és az ivaros folyamathoz is nagyszamu morfogenetikus
valtozas kapcsolodik.

3.8.1. Kilils6 kornyezet hatasara bekovetkezé alaki
valtozasok

A taplalékforras Osszetételének megvaltozasa szamos csillosban maga utan vonja a predator morfogenetikus
atalakulasat. A Tetrahymena baktérium dominanciaja taplalékkinalat esetén kisebb szajmez6t fejleszt (kisszaju
vagy microstoma forma), ha azonban mas csillosokat kap taplaléknak, megjelenik a nagyszaju (macrostoma) forma.
A Blepharisma fajoknal a taplalékkinalat minéségéhez kapcsolodik az driasalakok megjelenése (Hausmann és
mtsai 2003). Ha a Blepharisma monokultaraban a baktérium taplalék fogytan van, a sejtek egy része az atlagos
300 wm méret tobbszordsére nd, majd kannibalként nekilat a fajtarsak fogyasztasanak. Az oriasegyedek eltiinnek,
ha ismét van elegend6 baktérium-taplalék.
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3.27. abra. A szemhéjallatka (Blepharisma undulans) csillos egysejtli oridsegyede, benne egy fajtars emésztés alatt
all6 maradvanyaval. A felvételen az 6rasegyed mellé betiszik egy normal méretli szemhéjallatka, majd egy
papucsallatka — video

crer

nedves talaj vagy pocsolya kiszaradoban van, az amdboid alakok betokozodnak. Ha ismét elegendo a vizboritas,
a kitokozodd egysejtii ostorossa alakul at. Az ostoros alakok nem tudnak taplalkozni, a ndvekvd
elektrolitkoncentracio felé igyekeznek, pl. az alzatra. Az alzaton ostoros-amdboid atalakulas kovetkezik be és az
amdba a tovabbiakban a feliileten taplalkozik és szaporodik. A Naegleria gruberi amdboidbol ostoros formava
alakulasahoz legaldbb 90 percre van sziikség. Kisérletesen a hoémérseklet-csokkentés és mechanikai hatéas (razas)
kiilon-kiilon és egyiitt egyarant képesek elinditani a morfogenetikai valtozast.
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3.28. abra. Atalakulas a Naegleria gruberi kiilonboz6 alakjai kozott a) ciszta b) améba c) ostoros alak (abrak
Alexeieff 1912 nyoman)

3.8.2. A betokozodas

A Dictyostelium szocialis amobanal a magas ozmolit (ozmotikusan aktiv vegyiilet) koncentracié valamint az éhezés
egyarant betokozddast valt ki a és gatolja a nyugalmi allapotban levo sejt kitokozodasat. Ennek a folyamatnak a
molekularis mechanizmusat mostanaban kezdték feltarni. A kornyezet névekvd ozmolalitasa példaul egy viztest
(mondjuk akar egy talajmélyedés) kiszaradasa folyaman figyelheté meg. Az amdébanak ekkor 1étfontossdgu, hogy
a kiszaradastol még idében megovija a sejtet. Az ozmolit hatasara meginduld betokozodast a cAMP mennyiségének
a sejtben. Az ozmolitok ilyen hatasat tapasztaltak mar Acanthamoeba castellani és Hartmannella rhysodes am6bak
cisztaképzése soran is. Feltételezik, hogy az 6sibb, szoliter am6baknal a kiszaradas-stressz ellen kialakult védekezési
mechanizmus 1épése (a cisztaképzés — betokozddas folyamata) épiilt be a szocialis amdbaknal a fejlédésmenetbe,
igy az komoly evolucios jelentdségre tett szert. A Dictyostelium fajoknal az ozmolit aktivalja az adenilat-ciklazt,
amely noveli az intracellularis cAMP koncentracidt és ennek hatdsara az amébak aggregatumba tomoriilnek,
valamint egy U.n. prespora sejtet hoznak 1étre. Ekozben a cAMP a PKA novekedését valtja ki, aminek a hatasara
beindul a spdrak érési folyamata, viszont amig magas a spora feji részén az ozmolalitds, addig nem hagyja azt
kicsirazni (Ritchie és mtsai 2008). A cAMP fenti, belsd szignalizacidban betdltott szerepe mellett a Dictyostelium
fajokban az evolicid soran egy szerep-modosulds is létrejott. A termdtest-morfogenezis koordindcidjanak
folyamataban az intracellularis mellett extracellularis cAMP is részt vesz: a sejthartya kiilsé felszinének cAMP-
koto receptoraihoz kapcsolodva az extracellularis cAMP molekulak inditjak el a sejtaggregaciot, kemotaxis
indukcidja révén. A késobbi folyamatokban (a kiilonb6zé fenotipusi pszeudoplazmoédiumok és a termétest
kialakitasa) szintén kdzremiikddik. A cAMP ilyen, extracellularis ligand szerepe egyediilallé az eukariotak kozott
(Alvarez-Curto és mtsai 2005).

Sok egysejtiinél nem ismeretes a betokozddas (pl. papucsallatka, Tetrahymena, Amoeba proteus, Trypanosomatida,
Parabasalia, stb.). A Trichomonas vaginalis parazitanak ostoros és amoboid alakja mellett 1étezik egy lekerekedett
formdja is. Latszolag olyan, mintha a sejt nyugalmi allapotba keriilne, ezért pszeudocisztanak nevezik. Sokaig a
korokozo degeneralodo alakjanak tartottak. A pszeudociszta azonban intenziv anyagcserét folytat, semmi koze a
kitartoképletekhez, osztodik és a leanysejtek még tobb trofozoita alakot hoznak létre. Pszeudocisztdk a mar
manifesztalodott trichomoniazisnal jelennek meg, amikor a patogén altal okozott hamelvaltozasok tiinetei mar a
betegnek is feltlinnek. A hidrogenoszoémak szama nagyobb a pszeudocisztakban mint a fert6zés kezdetén jelenlevo
alakokban. A pszeudociszta alak strssztiir6: desztillalt vizben tobb mint 3 6ran at életképes marad, mig a trofozoitak
nem sokkal 2 6ra multan elpusztulnak. Felszinét mikroporusok boritjak és aktivan fagocital, citoplazmaja szamos
apré emésztévakuolat tartalmaz. Férfi betegekben a spermiumok szamanak jelentds csokkenése miatt sterilitasi
tiinetet okoz. A pszeudociszta tehat egy sokaig fel nem ismert fontos stddiuma a parazita ¢életciklusanak, amely
stressztlirésre alakul ki, biztositja a szexualis uton valo sikeres terjedést, mivel 0j szervezet fert6zésekor trofozoitak
jonnek létre beldle, amelyek kialakitjak a trichomoniazis tiineteit (Afzan és Suresh 2012).

3.8.3. Fejlodési alakok atalakulasa az életciklus soran

Szabadonélo egysejtiiek kozott a helytiild fajok és az ostor vagy allab nélkiili passzivan lebegd protisztak életciklusa
soran ostoros rajzok jelennek meg. Egyes fajoknal funkcionalis killonbségek is vannak az egymast kovetd stadiumok
kozott: a Pfiesteria piscicida dinozoanal nem-toxikus és toxikus zoospora alakul ki.

A csillosok sztomatogenezise, vagyis a sejtszaj kortli specialis csillozat és infraciliaturajanak (széjszerkezet)
kialakulasa az egyik legjellegzetesebb morfogenetikai valtozas az egysejtliecknél. Minden sejtosztodasnal
bekdvetkezik. Az 0sztodo csillos testén ekvatorialis sikban keletkezik egy befliz6dés, a citokinézis befejeztével itt
valik szét a két sejt. Osztodas soran a test hatsod végén kialakuld leanysejt (opisthe) szamara 11j szajkoriili, vagyis
oralis csillozat képzddik. Az eliilsé testvég (a beldle kialakuld leanysejt neve proter) oralis csillozata csoporttol
fiiggben megmarad vagy valtozik. Az oralis ciliatura kialakuldsa jellemzé moédon torténik a kiilonb6zo csillos
csoportokban. A folymatnak 6t alapvetd modozata ismert, szamos altipussal. Ezek ismerete alapvetden fontos a
csillosok morfologiai jellemzésénél. Az egyik lehetdség az, hogy az 0j ordlis csilldzat a régitdl teljesen fiiggetleniil,
ujonnan alakul ki (apokinetalis sztomatogenezis), példaul a jardlabacskas csillosoknal (Hypotrichea). A
kinetoszomak ilyenkor de novo keletkeznek. Mashol a régi struktura is felszivodik majd a testi csillozatbol alakulnak
ki a leendd oralis kinetoszomak, pl. a Tetrahymena fajoknal (parakinetalis sztomatogenezis). A tobbi tipusnal
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vegyesen vesznek részt régi s 11j alapi testek az 0j szajkoriili csillozat kialakitasaban. A kiilonb6z6 Hymenostomatia
fajoknal jellemz6é bukkokinetalis sztomatogenezis soran a leend6 proter szajszerkezetének kornyékén de novo
képzodnek a leendd opisthe ) alapi testjei és a régi szajkésziilék elemeinek egy része is részt vesz az 0 szajszerkezet
Iétrehozasaban. A telokinetalis tipusnal a leend6 opisthe eliils6 cstcsi végénél elhelyezkedd szomatikus csillésorok
kinetidai vagy az ott levo kinetida-toredékek vesznek részt az 0j szajszerkezetének kialakitasaban. Olyan csillos
csoportoknal figyelhet meg, ahol az oralis csillézat minimalis (pl. Prostomatea). A mixokinetalis tipusnal a proter
szajszerkezetébdl és a testi csillosorokbol szarmazo kinetidak épitik fel az 0 szdjszerkezetet. A felsorolt
alaptipusoknak valtozatai filogenetikailag tavoli csoportokban is megjelennek. A sztomatogenezis kizarolag kisebb
rokonsagi csoporton beliil (pl. osztaly) tiikr6zi az evolucids rokonsagot (Cs. Bereczky 1998, Lynn 2010).

3.29. abra. Példak a csillds egysejtiick sztomatogenezisére a) apokinetalis sztomatogenezis: egy jarolabacskas
csillos sejtosztodasa soran az opisztén mar jol lathato az uj oralis apparatus kezdeménye (kék nyil) b) parakinetalis
sztomatogenezis (Tetrahymena) ¢) telokinetalis sztomatogenezis (Chilodonella, NB: a proter 0j oralis apparatusanak
kezdeménye, OB: a proter régi oralis apparatusa, késobb eltlinik, RB: az opiszte 0j oralis apparatusanak kezdeménye)

(c forrasa: Calkins 1933)

A Trypanosoma cruzi életciklusa soran szamos fejlodési alak valtja egymast. A legfontosabb atalakulasok egyike
a rovar bélcsatorndjaban az epimasztigotabol a metaciklikus tripomasztigéta kialakuldsa. A folyamatot a
bélcsatorna disztalis szakaszan, az utobélben, a tipanyaghiany inditja el. Eleinte a rezervoszomaban tarolt fehérjék
¢s lipidek mobilizalasaval fedezi az egysejtii a sziikségleteit. Az éhezés hatasara a raktarozott fehérjéket lebontja
a cruzipain, a lizoszomakban és a rezervoszomakban legnagyobb mennyiségben jelenlevo cisztein peptidaz enzim.
A cruzipain aktivitasa elengedhetetlen a morfogenetikai atalakulds soran, mikdzben autofagoszémak és a szerin
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karboxipeptidaz jelenlétében kialakulnak a megnyult tripomasztigotak. A folyamat utols6 szakaszaban az autofag
vakuolak tartalma részben a rezervoszémakba keriil részben lizoszomakkal kapcsolatba 1épve lebomlik.

A Plasmodium fajoknal a sejthartya alatt hizod6 bels6 membran komplex a sporozoita sejt egészén végighuzodik.
A sporozoita-trofozoita atalakulas soran megvaltozik az egysejtii alakja, nagyfoku intracellularis atrendez6dés
kezdddik és eltinnek mindazok a strukturak, amikre a taplalkozo alaknak nincs sziiksége. A belsé membrankomplex
lebomlik és a sejtmag kozépre helyezédik. Az addig megnyult alaku sejt eliilsé és hatso végei eltlinnek, a sejt
legdmbolyddik. A belsé membrankomplex ujbol kiépiil, denz, lemezes szerkezetet vesz fel, majd kijutva a parazitabol
a gazda citoplazmajaban létrehozza a parazitofor vakuolat a trofozoita koriil. Eltinnek a mikronémak, amelyek a
sejtadhéziot szolgaltak a bejutast megeldzden. Nagy kompartmentekben gytilnek dssze, amit a sejt kibocsajt a
parazitofor vakuolaba. A parazitofor vakuola kialakul axénikus tenyészetben is, ami arra utal, hogy a gazdaszervezet
nem hat erre a lépésre. Az atalakulas végére az érett trofozoitaban mar els6sorban a bioszintézishez sziikséges
organellumok lesznek jelen: jol fejlett endomembran rendszerek, mitokondriumok, az apikoplasztisz és a sejtmag.
(Duszenko 2011)

3.9. Fejlodésmenetek

Az egysejtliek aktiv alakja taplalkozik, mozog, szaporodik. A taplalkozo alak elnevezése trofozoita. Eredetileg
csak a parazita protisztaknal hasznaltak ezt a szakifejezést, mara azonban hasznalata altalanosan elterjedt.

Szamos egysejtli ¢életciklusa igen egyszerli. Az Amoebozoa Lobosa csoportjaban a trofozoitak kettéosztodnak,
iddénként kiilonbdzo kiilsd-belsd jelzések hatasara cisztat képezhetnek. A betokozodas képessége azonban sokaknal
hianyzik (pl. Amoeba proteus). Ivaros folyamat hijan nincs is tobbféle lehetdségiik. Szamos ostorosnal is hasonldan
egyszeri életciklus figyelheté meg (pl. Giardia intestinalis).

A betokozodott cisztaban ivaros folyamat (6nmegtermékenyités — autogamia) torténhet, példaul az Actinophryda

V4

Uj sejtek jonnek 1étre.

A nyalkagombaknal termotest képzddésével és sejtes vagy valodi plazmédium kialakulasaval jaro fejlodésmenet
figyelheté meg.
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3.30. abra. A Dictyostelium discoideum sejtes nyalkagomba fejlédésmenete (Mehdiabadi 2010 nyoman)

A foraminiferdk szabadon €16 egysejtiiek, amelyek teljes életciklusa viszonylag kevés fajnal ismert. A heterotr6éf
protisztak kozott egyediil a foraminiferdknal fordul elé heterofazisos nemzedékvaltakozas (agamogoénia és
gamogonia), amely az algak sporofiton-gametofiton nemzedékeivel analog. A ma €16 kb. 4000 faj koziil kozelitdleg
40-nél ismert a nemzedékvaltakozas. A legegyszeriibb esetben az egysejtli ivartalanul osztdédik. A tébbkamras
foraminiferaknal a haz bonyolultsaga miatt ez nem torténik olyan rovid id6 alatt mint a vaz nélkiili protisztaknal.
Emiatt a sokszoros osztddas folyamata jellemz6 naluk, amelynek soran szamtalan aprd leanyegyed keletkezik
inekvalis osztddassal viszonlyag révid, par oras idGszak alatt. Ez nem azt jelenti, hogy maga a szaporodasi folyamat
ilyen rovid, a sziiléegyednek megfelelen eld kell készitenie a vazat is a folyamathoz. A Nagy Korallzatony
kornyékén €16 Marginopora fajok a 3 cm-es atmérot is elérik. Kivételesen sikeriilt megfigyelni, hogyan szaporodik
ez az oriasi egysejtii. Addig nem osztodik, amig el nem éri a kozel 3 cm-es méretet. Az osztddas eldjeleként a
mészvaz széle napokkal korabban elvékonyodik, attetszébbé valik, egy nappal a szaporodas el6tt a peremén levo
osztodasi kamraban elétiinnek a leanyegyedek apré fehérszinti kamrai. Ejszaka az osztodasi kamrabol kiszabadulnak
az attetsz0, torékeny vazu j egyedek (kbzel szaz), ami a sziiléegyed vazanak sériilésével is jar, az osztddasi kamrak
vékony fala letéredezik. Valosziniileg ilyen mddon id6vel az egész osztodasi kamratdl megszabadul. Az (ij generacio
parszaz mikronos egyedeinél a kamraszam néhany 6ra alatt maximum négyre emelkedik. (Lee és mtsai 2009)

A tobbkamras, vagyis polythalamikus vaza foraminiferaknal a legelsé kamra az .n. kezddkamra (prolokulusz)
kitlintetett jelent6ségli: mérete alapjan tudni lehet, hogy az ivaros vagy az ivartalan szakaszban van-e az egysejta.
Az ivartalan fazis az agamogonia, az ¢ fazisban szaporodo egysejtii az agamont. Az agamont kezd6kamréja
viszonylag kicsi, ezért mikroszféras vaza van. Az ivaros életfazisban az ivarsejtet 1étrehoz6 gamontnak nagyobb
a kezd6kamraja: megaloszférasvaza van. Az ismert fajoknal a prolokulusz alapjan tudni lehet, hogy egy talalt vaz
milyen €letszakaszbol szarmazo6 egyedhez tartozik. Ennek soran a diploid, sokmagvi, mikroszféras agamontbol
inekvalis osztddassal Uj egyedek keletkeznek. Az egymagv leanyegyedek megaloszféras vazat készitenek, majd
hazat készit, és sokmagvu lesz. Régota gyanitottak, hogy léteznek haromfazisos fejlédésmentii foraminiferak is.
Ujabban tobb, korabban kétfazisosnak tudott fajnal kideriilt, hogy haromfazist a fejlédése. Legalabb 14 az ismert
haromfazisos nemzedékvaltakozassal fejlodo fajok szama. Az Amphistegina gibbosa nagyméretti foraminifera
laboratériumi megfigyelésénél sikeriilt dokumentalni a haromfazisos fejlédésmenetet. Kidertilt, hogy a megaloszféras
vazaknal két méretosztalya van a kezdokamranak, ez a kérnyezeti mintak vizsgalatanal hasznos ismeret, utalhat a
haromfazisos fejlodésre. Az agamont staidium egy megaloszféras skizonttd alakul, amely tobb generacion at tovabbi
skizontakat hoz létre (ciklikus skizogdénia). Bizonyos id6 elteltével a skizontbdl gamont lesz, majd az ivaros
szakasz utan ismét agamont jon léte. A megaloszféras vazak joval gyakoribbak.
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3.31. dbra. Foraminifera haromfazisos nemzedékvaltd szaporodasa (Amphistegina gibbosa) A haploid ivarsejtek

kopulélnak és létrehozzak a diploid zigotat. A zigdtabdl mikroszféras hazu diploid egyed fejlodik (agamont). Az

agamont meidzissal Iétrehozhat haploid rajzokat, amelyekbdl haploid gamontok jonnek 1étre megaloszféras vazzal.

Ellenkezd esetben 1étrehozhat diploid rajzokbol egy ujabb diploid nemzedéket, amely akar tobbszor is kibocsajthat

ujabb diploid rajzokat (ciklikus skizogoénia) mieldtt a meidzis megtorténne. Egy id6 utan a skizogoéniaval szaporodd
diploid agamont is meio6zissal osztodik és haploid gamontot hoz 1étre.

Feltételezhetd, hogy a ciklikus skizogonia igen elterjedt a természetben. Valdsziniileg a skizont-gamont atalakulas
ritka esemény, csakigy, mint az agamont-skizont atalakulés. A fenti laboratériumi megfigyelés soran a kiilonbz6
generaciokon beliil nagyszamt utod keletkezett, ami a sziiléegyed pusztulasaval jart. Az egyik skizont 199 utodja
koziil volt 1 gamont. Ugy tiinik, hogy a generaciovaltas az utodnemzedéknek csupan néhany egyedénél kovetkezik
be. (Dettmering és mtsai 1998).

A kétfazisos nemzedékvaltakozast mutaté Rotaliellidae csalad fajainal az agamogonia soran magdimorfizmus
alakul ki (pl. a Rotaliella heterokaryotica fajnal). A zigotabol kialakulé agamontban szamos apr6 generativ mag
lehet, de csak egy vegetativ mag van. Az agamont szaporodasakor a vegetativ mag jonnan képzddik a leanysejt
egyik magjabol.

A kétfazisos nemzedékvaltakozas megfigyelhetd a csucsszerves sporas egysejtiieknél is (Apicomplexa). Itt azonban
az ¢letciklus folyaman tobb alkalommal hasadasos sejtosztodas (skizogénia) sokszorozza meg a sejtek szamat.
Skizogonia jellegli 1épések a kovetkezOk: az ivartalan szakasz elején a sporaképzés (sporogdnia), az ivartalan
szakasz kozepén a merogdnia (a gazdaban vald elszaporodast, szétterjedést szolgdlja) és az ivaros szakaszban a
gametogdnia, az ivarsejtek kialakulasa.

Az agamogonia a meiozist kdvetd sporogoniaval indul. A sporogoénia soran a haploid sejtek sorozatos osztodasaval
sporozoitak keletkeznek. A sporozoitabol taplalkozo trofozoita fejlodik, amely névekszik, és sejtmagjai osztodnak,
végiil a merogoéniara képes merontta (skizonttd) alakul. A meront (skizont) hasadasos sejtosztodast végez
(merogodnia). A merogonia soran a meront szamtalan egymagva merozoitava osztodik, amelyeknek cstcsszerve
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képzodik, igy el tudjak arasztani a szomszédos sejteket ahol ismét trofozoitakka alakulnak. A trofozoitakbol
bizonyos szamu merogonia utan gamontok alakulnak ki. Ezzel kezdetét veszi az ivaros szakasz, a gamogonia. A
gamont ivarsejtképzo sejt, amely osztodasakor gamétava alakul. Rendszerint mar ebben az allapotban elkiiloniil
a him-ivarjellegli ivarsejtet képz6 sejt (mikrogamont) a néi-ivarjellegli gamétat produkalotol (makrogamont). Az
Apicomplexanal anizogamia jellemzd, a gamétak altalaban erésen kiilonbdznek. A himjellegili gaméta a mikrogaméta,
andjellegli a makrogaméta. A mikrogaméta altalaban joval kisebb mint a makrogaméta, megynyult testi, és lehet
ostora. Ez az egyetlen olyan sejtalak az Apicomplexanal, ahol egyaltalan el6fordulhat ostor. Egyes csoportokban
a mikrogaméta a makrogamonttal olvad 6ssze (kopulal), nem képzédik makrogaméta. Rendszerint azonban a
mikrogaméta és a makrogaméta egyesiil. A kopulacio utan a diploid zigdta oocisztava alakul és meidzissal osztodik
(zigotikus meidzis) és ezzel visszaall a haploid allapot. A haploid leanysejtek kialakulasaval kezddodik ismét az
agamogonia, amelynek elsd szakasza a legtobb Apicomplexa fajnal a sporaképzés (sporogonia). Az oocisztan beliil
tovabbi osztddassal sporocisztak képzddnek, utdbbiban keletkeznek a sporozoitak. A fenti altalanositott
fejlodésmenthez képest csoportonként kiilonféle eltérések lehetnek.
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3.32. 4bra. A csucsszerves spordsok altalanositott fejlodésmenete

Az egyes fajok, genuszok, stb. az életmodjuknak jobban megfelelé alkalmazkodasokat alakitottak ki a
fejlodésmenetiikben. Példaul a kdzvetleniil gazdarol gazdara terjedé Plasmodium fajoknal az oociszta kozvetlentil
sporozoitakat hoz létre, kimarad a sporocisztaképzés. Sok csucsszerves sporasnal az oociszta ellenalld képlet,
amely a széklettel kikeriil a kiilvilagba és ott jatszodik le benne a sporocisztaképzés, majd a kiszabadulo, szintén
ellenall6 sporocisztakban keletkeznek a sporozoitak, amelyeket a sporocisztaval fogyaszt el a kovetkez6 gazdaallat
(pl. Eimeria fajok).

A csticsszerves sporasok fejlodésmenetét gazdavaltas is bonyolithatja. Ismertek egygazdas fajok, példaul a szamos
gerincesben jelenlevd Eimeria fajok. A gazdavaltd (heteroxenikus) fajoknal azt nevezik végleges gazdanak,
amelyikben a gamogonia szakasz torténik. Plasmodium fajoknal ez a malariaszunyogokat (Anopheles spp.) jelenti,
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a Toxoplasma-nal pedig a macskat. A koztesgazdaban nincs gamogonia, ezért nincs oociszta-képzés, altalaban a
skizogoénia a jellemzd folyamat.

Igen jellegzetes a Toxoplasma gondii fejlodésmenete. A végleges gazda macskéaba a taplalékkal jutnak be az
oocisztak. A bélcsatornaban kiszabadulnak a sporozoitdk, és behatolnak a bélham sejtekbe. Ott taplalkoznak,
nagyméretli bradyzoitava alakulnak, majd egy sajatos belsé bimbodzasi folyamat sordn két kis tachyzoitat hoznak
létre, amelyek mozgékonyak és elarasztjak a szomszédos bélhamsejteket. A Toxoplasma gondii szaporodasa soran
tachyzoitanak nevezik a képz6dé merozoitdkat. Képzddésiik endodiogéniaval torténik, ami azt jelenti, hogy a
bradyzoita belsejében kész tachyzoitak alakulnak ki, majd felrepesztik a sziil6sejtet. A folyamat az el6z6ek szerint
ismétlodik, majd elkezdddik a gamogodnia, amelynek végén a széklettel iiriilé oocisztak keletkeznek. Ha az oocisztat
egy masik macska eszi meg, a ciklus ugyanigy jatszodik le, ez egy teljes egygazdas fejlédésmenet. Ha az oocisztat
egérnyeli le, az egérben a kezdeti atalakulast kovetden a bélbdl a legkiilonbdzébb szovetekbe eljutnak a tachyzoitak.
A tachyzoita a gazdasejtben nagyméretli bradyzoitava alakul, amely endodiogéniaval ijabb tachyzoitakat hoz 1étre
(skizogoénia jellegli folyamat), vagy maguk a bradyzoitak lassan osztodva egy sejttomeget képeznek, amelyet egy
vékony burok hatarol. Az ilyen sejttdmegek — amelyeket a Toxoplasma esetében cisztanak vagy pszeudocisztanak
neveznek — évtizedekig fennmaradnak igen alacsony aktivitas mellett, altalaban az izomzatban, a majban és az
agyban. A bradyzoitak — és igy a ciszta is — védve vannak az immunrendszer el6l. Ha az egeret a macska elfogyasztja,
a cisztakbol kiszabadulo bradyzoitak elarasztjak a bélhamsejteket és elkezdik a tachyzoita-képzést.
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3.33. 4bra. A Toxoplasma gondii fejlédésmenete

A Toxoplasma-nak az egér mellett szamos koztesgazdaja lehet, példaul az ember és a sertés. Ha a koztesgazda
immunrendszere legyengiil, a cisztak Ujra aktivalédnak és a kialakuld tiinetek olyan sulyosak lehetnek, hogy
elpusztitjak a koztesgazdat. Emberben példaul az agyban kialakult cisztak toxoplazmas enkefalitiszt okoznak,
amely altalaban végzetes kimenetel(.

A Babesia fajok fejlodésmenete masként tér el az alapsématol. Az emlésgazdaba a kullancs taplalkozasa soran jut
be az egysejtii. A vordsvértestekbe bejutva nem skizogdniaval, hanem kettéosztodasok sorozataval szaporodik. A
keletkez6 merozoitak (ijabb sejteket fertéznek és a fenti modon tovabb osztédnak. Iddvel elkezdddik a gamogonia.
Egy kovetkezo kullancs egyed vérszivasakor valdsziniileg mar gamontokat tartalmazoé vér keriil a kullancsba,
amelyek az izeltlabuban gamétava alakulnak, majd kopulacio6 utan az aktivan mozgo6 zigota (ookinéta) behatol egy
bélhamsejtbe és ott meidzissal osztodik. A keletkezd haploid sejtek mozgékonyak (0.n. kinetek) és a sporogonia
soran a ndstény nyalmirigyében és egyes fajoknal tovabbi szervekben, akar az ivarsejtekben is, tovabbi kineteket
hoznak létre. A néstény nyalmirigyében jatszodik le a sporogonia utolso fazisa, amikor a kinetekbdl sporozoitak
keletkeznek, ezekkel fert6zi meg a kdvetkez6 vérszivaskor a kullancs az tjabb emlds gazdat.

Egyes kullancs fajoknal azonban mas uton is fertézddhet az emlds gazda. Az u.n. nagy Babesia fajok ndstény
kullancsban ugyanis a sorozatos merogonia-jellegii ciklusok soran a legtobb szervet, igy a petefészket és azon
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beliil a képzddo petesejtet is megfertézhetik, igy a lerakott pete mar tartalmazza a parazitat. A kikeld larva
bélhamjaban a Babesia sokszorozodik, a szétterjedd sejtek tobbek kdzott a nyalmirigybe is eljutnak és ott formalnak
sporozoitakat, igy a kullancs élete elso taplalkozasa soran mar fertézhet.

A kullancsoknal tehat lehetséges a parazita nemzedékrdl nemzedére torténd (vertikalis) atadasa. Tobb Babesia
fajnal azonban egyediil a nyalmirigybe jutnak el a kinetek. Ezeknél a gazda kovetkez6 fejlodési stddiuma, a nimfa
vagy a kifejlett ndstény képes a gerinces gazdat megfertézni, ugyanis a kullancs egy fejlodési stadiumban csak
egy alkalommal taplalkozik. Akkor lesz fert6zdképes, ha lejatszddott benne a meidzis és a sporogodnia soran
kialakultak a sporozoitak.

sporozoitak behatolasa a tobbszor osztédas utan, a nyalmirigyben a
vordsvértestekbe kinetekbd! kialakulnak a sporoz oiték

P =R
merogdnia: f === ‘
kettéosztddassal VErszivas
)

sporogénia
nem csak a
bélfalban,
hanem akar
egyeb

szervekben is
.}"' . (petefészek)
& L
, meiozissal
T mozgékony,

: ; | haploid
- . A RI kinetek

2 | keletkeznek

LS )
emberben csak 0 Q a gaméta
nyilhegy

a merogonia VErszivas alaku
i I
ismertl N ‘ D@/‘ nyulvanya a
B) Zigotaban is

a kullancs belcsatornégjaban a megmarad
gamontokbdl gamétak keletkeznek

merozoitak
keletkeznek

e

ragcsalokban gamontok is
képzddnek

3.34. abra. A Babesia microti fejlédésmenete (fényképek forrasa: CDC 5943, 5944 / Steven Glenn)

Gamogonia-szakasz nélkiil is lehetségesek gazdavaltassal jaro, bonyolult fejlédésmenetek. A Trypanosomatida
rend szamos példéaval szolgdl az olyan fejlédésmenetekre, ahol egy vektorszervezet (altalaban rovar) terjeszti az
emlds gazddk kozott a parazitat. Az egysejtii fejlédésmenete sordn alapvetd morfogenetikai valtozasok torténnek,
mind morfolégiai, mind sejtorganellum szinten, meidzis azonban nem ismert.
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4. fejezet - A protisztak rendszeres
attekintése

4.1. A protisztak biodiverzitasa

A protisztak biodiverzitasa becslések szerint tobbszorose annak, amit a leirt fajok szama mutat. A molekularis
filogenetika és a modern mikroszkdpia 4j lendiiletet adott a mikroeukariotak diverzitaskutatasanak. A biodiverzitas
mértéke az 1990-es évek kdzepén megosztotta a kutatokat: az egyik tdbor hivei szerint viszonylag kevés, de
kozmopolita protisztafaj 1étezik, a masik tabor viszont nagysagrendekkel nagyobb fajszam, koztiik rejtett fajok
létezése mellett érvelt és a protiszta endemizmusokra (adott foldrajzi teriileten kialakult és csak ott, meghatarozott
¢léhelyeken jellemz6 fajok) hivta fel a figyelmet. A szekvenciaadatok gyarapodasaval és a ,,standardizalt” biometriai
elemzésekkel alatdmasztott morfoldgiai leirasok szdmanak ndvekedésével az utdbbi tdbor meglatasa tiinik helyesnek.

A kiilonboz6 protisztacsoportok kutatoi a kdrnyezeti mintakban talalhato szekvenciaadatok alapjan (metagenomikai
vizsgalatok) becsléseket tettek az adott csoport fajszamara. Csoportonként Gsszevetve az ismert és becsiilt fajok
szamat, ugy tiinik, a recens protisztak biodiverzitasanak a felét sem ismerjiik. A protisztak szamara az allati evolicio
egy fontos lehet6séget kinal: ez az allati test forrasként valo hasznositdsa. Az endobiontak széles skalaja ¢l a
legkiilonfélébb allatokban, amelyeknek mostandig csak toredékét ismertilk meg. Példaul az Alveolata-k kozott,
foként a parazita csticsszerves sporasoknal maradt rendkiviil nagy mennyiségi feltaratlan faj: az ismert hatezren
folul millids nagysagrendire teszik a leirasra vard specieseket (Adl és mtsai 2007).

Az ismert fajok szamanak novekedése mogott mas tényezdk is lehetnek. Sok olyan él6hely van, ahol nem folytak
rendszeres gytjtések, koztiik példaul olyan extrém €l6helyeken, mint a mélytengerek alzata, vagy termalvizek,
kontinentalis sos vizek. Szamos faj leiratlan marad még egy-egy jol kutatott éldhelytipus (tenger, édesviz)
vizsgalatanal is, akar a mikroszkopos, akér a szekvenciavizsgalatok eredményei alapjan. Uj fajok tekintetében a
terresztris ¢l6helyek kozott meglepd modon a sivatagok is fontos forrasnak bizonyultak: a Foissner és munkatarsai
altal 2002-ben Namibiabdl leirt kdzel 180 1) faj nagy része sivatagi endemizmus (Corliss 2003). A vilag legnagyobb
szalinitasu vizi él6helye a Foldkozi-tenger keleti medencéjének mélyén talalhato (Thetis hiperszalin mélytengeri
medence, 3258-3415 m). A nemrégen felfedezett, tobb szempontbol extrém él6helyen 348 %o-es, paratlanul nagy
szalinitas uralkodik, kozelit6leg tizszerese a felszinkdzeli tengervizének. Ezen az anoxikus él6helyen egy eddig
ismeretlen, sotlird eukariota biotat tartak fel, amelyet gombak és egysejtiick alkotnak, elsésorban csillosok, heterokont
algak és kinetoplasztidak: valamennyien 0j fajok a tudomany szamara (Stock és mtsai 2012).

Az egysejtiiek foldrajzi elterjedésérdl sokdig az az altalanos nézet uralkodott, hogy dontden a szél vagy a viz éltal
terjednek. Jol koriilhatarolhatd foldrajzi elterjedést csak kevés egysejtiinél ismeriink. A legtobbet idézett példa a
hazas amdbak Nebela genusza, ahol egy sor faj csak az egykori Gondwana szuperkontinens teriileteirdl mutathato6
ki. Igaz ez az Apodera vas fajnal vagy az eddigi ismeretek szerint csak Dél-Amerikabol ismert Arcella rota fajra,
amit Daday J end! magyar zoologus irt le.

Dacara annak, hogy szdmos morfofaj a vilag minden tajan el6fordul, az ujabb vizsgalatok arra utalnak, hogy az
egysejtiiek — a korabbihoz képest nagyobb aranyban — rendelkeznek jellemzd areaval. 2011-ben metagenomikai
vizsgalatot végeztek a Karib-tenger egyik medencéjében a protiszta-biodiverzitds megismerésére. A kdzosségi
PCR-vizsgélat eredményei atiitdek voltak: egy nagy kiterjedésti teriileten harom mintavételi helyen, tobb mélységi
z6naboal, eltérd biogeokémiai jellemzOk mellett, szezonalis ismétlésekkel 36000 fajt sikeriilt azonositani >99%-os
bizonyossaggal. Ez a fajgazdagsag még igy is csak a toredéke a teljesnek, amit egyes forrasok 100-500 ezerre
becstilnek. A kapott eredmények alatdimasztjak azt az el6feltevést, hogy léteznek jol koriilhatarolt f6ldrajzi elterjedést
mutato — akar endemikus — protiszta fajok (Stern és mtsai 2010).

1Daday Jend (1855-1920): zoologus, szamos vizi allatcsoport mellett a soklabiiakkal és az egysejtiiekkel is foglalkozott, nevéhez kothetd két,
a déli feéltekén elterjedt Arcella faj, valamint az erdélyi szalinakban talalt egyéb Uj egysejtli fajok leirasa. Legtobbet kiilonbozo kisvizek
mikroszkopos él6vilagat vizsgalta. O szerkesztette a magyar allattani szakirodalom elsé referencia-koteteit.
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A protisztak rendszeres attekintése

4.2. Taxondmiai osszefoglalé

Az egysejtliek biodiverzitasainak megismerése még napjainkban is nagy kihivast jelent a kutatok szdmara. Nem
elég, hogy vizsgalatuk sokkal kdriilményesebb, mint a makroszkopikus €é161ényeké, még az sem egyértelmiien
igaz, hogy a magasabbrendii szervezeteknél alkalmazott taxondmiai elvek érvényesithet6k az eukariota
mikroorganizmusok szintjén. Tobb protisztacsoportnal a fajkoncepcid sem tisztazott. Egysejtiicknél a filogenetikai
fajkoncepcio Wheeler és Platnick féle meghatarozasa alkalmazhat6 leginkabb, amelynek értelmében a faj a szexualis
populéacidk vagy aszexudlis sejtvonalak legkisebb olyan aggregacidja, amelyre a karakterallapotok egyedi
kombinacioja jellemzd. A filogenetikai faj a tudomanyos nevezéktan, a Linné-féle rendszerezés €s az él6lények
mutatkozik kidolgozasara. Annak ellenére, hogy szamos egysejtiicsoportban a fajok leirasat megneheziti a kevés
hasznalhaté morfoldgiai bélyeg, szamos protozoologus ugy gondolja, hogy a leirt fajok 80 szazaléka megbizhatd,
koriiltekint6 leirason alapul, a maradék huisznal pedig a leiras volt hidnyos, elnagyolt.

Biitschli 1880-as évekbdl szarmazé osztalyozasa sokaig meghatarozo volt a protisztak rendszerezésének tekintetében
(Biitschli 1880-1887). A Sarcodina (am&boid egysejtiiek), Mastigophora (ostorosok), Sporozoa (sporas egysejtiiek)
és Infusoria (csillos egysejtiiek) csoportjait Iényegében a mozgasmod alapjan, illetve az életciklus soran megjelend
spora alapjan hatarolta el egymastol. Ma viszont a legfébb torekvés a csoportok kozotti filogenetikai rokonsag
megallapitasa és a taxonok monofiletikus csoportokhoz torténd hozzarendelése. A jelenlegi ismeretek birtokaban
kiiléndsen ez utobbi tlinik tavoli célnak. A 21. szazad elsé évtizedében még nem fejezddott be teljesen a nagy
protiszta-kladok leszarmazasi viszonyainak a feltérképezése. A leszarmazasi kapcsolatok felfedése soran kevesebb
figyelem iranyul arra, hogy az ujonnan kapott topologidkat megfeleltessék a rendszertan hagyomanyos taxonjaival.

A kezdeti probalkozasok soran még torekedtek a kladok taxonokkal valé megfeleltetésére. Ahogy a torzsek
leszarmazasi kapcsolatait leird hipotézisek megsziilettek, ugy kezdtek elburjanzani a torzs feletti mind ujabb
rendszertani kategoriak. Ezek gyarapodasa egy id6 utan attekinthetetlenné valt, nem utolsésorban azért, mert a
rendszer még igen cseppfolyods volt. A filogenetikai cikkek nagyjabol az ezredfordulé utan mar felhagytak a
taxonomiai rangokkal vald megfeleltetésekkel.

A protisztologusok nemzetkodzi szervezetei koziil legjelentdsebbek a Nemzetk6zi Protisztologiai Tarsasag
(International Society of Protistologists, ISOP), az International Society for Evolutinary Protistology (ISEP)
¢s az International Phycological Society (IPS). El6bbi kettdben intenziv vita targya a protisztak filogenetikajanak
€s taxonomiajanak viszonya, valamint altalanossagban az egysejtii-taxonomia helyzete.

A taxondmia feladata, hogy minden fajnal és a f6l6tte levo hierarchiaszinteken egyértelmiivé tegyék a névhordozo
azonossagat. A protisztdk kozott az algdkra a Nemzetkozi Botanikai Kodrendszer (ICBN), mig a heterotrof
egysejtiiekre a Nemzetk6zi Zooldgiai Kodrendszer (ICZN) szabvanyrendszereket tekintették érvényesnek. Egyes
taxonokat mindkét oldalon elneveztek, példaul a Diatomea Dumortier 1821 és a Bacillariophyta Haeckel 1878
egyarant a kovaalgéakat jelolték. A dupla elnevezés —nem szandékos — gyakorlata az 1960-as évekt6l mind gyakoribba
valt. Az 1970-es 80-as évektdl a kutatdsi eredmények tiikrében az alga- és protozoarendszerek ujabb és ijabb
valtozatai jelentek meg. Sok taxon tartalmazott olyan genuszokat, amelyek egy része az ICZN mas része az ICBN
szerint keriilt leirasra. Ezid6tajt dertilt ki az is, hogy a botanikai kod keretein beliil kezelt gombak az allatok
testvércsoportja, a novényekhez vajmi kevés koziik van. A felismerést kovetéen a Fungi — Metazoa rokonsagi
korbe tartozo egysejtiicsoportok nevezéktananal a kutatok kovetkezetesen radlltak az ICZN hasznalatdra — holott
mas protisztacsoportokndl ez nem tortént meg.

A protisztak taxonomiajanak egyik globalis problémaja tehat éppen a nevezéktannal kapcsolatos. Ezt kikiiszobolendd
2005-ben az ISOP a protisztacsoportok hierarchikus osztalyozasat a teljesség igényével bemutatd, legutobbi
nagyszabasi 6sszefoglalo kdzleményben (Adl és mtsai 2005) a kiilonbdzo kladokat taxondmiai rang megnevezése
nélkiil vezették fel, kovetkezetesen a molekularis filogenetikai és morfologiai jegyek elemzésén keresztiil megismert
hierarchia szerint. A megnevezéseknél a hagyomanyos szabvanyok szerinti els6bbség szabalya (lex prioritatis)
szerint eljarva a régebben adomanyozott nevet vették alapul, akar a botanikai, akar a zoologiai szabalyzat alatt
sziiletett az. Ha ehhez az elrendezéshez odairnank azokat a taxonrangokat amelyek alapjan a felsorolt taxonok
leirasa sziiletett, olyan torzsziilotteket 1atnank, mint példaul regnum megjelenése regnumon beliil (Opisthokonta
vs. Animalia vagy Fungi) vagy csalad- és rendszinti taxonok el6forduldsa azonos hierarchiaszinten,
testvércsoportként.
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Az egysejtli megataxonomia (torzs folotti rendszertani kategoriak) és mikrotaxonomia (01 fajok leirasa) igen
intenziven fejlodott az utdbbi harminc év soran, bar az elobbi a taxonémia szempontjabol nem bizonyult
maradandonak. A két szintet 6sszekotd, pl. rend — osztaly szintli taxondmia azonban sokaig mostohagyerek volt,
egészen a kozelmultig. Amikor a nagy kladok megallapitasa utan a kladokon beliili filogenetikai viszonyok feltarasa
is megkezdddott, tobb csoportnal, példaul az Amoebozoa esetében, megsziilettek az elsé eredmények (Smirnov
és mtsai 2011).

A hagyomanyos nemzetkzi nevezéktani szabalyzatok (ICZN, ICBN) azonban tovabbi nehézségeket is jelentenek
a protisztologia szamara, mégpedig a fajleirasok kritériumai terén. Az allatoknal és a novényeknél a fajt a holotipus
példanya alapjan irjék le, amely a protisztologidban ellentmondasos helyzetet eredményez. Ha ezt a szabalyt
kovetve, egy egysejtiit konzervalnak, akkor technikai okokbdl nem vethetd ala molekularis filogenetikai vizsgéalatnak.
Ha ellenben a molekularis vizsgalat megtorténik, nem lesz meg a holotipus. Marpedig az egysejtiiecket sem lehet
minden esetben sikeresen tenyészteni! A tudoményos intézményekben targylemezre preparalt holotipusok,
morfologiai leirasok és fényképek csupan a morfotipus azonositasra alkalmasak, a fajéra nem. A jovoben varhatéan
a vilaghalon tarolt, szabadon elérhetd képek és a mozgast illusztrald videok, szekvenciaadatok fogjak kiegésziteni
a hagyomanyos leirasokat.

Egy masik gondot jelent a morfologiailag nem elkiilonithetd, u.n. kriptikus fajok leirasa. Itt a leirasban rogziteni
kellene szexudlis fajok esetén a parosodasi tipust (mating type), a taplalkozasmodot, a DNS-szekvenciat, a
betokozddas koriilményeit, az aktivitashoz sziikséges hdmérsékleti tartomanyt és az optimalis habitat paramétereit.

A fenti nehézségek megoldasat a Nemzetkozi Filogenetikai Nevezéktani Tarsasag (International Society for
Phylogenetic Nomenclature, ISPN) (http://www.phylonames.org) az 0.n. PhyloCode (filogenetikai alapu
ndémenklatira-szabalyzat) megalkotasaban latja (http://www.ohio.edu/phylocode). Ez a kialakul6félben levd
szabalyzat jelenleg szamos mas részlet mellett a kladok elnevezését szabalyozza, a taxonémia alapegységét jelentd
faj elnevezésében nem tekinti magat illetékesnek, azt tovabbra is meghagyja a hagyomanyos nevezéktani szabvanyok
szerint. Valamely entitas (ez lehet egyed, faj vagy apomorfia) helyzetét a filogenetikai hierarchiaban a mogotte
allo leszarmazasi torténet hatarozza meg. A kladok elnevezésénél egyarant megengedett a taxondmiaban adott név
hasznalata vagy 0j név adomanyozasa. A kladok definidlasara harom alapvetd modszer korvonalazodott: a
csomopontalapti meghatarozas, amikor pl. két faj legfiatalabb k6zos 6se és annak valamennyi utéda alkotja a
kladot, az 4g-alapu meghatarozas, ahol a kivalasztott faj és egy tavolabbi rokon X faj kdzos filogenetikai rokonai
kozott azt a kladot tekintjiikk, amelybe a kivalasztott minden olyan rokona tartozik, amelyeknek X-nél fiatalabb
kozos 6se van. Az apomorfidn alapuld meghatarozas azt jelenti, hogy egy kladot a torzsfejlodés soran valamely
konkrét apomorfia megjelenésével definialhatunk.

Klad: apomorfia-alapu csomdpoinit-alap ag-alapu
A /B  C, D E F G H |
|
L] -
I
| : -
| | |
I— —— .- - - .-
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4.1. abra. Kladok definialasanak lehetséges modjai. Zold keretben a B és C fajok legfiatalabb k6zos 6sébdl kiinduld
klad (csomopont-alapii meghatarozas). Sargaval jelolve H minden olyan rokona, akiknek H és I kdzos 6sénél
fiatalabb kozos 6se van (ag-alapi meghatarozas). Kék keretben az apomorfia alapjan kijeldlt klad lathato (az gj
tulajdonsag megjelenését kék hasab jeldli).

Adl és munkatarsai a 2005-0s tanulmanyban dontden az apomorfidkra alapoztdk az eukariotak (igy a protiszta-
kladok) hierarchikus osztalyozasat.

Hangsulyozni kell, hogy az egysejtiieknél ma még nincsen altalanosan elfogadott makro-taxondmia. Tankdnyvek
¢és mas jellegli 6sszefoglald munkak nyujtanak ugyan kiilonféle, taxondmiai rangoknak megfeleltetett osztalyozasokat,
ezek azonban nem a szakma széleskorii egyetértésén alapulnak. Ilyen ugyanis nincs, hiszen a teljes filogenetikai
hattéranyag még mindig nem ismeretes.

Annak érdekében, hogy egy attekinthetd, de szakmai szempontoknak is megfeleld, korszerti osztalyozast mutassunk
be, az elismert kladok és érvényes taxonok vegyes Osszeallitasat tarjuk az Olvaso elé. Bemutatasra keriilnek a
regressziv evolucioval kialakult parazitdk, a nyalkasporasok (allatok) és a kissporasok (gombak), amelyeket a
hagyomany okan mutatunk be a protisztak kozott, mert sem a zoologiai, sem a mikologiai tankonyvekben nem
kaptak még meg az dket megilleto helyet.

A csoportok bemutatasanal a mikroeukaridtadk biodiverzitdsdnak bemutatasa a f6 cél, ezért 6nallo részfejezetet
szenteliink szamos kisebb, alig ismert egysejtiinek, mig a legnagyobb fajszamu csoportoknal a jol ismert fajok
koziil is csak egy szlk valogatasra szoritkozunk. Egy-egy csoport behatobb tanulmanyozasara ma mar nagyszamu
szakcikk és monografia all az érdekl6ddk rendelkezésére. Az algoldgia és a parazitoldgia teriiletén bdségesen
talalni magyar nyelvli ismeretanyagot is. A szabadonéld heterotrof egysejtiiekrdl 1ényegesen kevesebbet lehet
anyanyelviinkon olvasni, ezért arra toreksziink, hogy ezek valamennyi csoportban bemutatasra keriiljenek.

5. Tablazat. Az eukariota szupercsoportok és a hozzajuk tartozo nagyobb kladok (foként Adl és mtsai 2005, Parfrey
¢s mtsai 2011 nyoman. Tovabba: Amoebozoa: Smirnov és mtsai 2011, Retaria: Krabberod és mtsai 2011,
Cryptomonadea: Burki és mtsai 2012, Chromerida: Obornik és mtsai 2011, Excavata: Hampl és mtsai 2009
nyoman) A 3. szinttél kezdve csak az evolucids, vagy mas szempontbol jelentds taxonok vannak felsorolva.

Opisthokonta szupercsoport

Hierarchiaszintek
1. 2. 3. 4. példa
Holozoa Ichthyosporea Caullerya
Filozoa Filasterea Ministeria
Choanozoa Codosiga
Metazoa Myxozoa Myxobolus
Holomycota Fungi Microsporidia Encephalitozoon
Nucleariidae Nuclearia

Amoebozoa szupercsoport

Hierarchiaszintek

1. 2. 3. 4. példa

Lobosa Discosea Acanthamoeba
Tubulinea Amoeba

Conosa Variosea Phalansterium
Archamoebea Pelobiontida Pelomyxidae Pelomyxa

Entamoebidae Entamoeba
Mycetozoa Protostelea Protostelium
Myxogastrea Physarum
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Dictyostelia Dictyostelium
Archaeplastida szupercsoport
Hierarchiaszintek
1. 2. 3. 4. példa
Glaucophyta Cyanophora
Cryptomonadea Guillardia
Katablepharida Katablepharis
Rhodophyceae Cyanidioschyzon
Chloroplastida Chlorophyta Trebouxiophyceae Chlorella, Prototheca
Chlorophyceae Chlamydomonas,
Volvox,Dunaliella
Prasinophytae Ostreococcus
Mesostigma Mesostigma
Charophyta Streptophytina Plantae Rosa
Rhizaria szupercsoport
Hierarchiaszintek
1. 2. 3. példa
Cercozoa Cercomonadida Cercomonadidae Cercomonas
Heteromitidae Heteromita
Silicofilosea Thaumatomonadida Thaumatomonas
Euglyphida Paulinella
Chlorarachnea Bigelowiella
Phytomyxea Plasmodiophora
Desmothoracida Clathrulina
Phaeodaria
Haplosporidia
Retaria Polycystina Spumellarida
Nasselarida
Spasmaria Acantharia Acanthometra
Taxopodida Sticholonche
Foraminifera Rotaliella
>Alveolata szupercsoport
Hierarchiaszintek
1. 2. 3. 4. példa
Dinozoa Dinoflagellata Dinophyceae Peridiniphycidae Ceratium, Pfiesteria
Blastodiniales Dissodinium
Noctilucales Noctiluca
Syndiniales Syndinium
Oxyrrhis Oxyrrhis marina
Perkinsidae Perkinsus
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Chromerida Chromera
Apicomplexa Colpodellida Colpodella
Aconoidasida Haemospororida Plasmodium
Piroplasmorida Babesia
Conoidasida Coccidiasina Eimeria,
Cryptosporidium
Gregarinasina Gregarina
Ciliophora Postciliodesmatophora | Karyorelictea Loxodes
Heterotrichea Blepharisma
Intramacronucleata |Spirotrichea Hypotrichia Euplotes
Oligotrichia Strombidium
Choreotrichia Codonella
Stichotrichia Stylonychia, Halteria
Armophorea Armophorida Metopus
Clevelandellida Nyctotherus
Odontostomatida Epalxella
Litostomatea Haptoria Didinium
Phyllopharyngea Suctoria Acineta
Nassophorea Nassula
Colpodea Colpoda
Prostomatea Coleps
Plagiopylea Plagiopyla
Oligohymeno- Peniculia Paramecium
phorea
Scuticociliatia Pleuronema
Hymenostomatia Tetrahymena
Peritrichia Vorticella
Hacrobia klad
Haptophyta Prymnesiophyceae |Isochrysidales Emiliania
Coccolithales Coccolithus
Stramenopila szupercsoport
Hierarchiaszintek
1. 2. 3. példa
Opalinata Proteromonadea Proteromonas
Opalinea Opalina
Blastocystis Blastocystis
Bicosoecida Cafeteria, Bicosoeca
Labyrinthulomycetes Labyrinthulaceae Labyrinthula
Hyphochytriales Hyphochytridiomycetaceae Hyphochytrium
Oomycetes Peronospora
Actinophryida Actinosphaerium
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Chrysophyceae Ochromonadales Ochromonas
Dictyochophyceae Dictyochales Dictyocha
Eustigmatales Nannochloropsis
Pelagophyceae Pelagomonadales Pelagomonas
Phaeothamniophyceae Pleurochloridella
Pinguiochrysidales Pinguiococcus
Raphidophyceae Heterosigma
Schizocladia Schizocladia ischiensis
Synurales Mallomonas
Xanthophyceae Tribonematales Botrydium
Vaucheriales Vaucheria
Phaeophyceae Fucales Fucus
Bacillariophyta Coscinodiscophytina Rhizosolenids Rhizosolenia
Bacillariophytina Bacillariophyceae Asterionella
Excavata szupercsoport
Hierarchiaszintek
1. 2. 3. 4. példa
Discicristata Heterolobosa Naegleria,
Stephanopogon,
Acrasis
Euglenozoa Euglenida Heteronematina Peranema
Euglenea Euglena
Aphagea Distigma
Diplonemea Diplonema
Kinetoplastea Prokinetoplastina Ichthyobodo
Metakinetoplastina | Bodo,
Trypanosoma
Jakobida Andalucia
Malawimonas Malawimonas
Fornicata Eopharyngia Diplomonadida Hexamitinae Hexamita
Giardiinae Giardia
Retortamonadida Chilomastix
Carpediemonas Carpediemonas
Parabasalia Trichomonadida Trichomonas
Cristamonadida Calonympha
Spirotrichonymphida Spirotrichonympha
Trichonymphida Trichonympha
Preaxostyla Oxymonadida Pyrsonympha
Trimastix Trimastix
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4.3. Az Opisthokonta szupercsoport

4.3.1. Microsporidia — Kissporasok (Fungi)

A kissporasok (Microsporidia) sejttani sajatossagai a kovetkezok: nincsen sem ostor, sem differencialt endomembran
rendszerek; a riboszoma alegységek kisebbek az eukaridtaknal szokasosnal. Mitoszomdjuk van. Igen kismérettiek
(1-20pm), kivétel nélkiil intracellularis parazitak, idénként parazitofor vakuoldban vannak, legtobbszor azonban
szabadon, a citoplazmaban fordulnak el6. Koriilbeliil 900 fajuk van, a gazdaszervezetek spektruma igen széles: az
egysejtiiektdl (pl. Apicomplexa, Ciliophora, valamint az 4llatok kdz¢ tartozé Myxozoa) a kiilonb6zd tobbsejtiiekig
(csalanozoktol gerincesekig) szamos gazdaszervezetiik van. Legtobbjiik izeltlabuakban és halakban él; az eml6sdk
kozott foleg ragesalokban és ragadozokban élnek, de féemldsdkben és emberben is eléfordulnak. Novényekben
eddig nem azonositottak oket.

Primitiv jellegeik a 70S riboszomak jelenléte (16S és 23S rRNS alegységekkel). Van néhany tulajdonsaguk, amely
a prokariotakra emlékeztet: nincsen ostor, centriolum, nincsenek valodi diktioszomak (3-nal tobb ciszternaval); a
mitdzis intranukledris (ez a legésibb eukaridtakra jellemz6). Sporafaluk kitint tartalmaz, ami a gombakra jellemzé.
A molekularis filogenetikai vizsgalatokon alapulo torzsfakon a kissporasok egyértelmiien a gombak (Fungi) kozott
helyezkednek el, az endomikorrhizat alkoté Glomeromycota torzs kozeli rokonai.

Apomorf bélyegeik: tobbnyire diplokariotikusak (paros sejtmag), jellegzetes extriuzios késziilékiik van, amely a
polaris fonalbol ¢s — a Microsporea osztalyban — a sarki testbél all; a cisztdban a feltekeredett polaris fonalat
fehérje burok vastagitja. A sarki vagy polaris test stirin egymas mellett sorakozé membran zsakok Osszessége
amely a sejthartya betlirédéseibdl alakul ki.

A sejt (amoboid csira, amébula vagy sporoplazma) egy- vagy kétmagvi, benne RER, szabad riboszomak,
diktioszomakra emlékezteté membranciszternak vannak €s a hatsé testvégen egy vakuola, a poszteroszoma.

Fejlédési ciklusuk még szamos ponton feltaratlan. A fertézés modjat sejttenyészetekben vizsgaljak, a folyamat
részletei még nem teljesen ismertek. Az in vivo adatok szerint az élelemmel bekeriilé spérak a bélben megduzzadnak
a polaris test és a posterosoma tigulasa miatt, ennek eredményeként a polaris fonal kinyomul, és a kipattanas
mozgasi energiaja altal behatol a gazdasejt membranjaba (erre még cisztadllapot gazdaszervezetnél is képes!). A
polaris fonal akar tobbszdz pm hosszi. A sporoplazma a fonal tiregén keresztiil jut be a gazdasejtbe (allatoknal
tobbnyire hamsejtekbe), majd ott morfogenetikus valtozason megy at. Szaporodasa skizogonia jellegli folyamat.
Annak érdekében, hogy a meront a fokozottabb fehérjeigényeit kielégithesse, a gazdasejtet anyagceseréje fokozasara
kényszeriti (kimutathatd, hogy a gazdasejtben a nukledluszok szama megné). Mas esetben a szomszédos, meg
nem fert6zott sejteket fogyasztjak a parazitak, mikozben azokbdl tobb mm atmérdjii tumor-jellegii képletek alakulnak
ki.A merontokban intranuklearis mit6zis torténik; sporogonia soran erésebben differencialt sporoblasztok jelennck
meg.

Néhany fajban a meiozis folyamatara emlékezteté eseményeket irtak le. A sporoblasztokbdl alakulnak ki a sporak,
amelyek a gazdabol székletiirités vagy a gazda tetemének lebomlédsa soran keriilnek a kiilvilagba. Vannak
bonyolultabb fejlédésii, gazdavaltd (heteroxenikus) fajok is; a gazdan beliili terjedés modjai azonban még nem
ismertek.
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4.2. abra. A Microsporidia torzs a) nagyszamu ép spora (U) és kozte egy iires sporafal (G) b) a kilovodott iireges

sarki fonal hossza sokszorosa a sporaénak (a-b forrasa: Keeling 2009) ¢) a human mikrosporididzist okozo fontosabb

fajok vazlatos fejlddésmenete d) a spora belso felépitése PT — a sarki fonal és PP —a polaris test, PV — poszteroszoma,
a nyilhegy a sarki fonal keresztmetszeti képét mutatja (d forrasa: Troemel és mtsai 2008)

Gyakorlati jelentdségiik: els6ként a rovar haszonallatok korokozoiként valtak ismertté. A selyemhernyo
szemcsekorjat (pébrine) a Nosema bombycis, a mézeld méh gyomorvészét a Nosema apis okozza. Halakban
fordulnak el6 a Glugea fajok. Az emberben opportunista kérokozok, jellemzbéen az Encephalitozoon,
Enterocytozoon és mas fajok sulyos patogének az immunhidnyos emberben (féleg HIV fertézottek). Egyes
kissporasokat hiperparazitaként probalnak hasznositani a mezégazdasagi gyakorlatban: pl. a Vairiomorpha necatrix
bevetése hernyok ellen, vagy a Nosema locustae alkalmazasa tropusi saskafajok ellen.

Rendszertani felosztasuk régen az extrazios késziilék morfologidja alapjan tortént, ma tobbféle rendszerezésiik is
hasznalatos, de igazan kiforrott még nincsen. A Rudimicrosporea osztaly masodlagosan leegyszeriis6dott csoport,
nincs poldris test és posterosoma. Tagjai gytirlisférgeket parazitalo iiregi ¢loskoddkben (Gregarina) élnek (pl.
Metchnikovella spp.). A Microsporea osztalyban bonyolult extruzios késziilék és tobbrétegi, kitintartalmu sporafal
van (Nosema, Glugea, Encephalitozoon spp.).

4.3.2. Nucleariidae

Amoboid egysejtiiek filopédiumokkal, mitokondriumukban diszkoidalis krisztak vannak. Algakat, szerves tormeléket
¢és baktériumokat fogyasztanak. A gombak testvércsoportja, egyiitt a Holomycota kladot alkotjak. Kevés Nucleariida
ismert, a molekularis filogenetikai vizsgalatok utan is kevesebb, mint hiisz genuszt sorolnak ide.

Az édesvizi Pompholyxophrys fajok napallatkdkra emlékeztetnek, korabban a Centrohelida napallatok csoportjaba
soroltak oket a sejthartyat koriilvevo apro kovagdmbocskék miatt.

Szintén édesviziek a Nuclearia fajok, amelyek vagy gombdlyded lebegdalakot vesznek fel a tér minden iranyaba
kinyulo allabakkal, vagy ellapuld kuszo6 format, ahol a filopodiumok a haladasi irdnyba nyujtéznak ki.
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4.3. ébra. Nucleariidae a) lebeg6 alak b) kusz6 alak

A kovetkez6 csoportok a Holozoa klad tagjai, amelybe a Filozoa és az Ichthyosporea kladok tartoznak. A Filozoa
kladban a Filasterea ostorosok testvércsoportja a Metazoa + Choanozoa klad.

4.3.3. Myxozoa — Nyalkaspoérasok (Metazoa)

Megkozelitdleg 1200 faj tartozik a nyalkasporasok kozé, amelyek halakban €16 szdvetparazitak. Korabban a
Microspora rokonanak gondoltak 6ket, mert hozzajuk hasonldéan rendelkeznek egy extruzios késziilékkel, a
kiléhet6 sarki fonallal (polaris filamentum). A sarki fonal szerepe itt azonban nem a gazdasejtbe valo behatolas,
mint a kissporasoknal, hanem a gazda szoveteihez vald rogziilés. A polaris fonal kialakulasanak (morfogenezisének)
részletei, tovabba a valodi mitokondriumok és diktioszomak jelenléte és a bonyolult fejlédésmenet miatt ma mar
nem a Microsporidia, hanem a Metazoa-ba tartozé Cnidaria rokonanak tartjak oket.

Fejlodési ciklusuk nem teljesen ismert (pl. a spora keletkezése). Fejlodésmenetiikre jellemzd, hogy a gazdaba
bekertiild sporaban egyetlen kétmagvu vagy két egymagvu haploid sporoplazma van. Ezek vagy a sporan beliil,
vagy a spora elhagyésa kdzben egyesiilnek (autogamia): ennek eredményeként egy sokmagvu, di- vagy poliploid
plazmédium alakul ki, amely képes vegetativ moédon plazmotémidval vagy bimbozéssal (exo- vagy endogén
moddon) szaporodni.

Heteroterm gerinceseknél, f6ként halakban, kiilondsen az ondoholyagban vagy a kotdszovetben €s az izomzatban
fordulnak el6. A mozgasképes plazmodiumban a generativ sejtmagok és a koriilottiik levd plazmarész egyedi
sejtekké kiiloniil; ezek paronként tigy csoportosulnak, hogy az egyik sejt bekebelezi a masikat (ezt pansporoblastnak
nevezik). A kiils6 sejt neve perycyta, a bels6¢ sporogén sejt. A perycyta a kovetkezOkben redukalodik és egy
védoréteget képez a keletkez6 mixospéra koriil, a sporogén sejt pedig tobbszori osztodassal két pikkelyképzo
(valvogén) és két sarki tok-képzé (polaris kapszulat alakito) sejtet hoz létre, valamint egy vagy két sporoblasztot.
A meiozist kovetden a sporoblasztokbol haploid fertézoképes améboid sporoplazma keletkezik. A valvogén
sejtek a sporoplazmat koriilvevo védéburkot hozzak 1étre, a sarki tok-képzé sejtekben kialakul a sarki tok, amely
a tobbnyire feltekert polaris fonalat tartalmazza.

Ujabban sikeriilt gazdavaltast kimutatni néhany fajnal, pl. a tbbek kozott lazacokban é16skodé Myxobolus cerebralis
azonos a csovajoférgekben (Annelida, Tubificidae) €16, korabban Triactinomyxon ignotus néven leirt fajjal. A
pontyfélékben €16 M. bramae koztesgazdaja szintén egy csovajoféreg. Fejlodésmenetiikre valoszintileg altalanosan
jellemz6 a gazdavaltas. Ezt bizonyitandd az MTA Allatorvostudomanyi Kutatointézetének kutatoi szisztematikusan
vizsgaljak a balatoni csovajoférgekben talalt aktinospérakat. A molekularis filogenetikai vizsgalatok soran sikertilt
feltarni a teljes fejlodési ciklusat tobb pontyféle nyalkasporas parazitajanak.

124

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

3

H\M‘\ﬁ

A protisztak rendszeres attekintése

sarki
tokok

a sarki tok- ane |
képzo sejt sporoplazma
magja az amaéboid
sporoplazma
a valvogen selimagsa
sejt magja
a b

4.4. abra. A Myxozoa torzsre jellemz0 spora-alakok a) mixospora b) aktinospoéra c) mixosporak egy lazac szoveteiben
(festett készitmény, c) forrasa: Dr. Thomas L. Wellborn, Jr. képgylijteménye)

A Myxobolus genusz igen fajgazdag, a jelenlegi ismeretek szerint 751 fajt sorolnak ide. Halakban é16skddnek,
vannak gazdaspecifikus és gazdaszervezethez nem kotddo fajok. Példaul a pontyfélékhez tartozo fejes domolykdnak
harmincnal is tobb Myxobolus parazitaja van, koziiliik hétnek ez a hal a jellemz6 gazdaszervezete, a tobbinek
szamos mas gazdaja is lehet. A Myxobolus fajoknal a gazdavaltas bizonyitasa csak néhany esetben tortént meg. A
fajok szama tovabbra is egyre gyarapszik, nemrég a Duna hazai szakaszan is talaltak uj fajt (Molnar és mtsai 2007).

A nyalkasporasoknak szamottevé jelentésége van halastavakban, mivel a haltenyésztésben komoly karokat
okozhatnak. Magyarorszagon példaul a Myxobolus bramae sporai kiilonb6z6 pontyfélék kopoltytjan figyelhetok
meg.

A magasfoku differencialtsag (egy generativ és harom szomatikus sejttipus), a sejtek kozott dezmoszoma-szerii
sejtkapcsolo struktirak jelenléte és a polaris kapszulak (sarki tokok), valamint a csalanozok csalantokjainak
keletkezésében mutatkozo hasonldésagok miatt ugy gondoljak, hogy a Myxozoa a Metazoa reduktiv evolucioval
1étrejott képviseldje, és a csalanozok torzsébe (Cnidaria) tartozik. A csalanozok Narcomedusae rendjében szintén
eléfordul a sejtparazita stadium az egyedfejlodés soran. A csalanozok kozott a Myxozoa legkozelebbi rokona a
Polypodium hydriforme amely a tokfélék ikraiban fejlodik, tehat a testméret alakulasat illetden nala is tetten érhetd
areduktiv evolucio. Mas vizsgalatok szerint ugyanakkor a Myxozoa a Bilateria tagozat legkorabban kiagaz6 kladja,
ezt azonban cafoljak tovabbi molekularis vizsgalati eredmények.

A sokaig féregnek gondolt Buddenbrockia plumatellae a molekularis filogenetikai vizsgalatok alapjan egy tobbse;jtii
Myxozoa, amely az édesvizi Plumatella genuszba tartozé mohaallatokban él.
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4.3.4. Choanozoa — Galléros-ostorosok torzse

A galléros-ostorosok kisméretliek, a heterotrof nanoflagellatak egyik csoportja, Choanoflagellatea néven osztalyként
is szerepelnek. A sejt altalaban 5—8 um hosszil, gyakran a testhossz tobbszordsét elérd hosszasagh nyélen iil, akar
tobbedmagaval. Ciszta és trofozoita allapotuk lehet. Egyetlen ostoruk a sejt apikalis végén ered, mellette egy masik
ostornak csak az alapi teste maradt meg. Ha levalnak az alzatrdl, a hatrafelé all6 ostorral usznak, akarcsak az allati
spermiumok (opisztokont jellegiiek). Az ostort egy mikrobolyhokbol all6 gallér veszi koriil, err6l kaptak a neviiket.
Az ostor mozgasa tobbnyire a gallér kiils6 oldala felé¢ aramoltatja a vizet a benne levd baktértiumokkal egyiitt. A
galléron a viz athalad, a taplalék szemcsék pedig fennakadnak a rajta. A baktériumok, paranyi algak és szerves
tormelék bekebelezése a mikrobolyhok aljanal, a sejt felszinén torténik.

A galléros-ostorosok testvércsoportja a Metazoa. Ezt a tényt mind morfologiai, mind molekularis biologiai adatok
tobbszorosen alatamasztjak. Evolucios jelentdségiik az, hogy a galléros-ostorosok és a Metazoa kozvetlen kdzos
0sébdl, feltételezhetden egy telepes galléros-ostorosszerii é161énybdl kezd6dott meg az allatvilag kialakulasa.

Sziirdgetd ¢életmodot folytatnak, baktériumban gazdag vizekben élnek, fontosak a vizek Ontisztulasaban és a
bakterivoria révén a szén korforgalmaban. Zomiik helytiild, az €16 bevonat (biotekton) részét képezik. Az G.n.
mikrobialis hurok fontos komponensei (Azam és mtsai 1983).

Rendszeriik az ultrastrukturalis, morfologiai és molekularis vizsgalatok tiikrében erdsen atalakuloban van. Két
nagy csoportra kiiloniilnek, amelyeket a taxondmiaban rendnek tartanak: a Craspedida ¢és az Acanthoecida. Az
Acanthoecida fajok zommel tengeriek, a sejt koriil egy szerves burok alakult ki és rendszerint kosarszer(i kovavaz
(lorika) is megfigyelhet6. A Craspedida rendben csupdn a szerves boritds lathato. A hagyomanyosan
megkiilonboztetett Salpingoecidae és Codonosigidae csaladok koziil ma csak a Salpingoecidae-t tekintik érvényesnek.
A hazai vizeinkben is igen gyakori Craspedida faj a Codosiga botrytis szerepel a legtobb fajlistan mind édesvizi
mind tengeri kornyezetbdl. A molekularis filogenetikai vizsgalatok szerint azonban a Codosiga botrytis kriptikus
fajok komplexe, amely mind a korabbi Codonosigidae, mind a Salpingoecidae csaladban jelen van. A Codonosigidae
a molekularis térzsfakon a Salpingoecidae kladon beliil jelenik meg. Ez indokolja, hogy a Salpingoecidae csaladot
tekintik egyediil érvényesnek (Stoupin és mtsai 2012). A Protospongia haeckeli szabadonuszo, telepet képez, ritka
el6fordulasu faj, sokaig az egysejtlick és a tobbsejtliek kozti "hidnyzo lancszemnek" tekintették. Annak ellenére,
hogy tankonyvekben mindig szerepel, ezen faj létezése erdsen kétséges, ugyanis ma mar ismert, hogy a maganyos
fajok idonként létrehoznak nagyobb, Uszo telepeket. A fajnévnek azonban torténeti jelentésége van, ennek alapjan
sziiletett a Choanozoa-Metazoa rokonsag elsé tudomanyos feltételezése. A Salpingoeca fajok atlatszo szerves
lorikaban €16, helytiil6 szervezetek, édesvizben €s tengerben egyarant eléfordulnak.

3

4.5. abra. A Choanozoa torzs képvisel6i a) Codosiga botrytis galléros-ostoros telepe b) a telep részlete, jol latszik
az ostor koriili gallér (fehér nyil) és a sejtmag (kék nyil) c) a Salpingoecidae csalad egyik képviseldje

4.3.5. Filastera

Ebbe a kisfajszamt kladba két heterotrof egysejtiicsoport tartozik. A 2-3,5 um méretii, paranyi Ministeria fajok
egyike nyéllel kiilonbozé felszinekhez rogziil és (feltehetleg ostorral) vizaramot keltve baktériumokat sodor

126

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

A protisztak rendszeres attekintése

magahoz, a masik nyél nélkiili, sugariranyban allé vékony nyulvanyokat visel és a baktériumokat rovid, vékony
allabak segitségével kebelezi be. Ezekrol a tengeri nanoflagellatakrol csupan a kézelmultban deriilt ki, hogy az
endobionta Capsaspora genuszhoz kozelebb allnak mint a Choanozoa-hoz.

A Capsaspora owczarzaki a bilharzidzist okozo6 vérmétely egyik koztigazdajanak, a Biomphalaria glabrata csiganak
a szimbiontaja, a hemolimfaban él. A kdzelmultban felfedezett genuszt és fajt kitiintetett figyelem 6vezi, mert
képes a csigaban fejlédo korokozo métely fejlodési alakjait elpusztitani (Hertel és mtsai 2002).

4.3.6. Ichthyosporea

Sejtfallal rendelkez6 amdboid és ostoros egysejtiiek, a sejtfal miatt sokaig a gombakhoz kozelalld szervezeteknek
tartottak 6ket, masik elnevezésilk Mesomycetozoa. Az Ichthyosporea csoport a Choanozoa, Metazoa és Filasterea
csoportok alkotta klad, a Holozoa testvércsoportja.

Valamennyien endozoikus életmédot folytatnak, taplalékukat a gazdaszervezetbdl nyerik, parazitdknak vagy
szimbiontaknak tekintik 6ket. Legalabb 30 genusz tartozik az Ichthyosporea csoportba. Eddig nagyon kevés fajt
sikertilt koziilik tenyészetben fenntartani. Két kladja a Dermocystida (mas néven Rhinosporideacae) és az
Ichthyophonida. Az ostoros trofozoitdkkal rendelkez6 Dermocystida fajok gerinces gazdaszervezetekben élnek
€s a gazdan kiviil egyeldre nem sikeriilt 6ket kitenyészteni. A jellemzden amoboid Ichthyophonida tagjai szamos
allattorzs — kozte gerinctelenek — fajaiban eléfordulnak és axénikus (mas é161ényfajt nem tartalmazd) tenyészetben
fenntarthatok.

A Dermocystida rendbe tartozé allati és human korokozd Rhinosporidium seeberi mozdulatlan, de az alapi test
benne is megtalalhat6. Terjedése egy vastagfalil gombolyti képlet (,,sporangium™) belsejében kialakult sejtekkel
torténik, amelyeket sporangiospdraknak neveznek. A korokozo altal a nyalkahartyan kialakitott fertézo betegség
neve rhinosporidioézis. Tiinete a borfeliileten kialakulo, polipszerti lagy szovettomeg, amely idénként egy nyéllel
emelkedik el a felszinrél. Leggyakoribb az orron, de a szemen és kornyékén vagy a hiigycsdben is kifejlodhet.
Ezen kiviil ritkdbban a bor egyéb teriiletein vagy a légcsdben, esetleg a tiidoben is megtalalhaté. Néha a fenti
tiineteket oszteolizis is kiséri. Gyogyitasa sebészeti uton Iehetséges. A rhinosporidiézis Délkelet-Azsidban endemikus,
foként Indidban és Ceylon szigetén. E teriileteken kiviil is észlelték mar, Amerikaban, Afrikaban és Europaban,
(Olaszorszagban). Terjedésének modja egyeldre ismeretlen, feltételezhetéen levegdvel vagy vizzel torténik,
gyakorisaga a foldmunkat végzok, valamint a rizsféldeken dolgozok és természetes vizekben fiird6z6k kozott az
atlagnal nagyobb.

A szintén Dermocystida Sphaerothecum destruens halparazita, elséként az Egyesiilt Allamokban észlelet invaziv
halfajokbdl keriilt el6, de késébb 6shonos, eurdpai halakbdl is kimutattak. A fert6zés kdvetkeztében a haldlozasi
arany magas, mind a pisztrangfélék, mind a pontyfélék korében, amelyek fontos haszonhalak.

Az Ichthyophonida rendbe tartozik a halparazitékat tartalmazo Ichthyophonus genusz, valamint az édesvizi dgascsapu
rakok ¢16skoddje a Caullerya mesnili.

4.4. Az Amoebozoa szupercsoport

Az Amoebozoa szupercsoport a taxonémiaban torzsnek felel meg. Csupasz és hazas amobak, kevés ostoros egysejtii
(Multicilia, Phalansterium spp.), az Archamoebea csoport, a nyalkagombak (Mycetozoa) és egy kis protiszta
csoport, a Breviatea tartozik ide (Smirnov és mtsai 2011). A szupercsoport rendszere a molekuldris filogenetikai
vizsgalatokkal kapott kladok alapjan késziilt.

Amoboid és/vagy ostorral mozgd trofozoita jellemz6 rajuk, kdrnyezeti vagy mas hatasra sokan betokozodhatnak.
Allabuk rendszerint lobopédium azaz lebenyes 4llab, de ennek szamtalan valtozata is eléfordul. Ivaros folyamat
vagy meidzis a tobbségiiknél nem figyelheté meg. A mitokondriumokban csdves (tubularis) krisztak vannak. A
sejtmagvak szdma csoporttol fiigg, lehet egy vagy tobb.

A Lobosa altdrzs monofiletikus, az idetartozo csoportok filogenetikai kapcsolatai egyértelmtiek, igy egy biztos
alapokon all6 taxondmiai rendszert is sikertilt ra kidolgozni. A Conosa altdrzsben még nem sikeriilt a nagy kladok
rokonsagi kapcsolatat feloldani, az Archamoebea, Mycetozoa és Variosea kladok tartoznak ide. (A Breviatea
csoport kapcsolatai még feltaratlanok.)
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4.4.1. A Lobosa altorzs

Amoboid mozgast csupasz €s hazas amobak. Soha nincs ostoruk vagy alapi testjiik. Szabadonélok vagy obligat,
ill. fakultativ patogének. A szabadonéldk bakterivor, algivor, detritivor és karnivor fajok, utdbbiak rendszerint
nagyobb méretliek és mas egysejtlieket fogyasztanak. Néhany fungivor faj is ismert. A patogén fajok gerinces
allatok idegszdvetében vagy a borfeliilet sériiléseinél pusztitanak.

4.4.1.1. A csupasz amébak

A csupasz amoébak (gymnamoebae, egykor taxon, ma mar csak gytijténévként hasznalatos) morfologiai bélyegek
alapjan faji szintig altalaban nehezen vagy nem azonosithatok, amint ezt molekularis biologiai vizsgalatok tobb
esetben igazoltak. A hagyomanyos morfologiai alapu osztalyozas a sejt mérete, alakja €s mozgasanak sajatossaga
nyoman sziiletett. Ezen az alapon néhany genusz ma is konnyen azonosithaté (4dmoeba, Chaos, Mayorella,
Thecamoeba, Vannella, Saccamoeba, Hartmannella stb.). A genuszokon beliil azonban joval tobb faj van, mint
amit morfologiailag el lehet kiiloniteni.

A csupasz amébak mitokondriumaiban a csoves krisztdk elagazoak, ezért ramikrisztatanak is nevezik dket.
Sejtfelsziniik fénymikroszkoppal sokszor csupasznak tiinik, tehat nincsen theca vagy pedig lorica, ill. testa tipusu,
nyilassal rendelkez6 hazuk. A sejthartya teljes feliiletét borithatja a glycocalyx, azaz mukoprotein sejtkdpeny (csak
elektronmikroszkoppal tehetd lathatova, tobbnyire amorf, strukturalatlan), vagy erésen fénytord, szabalyosan
elrendez6dd filamentumokbol allo, kutikulanak nevezett réteg. Olykor kiilonb6zé alaku és mindségli paranyi
lemezkék vannak a sejt feliiletén amelyek elektronmikroszkopos szerkezete fontos hatarozo bélyeg lehet.

Nagyon sok faj atlagos mérete 25 pm alatt van, de léteznek 1 mm-t is meghaladé termetti 6ridsok is. Minden
lehetséges élohelytipusban el6fordulnak csupasz amoébak: tengerben, édesvizben, talajban. Aktivitasuk vizhez
kotott, zomiik kiszaradaskor betokozodik. A cisztak kiilsé morfoldgija is fontos hatarozobélyeg. A cisztak széllel
terjedhetnek, sok faj ezaltal a legkiilonbdzobb €léhelyekre eljuthat. Szamos faj nem érzékeny az él6helyre (ubikvista
fajok). A talajban kiilondsen magas a cisztak szama, itt a protozoonok korébol a csupasz amébak a dominans
baktériumfogyasztok. A vizi élohelyeken kiilondsen a viz-levegd (neuszton) €s viz-iiledék hatarfeliileteken (benthosz
felszine) szamottevoek, de a legaprobbak a szeszton (lebegd holt szerves anyag) felszinét is benépesitik.

A fénymikroszkdopos azonositas legfontosabb szempontjai a kvetkezok.

1. A kuszo alak formaja, amelyet lehet6leg ugy kell megfigyelni, hogy a mozgast ne befolyasolja a fedélemez.
Idealis a fliggbesepp készitmény vagy inverz mikroszkop hasznalata vizimmerzids lencsével. Kiszas kdzben
az amOba vagy lapitott vagy hengeres alakot vesz fel. A hengeres testiiek lehetnek monopodialisak (mas néven:
limax alak) vagy polipodialisak. Az allab alakja is fontos jellemz6. A legtobb amdba egy anterior (eliils6) allab
elérenyujtasaval halad el6re, vagy az elérenyulo allabbol tovabbiak erednek és ezek egyiittesen ,,htizzak™ elére
a sejtet. Az anterior sz€l mentén mellék-allabak (0.n. szubpszeudopddiumok) is eredhetnek, amelyek a f6 allabnal
kisebbek (hossztiak vagy rovidek, vékonyak vagy vastagok, ujjalaktiak vagy kuposak, elagazok vagy egységesek).
A f6 allab eliils6 részén (vezeto €l) gyakran megfigyelhet6 egy attetszd, fénymikroszkopikusan szemesementes
rész, amelyet hyalin sapkanak neveznek. Ennek sajatossagai (vékony, széles, hianyzik) hatarozobélyegek. Az
amoObak haladassal ellentétes iranyban levé gyakran jol elkiiloniilé testrészét, a poszterior testvéget uroidnak
nevezik. Sok amdébanal az uroidalis rész morfoldgiailag erdsen eltér a sejt tobbi részEtdl (altalaban gumodszeriien
vagy gombalakban befliz6dik, lehet szederformaji, szemolcsds vagy bolyhos felszinii, vagy a gombszerii
duzzanatrdl ered6 hosszabb-révidebb vékony nytlvanyokat hiizza maga utan).

2. A lebeg6 alak formaja szintén jellemzo lehet, ezt akkor lehet megfigyelni, ha az alzatrdl hirtelen levalasztott
amoébat mikroszkdppal vizsgaljuk. A lebegé alakok altalaban gombszimmetrikusak, rajtuk vagy egyaltalan nem
figyelhetd meg kinyujtott allab, vagy ellenkezbleg, hosszh allabak erednek sugariranyban, esetleg szamos
nagyon rovid allab nyulik ki radialisan a sejtbol.

3. A ciszta alakja és strukturaja fontos bélyeg.

4. A sejt mérete szintén hatdrozoé bélyeg. A kiszo alak hossza és szélessége, a mellék allabak és az uroidalis
filamentumok hossza, a lebeg6 alak allabainak hossza egyarant jellemzo.
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5. A csupasz amébak citoplazmajaban jellemz6 a kristalyzarvanyok eldfordulasa. Vannak csapott, bipiramidalis
formak, de lehetnek lemezalak(l kristalyok is. Léteznek szabalytalan alaki egyéb zarvanyok is, amelyek
Osszessége szemcesézett kiilsét kolesondz a citoplazmanak (1d. 3.3.a abra).

6. A sejtszervecskék koziil a litktetd tirdeskék jelenléte — hianya, szama, aktivitasanak tulajdonsagai jellemzoek.
A legtobb csupasz améba egyetlen sejtmaggal rendelkezik, de néhanyan két- vagy tobbmagvuak. A sejtmag
rendszerint gdmbolyt és egyetlen kdzponti helyzetii nukle6lusza van. Néha a nukledlusz lebenyes vagy szemcsés
felépitésii. A citoplazmaban alkalmilag megfigyelhet6k zoochlorellak (szimbionta egysejtii zoldalgak, amelyek
egyenként vacuolaba zartan talalhatok, 1d. 1.2.a abra).

A Mayorella nemre a kdzepes méret (100-350 pum) jellemz6, a kiiszd alaknal az anterior részen a hyaloplasmabol
vastag, kuposvégil, ujjalaki mellék-allabak erednek. A lebegé alakra a hosszl, sugaririnyban kinyalo allabak
jellemzdek. A sejtnek erds, hatarozott konturja van, amely foként a 200 nm vastag kutikuldnak kdszonhetd. Egyetlen
vezikularis tipust sejtmagja van amely a sejt hatsdé harmadaban foglal helyet. Igen jellemzdek a citoplazmaban a
kiilonféle kristalyzarvanyok, amelyek szortan, vagy kis csoportokban helyezkednek el. Cisztat nem képeznek.
Mind tengerben, mind édesvizben nagyon elterjedtek a Mayorella fajok, koziilik eddig kdzel 30 ismert.

4.6. dbra. Csupasz am6bak mozgasa a) Chaos sp. — fels6 sor bal oldali video; b) Mayorella sp. — fels6 sor jobb
oldali video; c) Saccamoeba sp. — k6zéps6 sor bal oldali video; d) Saccamoeba uroidja — kdzépso sor jobb oldali
vided; e) csupasz amoba lebegdalakja — also vided

129

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

A protisztak rendszeres attekintése

A Thecamoeba genusz fajai kis vagy kozepes méretiiek (30-350 um), kisz6 alakban hosszukasak €s lapitottak,
gyakran a hossztengellyel parhuzamos lefutast rancok, redok figyelhet6k meg a sejt felszinén. A sejt hatarozott
konturja a sejtfelszint borito vastag, amorf glycocalyxnak tulajdonithat6. Egyetlen f6 allabuk van, mellék-allabak
nincsenek. A szélesen szétteriil6 anterior részen a vezetd él mentén vastag hyaloplasma sav huzodik. A poszterior
részen egyes fajoknal kis gob alaku uroid lathatd. Az egyetlen mag gdmbdolyti vagy ovalis, a nukleolusz lehet tomor
vagy szort, olykor 2—3 szemcse a maghartya mentén. Cisztaképzésiik nem ismert. Talajbol, édesvizbdl, tengerbdl
kozel husz fajt irtak le.

Az Amoeba genuszba zommel nagy méretli fajok tartoznak (220-760 pm), bar 15 pm-es parany is ismert koztiik.
Tobbségiik polipodialis, egy kdzponti hengeres allabbal amelyen attetsz6 ektoplazma bordéak lehetnek. A taplalékkal
teli sejt gyakran szabalytalan gombolyded format 6lt. Egyes fajoknal szederszert uroid lathatd. Egyetlen sejtmagjuk
van, a sejtfelszint vagy szabdlyosan elrendez6d6 filamentumok boritjadk vagy amorf sejtkopeny. Sok kristalyt
tartalmaznak, édesviziek. Az Amoeba proteus a citologiai vizsgalatok kedvelt alanya. Ktisz6 alakja tobb mint 600
pum hosszl, magja ovalis, oldalrol lapitott lehet. Nyugodt, mocsaras allovizek alzatan €16 bakterivor €s karnivor
faj. Torzsgytijteményekbol kereskedelmi uton is beszerezhetd.

A Saccamoeba genusz monopodialis, mellék-allabak nincsenek, akar 175 pm nagysagu kaszo alakkal. Kis gob
alaku uroidjuk lehet, bolyhos vagy szemdlcsos felszinli. Tobbeknél vannak citoplazmatikus kristalyok. Liiktetd
urocskéjiik gyakran kidudorodo. Lebeg6 alakban szabalytalanul 4116 pszeudopddiumokat képeznek. 7 fajuk édesvizi
vagy tengeri.

A Cochliopodium fajok felszinén paranyi kerek lemezkékbdl allo tectum lathato, kiiszo alakjuk ovalis vagy kerek,
a sejt f6 tomege kozépen kidomborodik, a szegélye attetsz4 hyalin, az innen eredd allabakbol kisebb, szintén hyalin
mellék-allabak dgazhatnak ki. A poszterior részen vékony filamentumokat htizhatnak maguk utan. Zavarasra
legombolyodnek, néhany faj cisztat képez. Tobbnyire kis termetiiek (>50 um). Edesviziek.
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4.7. dbra. Csupasz amébak jellemzé morfotipusai a) Thecamoeba sp. b) Saccamoeba sp. ¢) Cochliopodium
bilimbosum d)-e) Flamella spp. f) ismeretlen daktilopodiumos amdba g) ismeretlen csupasz ambba

Az Acanthamoeba fajok kisméretii, kozelitdleg haromszdg vagy trapéz alaku viszonylag lapitott testii amébak. A
sejt szélén hyaloplasma lathatd, amelyb6l szamos vékony, kihegyesedd mellékallab ered, amelyek az alapjuk
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kozelében elagazhatnak. Ezeket a tiiskére emlékeztetd paranyi allabakat acanthopodiumnak nevezik. A
citoplazmaban az egy sejtmag mellett gyakran figyelhet6k meg paranyi olajcseppek. Az aktiv alak mellett
cisztaképzés is jellemz0. A ciszta morfoldgiaja dontd a genusz és a fajok azonositasaban. Aerobok, de mikroaerob
és anaerob kornyezetet is elviselnek; opportunista human patogének. Az A. castellani kusz6 alakja 15-25 pm,
cisztaja 1020 um, fala két rétegi, a kiils6 felszine rancolt, a bels6¢é vastagabb és sokszdgletli, a sarkokban kis
pérusokkal. Kitokozddaskor a trofozoita egy poéruson keresztiil bujik ki a cisztabol. A tobbi fajhoz hasonléan
édesvizben és nedves talajban él, koprofag.

Az 1980-as évektol valt ismertté az Acanthamoeba keratitisz, a fejlett ipari tarsadalmak egyik (ijonnan jelentdssé
valo betegsége amely jelents gyakorisaggal fordul eld a kontaktlencsét viseld varosi népesség korében. A
szaruhartyan megtelepedé amdébak a hamsejtek sériilését, fajdalmat és komoly latadszavarokat okozhatnak, a
szaruhartya megvastagszik, az atlatszosaga csokken, gyulladasos folyamatok kezdddnek és orvosi kezelés hijan a
korokozo a retindig is eljuthat. A kezelés klor-hexidin-glukonattal, polihexametilén-guaniddal, ketokonazollal stb.
torténik. Alkalmanként a tiineteket 6sszetévesztik gomba keltette keratitisszel vagy herpesz virus hatasaval; ritkan
beljebb is hatolhat az amdba és az érhartyat, s6t, a retinat karositja (chorio-retinitis). A betegség legstlyosabb
fokozata a vaksag, de az id6ben észlelt tiinetek esetében az orvosi kezelés megsziinteti a fert6zést.

Acanthamoeba fajok (pl. A. castellani, A. culbertsoni) halalos kimeneteli granulomas amdébas meningo-
enkefalitiszt (GAME vagy GAE) okozhatnak. Az ismert esetek tobbségénél a halal utan azonositottak a korokozot.
A szabadonélé amdba az orrnyalkahartya mentén felhatol az agyba, és ott az idegszdvetben taplalkozik és szaporodik.
Masok szerint a primer fertézés a tiidon at torténik, onnan jut el az améba a kézponti idegrendszerbe. Ezen elképzelés
szerint terjedése a keringési rendszeren keresztiil valosul meg, mert az agyban is az erek mentén talalni az
egysejtiicket. Egérben, patkdnyban, majmokban és emberben figyelték meg. Igen ritkan észlelik, 1991 ota vilagszerte
Osszesen 400 koriili eset ismert. Valoszinti, hogy az ismeretlen oka gyorsan bekovetkezett halalesetek egy részének
hatterében is GAME all. A paciensek zome immunhianyos vagy kronikus betegségben szenved, de kockazatnoveld
tényezok a cukorbetegség, majbetegségek, transzplantacio, szteroid gyogyszerek. Az Acanthamoeba fajok gyakran
elé6fordulnak uszomedencékben. Az innen izolalt fajokkal mesterségesen nagyobb gyakorisaggal lehet kisérletesen
fertézést eldidézni, mint a természetes kornyezetbdl izolalt populaciokkal. A bakterialis kdrnyezet és az
Acanthamoeba jelenléte kozott uszomedencékben nem talaltak Osszefiiggést. A klorral szemben a cisztak igen
ellenallok. A fert6zott egyének a fenti betegségek mellett gyakran kldrozott iszomedencében is fiirddtek a tiinetek
kialakulasat megel6zéen. Ezért a kozflird6kben tanacsos lenne a bakterialis szirdvizsgalatok mellé a szabadonéld
amoObakét is felvenni. A granuldomas enkefalitisz tlinetei a kdvetkezOk: mentalis allapot romlasa (86%), rohamok
(66%), féloldali bénulas (53%), agyhartyak fajdalma (40%), latasi zavarok (26%), mozgaskoordinacids zavarok
(20%), laz, fejfajas, koros szoveti elvaltozasok a béron. Ezek a tlinetek a halal bealltaiig megmaradnak, amely
7—-120 napon beliil, atlagosan 39 nap mulva kovetkezik be.

4.8. abra. Az Acanthamoeba genusz a) Acanthamoeba polyphaga akantopddiumokkal (pasztazod
elektronmikroszkopos felvétel, forras: CDC, Janice Haney Carr) b) Acanthamoeba faj cisztaja emberi agyszdvetben
(festett készitmény, forras: CDC/9927)

Az Acanthamoeba fajok kdzegészségiigyi jelentdségének felismerése miatt a genusz behatd molekularis biologiai
kutatasok alanya. Mar tobbtiz sorszammal jelolt genotipusa ismert, amelyek koziil egyesek (pl. a T4 csoport)
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patogének, hajlamos lehetnek keratitisz és GAME kialakitasara. A fajok, tenyésztorzsek termotolerancia vizsgalata
tobb fajnal/torzsnél 37°C koriili szaporodasi optimumra deritett fényt.

Az Acanthamoeba fajok citoplazmdajaban gyakran elszaporodnak human kérokozé baktériumok, elsdsorban
Legionella, Pseudomonas-rokon és mas fajok, pl. az MRSA (methicillin-rezisztens Staphylococcus aureus) a
korhazi betegségek, nozokomialis fertézések egyik f6 dgense. Az amdbaban intenziven osztédnak, és mivel
emberépitette kornyezetben (vizvezetékek, klimaberendezések, vagy korhdzi vezetékrendszerek falan) is rendszeresen
kimutathatok, a bel6liik potencialisan kiszabaduld baktériumok azonnal fertézhetnek. Az Acanthamoeba fajokat
¢s mas szabadonéld amdbakat (FLA — free-living amoebae) ezért joggal nevezik a mikrobialis vilag tréjai
falovainak.

A Balamuthia mandrillarist el6szor egy majom, a mandrill agyabol mutattak ki 1990-ben. Azota mas majmokban
(emberszabastakban is), tovabba emberben, 16ban, birkdban is megtalaltak. Morfologiailag nagyon hasonlé az
Acanthamoeba-khoz, visszamenéleg tobb human granulomas enkefalitisz esetet ennek a patogénnek tulajdonitanak.
1997 é6ta 63 fert6zéses eset fordult eld, valamennyi letalis kimenetelii, a patogén azonositasa mar post mortem
tortént. Az aldozatok valamennyien egészséges emberek voltak és napok vagy hetek alatt kvetkezett be a halal.
Tobbségiiknél orrtajéki, néhanynal borfelszini koros szovetelvaltozasokat is talaltak (Balamuthia-s dermatitisz,
pneumonitisz). A korokozo valosziniileg nem az érpalyaban, hanem az erek mentén terjed szét a szervezetben és
jut el a kdzponti idegrendszerbe. Szabad természetben ezt a fajt még nem azonositottak, de feltételezik, hogy a
mérsékelt 6vben elterjedt. A Sappinia diploidea a harmadik amobafaj, amely bizonyitottan human fert6zést (GAE)
idéz el6, de az Acanthamoeba és Balamuthia fajokkal szemben egészséges embert taimad meg (Walochnik és mtsai
2010).

4.4.1.2. A lobopdédiumos hazas amébak

A lobopodiummal mozgd hazas amébak csoportjaban (Arcellinida rend) a sejt az osztodas soran képzodd egynyilasu
hazban foglal helyet, amelyet ¢lete soran soha sem hagy el (testa, ill. tectum tipusti haz). A nyilason (pseudostoma)
keresztiil kibocsajtott allabaival érintkezik a kiilvilaggal. A kibocsajtott allabbal mozog és szerzi taplalékat. A
hazon beliil a sejtet paranyi vékony allabak rogzithetik a hazhoz (epipodiumok). A haz vagy a kiilvilagbol felvett
szemcsék (xenoszémak: pl. homokszemek, kovamoszatvazak) dsszeragasztasaval késziil — az ilyet agglutinalt
haznak hivjak (pl. Difflugia fajok) —, vagy keveseknél a sejt a maga altal szintetizalt szervetlen épitdelemeket
(idioszomak: ovalis kovalemezkék a vizben oldott kovasavbol szintetizalva) rendezi el szabalyos modon (Quadrulella
spp.). Kevés hazas amdébanal tiszta fehérjébol késziilt attetszo haz figyelhetd meg. Az allabak vékony vagy vastag
lobopodiumok, fénymikroszkoppal altalaban kevéssé tlinnek szemcsézettnek. Szamuk és alakjuk, leghosszabb
meéretiik, gyorsasaguk fajra jellemz6. A sejtmagvak szama legtobbszor egy, de van ahol kettd vagy akar tiz-husz.
A magvacskak elhelyezkedése alapjan megkiilonbdztetiink vezikularis magot, ahol egyetlen, centralisan elhelyezkedd
nukleolusz talalhatod (koriilotte lehet tobb egészen kicsi is), valamint ovularis magot szamos kisebb, szortan
elhelyezkedd magvacskaval. A liiktetd tirocskék mennyisége is faji bélyeg. A citoplazma tSbbnyire jol strukturalt:
a nyilas kozelében helyezkedik el a szamos emésztd lirdcske, kozéptajon oldalt a liiktetd irdeske(€k), a poszterior
részen, vagyis a haz fundusanal egy fénymikroszkoppal nézve attetszd, szemcsementes régio, az G.n. chromidium,
amely a magot tartalmazza. Ez az attetsz0 rész igen gazdag endoplazmatikus retikulumban (belsé rész) és Golgi-
késziilékekben (periféria). A Golgi-késziilékben keletkezik az épitGelemeket dsszeragasztd szerves cement €s az
idiosomak (pl. kovalemezkék) is (1d. 2.6.d,e,h abra).

A genuszok megkiilonboztetése a haz alapjan konnyt, a fajok azonositasa viszont sokaknal nehéz vagy lehetetlen
a morfoldgiai tulajdonsagok fajok kozotti folyamatos atmenete miatt. A fobb szempontok a fajok elkiilonitésénél
a haz mérete, alakja — kiilonos tekintettel a pseudostoma kornyékére —, €s agglutinalt hazaknal a szemcséket
Osszeragasztd szerves cement elektronmikroszkopos szerkezete. A felhasznalt épitdanyagok kore részben
¢lohelyfiiggd, ezért mint bélyeg nem mindig megbizhatd. A tobbi azonositasra hasznalhatd bélyeg a fentiekben
leirt sejttani tulajdonsagok szerint alakul, nehézséget jelent azonban, hogy a nagyméretii, durva homokszemcsékbol
allo gdbmbolyded hazak belsejébe nemigen lehet bepillantani.

Meéretiik 20400 um ko6zo6tt van, de Gjabban joval kisebb fajokat is sikeriilt kimutatni (Kiss és mtsai 2009).
Szaporodasuk egyszerii kett€osztodassal torténik, akarcsak a csupasz amobaknal. Az osztodas el6tt a sejt allabai
segitségével elkésziti a leanysejt hazat, ezt kdvetden torténik meg a mitdzis (tipusa: zart ortomitozis) és a citokinézis.
Ivaros folyamat részleteiben nem ismert, egyetlen esetben egy ciszta elektronmikroszkopos metszetén talaltak
meidzisra utalo jelet.
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Kedvezotlen koriilmények kozott betokozodhatnak, a ciszta a hazon beliill legombolyodik és a széllel messze
sodrodhat. Egyesknél preciszta allapot is megfigyelhetd, amikor a sejt még nem gombolyddik le teljesen, csupan
a nyilasban jelenik meg egy kompakt tomitéanyag és az anyagcserefolyamatok lelassulnak.

4.9. dbra. Hazas amoba cisztak a) a cisztaképzddés elején a sejt legdmbolyddik (Apodera vas) b) a betokozddott
sejt kortil vastag cisztafal lathato, belsejében nem kiilonboztethetok meg lathato struktirak (Heleopera sylvatica)

Hazas am6bak minden aerob koriilményeket biztositd éldhelytipusban el6fordulhatnak, a tengerparti homokos
iiledék intersticialis tereitdl a kiilonbdzo édesvizi habitatokon 4t a talajig. A fajok egy része kozmopolita, mas része
konkrét foldrajzi hatarok kozott (pl. egykori Gondwana) elterjedt amit sokdig egyediilallénak gondoltak a protisztak
kozott, sot, egyesek kétségbe vontak az endemikus fajok létezését (Mitchell és Meisterfeld 2007). Sokaknal
leginkdbb az él6helytipushoz nem pedig a foldrajzi régidkhoz kotddik az eldfordulas. Az édesvizi planktonban
kevés kivétellel csupan alkalmi vendégek, a csupasz amdébakhoz hasonldéan inkabb a feliiletekhez ko6tddd
¢élélénytarsulasokban fordulnak el6 (biofilm, neuszton, benthosz).
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4.10. dbra. Hazas amdbak a déli féltekérdl a) Nebela caudata (ciszta) b) Nebela martiali ) Apodera vas d) a Nebela

fajok jellemz6 vaz-szerkezete a kozmopolita Nebela collaris alapjan e) Quadrulella quadrigera f) Arcella rota (A

Dél-Amerikabol szarmazo a-e mintakat Balogh Janos professzortol kaptam. Az Arcella rota fajt Daday Jené magyar
polihisztor zooldgus irta le 1905-ben, a vazat a szerzé Dr. Luiz Felipe Machado Velhotol (Brazilia) kapta.)

Az Arcella fajok (,,barkaallatkak”) haza 1-1,5 um méretii fehérjeszemcsékbdl all, a leanysejt haza osztédas utan
szintelen, késébb a berakodo vas €s mangan ionok barnara szinezik. A haz alakja kozel gombdlyded vagy félgomb
vagy laposabb, oraiiveg alaku, alul a lapos, bemélyedd részén talalhato a kerek nyilas. Két sejtmag jellemzd, de
van néhany sokmagvu €s két egymagvu faj. A citoplazmaban olykor légbuborékok vannak, amelyek a lebegést
konnyitik, ezért hosszabb id6t tolthetnek a lebegd €l6lénytarsulasban, a planktonban, mint mas hazas amébak. A
legtobb faj édesvizi, néhanyan nedves talajban és mohaparnakban is el6fordulnak. Legnagyobb fajgazdagsaguk
lapos, mocsaras ¢l6helyeken bontakozik ki. Méretiik 45-220 um kozott valtozik.
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4.11. abra. A barkaallatkak (4rcella fajok) a Lobosa altdrzsbe tartozo hazas amébak képvisel6i a) Arcella megastoma
b) Arcella discoides c) Arcella dentata d) Arcella conica e) Arcella intermedia f) Arcella vulgaris

A Difflugia fajok (,,zomancallatkak™) homokszemekbdl ragasztjak 6ssze hazukat. Ez a legnépesebb hazas amdéba
genusz, tobbszaz fajjal, amelyek azonositasa (részben az elégtelen fajleirasok miatt) gyakran komoly nehézségbe
iitkozik. Legtobben a nyugodt, szervesanyagban gazdag, aerob édesvizi iiledékfelszinen élnek, nagy €s nehéz hazuk
miatt — kevés alkalmi kivételtdl eltekintve — nem alkalmasak a planktonikus életmédra. Formai valtozatossaguk
szembeo0tl0, a legfobb variaciok a szemcseméret és -forma alkalmazasi lehetdségeiben rejlenek. Vannak palackalaka
nyujtott hazformak, ovalis és gombolyded alakok, lehetnek a hazon kiilonféle nytlvanyok, paranyi szemcsékbol
Osszecementalt cakkos nyilas-szegélyek. Egyidejiileg tobbtiz faj is kimutathatd alkalmas éléhelyen. Koztiik
talalhatok a hazas amobak legnagyobb képviseldi, az olykor mar szabad szemmel is lathatd D. oblonga akér 450
pm méretet is elérhet. A nagyméretli zomancallatkakban gyakran 1atni zoochlorellakat amelyek jelenléte az
oxigénben szegényebb alzaton eldnyt jelent ezen aerob szervezetek szamara.
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4.12. abra Difflugia fajok a) Difflugia distenda bromfenolkékkel festett preparatuma a sejtmaggal b) Difflugia
acutissima allabbal ¢) Difflugia microclaviformis zoochlorellakkal d) Difflugia amphoralis allabakkal e) Difflugia
corona haza f) Difflugia elegans allabakkal

A Nebela fajok haza a legtobb fajnal filopodiumos hazas amébak épitdelemeinek ujrahasznositasaval késziil. Ezek
a nagytermetli hazas amobak a konvergens fejlédés kovetkeztében szintén hazat készit Filosea csoport fajait
fogyasztjak a szokasos baktérium és algataplalék mellett. A felvett haz szerves cement kdtdanyagat megemésztik
és a kis ovalis, kerek kovalemezkékbdl a leanysejt szamara 1 hazat készitenek, amelyen szabdlytalan
elrendez6désben, de a Nebela fajra jellemz6 modon helyezkednek el az épitdelemek. Kozepes és nagy termetl
hazas amébak, minden terresztrikus ¢€s édesvizi éléhelyen kimutathatok, de legnagyobb fajgazdagsaguk a
tézegmohalapokban (Sphagnum-lapok) bontakozik ki. Erdekesség, hogy foldrajzi elterjedésben szamos faj nem
Iépi at az egykori Gondwana 6skontinens hatarat, ezek a latvanyos és nagyméretii fajok csak Dél-Amerikaban,
Afrikaban és Ausztraliaban valamint a Gondwana feldarabolodasabol szarmazo szigeteken figyelhetok meg (1d.
4.10. abra).

A szabadonél6 Lobosa fajok, mint indikatorszervezetek kornyezeti valtozasok nyomonkdvetésénél hasznos vizsgalati
objektumok. Azokon az éldhelyeken, amelyeket nagy egyedsiiriiségben népesitenek be, jelentés komponensei a
taplalékhalozatnak.

4.4.2. A Conosa altorzs

Sokszor kupalakil, méaskor eruptiv tipusu allabbal mozgé egysejtiiek, keveseknél ostor is el6fordul. Neviiket onnan
kaptak, hogy alapi testiiket egy mikrotubulusokbol allo tolcsérszerli képlet veszi koriil, amelynek kiszélesedd része
koriiloleli a sejtmagot. Az alapi test, a mikrotubulusok és a sejtmag Osszességét kariomasztigont rendszernek
nevezik. Eletciklusuk lehet egyszerii (ciszta — trofozoita), ez jellemz6 az Archamoebea csoportra, vagy bonyolultabb,
spora- s sejtaggregacio-, ill. plazmodiumképzéssel is egyiittjaro fejlodési ciklus, ez a nyalkagombak jellemzdje.

4.4.2.1. Az Archamoebea osztaly
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Mitoszomaik vannak, anaerob és mikroaerofil egysejtiieck. A Pelobiontida rendbe tartoznak a Pelobiontidae,
Mastigamoebidae és Entamoebidae csaladok.

A Pelobiontidae csalad tagjai szabadonéld egysejtiiek, tobbnyire anaerob vagy mikroaerofil kdrnyezetben élnek,
példaul szerves anyagban dus allévizek alzatan. Tengeri és édesvizi fajok egyarant vannak koztiikk. A Pelomyxa
genusz kivételével a trofikus alak egy vagy tobb anterior ostorral mozog, egyidejlileg jellegzetes amoboid mozgast
is mutathatnak. Amoboid alak és cisztaképzés is jellemz0 rajuk. A poszterior részen kis gob alaku uroid talalhato,
taplalékfelvétel is torténhet ezen a helyen. Glikogén forméajaban taplalékot raktaroznak.

A mocsari améba (Pelomyxa palustris) akar 3 mm nagysagu, latszolag amdboid szervezet, elektronmikroszkdpos
vizsgalattal azonban igazoltak, hogy tobb ostora is van, amelyek — az ostorra jellemzd normal szerkezetiik ellenére
— mozdulatlanok. A sejt monopodialis, hengeres, mozgasa soran a citoplazma kdzépsé része eldre aramlik, majd
szokokutalakban szétteriil a sejt anterior részén. A sejt az uroid teriiletén vesz fel taplalékot. A trofikus alaknak
tobb szaz sejtmagja van. Tipikus Golgi-késziiléke nincsen. Eletciklusa soran Gsszel a nagy, sokmagvi trofikus
sejtekbdl kis, kétmagvu sejtek keletkeznek plazmotomiaval, ezt kovetden négymagvu cisztak jonnek 1étre, ebben
a formaban telel at. Tavasszal a cisztakbol kis kétmagvi sejtek tokozodnak ki, amelyek novekszenek, kdzben a
citoplazmaban intracellularis baktériumok szaporodnak el. Nyar végére 1étrejon a tipikus zsak-forma, a végén
finom nytlvanyokkal boritott uroiddal, ebben a stadiumban mutathatok ki elektronmikroszkoppal az ostorok. A
sejtmagvak atmérdje, a baktérium populacio osszetétele €s a sejt oldott oxigénnel szembeni toleranciaja valtozik.
Osszel a baktériumok a sejtmagok koriil csoportosulnak. Legalabb haromféle endoszimbionta baktérium ismert a
Pelomyxa-bol: egy Gram-pozitiv, egy Gram-negativ és G valtozo, kozottiik metanogén baktériumok is eléfordulnak.
Oxigénszegény, szerves anyagban dus vizi iledékben €1, Magyarorszagon az allovizek fenékiiledékében augusztusban
rendszeresen megtalalhato.

4.13. abra. A Pelomyxa palustris a-b) 1500 um méretii 6riasi egyedek a) harangallatkak (Vorticella) stri tomege
folott b) a nagyméretii Loxodes magnus csillos egysejtii 3 példanyaval c) a taplalékfelvételre szolgalo uroid
jellegzetes alakja d) egy kisebb példany (400 pm)
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A Mastigamoebidae csalad fajai (pl. Phreatamoeba balamuthi, Mastigamoeba spp., Mastigella spp.) féként
ostorral mozognak és a viztérben usznak, de alzaton a sejt végén keletkez6 finom allabakkal is mozoghatnak.

Az Entamoebidae csalad valamennyi tagja endozoikus, allati bélcsatornaban é16 kommenzalista vagy parazita,
egyesek patogének. A genuszok és a fajok azonositasa foként a sejtmagok szama, festédése és strukturaja alapjan
torténik. A fertézés a fekaliaval szennyezett ivovizzel, élelemmel torténik. A legtobb faj betokozddva cisztat képez,
amely a széklettel {iriil, igy biztositjak terjedésiiket. A fajokat magfestéssel és a cisztak alapjan kiilonitik el, a
klinikai diagnosztizalas azonban napjainkban féként PCR-rel torténik. A trofozoitaknak eruptiv allaba van. Az
eruptiv allab rovid, viztiszta, gyorsan keletkez6 majd megsziing allab, képzésekor nem nyulik meg a sejtalak. Az
emberben eddig nyolc Entamoeba és néhany tovabbi Entamoebidae faj eléforduldsa ismert. Kérokozonak csupan
az Entamoeba histolytica-t tartjak.

A lodamoeba buetschlii az emldsok, koztiik az ember vastagbelének parazitdja, de nem patogén, baktériumokkal
és élesztokkel taplalkozik. A lodamoeba megjelenése altalaban fekalszennyezett viz vagy taplalék fogyasztasat
jelzi, amelynek komolyabb korokozo hianyaban csupan enyhe hasmenés lehet a tiinete. Nevét arrdl kapta, hogy a
ciszta alak nagy mennyiségl glikogént raktaroz, amely joddal barnara festddik, hagyomanyosan igy diagnosztizaltak
a székletbol.

Az vérhasamdba (Entamoeba histolytica) intesztinalis, trofikus alakja (minuta-forma), 15-25 um nagysagu,
citoplazmajaban nincsenek kristalyok és liiktetd tirdcskék. Cisztdja 6-25 um, az egymagvi trofozoitaval szemben
4 sejtmagvat tartalmaz. A fertézés a ciszta elfogyasztasaval torténik. A vékonybél végsd szakaszan kitokozodo
am&ba a vastagbélbe vandorol és ott telepszik meg. Alldbaival a bél nyalkahértyajara tapad, és taplalkozasa soran
szovetoldo hatast fejt ki, amely kronikus hasmenést és véres széklet megjelenését okozza, ez a tiinet az amdébas
vérhas (dizentéria)jele. Az amdba citoplazmajaban jol lathatok az elfogyasztott vorosvértestek.

4.14. abra. Intesztindlis amobak a-d) Az Entamoeba histolytica trofozoitdja valamint e) cisztdja, f) lodamoeba
buetschlii

a) a trofozoita kiiszo alakja, jol lathato sotét kerek sejtmaggal (festett készitmény) b) trofozoita nyugvo alakja a
sejtmaggal (festett készitmény) c) trofozoita kuszo alakja, benne az elfogyasztott vordsvértestek (€16 sejt,
interferencia-kontraszt megvilagitas) d) trofozoita egy sejtmaggal és sok elfogyasztott vorosvértesttel (festett
készitmény) e) a cisztaban jol lathato a négybdl két sejtmag, a sotét folt egy harmadik sejtmag kevésbé kondenzalt
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kromatinja f) a lodamoeba buetschlii trofozoitéja, a joddal festett készitményen jo lathato a s6tétbarnara szinez6do
glikogén-raktar (forras: CDC DPD)

A dizentériaval jaré fertézés az 6t év alatti gyermekekben gyogyszeres kezelés nélkiil haldlos kimenetelii lehet. A
malariat kovetden az amdbas vérhas szedi a korokozo protozoonok kdzott évente a legtdbb aldozatot. Pontos adatok
hijan az Entamoeba histolytica dldozatainak a becsiilt szdma évi szdzezer f6. A mortalitas a fejlédo orszagokban
jellemz6, Europaban és Eszak-Amerikaban a fertézések aranya is toredéke a tropusokon jellemzének, tovabba
hatékony az orvosi ellatas és a gydgyszeres kezelés.

A cisztak és trofozoitak kimutathatok a székletbdl. Diagndzisuk a PCR vizsgalatok elterjedése el6tt elobb
tenyésztéses, majd 1980-t6l kezdve szerodiagnosztikai eljarasokkal tortént. Az antitestek kevesebb, mint 6t évig
maradnak meg a szervezetben, ezért csak az ennél Gijabb fert6zés mutathato ki. Az amdbas vérhas tiinete elhtizodo,
véres hasmenés. A fertdzés azonban tiinetmentes is lehet, regionalisan nagy kiilonbséggel: példaul egy afrikai
vizsgalatban Egyiptomban a tiinetmentes személyektdl szarmazo székletmintak tobb, mint 21%-a volt pozitiv, mig
a Dél-Afrikai Koztarsasagban csupan 0-2% (Stauffer és mtsai 2006). Az ok az intraspecifikus genetikai kiilonbség
lehet: Ggy tinik, az Entamoeba histolytica-fertdézéseknek csak kisebb hanyadaban jelennek meg klinikai tiinetek,
és a tiinetmentes, valamint szimptomas esetek foldrajzi eloszlasanak hatterében a korokozo-populaciok
kiilonbozésége all (Ali és mtsai 2008). Az Entamoeba histolytica genomjanak feltarasat kovetéen az egyik kiemelten
fontos cél az Gj virulencia-gének megismerése lett.

Egyel6re ismeretlen hatasra kialakul az G.n. magna forma (20-50 um), amelynek a minuta-alaknal valamivel
nagyobb trofozoitai invaziv alakok. Az invaziv magna-forma athatol a bélfalon és a vénas keringéssel eljut a
kiilonb6z6 szervekbe, foként a majba, ahol talyogok kialakulasahoz vezet. A legtobb zsigeri szervet (maj, tiidé,
vese) karosithatja, ezen feliil még az agyban is megtelepedhet. Az invaziv alak okozta tiinetek a diagnozist kvetéen
azonban hatasosan kezelhet6k. Az invaziv alak viszonylag kis gyakorisaggal jelenik meg a fertézések soran.

A kozelmultban deriilt ki, hogy egy Gjabb Entamoeba faj is komoly human patogén lehet. Az Entamoeba moshkovskii
a fejlédé orszagokban, foként Azsiaban, mutat nagy prevalenciat. Bangladeshben kozel 400 Gjsziilott fejlodését
kovettek egyéves korig és a tapasztalt 1426 hasmenéses megbetegedés hatterében 2,95%-ban Entamoeba
moshkovskii, 4,63%-ban Entamoeba histolytica és 0,35%-ban Entamoeba dispar allt. Néhany esetben az Entamoeba
moshkovskii-fert6zés egymas utan tobbszor is bekovetkezett, mert két fertézés kozott a minta negativ volt
(Shimokawa és mtsai 2012). A tudomanyos kézvélemény allaspontja lassan az Entamoeba moshkovskii human
kérokozova mindsitése felé mozdul el, bar emberi halaleset még nem kothet6 a fertézésekhez.

Az Entamoeba coli és az Entamoeba dispar artalmatlan, intesztinalis fajok, rendszeresen eléfordulhatnak az emberi
bélcsatornaban. Jelenlétilk azonban fekalszennyezett élelmiszer fogyasztasara utal. Az Entamoeba dispar
trofozoitajanak mérete teljesen atfed a vérhasamébaéval, morfologiailag tehat nem kiilonitheték el. A szubtropusi,
tropusi orszagokban nagyobb gyakorisaggal fordulnak el Entamoeba dispar fertézések, mint Entamoeba histolytica
fertézések. E faj esetenként enyhe hasmenést is okoz. Az Entamoeba coli cisztajaban nyolc sejtmag talalhato, igy
festési modszerekkel a ciszta konnyen azonosithato.

Az ivoviz fekalszennyezése a fejlett ipari tarsadalmakban ritka, alkalmi jelenség (altaldban az ivovizhalozat
meghibasodasa okozza). A fejlodd orszagokban, elsésorban a szubtropusi és tropusi teriileteken azonban nagyobb
gyakorisaggal torténik Entamoeba-fertdzés, foleg nagyvarosok peremteriiletein levé nyomornegyedekben, vagy
tavoli, félreeso falvakban, ahol nincs infrastruktira és az ivoviz készlet is igen sziikos (pl. Szahel-6vezet orszagai,
Afrika).
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4.15. abra A fertdzott ivovizzel keriil be szamos korokozo az emberi szervezetbe; egyik legfontosabb az Entamoeba
histolytica a) Vizhord6 gyermek Etiopiaban b) Varakozas a vizcsapnal (forras: WHO, P. Virot)

Az Entamoeba gingivalis az emberi szajiiregben, a fogkd védelmében telepedhet meg. El6fordulasa rendszerint
35 éves kor folott jellemz6. Hatasara foginygyulladas (gingivitisz) 1éphet fel, amely tovabbterjedve fogagy
gyulladashoz, a fog kilazuldsdhoz, majd kihullasdhoz vezet. Az elégtelen szajhigéné melletti Entamoeba gingivalis
fertdzés a felndttkori foghullasok jelentds hanyadaért felelds.

4.4.2.2. A Mycetozoa osztaly — Nyalkagombak

A nyalkagombak termétestet készitd, bonyolult fejlédésmenettel rendelkezé amdboid €161ények. Trofikus alakjuk
tobbnyire amoboid, ekkor az allab rovid, kihegyesed6 és mellékallabakat (szubpszeudopddium) viselhet. Eléfordul
még ostoros és plazmodialis alak is. Megfelel6 kornyezeti koriilmények kozott termotestet fejlesztenek, amely az
alzattol elemelkedik és a levegdben terjedd sporakat tartalmaz. A termdtest nyele lehet sejtes vagy plazmodialis.

Fejlodésmenetiik soran valtozo sejtmagszamu fejlodési alakok figyelhetok meg (egymagvi ostoros amdba, egymagva
amdba, 2—10 magvu améba, és sokmagvu (107 mag) améba). A termétest vagy egyetlen amdbabdl alakul ki
(sporokarpusz, pl. Protostelia), vagy amobak aggregacidjabol (szorokarpusz, pl. Dictyostelida). A sporangium
fala, a nyeles termétest €s a tdmeges sporatermelés miatt régen a nyalkagombakat a gombak kozott targyaltak. Az
ostoros rajzok, az amdboid sejtek €s a kitin hidnya azonban a protozoonokra utal6 sajatossagok. Molekularis
filogenetikai vizsgalatok alapjan ma mar bizonyos, hogy a Mycetozoa és a morfologiailag eltéré Archamoebea
osztalyok szoros rokonsagi kapcsolatban allnak.

A Dictyostelium discoideum a sejtes nyadlkagombak képviselgje, életciklusa sordn a sejtaggregaciod
pszeudoplazmodiumot képez. Szocidlis amdbanak is nevezik, sporangioforja celluloztartalmt. Korhadd névényi
részeken, talajban él. Napjainkban a sejtbiologia egyik legfontosabb protiszta modell-szervezete. A Physarum
genusz a plazmodiumképzd, valddi nyalkagombak képviseldje, a legfajgazdagabb nemzetség. Plazmodiuma akar
tobb méteres is lehet.

Bomlé szervesanyag kozelében szinte mindenhol megtalalhatok. A nyalkagombakrol részletesen a mikologiai
szakkonyvekben lehet tajékozodni (pl. Jakucs 2009).

4.5. Az Archaeplastida szupercsoport

Ebben a csoportban kdvetkezett be az eukariota evolucio hajnalan a kloroplasztisz kialakulasdhoz vezetd primer
szimbiogenezis amelynek soran egy aerob, mitokondriummal mar rendelkez6 heterotrof eukaridta egy cianobaktérium
bekebelezésével hozzajutott az autotrof partnerhez amely fokozatosan sejtszervecskévé alakult at. Az Archaeplastida
csoporton beliil talalhatok a kékeszold algak (Glaucophyta), a vorosalgak (Rhodophyta) és a Chloroplastida vagy
mas néven Viridiplantae csoportok, ahova a zdldalgak (Chlorophyta: pl. Volvox, Chlamydomonas, Chlorella) és
a Charophyta tartoznak, utobbiba sorolhatok a csillarkamoszatok (Charales) és a novények (Plantae). A Charophyta
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kivételével az Osszes tobbi Archaeplastida csoportokban el6fordul vagy jellemzd az egysejtii testszervezodés,
utobbiak rendszerint ostorosak. A Charophyta egyetlen eddig ismert ostoros, protiszta tagja a Mesostigma viride.

Az Archaeplastida fontos szerepldje lett a tovabbi protiszta evoltiicidnak. A z6ldalgak masodlagos szimbiogenezissel
az Euglenozoa fotoszintetizald csoportjanak és a Chlorarachnyophyta amébaknak biztositottak autotrofiat lehetové
tevo organellumot. A vordsalgak masodlagos szimbiogenezise sokkal tobb alkalommal tortént meg a Alveolata
¢és a Stramenopila klddokban, valamint a mészmoszatok (Haptophyta) és Cryptomonadiddk korében, amelyekrdl
még nem tudni, hogy kiilon-kiilon vagy kozos Ostol jutottak hozza. Az Alveolata-n beliil a Dinozodban kiilondsen
sok parhuzamos szimbiogenetikus esemény zajlott, amelynek sordn a vordsalga masodlagos szimbiogenezisét
kdvetden egy tovabbi, vordsmoszat eredetii plasztiszt tartalmazo algat kebeleztek be. Ez a 1épés a harmadlagos
szimbiogenezis. A Lepididinium dinoflagellata fajoknak két eltérd tipust plasztiszuk van: az egysejtii eloszor egy
vorosmoszatot szerzett, majd kés6bb egy z6ldmoszatot is. Ezt a két egymast kdvetd folyamatot szerialis masodlagos
endoszimbiodzisnak nevezziik.

Az Archaeplastida csoportok behatd vizsgalata az algologia teriilete, az algacsoportoktdl az algologiai
szakkonyvekben lehet tajékozodni (Kiss 1998, Acs és Kiss (szerk.) 2004). Azonban néhany fontos képvisel6rél
mégis szot kell ejteni, mert vagy protiszta modellszervezetek (Chlamydomonas, Volvox), vagy human szempontbol
jelentdsek (Dunaliella, Prototheca, Helicosporidium), vagy a heterotrof protisztakkal vald kapcsolatuk miatt
fontosak (Chlorella).

A Chlorophyceae osztalyba tartoznak a Dunaliella, Volvox és Chlamydomonas fajok. A Dunaliella salina z61dalgat
az 1960-as évek ota tenyésztik biotechnologiai célokra elsdsorban a beldle kivonhato karotinoidok miatt. Kezdetben
avolt Szovjetiinidban allitottak eld Dunaliella-eredetli karotinoidokat, kés6bb a termelés sulypontja a Tavol-Keletre
keriilt at. Az alga széraz tomegének 10—14%-at teszi ki a béta-karotin, amelynek ez az egysejtli a legfontosabb
természetes forrasa. Foként az egészségiigy (retinol vagyis pro-A-vitamin), az élelmiszeripar (természetes
ételszinezék), a szépségipar és az akvakultira dgazatok hasznositjak. Az ipari méretli karotin eldallitds sordn a
tenyészetnél normal megvilagitas mellett tApanyagmegvondssal valtjak ki a karotin-raktarozas beindulasat, amelynek
sordn a szaporodasi rata csokken. Természetes kdrnyezetben ez az eurihalin faj féleg a kiugréan magas sotartalmu
kontinentalis vizekben elterjedt, ahol akar az egyediili autotrof eukariota szervezet lehet. A kortilbeliil 20 Dunaliella

sty

molekularis mechanizmusa fontos alapkutatasi teriilet.

A Volvox-fajok nagyméretli, gdmbdlyii telepei a protiszta-kutatasok kezdetét6l foglalkoztatjak a kutatok gondolatait,
mar Leeuwenhoek is irt roluk. Nyugodt allovizekben, gyakran vizesarkokban talalhatok. A zoldalgak kolonialis
szervez6désének egyik sajatos példajat mutatjak, azonban a névényi soksejtiiség kialakulasdhoz nincs koziik.

A kétostoros Chlamydomonas-fajok nedves talajban és vizben élnek, egyes fajok fakultativ heterotrofok. Fontos
modell-szervezetek, foként a Chlamydomonas reinhardtii, amelynek segitségével részben az eukariota sejt altalanos
tulajdonsagait, részben a fotoszintézist €s a zarvatermok biokémiai szabalyozasi folyamatait lehet eredményesen
vizsgalni.

-]

Sl |

4.16. abra. A zoldalgak néhany jellegzetes képviseldje a) Volvox aureus b) Dunaliella salina (forras: Clara
Hamburger 1905 nyoman) ¢) Chlamydomonas multifilis (forras: Raoul Francé, Természetrajzi Fiizetek, XV, 1883)
n — sejtmag, p — pirenoid, s — stigma, szemfolt, v - vakuola
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A Trebouxiophyceae osztalyba és a Chlorellaceae csaladba tartozd Chlorella-szerii zoldalgdk szamos vizi
gerinctelennel és protisztaval élnek szimbidzisban és szabadon egyarant. A morfoldgiai alapon Chlorella-szertinek
latsz6 algak sem alaktani sem citologiai vizsgalattal nem kiilonithet6k el egyértelmiien egymastol, ivaros folyamatuk
pedig nem ismert. Valdsziniileg parafiletikus csoport, amelyek eddigi osztalyozésa a szinpleziomorfidk alapjan
tortént. Molekularis filogenetikai vizsgalatuk soran el6szor a riboszoma kis alegység RNS génszekvenciaja alapjan
vetették Ossze a fajokat. Ennek eredményeként egy Chlorella-kladot és egy Parachlorella-kladot kiilonitettek el,
3, ill. 1 fajjal. A zdld papucsallatka (Paramecium bursaria) a Chlorella-klad Chlorella-szerii zoldalgaival él
szimbiozisban. Megallapitottak, hogy az amerikai és az eurdpai z6ld papucsallatkdk szimbiontai kiilonbozdek.
Jelenleg az az allaspont uralkodik, hogy a zdld papucsallatka eurdpai képviseldiben a Micractinium genusz van
jelen (M. reisseri). A Micractinium paranyi, tiiskeszer(i nyulvanyairol kapta a nevét. A nyulvanyok csak az indukalt
védekezés soran alakulnak ki az algasejt felszinén, példaul a kerekesférgek okozta erés predacios nyomasra. Az
amerikai z61d papucsallatkakban viszont egy Chlorella faj fordul el6, amelynek pontos filogenetikai helyzete maig
még nem tisztazodott (Ch. variabilis, Ch. vulgaris). Bizonytalan hovatartozasu, uj filotipusokat is tartalmazo
Chlorella génszekvenciak egész sora van mar az adatbazisokban, amelyek segitségével az egész csoport atfogd
filogenetikai vizsgalata elvégezhet6 (Hoshina és mtsai 2010).

A Chlorella genomvizsgalata olyan fehérjecsaladok expanziojat tarta fel az algaban, amelyek a fotoszimbionta
¢életmodra valo valtasnal elonyosek lehettek. A recens Chlorella fajok aszexualisak ostoruk nincs. A Chlorella-genom
azonban tartalmazza a meio6zis és az ostor minden fontos Osszetevojét. Feltételezések szerint 6seineck még lehetett
a meidzis soran ostorszarmazékot viseld alakja (zoospodra). Novényi hormon-anyagcsereutak Arabidopsis-ban
jellemz6 génjeinek alga ortologjait is kimutattak benne. A Chlorella kitin-tartalmt sejtfalat anyagcsere gének
horizontalis transzferével szerezhette, novény-virusoktol, vagy baktériumoktol vagy gombaktol (Blanc és mtsai
2010).

4.17. abra. Endozoikus z6ldalgék, a Trebouxiophyceae osztaly a) A Prototheca zopfii parazita algatdmegei altal
okozott protothecosis szoveti képe kutyaban (festett készitmény, forras: CDC/PHIL #4194 kép, Dr. William Kaplan/
Mr. Sudman) b) Chlorella sp. Szimbionta zoochlorellak a z6ld papucsallatkdban (Paramecium bursaria)

A Chlorellaceae csaladba tartoznak a Prototheca fajok is, amelyek nem fotoszintetizalnak, bar a citoplazmaban
jelen vannak a kloroplasztiszok maradvanyai. Kizardlag ivartalan szaporodéasuk ismert, a Chlorella-fajokhoz
hasonloan. Sporaképzésiik is azokéra emlékeztet. Sejtfaluk azonban csak kétrétegii, szemben a Chlorella-ra jellemzd
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harommal. Feltételezések szerint dsiik a Chlorella-hoz kozelalld szabadonélo faj lehetett, ezt a molekularis
filogenetikai eredmények is alatamasztjak. Minden nedves édesvizi él6helytipusban vilagszerte jelen lehetnek,
vizben, talajban egyarant. A természetben szaprotrof életmodot folytatnak. Allatokban és emberben harom klinikai
megjelenési formajuk ismert: a kutdn forma a borben, az artikularis az iziiletekben valamint az egész belsé
szervezetben elterjedt, szisztémas forma. Utobbi esetben példaul a bélcsatornaban, a hiigyhdlyagban, a szivben és
az agyban is megjelenhet, kiilonboz6 tiinetekkel. Ot fajuk ismert, gyakoribbak a Prototheca zopfii és a Prototheca
wickerhamii. Virulenciadjuk és patogenitasuk viszonylag gyenge (bar a human protothecosisnal is eléfordult
mortalitas). A haziallatokban okozott gyulladasos betegségek kozott a szarvasmarha tégy-gyulladasa a legismertebb.
A human protothecosis ritka, de globalis elterjedésti, el6fordulasa rendszerint talajjal, vizzel szennyezett sebekkel
és korhazi beavatkozassal van 0sszefliggésben (Lass-Florl és Mayr 2007).

A rokon Helicosporidium fajok rovarok obligat endoparazitai, a gazdaszervezet gyakran elpusztul. A kloroplasztisz
itt még erésebben redukalt (Pombert és Keeling 2010).

A legujabb filogenetikai eredmények szerint az Archaeplastida szupercsoportba tartoznak a Cryptomonadea algak
¢és a Katablepharida fajok (Burki és mtsai 2012). El6bbicket az algoldgiai szakkonyvek targyaljak. A Katablepharida
fajok ovalis, kétostoros, heterotrof nanoflagellatak, amelyeket néhany évtizede irtak le. A kozosségi mintak
elemzésekor a leirt fajokon feliil tovabbiak is el6keriiltek. Tengerben és édesvizben is élnek. Bar tobb alaktani
jellemz6jiik hasonlé a Cryptomonadea-hoz (példaul az ostorok eredése), jelentOs eltéréseket is mutatnak, ilyen
példaul a mikrotubulusokkal merevitett sejtgarat és a sejtmembran f616tt huzodo kiilsé védoréteg. Kis fajszamuk
ellenére nagy abundanciajuk miatt a vizi anyag- és energiaforgalom fontos szerepl6i.

4.6. A Rhizaria szupercsoport

A Rhizaria klad jellemz6i a kdvetkezOk: allabuk retikulopodium, filopédium vagy axopoédium. Ahol ostor van, az
bikont jellegli, vagyis a sejteknek elsédlegesen két ostoruk van. A mitokondrialis krisztak els6dlegesen csovesek,
de néhanynal masodlagosan lemezesek. Egyeseknél el6fordulnak kinetociszta jellegli extruszémak.

4.6.1. A Cercozoa torzs

Az els6 olyan torzs, amelyet tisztan molekularis biologiai vizsgalatok eredményeként hoztak Iétre (angolul
,ribogroup”), a csoportok filogenetikai rokonsagat azonban szamos kutatéas alatamasztja. Morfologiajuk valtozatos:
ostorosok és/vagy amoboid szervezetek. Az ostorok anizokont jellegliek.

A leg0sibb forma a feliileten a testalak megtartasaval siklo ostoros amoba (amdboflagellata alak) lehetett, amely
szamos iranyban tovabbfejléddve jelentdsen eltavolodott az eredeti morfologiatol.

Alapvetéen aerob éldlények. Talajban az Amoebozoa torzs tagjaival egylitt minden mas protiszta csoportnal
nagyobb biomasszaval vannak jelen, de édesvizben és tengerben is megtalalhatok.

A csoport folyamatosan boviil ujabb és ijabb, korabban ismeretlen hovatartozasu csoportokkal (Bass és mtsai
2009a, 2009b). Kornyezeti mintakbdl is sok olyan Cercozoa szekvencia keriil eld, amelyhez még nem talaltak meg
az egysejtlt. Taxondmidja ezért még tavolrol sem kiforrott, és egy évtized alatt jelentdsen megvaltozott (Cavalier-
Smith és Chao 2003, Howe és mtsai 2011). Két altorzse a Filosa és az Endomyxa, amelyek egy-egy kladot alkotnak.
Mindkét csoportnal apomorf bélyeg az allabak alakulasa, tovabbé az endomyxa csoportban a plazmodium-képzés.

4.6.1.1. A Filosa altorzs
Az amoboid alak allabai filopodiumok, amelyek olykor szemcsézettek (granulofilopédium) lehetnek.
A Monadofilosa altorzsag

Olyan amoboflagellatak leszarmazottai, amelyek csak a poszterior ostor feliiletén siklottak elére az alzaton. Az
altorzsagba a kovetkez6 nagyobb osztalyok tartoznak: Sarcomonadea, Thecofilosea és Imbricatea.

A Sarcomonadea osztaly
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Déntéen édesvizi és talajkalé protisztak. Feliiletiik csupasz, nincs vazuk. Oseik kétostoros egysejtiiek lehettek. Az
ismert fajok amoboflagellatak, ahol a két alapi test egymassal szoget zar be. Egyesek inkabb amdboid egysejtiiek,
rovid filopodiumokat képeznek. A csoportokat az ultrastruktira alapjan lehet jellemezni. Ovalis vagy gombolyded
extruszomaik vannak. A Glissomonadida rendben az ostor eredésénél az axonéma atmeneti részén
elektronmikroszkoppal egy jellegzetes elektrondenz lemez figyelheté meg. A Cercomonadida rendnél az ostorok
axonémajan rovidebb az dtmeneti zéna. Az utdbbi csoportba tartozo fajok nagyobbak (10-30 um), jellemz6 naluk
az amdOboflagellata alak. A sejt felszine hajlékony, gyakran a test vége egy nyulvanyba huzodik ki, amelyhez a
testhez simuld poszterior ostor hozzatapad. A testvégen eredhetnek hosszabb-rovidebb filopodiumok. Az egysejtii
alakja és mérete masodpercek alatt jelentdsen megvaltozik ahogy halad, taplalkozik vagy mas protisztakkal
talalkozik. A fajokat morfoldgiai alapon ezért nem lehet megkiilonbdztetni. Példafaj: Cercomonas longicauda.

A Thecofilosea osztaly

Ostorosok vagy hazas am6bak, az Osi allapot szerint a sejtet egy erds, szerves téka boritja. Az allabak ventralisan
ered6 filopodiumok, két ostoruk lehet eltéré iranyba mutatd alapi testekkel. A legdésibbek a hatrafelé iranyuld
ostoron siklottak a felszinen. A planktonikus Ebriida fajok elvesztették a filopédiumokat, a Tectofilosida rendben
az ostor tlint el, a Phaeodaria csoportban pedig az ostor csak a rajzoknal maradt meg. Az Ebriida és Phacodaria
csoportokra tireges kovaelemekbdl allo endoszkeleton jellemzd.

A Cryomonadida rendbe ostorosok (pl. Cryothecomonas) és amébak (Rhogostoma) tartoznak.

A Tectofilosida rendbe hazas amdébak tartoznak. A Pseudodifflugia fajok mérete 30-80 um, kerekded, agglutinalt
hazuk van, amely a Difflugia fajokra emlékeztet. Vizek élébevonataban és az iiledékfelszinen élnek. Az
Amphitrematidae csaladba tartozo Archerella és Amphitrema fajok kizardlag tézegmohalapokon élnek, a kisméretl
Paramphitrema fajok viszont aramldvizek lebegd szerves anyagan és élobevonatan fordulnak eld. A
Psammonobiotidae csalad fajainak tobbsége tengeri, néhany édesvizi. A tengerben ez a csalad képviseli a hazas
amobakat.

Az Ebriida rendbe a nyiltvizi ostoros Ebria fajok tartoznak, a sejt feliilete mentén iireges kovapikkelyekbdl allo
intracellularis vaz van.

A Phaeodaria alosztaly

Néhany fajnal egyaltalan nincs vaz, csupaszak, vagy a feliiletiiket mas protisztak vaztéormeléke boritja. Egyeseknél
az extrakapszularis citoplazmaba agyazodo vaztiik laza halmaza lathato. A sejt egészén, végighuzodo, intracellularis
vazaknal aszimmetrikus formak jellemzdek, kiilonféle nyulvanyokkal. A vaz szerves alapanyagba agyaz6do amorf
kovabdl késziil, tobbnyire tireges vaztiikbol all. A sejtet egy belsé mukopoliszacharid réteg osztja ketté egy kiilsé
¢és egy belso részre (extra- ¢és intrakapszularis citoplazma, vagy ektoplazma és endoplazma). Az endoplazmaban
talalhatd az egyetlen sejtmag. A kapszula fala vastagabb, mint a Polycystina-nal és csupan harom nyilas tori at:
az astropyle, amely egy tolcsér alaku sejtgaratot formaz, ezen at keriil be a taplalékvakuola az endoplazmaba,
valamint ezzel ellentétes oldalon két parapyle nevii nyilas, ezeken 4t nyulnak ki az axopédiumok. Az astropyle
mogott phaeodiumnak nevezett barnaszinti anyag halmozaddik fel, errdl kapta a nevét a csoport. Feltételezheten
salakanyagokat tartalmaz, masok szerint a kovavaz kialakitasaban lehet szerepe. Citoplazmajukban nincsenek
szimbionta algék. Allabaik axopodiumok, amelyek nem képeznek Gsszekottetéseket.
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4.18. abra. A mélytengeri Phacodaria képvisel6i a Challengeria fajok a) Challengeria thomsoni b) Challengeria
tridens c) Challengeria cyrtodon (Forréas: E. Haeckel: Report on the Radiolaria collected by H.M.S. Challenger,
99. tabla: 6, 10, 15)

Me¢élytengeriek, emiatt viszonylag kevéssé ismertek. Osztalyozasuk ma még jellemzden a vazmorfoldgia alapjan
torténik. A Phaeodaria csoportot régebben morfoldgiai alapon a Radiolaria-ba soroltak be. A molekularis filogenetikai
vizsgalatok szerint azonban a Cercozoa csoportba tartozik.

Az Imbricatea osztaly

Egymagvt, filopodiummal mozgd amdboid vagy ostoros egysejtiiek, amelyeknél a sejtet tetcserépszeriien
elrendezett kovalemezek veszik koriil teszta vagy téka formajaban amelyhez az épitelemeket a vizbdl felvett
oldott kovasavbdl szintetizaljak. Az osztalynak csupasz felszini ostoros és amoboflagellata csoportja is van, ahol
a lemezek masodlagosan eltlintek az evolucid soran.

Az Euglyphida rendbe hazas amdébak tartoznak, amelyek filopodiumai szemcsementes, vékony, palcaszeri
képzédmények, elagazhatnak, de sohasem képeznek dsszekottetéseket. A sejtmag vezikularis tipust. A leggyakoribb
genusz édesvizben és talajban az Euglypha (,,irottképt allatkak™), a 25—150 pm méretti fajok tojasdad hazat ovalis
lemezkék épitik fel (Id. 2.6. abra) a nyilas (pszeudosztoma) kortili lemezkék fogazottak. Szamos faj a legtobb
édesvizi él6helyen megtalalhato, helyenként nagy mennyiségben. A trofozoita alak mellett ciszta is megfigyelheto.
Az Euglypha acanthophora ritkan lathato, jellegzetes, duplafalu cisztajanak kiils6 fala kovabol késziil és lilas
arnyalata. A tobbi fajnal nincs kiilon kova cisztafal a vazon beliil. A Paulinella chromatophora 22-28 pum, a
kisméretii hazas amdbéak egyike. Citoplazmajaban két Synechococcus-szerii cianobaktérium talalhato. Allo- és
aramlovizekben a planktonban és az élobevonatban él. Tovabbi példa genuszok: Trinema, Assulina, Placocysta.

A Thaumatomonadida rendbe kovapikkelyekkel boritott, merev pellikulaju ostorosok és amdbak tartoznak, az
allabas taplalkozas a ventralis oldalon talalhatd bemélyedésbol eredd filopodiumokkal torténik. Pl. Gyromitus
fajok.

A Spongomonadida rendbe koloniaképzd ostorosok tartoznak. A Spongomonas intestinum édesvizeinkben él,
nem tul gyakori kétostoros szervezet, a sejtek kocsonyas anyagba agyazva hosszi, hurka alaku telepekben (akar
150 pm) usznak.

A Granofilosea osztaly
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Csupasz felszind, szemcsés filopodiumokkal (granulofilopédiumok) kuszo, soha nem az egész sejtfelszinnel siklo
amoboid kétostoros vagy ostor nélkiili él61ények, tengerben édesvizben és nedves talajban élnek.

A Desmothoracida napallatkakrendje. Ezt a csoportot mar a 20. szazad elején az t.n. Pseudoheliozoa csoportba
soroltak, mert a tipikus napallatkara jellemz0, tengelylabas, amdboid trofozoita, valamint ciszta alakok mellett
ostoros rajzojuk is van. Szerves eredetii, vagy kovabol késziilt lorikajuk van. Az axopodiumok az egyetlen sejtmag
felszinérdl erednek. A nyeles napallatka (Clathrulina elegans) édesvizi, tiszta allovizekben €16 helytiild protiszta,
amely sajatkészitésii, szerves lorikaban foglal helyet, amelynek racsszerii nyilasain at nyujtja ki vékony tengelylabait,
amelyek feliiletén kinetocisztak talalhatok. A valamivel kisebb Hedriocystis fajok lorikajan kisebb nyilasok vannak.
A Clathrella fajoknak nincs nyele, a lorika kovabdl késziil.

A Limnofilida rendbe apro (10 pm vagy kisebb) édesvizi vagy talajlakoé fajok tartoznak, nagyon vékony, elagazo
granulofilopodiumokal és egyes fajoknal kétostoros alakkal. Mozgas soran lobopodium-jellegii allabat fejlesztenek,
mig a taplalékszerzés a filopédiumokkal torténik.

4.19. abra. A Cercozoa torzs Filosa altdrzsének néhany képviseléje a) Sarcomonadea (Cercomonadida ostoros) b)
Thecofilosea (Pseudodifflugia sp.) ¢) Thecofilosea (Archerella flavum) Imbricatea: d) Trinema enchelys e) Euglypha
acanthophora cisztaja lilas, bels6 kovafallal és lekerekedett cisztaval f) Granofilosea (Desmothoracida: nyeles
napallatka — Clathrulina elegans €16 példany) g) Clathrulina elegans lorikaja

A Chlorarachnea osztaly

Ostoros, kokkoidalis vagy amdboid alaku, kisméretii tengeri protisztak, amelyek zoldalga-eredetii kloroplasztisszal
rendelkeznek, ezért az algologia is targylja 6ket Chlorarachniophyceae néven. Sajatos nukleomorfdjuk miatt a
szimbiogenezis-kutatas modell-szervezetei. Az amoboid formak mixotrofok, a fotoszintézis mellett baktériumokat
és algakat fogyasztanak. Allabaik rendhagyo filopodiumok, amelyek elagaznak és anasztomizalhatnak is, kis
halézatokat hozva 1étre. Az allabakban apré szemcseként organellumok és aprobb és emésztdliroeskék lathatok.
A kokkoidalis formék vastag burokkal rendelkeznek, egyesek ezeket ciszta-alaknak, a falat a ciszta burkanak
tekintik. Ahol azonban a vegetativ sejt kokkoidalis, ott az autotrof életmad a jellemzd. Az ostoros alaknal egyetlen
rovid ostor lathatd. E harom forma kiilonb6z6 osszetételben vald valtakozasa jellemz6 az egyes fajokra. Hossza
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évtizedeken at csak a Chlorarachnion genusz volt ismert. Az utdbbi hiisz év folyaman a genuszok ¢€s fajok szama
egyre novekszik.

A Chlorarachnion reptans trofozoitaja amdba, anasztomizalo allabai dinamikus halozatot képeznek, rendszerint
tobb sejt egymasba fonodo allab-halozata figyelhetd meg. Egyostoros rajzoja van. Ivaros folyamata anizogamia,
ahol egy kokkoid és egy amoboid alak kopulal. Kis fajszamu csoport, 2012-ig 8 genuszbol 14 faja ismert (Hirakawa
és mtsai 2011). A Lotharella fajok aktiv, vegetativ alakja kokkoidalis és amoboid, a Bigelowiella natans-¢ ostoros,
a Bigelowiella longifila am&ba és ostoros trofozoitakkal rendelkezik.

A [ W l -_..

4.20. abra. Egy Chlorarachnea kiilonb6z6 alakjai (Lotharella globosa) a) burokban iil6 amdba sejtek altal alkotott
filopodium-halozat, friss tenyészet b) egy filopodium eredése c) vandorlé amoboid sejt burok nélkiil d) burokban
il6 amdbak idGsebb tenyészetben e) sejtosztodas a burkon beliil f) ostoros alak (forras: Hirakawa és mtsai 2011)

4.6.1.2. Az Endomyxa altorzs
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Mas eukariotak szervezetében plazmodiumot képezd endoparazitak vagy szabadonélok.
A Proteomyxidea osztaly

Jellegzetes allabtipusuk a retikulopédium és néhany csoportnal a filop6dium amely itt soha nem szemcsézett. Nincs
ostor és plasztisz. A vegetativ alak egy- vagy tobbmagvu, egyesek sokmagvii plazmoédiumot hoznak létre.
Szabadonéld, fagotrof él6lények, baktériumokat, algakat, gombakat és a legaprobb allatokat fogyasztjak. Talajban,
édesvizben és tengerben is eldfordulnak (Bass és mtsai 2009a).

A Reticulosida rend fajai nagy kiterjedésii, sokmagvu halozatot hoznak 1étre. Tengeri fajok, pl. Filoreta spp. A
Vampyrellida rend fajai édesvizi, talajlaké és tengeri amdbak, trofozoita és ciszta alakkal. A ciszta forma G.n.
digesztiv ciszta, amelyben emésztés és osztodas is lejatszodik. Szamos faj plazmdédiumma olvadhat 6ssze, ilyen
modon nagy testméretet érhetnek el. A finom szemcsézettséget mutatd endoplazma (granuloplazma) és az
ektoplazma jol lathatoan elkiiloniilnek. A lebegd vagy helyhezkotott alakok gombdlydedek, sugariranyban kinyujtézo
filopoédiumokkal, amelyek esetenként mintha egy csomobdl erednének (izodiametrikus morfotipus). Az ektoplazma
egyeseknél az egész sejtfelszint egyenletesen veszi koriil és széles, lemezszerti allab kialakitasdhoz vezet, ez a
lamellipédium, amelybdl a hasoldalon paranyi mellékallabak is eredhetnek. Az ilyen amébak legyezdalakuak (pl.
Hyalodiscus fajok). Egy kovetkezd, jellemz6 megjelenési forma a megny?lt, szétteriil amdba, amelynek kiterjedt
ektoplazma szegélyébdl filopodiumok erednek, szabalytalan elagazasokat és anasztomoézisokat képezve. Ez a forma
folyamatosan valtoztatja az alakjat, ezért mérete, kiterjedése is igen valtozo.

A Vampyrellidae csalad fajainal az aktiv trofozoitdk izodiametrikus formajiiak. Gyakran megfigyelhetd, hogy
fonalas eukaridta algak sejtfalat filopodiumaik segitségével perforaljak €s a sejt beltartalmat fagocitaljak. Az é16
alga fogyasztasa utan a koztes anyagcseretermékek narancsvoros szint kdlecsondznek az amdébaknak. A digesztiv
cisztanak két burka van, a kiils6vel rendszerint valamilyen feliileten, példaul egy algafonalon rogziil. Példaszervezet:
Vampyrella fajok.

A Leptophryidae csalad fajai édesviziek vagy talajlakok, jellemzdjiik a megnyult testalak, feltind filopédiumokkal.
A taplalékszervezetet vagy egyben fagocitaljak (Leptophrys) vagy gomba konidiumok falat perforalhatjak (pl.
Platyreta).

A Vampyrellida rend tartalma sok tekintetben atfed a korabbi Aconchulinida rend alatt targyalt protisztakkal, de
kiilonb6z6 taxondmiai megfontolasok miatt a Vampyrellida lett az érvényes taxonnév (Hess és mtsai 2012).

4.21. abra Egy Vampyrellida améba

A Gromiidea osztaly
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Sokmagvii amoboid egysejtiiek, amelyeknél eléfordulhat kétostoros rajzo is. Az amoboid alaknak egynyilasu,
szerves anyagbol allo teszta tipusu haza van. Vékony elagazo granulofilopédiumaik vannak. A Gromia fajok
citoplazmaban jellegzetes latvanyt nyujt a nagy mennyiségi felhalmozott salakanyag-szemcse (stercomata). A haz
nyilasanal egy tireges gallérszeri képzédmény (oral capsule) lathatd. A Gromia fajok tengeriek, a sekély vizben
500 um-nél kisebb fajok élnek (Féként a Gromia oviformis), mig akar tobb ezer méteres mélységben milliméteres
nagysagrendbe tartozo fajok is eléfordulnak. 4000 m mélységtdl kezdve a mészmentes iiledéket a szerves vaza
foraminiferak mellett a Gromiidea fajok uraljak. Az eddig legnagyobb mélységben megtalalt Gromiidea 4800
méter mélyen él (Rothe és mtsai 2011).

A Phytomyxea osztaly

Novényi sejtekben €16 protisztak, mivel régen a nyalkagombak egyik csoportjanak tartottak Oket, ezért
hagyomanyosan ma is a mikologia foglalkozik veliik (Jakucs 2009). A Plasmodiophorida rendbe tartoznak
példaul a Spongospora és Plasmodiophora fajok. A Plasmodiophora brassicae a kaposzta gyokérgolyvajat okozd
parazita, kartétele szamottevé. Mas fajok algak és petespdras gombak €é16skodoi. A vegetativ alak sokmagva
plazmédium, amely sporak és kétostoros rajzok segitségével szaporodik. A Phagomyxida rend fajai tengeriek,
fonalas barnamoszatok és kovamoszatok parazitai. Neviiket arrdl kaptak, hogy a gazdabol fagocitozissal veszik
fel a taplalékot és jol 1athatd emésztétirdcskéik vanak. A gazdat a zoosporak fert6zik, majd sokmagvu plazmédiumot
hoznak 1étre. Hidnyzik azonban a masik rendnél jellemz6 kitartospora alak.

Az Ascetosporea osztaly

Kis fajszamu csoport (<100 faj), valamennyien allati é16sk6dok, foként tengeri gerinctelenekben (puhatestiiek,
soksertéju gyurisférgek, rakok, tiiskésbortiek) fordulnak elé. Szaporodasuk komplex életciklussal egybekotott.
Az osztaly két szinapomorf tulajdonsaggal jellemezhetd: az egyik egy sajatos sejtszervecske, a haplosporoszéma
(Haplosporidia rend) jelenléte, a masik pedig a sporaképzés (haplosporogenezis) négy f6 titvonala soran fellép6
kiilonb6z6 morfoldgiai valtozasok. A folyamat egyik valtozata soran a plazmodiumbol autofagocitdzissal egy
"sejt-a-sejtben" allapot jon 1étre, ennek soran a plazmodium sok kétmagvu sejtre kiiloniil, ahol az egyik koriilnovi
amasikat, és kiszabadulnak az 6nallé haplosporoszémak. Kétostoros rajzok csak a tengeri Copepoda fajokat fert6z6
Paradinida rendben ismertek. A fajok elkiilonitése a sporafal szerkezete és mintazata alapjan torténik. A
Haplosporidia rend taxonémiaja erésen reviziora szorul, a legtobb csoport nem monofiletikus, a genuszok, pl. a
Haplosporidium, tobb fajt magaban foglal6 parafiletikustaxon. A rendet egyesek 6nallo tdrzs szintjén targyaljak
a Rhizaria szupercsoporton beliil, a Cercozoa torzs rokonsagaban. A Haplosporidium raabei az édesvizben invaziv
vandorkagyld parazitaja. A parazita elfolyositja a kagyld kotdszoveteit. A parazita viszonylag ritka, az eddig
vizsgalt eurdpai orszagok adatai alapjan atlagosan 7%-os a fert6zottségi gyakorisag. Fert6zottség esetén 80%-ban
okozza a jellemz6 tiineteket és életciklusaban a sporaképzés is lejatszodik (Molloy és mtsai 2012). A csoport
gazdasagi jelentOsége tengeri akvakultirakban jelentds lehet, példaul osztriga- és egyéb kagylotelepeken, valamint
rak-tenyészetekben. A Bonamia fajok osztrigakat fertéznak, a Minchinia és Haplosporidium fajok kiilonb6z6

rrrrrr

megjelenése is varhato.

4.6.2. A Retaria torzs

A torzs két nagy csoportja a Foraminifera és Radiozoa altorzsek. Filogenetikai kapcsolatuk részleteit még nem
tisztaztak, mert nagyon kevés szekvencia all rendelkezésre, elsdsorban a radiolariak kozott.

Az 4llab mikrotubulusokat tartalmaz. Két tipusa a retikulopédium (foraminiferak) amely eldgazdsok és
anasztomozisok révén haldzatot alakit ki, valamint az axopddium (radiolaridk), amelyet kozépen szabalyos alakban
elrendezett mikrotubulus kdtegek merevitenek. Bonyolult felépitésti vazakkal rendelkeznek. Sokuknal komplex
fejlddésmenet jellemz6. Citoplazmajukban sokféle autotrof endoszimbionta eléfordulhat: elsésorban zooxanthellak
(Dinozoa: Dinophyceae), de minden mas egysejtii algacsoport képvisel6je. Tulnyomd tobbségiik tengerben €l,
néhany foraminifera azonban édesvizi. Ahol vaz van, az tobbnyire jol fosszilizalodik, ezzel kapcsolatban nagy
gyakorlati jelentségiik van.

4.6.2.1. Foraminifera — Likacsoshéjuak altorzse

A likacsoshéjuakat gyakran a koznyelv is foraminiferanak nevezi. A legnagyobb méretli egysejtiick (60 pm — 20
cm kozott). Az G.n. ,,nagyforaminiferak” recens képvisel6i kozott kb. 6 cm atmérdjii a legnagyobb, de a foldtorténet
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viszont van 20 cm atmérdjii faj is. A legtobb foraminifera vaza mészbdl késziil, jol fosszilizalodik, meghatarozo
szerepilk van a biogén mészkOképzodésben. Gyakorlati jelent6ségiik a biosztratigrafidban van, a fosszilis
tiizel6anyagok koranak becslése a korjelz6 fossziliak azonositasan alapszik. A planktonikus fajok fosszilis vazai
alapjan éghajlat rekonstrukcié végezheto.

Jelenleg koriilbeliil tizezer recens fajuk ismert, de a lista folyamatosan béviil. Az asatag fajok szama egyes forrasok
szerint 250 ezer koriili.

Tobbségiiknél sokkamras, polythalamikus vaz jellemzd. A kamrak kozott likacsos valaszfal huzodik, a haz falat
is likacsok (foramen) borithatjak. Errdl a vaztipusrol kapta a nevét a csoport. A bonyolult vazstruktira valdsziniileg
levezetett tulajdonsag, az els6 foraminiferak egykamras, monothalamikus vazuak lehettek. Kisebb szamban ma
is léteznek monothalamikus vazuak, példaul az Allogromiida rend fajai.

4.22. dbra. Az Allogromiida rendbe tartoz6 fajoknak egykamras haza van (Allogromia laticollaris)

A vaz anyaga tobbféle: lehet dontGen szerves anyag, amelybe a kornyezetbdl rakodnak be aprod szemesék (pl.
Allogromiida) vagy apré mészkristalyok (pl. Globigerinida, Rotaliida), agglutinalt, amikor a kornyezetbdl szarmazo
nagyobb szemcsek épitik fel egy szerves matrixba rakoédva (pl. Textulariida), valamint vannak perforacié nélkiili
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mészvazzal rendelkezok, amelyeket porcelanvazasnak nevezik (pl. Miliolida), s6t, ujabban leirtak édesvizben vaz
nélkiili, csupasz foraminiferakat is (pl. Reticulomyxa filosa).

Az allabak a vaz nyilasan (apertira) nyujtéznak ki, de a citoplazma is kiléphet a likacsokon keresztiil, beboritva
a vazat, ami ezért aktiv egyednél nehezen tanulmanyozhat6. A haz ujabb kamrai a kezdékamra koré valtozatos
modon (spiralisan, fonat-szeriien stb.)

novekedhetnek. A foraminiferak dontéen tengeriek, a parti régiotol a legmélyebb mélytengeri arkok iiledékéig
mindenhol jelen vannak. Megkozelit6leg 4000 m vizmélység alatt a szerves vazi, monotalamikus formak uralkodoak,
mert a mész az itt uralkodé nyomason mar feloldodik.

Az els6 alzatlakd fajok szerves vagy agglutinalt vaziak lehettek, amint azt a neoproterozoikumboél szarmazo
fosszilis leletek mutatjak. A bonyolult kamraszerkezetet mutatd perforalt és porcelanvazas fajok csak a foldtorténeti
61d6 devon iddszakatol valtak tomegessé. A fosszilis csoportokat a mikropaleontolégusok tanulmanyozzak
mikroszkdpos csiszolatok és SEM felvételek segitségével

A recens fajok zommel alzat- vagy bevonatlakok, a planktonikus fajok szama minddssze néhany tiz. A sejt endo-
¢s ektoplazmara kiiloniil, elébbiben nagyszamu szimbionta foglal helyet. Az algaszimbiontak a sekélyvizi fajoknal
jellemz6ek és gyakran napszakosan vandorolnak a citoplazma centralis és periférias része kozott. Allabaik
retikulopddiumok, amelyek nyugalomban az alzaton szétteriilve a vaz atmérdjének tobbszorosére kitevo teriiletet
fednek le. Az allab-halézat viszonylag lassan bontakozik ki, de mindvégig dinamikus struktira marad, amelynek
részei szétvalnak majd Gjabb anasztomozisokat hoznak 1étre. A retikulopédiumok mentén paranyi organellumok
¢és baktériumok kétiranyl vandorlasa figyelhetd meg. A tobbi amdboid szervezethez képest mozgasuk lassu.
Baktériumokat és kiilonb6z6 protisztakat fogyasztanak.

Szaporodasukat tekintve vannak egyszert és bonyolult fejlodésmenetii fajok, a legtobb faj életciklusa azonban
még ismeretlen. A monothalamikus vaza fajoknal egyszerli osztodas vagy bimbozas torténik, a sokkamrasaknal
viszont a komplex életciklus jellemz6. Ilyen példaul a Rotaliella heterokaryotica kétfazisos nemzedékvaltd
szaporodasa. A haploid ivaros nemzedék kétostoros gamétakat hoz létre amelyek autogdm modon fuzionalnak.
Az ivartalan nemzedék diploid, és egyes fajoknal tobb nemzedék egymast kovetd skizogdniaval Gjabb ivartalan
generaciokat hoz 1étre. Egyes fajoknal bizonyos él6helyen ez az uralkodd szaporodasi forma és ritka az ivaros
folyamat, mig masik éldhelyen az ivaros és ivartalan nemzedékek felvaltva kovetik egymast, tehat egy fajon beliil
az élohelyhez alkalmazkodva mas-mas szaporodasi stratégia bizonyul sikeresnek (pl Trochammina inflata, Lehmann
és mtsai 2006).
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4.23. abra. Alzatlaké foraminiferak a) Peneroplis sp. (Miliolida) b) Quinqueloculina sp. (Miliolida) c) Miliolida
¢és Rotaliida fajok az Adria homokos iiledékébdl d) Elphidium sp. (Rotaliida) e) Elphidium sp. kamraporusai f)
tobbféle Rotaliida g) Textularia sp. (Textulariida)

Osztalyozasuknal a nagyszamu fosszilis faj esetében csak a morfoldgiara lehet timaszkodni. A recens fajoknal
most zajlanak a molekularis filogenetikai vizsgélatok, ezért taxonémiajuk erésen valtozéban van. A fontosabb
recens taxonok néhany példaval (a teljesség igénye nélkiil) a kovetkez6k: Allogromiida rend: Allogromia laticollaris;
Globigerinida rend: Globigerina fajok, Miliolida rend: Peneroplis, Spirulina, Triloculina, Quinqueloculina,
Rotaliida rend: Rotaliella, Nummulites, Elphidium, Textulariida rend: Textularia. Taxondémiai szempontbol
egyelore bizonytalan helyzetli a mélytengeri sikokon ¢él6 Xenophyophorea csoport, valamint az édesvizi
Reticulomyxa.

A tengeri fajok morfoldgiai valtozatossaga konnyen tanulmanyozhat6 a partra kisodrodott vagy az lires csigahazakban
felgyiilemld tiledékben. Itthon a mészkéhegységekben, példaul a Vértesben, Bakonyban talalni nagyobb méretii
asatag fajokat.

A Szent LaszIo pénze a Dunantili-kozéphegységben gytijthetd fosszilis foraminifera (pl. Nummulites genusz).
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4.24. dbra Planktonikus foraminifera A planktonikus foraminiferdk a Globigerinida rendbe tartoznak, kevés fajuk
van, de a vilagtengerben hatalmas tdmegben vannak jelen. (Globigerina murrayi, forras: Bronn 1880-87 IX. tabla
1. nyoman)

A foraminiferakat nagy méretilk miatt mar tobbszaz éve tanulmanyozzak a kutatok, de egysejtii természetiiket
viszonylag késon ismerték fel. Linné Systema Naturae-janak 10. kiadasaban a puhatestiiek (akkoriban: Classis:
Vermes, Ordo: Testacea (polythalamica)) k6z¢, a Nautilus genuszba lettek besorolva a kiilonb6z6 likacsoshéju
fajok, amelyek leirasanal a minimus jelzé is szerepelt, a Nautilus pompilius-tol vald megkiilonboztetésképpen. A
12. kiadasban Linné 15 foraminifera fajt sorolt fel, még mindig az allatcsoportok kozott. A Miliola seminulum és
a Lituola nautiloides fajok példaul a Serpula genusznéyv alatt szerepeltek. M. D’Orbigny 1825-ben megfigyelte,
hogy az akkoriban Nautilus-nak nevezett fajok hazan a kamrakat vagy egy csatorna koti 0ssze, vagy pedig szamos
poruson keresztiil dllnak dsszekottetésben egymassal. E két sajatossag alapjan az egyik csoportot Siphoniferanak,
a masikat Foraminiferanak nevezte el. Felix Dujardin 1835-ben helyezte at a foraminiferakat a labasfejiick
koziil az egysejtiiekhez, az altala 1étrehozott Sarcodina csoportba.

4.6.2.2. Radiozoa — Sugarallatkak altorzse

A sugarallatkdkat gyakran radiolaridknak nevezik, sziikebb értelemben a Polycystina tagjait, maskor pedig
hagyomanyosan az Acantharia, Polycystina és Phacodaria csoportokat. Jellemzgjiik a lebegd életmod, sok taxonnal
a gdbmbszimmetrikus sejtalak az uralkodd. A citoplazma a legtobb csoportnal jol lathatoan elkiiloniil endoplazmara
¢és ektoplazmara. A trofozoita mellett ciszta és (két)ostoros rajzo allapotuk is eléfordulhat, utobbiakrdl nem tudni
még, hogy gamétak-e vagy csak ivartalan rajzok. Laboratoriumi megfigyelések is alatamasztjak, hogy a pikoeukariota
mérettartomanyba tartozé (3 um méretll) rajzokat bocsajtanak ki, amelyek a mélytengeri mintavételeknél
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rendszeresen keriilnek eld. Valoszini, hogy szaporodasuk és szétterjedésiik a mélytengeri kdrnyezetben jatszodik
le (Kimoto és mtsai 2011). Ivaros folyamatra még csak egy fajnal talaltak példat.

A Spasmaria klad

A Spasmaria kladba az Acantharia és Taxopodida testvércsoportok tartoznak. Utobbi korabban a polifiletikus
napallatkak toérzsének volt az egyik csoportja. A kdzos morfologiai tulajdonsdgok a kovetkezok: mindkettonél
vannak mionémak (,,sejtizmok”, miofriszkek), amelyekkel az axopddiumokat (Taxopodida) illetve a vaztiiket
(Acantharia) mozgatjak.

Elébbieknél aktiv mozgast tesznek lehetévé utdbbiaknal pedig a lebegdképesség megvaltoztatasat. A klad a
taxondmiaban osztalynak tekinthetd.

Acantharia — Colesztinvazas sugarallatkak alosztalya

Tobbnyire gombalaktiak, egyesek lapitottak. Legnagyobb méretiik 1 mm. Sugériranyban vagy sikban elhelyezkedo
stronciumszulfat tikbol allo vazukat tiz vagy hisz ti, illetve ezek tobbszordse alkotja (Miiller-féle szabaly), a
tiik pontos szama, alakja és elrendezddése taxonspecifikus. A stronciumszulfat egyik ritka kristalymodosulata az
égszinkék colesztin, errdl kapta a nevét a csoport. A stronciumszulfat tiikk a tengervizben néhany ora elteltével
feloldédnak, igy ezeknek az egysejtiicknek nincsenek fosszilis maradvanyaik. (A vaztiik megdrzése még rogzitett
mintaknal is csupan akkor lehetséges, ha a folyadék stroncium-tartalmat mesterségesen novelik.) Az Acantharia-
n kiviil a tobbi é161énynél csak elvétve talalni példat stronciumszulfat anyagcserére.

4.25. abra. Az Acantharia csoportban a vaz stronciumszulfat égszinkék kristalymodosulatabdl all, amelyet
colesztinnek neveznek. a) colesztin kristalyok b) egy colesztinvazas sugarallatka kétféle vaztiivel és vékony alig
feltiiné axopddiumokkal (nyil) A vékony tengelyszer(i tii mutatja a cdlesztin jellegzetes kékes szinét

A citoplazma két részre oszlik. Az endoplazmaban sok sejtmag valamint szimbiontak, példaul zooxanthelldk
(Dinozoa) és egy¢b algak (pl. mészmoszatok) talalhatok. Az endoplazmat egy rostos felépitési, attort tok (kapszula)
veszi koriil, a vaztiik alapja is ehhez kapcsolodik. Porusain 4t nyalnak ki az axopodiumok és a citoplazma nyulvanyai
egy kiilsd, habos citoplazmarészt hozva 1étre, ez az ektoplazma. Az egysejtii egészét egy u.n. periplazmatikus
kortex boritja, ennek porusain nyulnak ki a vaztik és az axopodiumok. A vaztik kortikalis részéhez sejtizmok
(miofriszkek) kapcsolodnak, amelyek a tiik oldaliranyl elmozdulasat eredményezik. Az igy ellapitott egyse;jtii
lebegbképessége megvaltozik, a nagyobb feliiletre nagyobb felhajtoerd hat, mialtal allab vagy ostor nélkiil konnyedén
megvaltoztathatja a helyét a vizoszlopban, ami életciklusa miatt fontos.
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4.26. abra. Az Acantharia egysejtiick testfelépitése — Kiils viztiszta ektoplazma és bels6 szemcsés endoplazma
taplalékszemcsékkel valamint szimbionta algakkal. A vaztiik keresztiilhaladnak a sejt kdzéppontjan, a periplazmatikus
kortexhez a vaztiik kilépésénél sejtizmok kapcsolodnak (nyil) (Holacanthida)

Az Acantharia alosztaly képvisel6i a tengeri plankton fontos tagjai. A vilagtengerben mindenfelé megtalalhatok,
foként a felszinkdzelben, nagyjabol 300 méterig. Még a partmenti vizekben is fellelhetok. Abundancidjuk helyenként
gyakran feliilmulja a planktonikus foraminiferakét vagy a Polycystina sugarallatkakét. Tomeges eléfordulasuk
kiilonodsen a tiszta, tapanyagban szegény vizekben jellemzd, ahol idénként tomeg-produkciojuk is megfigyelhetd.
A stronciumszulfat tiik stirlisége a legnagyobb minden bioldgiai Gton eldallitott asvany koziil, igy gyorsabban
stillyednek, mint a szintén tomeges planktonikus foraminiferak. A megvilagitott zénabdl kikeriilve hamar
elpusztulnak és a vaztiiik feloldodnak. A vizmozgasok miatt a stroncium a felszini vizekben marad, ahol hamar
ismét beépiilhet a vaztlikbe, amelyekbe gyakran mas mikroelemek (pl. 6lom, barium) is berakddnak. Egyes fajok
azonban néhany szaz, st ezer méteres mélységben is megtalalhatok.

Mikroszervezetekbdl allo taplalékukat fagocitozissal szerzik, de tobb tiz, olykor tobb szaz alga-szimbiontajuk
miatt kozvetve a primer produkcionak is jelent6s hanyadat allitjak eld.

Ivaros folyamatuk reproduktiv cisztakkal torténik, amelyek az Atlanti-ocean északi medencéjében tavasszal a
mélytengerbe lesiillyedve szerves szénforrast juttatnak a mélyebben fekv viztérbe, igy hozzajarulnak a mélytengeri
taplalékkinalathoz. A cisztak nagyobbak az aktiv, taplalkozo sejtnél és gyorsan siillyednek, ezért nem oldoédnak
fel, mieldtt a kétezer méteres mélységbe leérnek. Ott a gamétak kitokozodnak és a ciszta cdlesztin tartalmu burka
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feloldodik. A kopulacio utan az egysejtiiek lesiillyedhetnek az alzat kdzelébe, miel6tt a felszini vizekbe feljutnanak.
Az ivaros folyamat egybeesik a fitoplankton tavaszi tomegprodukciojaval, valoszini, hogy a lesiillyedd
algamaradvanyok fontos taplalékot jelentenek a mélyben fejlodé Gj Acantharia nemzedéknek (Martin és mtsai
2010).

Rendszeriik a vaztiik alakja, nytlvanyai, valamint a kdzponti tok megléte, felépitése €s a miofriszkek tulajdonsagain
alapul. Koriilbeliil 150 fajukat a Holacanthida, Chaunacanthida, Symphiacanthida és Arthracanthida rendekbe
soroljak. A molekularis filogenetikai vizsgalatok azonban nem tamasztjak alé a morfologiai alapon felallitott rendek
monofiletikus voltat (Decelle és mtsai 2012). A morfologiai karakterek koziil a vaztiik talalkozasi pontja tiinik
hasznalhatonak a filogenetikai megkozelitésnél. A legeldszor kiagazo kladon a fajoknal 10 darab, hosszl egyszerii
ti figyelhetd meg, amelyek egyszertien keresztezik a citoplazmat. A késébbi kladoknal a tiik szdma hiiszra emelkedik,
koztiik eltérd alaktak és hosszusaguak is megjelennek. A tiik vagy egy szerves alapanyagba agyazodnak, vagy a
kozéppontban lazan 6sszeérnek. A legkésdbb kivalt kladoknal a tiik a kdzéppontban vagy szorosan kapcsolddnak,
vagy egy nagykiterjedésti korongalaku strukturat hoznak létre. Ez utdbbi kladok zémmel a Symphiacanthida és
Arthracanthida rendek fajait tartalmazzak.

4.27. abra. A colesztinvazas sugarallatkak tii tobbfélék lehetnek, egyeseket tovisszeri nytlvanyok diszitenek
(Arthracanthida)

Taxopodida alosztaly

A Taxopodida csoport monogenerikus, csupan a Sticholonche zanclea faj tartozik ide. Hosszl idon at a napallatkak
kozé soroltak, ma mar bizonyos, hogy radiolaria. Eléfordulasa mélyvizben jellemzd, 100—500 m mélységben, de
olykor a felszini vizekben is felbukkan. Nagy mérete (kb. 200 pm) és jellegzetes evez6-mozgasa miatt felting.
Lapos, nagyjabol tengelyesen szimmetrikus €l61ény. Nincsen kdzponti tokja, egyetlen sejtmagja van. Kovatiii
egyedi alaktiak, evez6lapatra emlékeztetnek.
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4.28. abra. A Sticholonche zanclea kiszélesedod, lapat-alaku vaztiiket visel, vékony axopddiumai csomoszerii
képletekbdl erednek.

Polycystina — Kovavazas sugarallatkak osztalya

Legnagyobb méretiik 2 mm lehet. Vazuk kovabol késziil, jol fosszilizalodik (radiolarit: fosszilis radiolaria vazakbol
képzddo kozetféleség). Vannak azonban csupasz fajok is. Egy résziik vaza foként gombszimmetrikus (Spumellaria
alosztaly), masoké kup, ill. varsa alaku, gazdagon mintazott, attort csipkére emlékeztetd (Nasselaria alosztaly).
A gdmbszimmetrikus vazaknal a kovavaz akar koncentrikusan tobb gombhéjbol allhat, amelyeket sugariranyt
oszlopok kdtnek dssze.
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4.29. dbra. Egy gombolyli Spumellarida harom gémbhéjat alkoto kovavaza (Actinomma inerme, forras: E. Haeckel
Die Radiolarien 24. tabla 5)
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4.30. abra. Collozoum inerme vaznélkiili radiolaria a Spumellaria alosztalybdl; maganyos egyed és fiizéralaku
kolonia (forras: E. Haeckel: Die Radiolarien 35. tabla 2, 9)

4.31. dbra. Radiolaridk vazai a Polycystina osztalybol a) Hymeniastrum euclidis b) Eucecryphalus sp. ¢) Actinomma
sol d) Pterocanium trilobum a-c: Spumellaria, d: Nasselaria

A Spumellaria morfologidja azonban sok mas format is mutat. El6fordulnak csupasz, vaz nélkiili fajok is (Collozoum
inerme). E16 sejteknél a vazszerkezet nem lathaté a szimbiontakkal és vakuolakkal teli citoplazma miatt. Az ekto-
¢és endoplazmat egy intracellularis mukopoliszacharid tok valasztja el, amelyet paranyi nyilasok tornek at. Az
endoplazmaban egy (ritkdbban tobb) sejtmag talalhato, az ektoplazmaban gyakran szimbionta zooxanthellak
vannak. A Polycystina fajok taplaléka a sejtmérettdl fiigg: a kisebbek apro mikroszervezeteket €s szerves tormeléket
fogyasztanak, a nagyobb Spumellaria fajok viszont a protisztak o6riasai (dinoflagellatak, harangosallatkak) mellett
kisebb allatokat, példaul a rakok naupliusz larvait is elfogyasztjak. Egyesek hatalmas egyedszamu, kozos nyalkaba
agyazott méteres nagysagu kolonidkat képezhetnek a taplalkozas iddtartamara (k6zos emésztotirocskével). Az
allabak tengelylabak, amelyek a taplalkozas soran anasztomizal6 retikulopodiumra emlékeztetd format vehetnek
fel. A kisebb taplalékszervezeteket mar ezek a modosult allabak (coelopodiumok) bekebelezik és kozvetitik az
ektoplazma felé.

A Spumellaria alosztalyba kozepes és nagymeéretii fajok tartoznak (30-500 um, olykor még nagyobbak) a szaporodas
soran ostoros rajzok képzédnek. Nemrégen deriilt ki, hogy a rajzok apro stronciumszulfat kristalyt tartalmaznak.
Ez arra enged kovetkeztetni, hogy a radiolariaknal a stronciumszulfat akkumulécidja igen 6si, kozos tulajdonsag
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(pleziomorfia), annak ellenére, hogy csak az Acantharia csoport hasznalja fel vazképzésre. (Krabberod és mtsai
2011). A Nasselaria alosztalyba tartoz6 fajok mérete kisebb, jellemzden 100 um kortiliek.

Becslések szerint ezer koriili Polycystina faj 1étezik, ez joval kevesebb, mint a leirt morfofajok szama. A csoport
kutatoi koziil kiemelkedik Ernst Haeckel protisztologus és zoologus, aki az elsé tudomanyos célu mélytengeri
kutatout, a Challenger-expedicio radiolaria anyagat dolgozta fel a 19. szazad masodik felében. Bar az altala leirt
kozel négyezer faj jelentds részét azota szinonimizaltak, a csoport azota is legfontosabb alapvetését az 6 munkassaga
nyujtotta. A Polycystina legnagyobb fajgazdagsaga az 6ceanok tropusi részén jellemzod. Sok faj mélytengeri, de a
szimbionta algakkal egyiittéld fajok a felszini vizekben élnek. A partkdzeli vizekben ritkan fordulnak elé.

4.7. Az Alveolata szupercsoport

Az Alveolata szupercsoportba tartoznak a leginkabb levezetett, legkomplexebb testfelépitési egysejtiick. Az
Alveolata a molekularis filogenetikai vizsgalatok szerint monofiletikus csoport, ezt morfologiai és tovabbi
molekularis bizonyitékokegyarant alatimasztjak.

A csillos egysejtiiek (Ciliophora) mellett a Myzozoa alkotja a kladot, amely a sporas egysejtiicket (Apicomplexa
vagy régebbi nevén Sporozoa) és pancélos ostorosokat (Dinozoa) foglalja magaban. Utobbi harom csoport fajszamat
tekintve a legnagyobbak koz¢ tartozik. Két kisebb, am filogenetikai szempontbdl fontos csoport tartozik az Alveolata
kladhoz. A Colpodellida a Myzozoa testvércsoportja, a Chromerida pedig az Apicomplexa-¢.

A sejthartya alatt mindharom nagy fajszamu alveolata csoportnal tobbé-kevésbé lapitott membranzsakok hizddnak.
Ezek aDinozoa-ban az amfiezmalis vezikulumok, az Apicomplexa-ban hosszi, lapitott membranzsakok, a
Ciliophora-ban szabalyos, kisméretii, u.n. membran-alveolusok az alapi testek kozott. Apomorf bélyegeik a
kovetkezok: 1. a sejthartya alatti membranrendszerek jelenléte, 2. a csillosok parasomalis zsakjai, a dinoflagellatak
puzuldi és a csticsszerves sporasok mikroporusai, tovabba 3. feltételezhetden a fototrof életmod, amelyhez plasztiszuk
legalabb masodlagos szimbiogenezissel alakult ki. Utdbbi azonban nem nyert bizonyitast a Ciliophora-nal.

Utols6 kozos 6siik kortilbeliil 900 millié éve élhetett. A membranalveolusok eredetileg egy kétostoros egysejtiinél
alakulhattak ki.

A Colpodellida torzs

A kevés fajt szamlalo Colpodellida a Myzozoa testvércsoportja. A Colpodella fajok két heterodinamikus, anizokont
ostorukkal isznak. Szabadonéldk, sajatos heterotrof taplalkozasuk soran kihegyesed6 rosztrumukon levo sejtszajukkal
,Kiszivjak” a préda egysejtliek citoplazmajat (mizocitdzis). A rosztrumban egy kup alakot formald szorosan
feltekered6 mikrotubulus-gyir(i, a pszeudokonoid talalhat6. Ez az Apicomplexa cstcsszervében talalhato konoid
eléfutara lehet.

4.7.1. A Myzozoa torzs
Magdimorfizmus, konjugacié nem fordul el6 naluk. A taplalékfelvételnél jellemz6 a mizocitdzis.
4.7.1.1. A Dinozoa altérzs

Masodlagos vagy harmadlagos szimbiogenezis soran plasztiszt szerzett egysejtiiek, de nagy szdmban vannak
heterotrof képviseldik is. Utobbiak a bakterivoria révén jelentds lebontdk lehetnek szervesanyaggal terhelt
édesvizekben. Toxikus és nem toxikus vizviragzast okozhatnak, foként tengerben. Vannak allatokban ¢16skddo és
kommenzalista/mutualista szimbionta fajok is. Néhany fajnak igen sok fejlodési alakja is lehet, amelyek kozott
gerincesekre is veszélyes toxintermel6k is akadnak. Szdmos szabadonélé Dinozoa fajnal jellemz6 biolumineszcencia.

A megkozelitdleg 4500 faj fele heterotrdéf. A heterotréf dinozoak egyik része masik részénél jellegzetes
taplalékfelvételi mechanizmus alakult ki, az emészt6fatylas taplalkozas. Ennek soran egy citoplazma nyulvanyt
bocsajtanak ki a vazbdl amely allabszeriien kiteriil és ennek a teriiletén torténik kovamoszatok, és mas egysejtiiek,
akar dinozoak bekebelezése és megemésztése. [gy kiiszoboli ki a sejt a haz merevségébdl adodo térfogatvaltoztatds
nehézségét. Mas fajoknal egy kocsanyszerii allab (pedunculus) nyulik ki az egysejtiibol, ez kebelezi be és emészti
meg a prédat. Ez a kétféle taplalkozasmod a mixotrof fajokra is jellemzo.
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A kloroplasztisszal rendelkezok szintestje foként Cryptomonadea, Chrysophyta és Haptophyta alga-
endoszimbiontabdl eredeztethetd. Néhanynal azonban kovamoszat és zoldalga eredetll is lehet. A Dinophyceae
osztalyba tartozo autotrof és mixotrof dinoflagellatak jelentésége kiemlkedd a vilagtengerben. A legfontosabb
primer producensek koz¢ tartoznak, a korallok és tobb mas tengeri allat legfontosabb szimbiontai, egyesek pedig
toxikus vizviragzasokat okozhatnak.

A Dinozoa torzs taxonémiaja alakuldban van, a filogenetikai kapcsolatok feltarasa még folyik. A rendek egy része
biztosan parafiletikus (pl. Gymnodiniales). Osztalyozasuk kétféle, mind a zoologiai (ICZN) mind a botanikai
nevezéktan (ICBN) szerint tobbféle hasznalatban levd rendszeriik van. (A kettd gyakran keveredik a kiilonb6z6
forrasokban, pl. Adl és mtsai 2005.) A Dinozoa filogenezis kutatasanak elsé eredményei szerint a csoportban tobb
kiilonboz6 tékas kladok 1étrejottehez. Az aldbbiakban az altdrzs fobb osztalyait mutatjuk be vazlatosan, a teljesség
igénye nélkiil, néhany jellemzd rend és példafaj erejéig.

A Perkinsida osztaly

Kevés fajt szamlalo tengeri parazita egysejtiicsoport. A kétostoros rajzok a taplalkozast kovetden az ostort elveszitik
és legdbmbolyddnek, kokkoid formava alakulnak, ebben a stadiumban osztédnak. Pontos fejlédésmenetiik még
ismeretlen. Taplalkozasuk gazdaszervezethez kotott: rendszerint puhatestiieket fertéznek (pl. Perkinsus marinus),
fehéres cisztaszerii dudorokat keltenek a legkiilonbozobb szerveken: a kopoltytilemezeken, a kdpenyen, a
bélcsatornan, a vesén, az ivarszerveken. A fertdzés a gazda kiilonb6z6 foku karosodasat eredményezi, ezért példaul
akvakultirakban a Perkinsida fajok komoly kartevok lehetnek. Néhany faj tengeri akvakulturakban halak és rakok
ektoparazita amObainak a szimbiontaja: a Paramoeba és Neoparamoeba fajokban eredetileg parasoma néven leirt
organellumrol kideriilt, hogy egy Perkinsida parazita intracellularis, amoboid alakja (Perkinsiella amoebae).

A Perkinsida-ban a dinoflagellatakkal szemben nincsen dinokarion. Néhany sajatossaguk inkabb az Apicomplexa-
ra emlékeztet: cstucsszerviik van, csdkevényes konoiddal és jol fejlett rhoptriakkal, tovabba mikropdrusaik a
taplalékfelvételhez. A molekularis vizsgalatok szerint azonban egyértelmiien a Dinozoa altdrzsbe tartoznak, a
Dinophyceae osztaly testvércsoportjaként.

A Dinophyceae osztaly

Az osztalyba foként autotrof protisztak tartoznak, néhany azonban heterotrof, esetleg mixotrof taplalkozasu. A
torzs legnépesebb taxonja. Testfelépitésiikrél az algaologiai szakirodalomban lehet részletesen tajékozodni (Kiss
1998, Acs és Kiss 2004).

A Noctilucales rend

Hetrotrofok, kiilsé vaz (téka) nélkiil, hatalmas, kerekded sejtalakkal, egy vagy két ostorral és egy a taplalkozast
elésegitd, vaskos, ostorra emlékeztetd tapogatoval (tentaculum). A citoplazma erésen vakuolizalt, a vakuolak
kozott csak vékony citoplazmafonalak huzoédnak. Az egysejtli sajatos tapogatdjaval (tentaculum) tszik és ennek
segitségével szerzi gyakran nagyméretii zsakmanyat is. A tentaculumot modosult pedunculusnak tekintik, mozgasa
egyedi moédon, mikrotubulusok és kalciumkotd motorfehérjék segitségével torténik. Zsdkmanyat a sulcus tertiletén
kebelezi be.

Dinokarion csak a rajzonal fordul el6, a trofontnal nem, ezért, tovabba egyes molekularis filogenetikai eredmények
miatt az osztalyt egyesek a tobbi dinoflagellata testvércsoportjanak tekintik. Ennek a nézetnek azonban tobb, mas
génekkel végzett vizsgalat eredménye is ellentmond, u.i. dacéra az alaktani és sejttani kiillonbozéségnek a Noctiluca
scintillans szamos torzsfan mélyen a dinoflagellatak k6z¢é ékelddve helyezkedik el (Hoppenrath és Leander 2010).

A Noctiluca scintillans (syn. N. miliaris): trofontja 200 pm—2 mm méretii, szaporodasakor két anizogdm ostoros
rajzoja keletkezik, ivaros folyamat 1étezése még nem bizonyitott. A sejt apikalis részén egy valyuszerii mélyedés,
indul, a barazda (sulcus). Ezen a teriileten ered az egyetlen, rovid ostor, amely rendszerint a sejt feliiletére simul
¢s lathatatlan, tovabba a nagy ¢és feltiing tentaculum.

Biolumineszcenciat mutat, egyike a ,,tengervillodzast” okozoé fajoknak (rajta kiviil még mas Dinophyceae fajok is
eléidézik). A tengervillodzas a dinoflagellatak altal keltett pontszer(i felvillanasok elnevezése. Feltételezik, hogy
apredatorok elkertilésének egyik modja a fény felvillantasa: a ragadozo kisrakok, pl. a Calanoida csoportba tartozo
evezodlabu rakok (Copepoda) aktivan vadasznak a nagyméreti dinoflagellatédkra, amelyek a felvillanassal elterelik
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a predator figyelmét. Ugyanakkor a biolumineszcencia mechanikai hatésra is kivalthato (pl. a viztest felkavarasa).
Pontos mechanizmusa és funkciojanak részletei azonban még tisztazasra varnak.

A Noctiluca scintillans nagy kiterjedésli voros vizviragzast idézhet el part- és felszinkdzelben. Vildgszerte
eléfordul, a partmenti tdpanyagban dus vizekben rendszeresen eléfordul, de elsdsorban a meleg tengerek lakdja.
A ritkdbb rokon fajok (Spatulodinium pseudonoctiluca, Kofoidinium pavillardii) trofont-alakjanak elérését
megel6z6en tobb fejlodési alakon megy at az egysejtii, amelyek egy részét sokaig tévesen kiilon fajként tartottak
szamon. A Spatulodinium pseudonoctiluca fejlodési alakjanal megvan a dinoflagellatak két jellegzetes barazdaja,
a sulcus €s a cingulum, tovabba két ostora van, tentaculuma viszont nincs. A trofontnal az eldbbiek mellé megjelenik
a tentaculum ¢és a sejtmag kortili térbdl radidlisan eredd kontraktilis rostok.
| [T

4.32. abra. Noctiluca scintillans a) egyed kevés taplalékkal, kozépen lathatd a sejtmag és a sejtfelszinéhez futd
citoplazmanyulvanyok b) tengeri gerinctelen maradvanya egy Noctiluca- ban; jol 1athat6 a vaskos tapogato, a joval
kisebb ostor nem latszik ¢) Pfiesteria shumwayae feliil a ciszta, lent a vegetativ alak (SEM felvétel, forras: North

Carolina State University (NCSU) http://www.dnr.state.md.us/bay/cblife/algae/dino/pfiesteria_large.jpg)

A Gymnodiniales rendbe tartoznak a gerinctelen allatokban szimbionta Symbiodinium fajok. A Symbiodinium
fajok a leggyakoribb zooxanthellak. A korallzatonyokon 6k a legfontosabb primer producensek. A Symbiodinium-ok
pusztulasa a korallszirt elnéptelenedéséhez vezet.

A Peridiniales rendbe tartoznak példaul az Alexandrium, Ceratium, Peridinium és Pfiesteria fajok.

Az Alexandrium fajok a tengeri toxikus vizviragzasok fontos tényezdi, amelyek a szubtropusi és topusi tengerekben
az u.n. PSP-szindrémat (paralytic shellfish poisoning) okozzak, amelynél a saxitoxinok csoportjdba tartozo, hore
el nem bomlé méreganyag a fesziiltségfliggd natriumcsatornakat blokkolja, bénulast és mas, altaldnos mérgezési
tiineteket okozva. A méreg az algakat szlir6, akkumulalo kagylok fogyasztasaval keriilhet emberbe, vagy a kovetkezd
trofikus szinten 4116, kagylofogyaszto halak evéskor. Az egymast kdveto trofikus szinteken a bioakkumulaci6 miatt
a toxin egyre nagyobb koncentracidoban van jelen.

A hatalmasra n6vo, megnyult Ceratium fajok és a Peridinium fajok tengerben, és kisebb részt édesvizben, a primer
produkci6 szempontjabol jelentdsek. A fecskemoszat (Ceratium hirundinella) a hazai allovizek, példaul a Balaton
egyik jellegzetes algdja, a t6 kedvezd vizmindségét jelzo faj.

A Pfiesteria piscicida és shumwayae tengeri halak parazitai, amelyek kartétele komoly halaszati veszteséget okoz
elsdsorban az USA keleti partvidéke mentén. Eszak-Karolina partjainal példaul évente 6-8 héten at jellemz6 a
toxikus Pfiesteria piscicida tomeges elszaporodasa. A halpusztulas mellett jelent6ségét az is noveli, hogy kidertilt,
az emberen is a halakéhoz hasonl¢ tiineteket okoz. Egy masik nézet szerint a Pfiesteria nem is toxin révén pusztitja
el a halakat, hanem az (..n.mikrofagia médszerével: az egysejtliick nagy tomegben az epidermisz kiterjedt karosodasat
idézik eld, mialtal a hal képtelen lesz az ozmoregulaciora és hamarosan elpusztul (Vogelbein és mtsai 2002). A
toxinok felfedezését kovetéen azonban ugy tartjak, hogy onmagaban a mikrofagia csupan halivadaknal lehet
végzetes. A toxinok hidrofil anyagok, hatasukat szabadgyokokon keresztiil fejtik ki. A toxikus Pfiesteria torzsek
éveken at laboratoriumi tenyészetben tartva besziintették a toxintermelést. Ezért talalhattak egyesek toxinmentes
Pfiesteria sejtvonalakat a természetben. (Burkholder és Marshall 2012) Az utobbi két évtizedben fény dertiilt a
Pfiesteria fajok bonyolult életciklusara: a Pfiesteria piscicida-nak legalabb 24-féle alakja van, kiilonféle amdboid,
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ostoros €s ciszta formak. A cisztabol el6szor egy planktonikus alak, a gymnodinioid zoospéra kel ki, amely késobb
az alzatra visszatérve amoboid életmodra tér at vagy a halak altal kivalasztott kiilonb6z6 jelzéanyagok hatasara
toxintermelévé alakul. A kdrnyezetbe kibocsajtott toxin a halakat letargikussa teszi, ezért nem usznak el, hanem
ottmaradnak az egysejtlick felh6jében. A méreg hatasara a halak kiiltakar6ja karosodik, nyilt sebek és folyasok
alakulnak ki rajta. A dinozoa a sériilt hamot és a kifolyd szovetnedveket, vért fogyasztja, a vaz lemezei koziil
kibocsajtott nytlvanya (pedunculus — kocsany) segitségével. Az elpusztult hal szoveteit az amoboidda alakulo
formak tovabb fogyasztjak, majd az iiledékben betokozodnak. Hirtelen kedvezdtlen kornyezeti valtozas (pl. erds
vihar) hatasara cisztat képezhetnek a nyilt vizben majd onnan siillyednek le az alzatra. Ezek az események orak
alatt jatszodnak le. Ma mar bizonyos, hogy a genusz kozmopolita és a fajok tomegprodukcidja rendszerint sekély,
kisvizhozamu folyodtorkolatok kornyékén jellemzo. Alapvetéen heterotrof egysejtiick, amelyek az algataplalékbol
kinyert plasztiszokat id6legesen hasznalni tudjak (kleptoplasztiszok, mixotrofia). Eléfordulnak erdsen toxikus és
artalmatlan sejtvonalak is.

A Dinophysiales rendbe tartozé Dinophysis fajok a tengeri plankton fontos komponensei, t6bb fajuk, igy az
Eurdpa koriili meleg tengerekben €16 D. caudata és D. fortii az G.n. DSP-tiinetegyiittest idézik el6. DSP (diarrhoeic
shellfish poisoning) gyijténévvel a hére elbomld, hasmenéses tiineteket okozd méreganyagok altal okozott
szindromakat foglaljak 0ssze, a toxinokat szamos dinoflagellata faj termeli a mérsékeltovi meleg tengerekben,
els6sorban az év melegebb iddszakaban. A planktonikus algékat fogyasztd sziirdgetd szervezetekben, példaul a
kagylokban az algakkal egyiitt a toxin is akkumulalodik. A toxintermelés idejére a helyi hatdsdgok betiltjak a
partmenti kagylotenyészetekbdl szarmazo aruk kereskedelmét, hogy az emberi fert6zést megakadalyozzak.

A Duboscquellidae csaladba tartozo Duboscquella tintinnicola a tengeri protozooplankton f6 komponenseinek
szamito csillosok, a tintinnidak (,,harangosallatkak’) ektoparazitaja.

A Gonyaulacales rendbe tartozd6 Gonyaulax spinifera az NSP-tiinetegyiittest okozza (neurotoxic shellfish
poisoning), amely akar végzetes kimenetelii lehet, mivel az idegméreg (yessotoxin) a kalcium és natrium ioncsatornak
mikodését gatolja. A Gambierdiscus toxicus egy masik tipust mérget termel: a hirhedt ciguatoxinok eldanyagat,
az i.n. maitotoxint allitja el6 (ez ugyan 6nmagaban is igen erds toxicitast mutatd méreganyag, de a dinoflagellatakban
nagyon kis koncentracioban van jelen). A Gambierdiscus-t fogyasztd gerinctelenek és halak szervezetében ez a
méreganyag nem bomlik el, hanem felhalmozodik és atalakul, a haldlos ciguatoxinna. A ciguatoxin altal okozott
mérgezések a legismertebbek a dinoflagellata okozta toxikozisok kdzott, ugyanis évente nagyjabol 25000 ember
halalat okozzak. A ciguatoxin a trofikus szinteken feljebb jutva olyan nagyfoku bioakkumulaciot eredményez,
hogy koncentracidja meghaladja az emberre halalos dozist. Az emberbe ragadozo tengeri halak fogyasztasakor jut
be a méreg (CFP — ciguatera fish poisoning), amely az idegsejtek natrium ioncsatornait egy meghatarozott ponton
blokkolja (5. kotdhely). Specialis kotohelyéhez sokkal nagyobb affinitast mutat, mint a szintén natrium csatornakat
gatld tobbi dinoflagellata toxin. Szamos tiinete négy nagy csoportba sorolhatd: gasztrointesztinalis, idegi,
kardiovaszkularis és altalanos tiinetek. Ezek dominanciaja jellegzetes foldrajzi megoszlast mutat: a Karib-tenger
térségében a gasztrointesztinalis tiinetek uralkoddak, azonban a Csendes-6ceani teriileteken az idegi tiinetek, ezért
itt a fert6zések jelentds része halalos kimenetelii. A kiilonbség oka az, hogy a dinoflagellatdk a toxin szdmos
moddosulatat kodoljak és a gének gyakorisaga valtozo foldrajzi eloszlast mutat (Wang 2008).
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4.33. abra. Dinoflagellatak tengeri planktonbol a) Protoperidinium steinii b) Ceratocorys horrida c) Pyrophacus
horologicum. d) Ceratium fusus €) Dinophysis caudata ) Dinophysis fortii
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4.34. abra. Fecskemoszat fajok a) Ceratium hirundinella hazai édesvizbdl b) Ceratium longipes c) Ceratium
pentagonum d) Ceratium horridum e) Ceratium bucephalum f) Ceratium macroceros

A Blastodiniales osztaly

Mas egysejtiiek, gerinctelenek és halak parazitai. Dinokarionnal csak az életciklus bizonyos szakaszaban

sre

sporogodnia soran mozgo fert6z6 dinospora alakok jelennek meg és egy vagy tobb ciszta alakjuk is lehet. A parazitak
altalaban gazda- és helyspecifikusak.

A Dissodinium fajok gymnodinioid dinospdérai evezo6labu rakok (Copepoda) petéinek parazitai. Az osztaly tovabbi
tagjai a tengeri eredetli ¢lelmiszerek korébe tartozo, kereskedelmi forgalomban jelenlévo rakfajokat parazitaljak.
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4.35. &bra. E16skodék a Dinozoa torzsben a) Blastodinium hyalinum (Blastodiniales) egy evezélabu rakban (Calanus
sp.) b) Euduboscquella sp.endoparazita egy, ill. tobb példanya csillds gazdaban (Tintinnida), valamint ostoros
rajzdja (Dinophyceae), (a-b forras: Chatton 1920 nyoman)

A Syndiniales osztaly
Parazita dinozoak, amelyeknél az életciklus legnagyobb részében sokmagvil, plazmodialis trofont jellemzd.

A Syndinium fajok tengeri Copepoda-k testfolyadékaban és mas gerinctelenekben élnek, a fert6z6 alak Gymnodinioid
dinospora. A Merodinium spp. radiolariak parazitai. Az Amoebophrya fajok kiilonb6z6 egysejtiick endoparazitai,
tobbek kozott mas dinozoakéi, a gazda citoplazmajaban szorosan feltekeredett spiralra emlékeztetnek. Féregszerii
tobbostoros rajzoik vannak, ezek fertézik a gazdat. Az Fuduboscquella fajok kiilonb6z6 tengeri protisztak (Noctiluca,
tintinnidak és egyéb csillosok) bels6 €10skodoi.

4.7.1.2. A Chromerida csoport

Az Apicomplexa legkdzelebbi recens szabadonéld rokonai a Chromerida csoportba tartozo fotoszintetizalo tengeri
algak. A legelsot 2008-ban talaltak meg Ausztralia kdrnyékén, kokorallok szimbiontai utan kutatva. A Chromera
velia nevli 5-10 pm méretii kétostoros tengeri alga ultrastruktarajat tanulmanyozva igazoltak, hogy vordsmoszat
eredetli plasztisszal fotoszintetizal. Filogenetikai elemzések alapjan minden kétséget kizardéan az Apicomplexa a
legkozelebbi rokona. Morfologiai €s ultrastrukturalis sajatossagai vegyesen az Apicomplexa és a Dinozoa csoportok
fajaira emlékeztetnek. Van mozdulatlan kokkoid, ostoros és ciszta allapota. A kokkoid allapot soran osztoédhat és
ekkor egy vékony hartyan beliil két- vagy négysejtes alakok keletkeznek. Sajatos extruszomatipusa a
chromeroszéma, amely egymagaban van jelen a sejtben és egy oriasi trichocisztara emlékeztet. A jelenlegi
ismeretek szerint kifejlédott allapotaban a sejt korvonalat is kitolva megnyujtja azt. Feltételezik, hogy segitségével
mixotrofként algakat zsakmanyolhat, vagy a korallpolipocskéakba hatol be. A csucsszervhez hasonlo strukturai a
pszeudokonoid és a kortikalis alveolusok alatt lefutd mikrotubulusok. (Obornik és mtsai 2011, 2012). A Chromerida
csoportnak eddig két faja ismert, amelyek legalabb csaladszintli kiilonbségeket mutatnak. Tovabbi fajok
elébukkanasara is szamitani lehet. A Chromerida jelentsége az, hogy bepillatast enged az egykori szabadonéld
csucsszerves sporasok vilagaba. Megismertet olyan sajatossdgokkal, amelyek esetleg hasznosak lehetnek az
Apicomplexa parazita elleni védekezésben.

4.7.1.3. Apicomplexa — Csticsszerves sporasok altorzse
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Jellemzdjiik a bonyolult fejlédésmenet, sokszor gazdavaltassal is egybekotott nemzedékvaltas. Eletiik legnagyobb
részében haploidok. Legalabb egyik stadiumban van csucsszerviik amely az liregi ¢16skdd6knél a gazdaszervezethez
vald rogziilésre, a sejtéloskodoknél a gazdasejtbe vald behatolasra szolgal. Legalabb egy taplalkozd stadiumuk
van, amikor a sejten talalhatd mikroporusokon keresztiil tdpanyagokat vesznek fel (trofozoita). Tobbségiiknél
ellenallod spora alakul ki.

Az életciklus soran agamogonia és gamogonia valtja egymast, zomiiknél gazdavaltassal egybekotve (heteroxenikus
fajok). Az agamogonia soran torténik a sporogonia, vagyis a zigotabol meidzist kovetden tobb 1épésben kialakulnak
asporozoitak. A gazdaszervezetben a sporozoitak csticsszerviikkel behatolnak a gazdasejtbe, ott taplalkozo sejtekké
moddosulnak (ez a trofozoita, csiicsszerve nincs, megjelennek rajta a mikroporusok). A megndvekedett méretii
trofozoita skizont (meront) allapotba keriilve hasadasos osztddason megy at, ez a skizogénia (vagy merogénia),
amelynek soran a sejtek elGszor tobbszords sejtmagosztodason mennek at, majd ezutan tagoldodnak fel onallo
sejtekké (merozoitak), amelyek 0j sejteket fertéznek, ahol trofozoitava alakulnak. A skizogdnia 1ényege a gyors
elszaporodas és a gazdaszervezet elarasztasa. A folyamat tobbszor ismétlodik, majd a gamontok (vagy gametocitak)
kialakulasaval kezdetét veszi az ivaros szakasz, a gamogonia. Megkiilonbdztetheté himjellegi mikrogamont és
noi-jellegli makrogamont, amelyekbdl jellemzd szdmu sejtosztodassal mikrogaméta, ill. makrogaméta keletkezik.
A mikrogaméta lehet ostoros (ez az egyetlen olyan sejtalak, amely ostort viselhet a torzsnél). A gamétak
kialakul a spora, benne meidzissal sporozoitak keletkeznek, ezzel visszaall az életciklus soran uralkodé haploid
allapot (1d 3.32. abra).

A csucsszerv az Apicomplexa torzsre jellemzd szekretoros organellum-komplex, amelynek az a feladata, hogy a
parazitat bejuttassa a gazdasejtbe. A cslicsszerves sporasok sporozoita és merozoitaa alakjainal fordul el6. A
csucsszerv, masnéven apikalis komplex, a megnyult, enyhén ivelt orsdalaku sejt eliilso cstcsi végén talalhatod. A
komplex részei a kovetkezok. A konoid mikrotubulusokbol allo, stirtin feltekeredd képlet, amely mechanikai
stabilitast ad a csucsi végnek, egyes csoportoknal nem alakul ki teljesen. Még elérébb, egészen a sejt csucsanal
kezdddik 1-2 prekonoidalis gytirtivel a polaris gyiiri komplex, egy mikrotubulus organizator centrum (MTOC).
A konoid mogott levd részébdl, a polaris gytliribdl kiindulva mikrotubulusok futnak le a sejt hatsoé vége felé
sugarirdnyban. A tovabbi két struktiira membrannal boritott szekretoros képlet: a 2—8 rhoptria tomldalaku, a
konoidtol lefelé szélesednek, szekretoros fehérjéket tartalmaznak. A mikronémak a Golgi-késziilékbdl szarmazo
paranyi, fonalalaka, fehérjékkel telt holyagok. A parazita kevesebb, mint egy perc alatt behatol. A gazda
meg a vakuola formalodasa soran, de a pontos mechanizmus a gazda oldalarél nem ismert. A parazita mozgasat
a mozgd kapcsolat mentén feltételezhetden a csiszo6 mozgast kialakitdo glajdoszoma (glideosome, ang.) teszi
lehetdvé: a glikolizisben résztvevd aldolaz enzim az F-aktin szalakat hozzakapcsolja egy transzmembran fehérjéhez,
amely a gazdasejt egyik sejtfelszini receptorahoz kot.

A csucsszerv valtozo fejlettségii a csucsszerves sporasoknal. Egyes kutatok szerint a csticsszerv fejlettségi foka a
nagyobb Apicomplexa csoportoknal morfoldgiai apomorfia. A csoport filogénidja még nincs teljesen feltarva. A
filogenetikai alapu osztalyozas a konoid megléte, ill. hidnya alapjan a Conosiasida és Aconosiasida osztalyokat
kiiloniti el.

Szamos genusznal kimutattak egy plasztiszmaradvanyt, amely korabbi autotréf életmddjukra utal, ez a vorosmoszat
eredetii apikoplasztisz, amely mdsodlagos szimbiogenezis eredménye. A gregarinaknal és a Crypfosporidium
fajoknal (Conoidasida osztaly) azonban hidnyzik.

Sok faj stlyos patogén.
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4.36. abra. A csucsszerv felépitése egy Apicomplexa sporozoita alakjanal (t6bb szerz6 nyoman)
A Conoidasida osztaly
Az iiregi él6skodok alosztalya — Gregarinia

A szakirodalomban masik neviik Gregarinasida. Eletciklusuk gazdavaltas nélkiil zajlik. Mintegy 500 fajuk
extracellularis parazita, gerinctelenekben, leginkabb rovarokban, tovabba mas izeltlabuakban, egyes férgekben,
puhatestiiekben, tiiskésboriiekben és zsakallatokban élnek. Komolyabb patogének csak néhany rovarfajban fordulnak
eld. Viszonylag primitiv csoport, egyik jellegzetességiik az, hogy az ivarsejtképzé sejtek (gamontok) idélegesen
parokka olvadnak Ossze (a gamontogamia ilyen megjelenési formaja a syzygium), az ivarsejtek (mikro- és
makrogamétak) pedig egyforma mennyiségli osztodas eredményeként keletkeznek. A zigotaképzést kovetden 4-16
haploid sporozoitat tartalmazd sporocisztak jonnek létre. A vegetativ stadiumu, taplalkozod sejt (trofozoita) a
sprorozoitabol jon létre, majd beldle alakul ki a gamont, amely akar 10 mm-es is lehet!

A sejt feliiletén hosszanti barazdak figyelhet6k meg, amelyeket mikrofilamentumok merevitenek, ezek mar a
glajdoszoma részei, amelynek segitségével az egysejtli csuszd mozgasra is képes. A gamont sejt két részre tagolodik:
egy eliilsé protomeritre és egy hatulsé deutomeritre, amely nagyobb és a sejtmagot is tartalmazza. A protomerithez
elol csatlakozik egy nyulvany, az epimerit (tulajdonképpen a konoidot tartalmazo rész), ezzel kapaszkodik a sejt
a gazdaszervezethez. Az epimerit alakja fajspecifikus.

169

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

3

\\HM“%\H

A protisztak rendszeres attekintése

epimerit
. protomerit
deutomerit

4.37. dbra. Az iiregi ¢16skddok. a) egy tiregi ¢10skodo testfelépitése b) Gregarina blattarum csétanybol ¢) Selenidae
csaladba tartozo iiregi €16skodo faj televényféreg bélcsatornajaban d) iiregi €16sk6do syzygiuma televényféregben
(d: Dr. Dézsa-Farkas Klara felvétele)

A sejtéléskodok alosztalya — Coccidia

Masik elnevezésiik Coccidiasida. Kevés kivétellel intracellularis parazitak, szamos jelentds allati és human patogén
faj talalhato koztiik. Bonyolult fejlddésmenetiik sporogonia, skizogonia és gamogonia szakaszokbol all. K6zos
jellemzdjiik az, hogy az ivarsejtképzo sejtek koziil a makrogamontok kozvetlentiil, kdztes osztodas nélkiil fejlddnek
néi ivarsejtté (oocyta). A mikrogamontbdl ezzel szemben szamos osztodas utan jon létre a haromostoros
mikrogaméta. A gamétak kopulalnak, majd a zigdtdbol mozdulatlan oociszta alakul ki, amelyben osztddassal 4-32,
esetleg még tobb sporoblaszt keletkezik. A sporoblaszt falat ndveszt, ettdl kezdve sporocisztaroél beszéliink.
Belsejében mitozissal 2—-8 vagy még tobb sporozoita alakul ki. Rendszerezésiik az életciklus alapjan torténik.
Legfontosabb rendszertani jellemzdjiik a sporozoitak szama a sporocisztaban. Két jelentds rendjiik az Adeleida és
az Eimeriida.

Az Adeleida rend tagja a Haemogregarina genusz, amelynek képvisel6i halak és kétéltiek vérsejtjeiben él6skddnek
¢és fontos gazdasagi kartevok. Koztigazdaik vérszivo gerinctelenek, pidcak és atkak.

A Cryptosporidium parvum allatokban és emberben is erés hasmenést okoz. Emberben a fejlett ipari orszagokban
ndvekvd jelentdségli korokozo. A fertdzés szennyezett ivovizzel torténik. Ez a genusz all filogenetikailag legkdzelebb
a gregarinakhoz.

Az igen népes Eimeriida rend tagjanak sporai rendszerint igen ellenalloak: kettds faluk megvédi dket a kiszaradastol,
igy lehetségessé valt, hogy a sporozoitak kialakulasa a gazdaszervezeten kivill torténjen meg és a spora akar
hénapokig is fert6zoképes marad. Az erésen gazdaspecifikus Eimeria és Isospora fajok gazdavaltas nélkiil fejlédnek.
Eimeria fajok szamos gerinctelen allatban, valamint az §sszes gerinces csoportban eléfordulnak és a bélcsatorna
nyalkahartyajaban él6skodnek. Az altaluk okozott eltéré stlyossagli hasmenéses betegséget kokcidiézisnak
nevezik. Tobb fontos gazdasagi kartevé is van koztiik, amelyek jelenléte a gazdaallat elhullasahoz is vezethet.
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Egyes allatok tobb Eimeria faj gazdai is lehetnek, a hazityuknak példaul kilenc Eimeria parazitaja van. Legfontosabb
az Eimeria tenella, amely a tyuk vakbelében ¢él. A szarvasmarhak kokcidiozisat tobbek kozott az Eimeria bovis,
ill. E. ziirnii idézi eld. Pellérdy Lasz16”> kokcidiumokrol irt angolnyelvii monografidja a csoportrol késziilt
legfontosabb forrasmunkak kozé tartozik (Pellérdy 1974).

A Toxoplasma gondii gazdavaltassal fejlodik, végleges gazdai a macskafélék, koztigazdaként szamos emlésallat,
ill. madar szerepelhet, az embert is beleértve. A human infekcio a macska iiriilékkel valo szennyezddés vagy nyers
hus fogyasztasa révén torténik. A fert6zes felndtt emberben altalaban tiinetmentesen zajlik, csupan az ellenanyagok
megjelenése utal ra. A toxoplazmozis betegség altalaban a nyirokcsomok fajdalmas duzzanatat okozza (leginkabb
a nyiroksejteket tamadjak meg a korokozok), de tobbnyire spontan elmulik. Ritkan el6fordul sulyos tiinetekkel
jaro fertdzés is, amely a kiilonb6zo szerveket jelentdsen karosithatja. Legveszélyesebb azonban a magzat fertézodése,
amely akkor kovetkezhet be, ha az anya szervezete eldszor a terhesség soran talalkozik a korokozoval. Ekkor a
korokozo a placentan at a magzatba jut. A karosodas a terhesség elsé harmadaban ritkabb, de mértéke ekkor a
legstlyosabb: abortuszt, korasziilést vagy halvasziiletést eredményez. A késébbi szakaszban a fertdzés gyakoribb
és korasziiléshez, valamint sulyos idegrendszeri karosodashoz vezet (pl. vizfejliség).

4 4

4.38. abra. A Coccidea néhany képviseldje a) Eimeria maxima oocisztaja (30 um) (forras: USDA ARS) b)
Toxoplasma gondii cisztaja egér agyvelGben tobbszaz bradyzoitaval, immunhisztokémiai eljarassal kontrasztositva
(Dr. Majoros Gabor felvétele) ¢) Cryptosporidium muris oocisztak székletbdl (8 um) (forras: CDC)

Az Aconoidasida osztaly

Vérsejtek parazitai, végleges gazdajuk izeltlabu, koztigazdajuk gerinces allat. Mivel tartosfaltl sporociszta allapot
nem alakul ki naluk, a gazdavaltas soran végig folyékony kdzegben kell lenniiik, amilyen pl. a nyal. Az apikalis
komplex konoidja a merozoitakban és a sporozoitakban csokevényes. Két rendje van, a Haemospororida és a
Piroplasmorida.

A Haemospororida rend

A sporozoitakat vérszivo kétszarnyuak (Diptera) terjesztik, és szurasukkal juttatjak a koztigazdaba. A legjelentdsebb
korokozok a Plasmodium fajok, amelyek hiillok, madarak és eml0sok (kiilondsen ragesalok és féemldsok) malérias
megbetegedését idézik eld. A mintegy 160 Plasmodium faj koziil 11 veszélyes allati és human korokozo. A végleges
gazdak az Anopheles, Aédes és Culex csip6sziinyogok, benniik zajlik mind a gamogonia, mind a sporogoénia. A
gerinces koztigazdaban egyediil a skizogonia zajlik.

Az éllatokban ¢é16 Plasmodium fajok allategészségiigyi jelentdsége szamos allati patogénéhez képest kisebb. Mégis
intenziven vizsgaljak oket tulajdonsagaik és a human patogenezis jobb megértése, valamint gyogyszerhatdoanyag
célpontok keresése céljabol. Széleskoriien hasznalt kisérleti modellszervezetek példaul az 4zsiai majmokban €16
Plasmodium cynomolgi, az Afrikdban az egérfélékben él6 Plasmodium berghei, Plasmodium chabaudi és
Plasmodium yoelii fajok.

2Pellérdy Lasz16 (1907-1974) allatorvos, parazitologus, a Coccidea sejtéldskodok és a kokcidiozisok nemzetkdzi hirti tudosa
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Kiilonésen nagyszamu Plasmodium faj ¢l majmokban, koztiikk az emberszabastiakban legalabb 26. Egyediil a
csimpanzban példaul eddig 6t fajt mutattak ki. A human Plasmodium fajok egy részének van majmokat fert6z6
torzse is (koztiik a legveszélyesebb Plasmodium falciparumnak is). Ezért a majmok a human malaria korokozok
fontos rezervoarjai. A Délkelet-Azsiaban eléfordulé Plasmodium knowlesi-t a kozelmultig a makakok parazitajanak
tartottak. 2004-ben deriilt ki, hogy az addig morfoldgia alapjan Plasmodium malariae-nak diagnosztizalt esetek
kozel felében a korokozo valdjaban a Plasmodium knowlesi volt. Ezzel az ismert emberi Plasmodium kérokozok
szama 4-r61 6tre emelkedett (Singh és mtsai 2004).

A Plasmodium falciparum legkdzelebbi rokona a csimpanzt fert6z6 Plasmodium reichenowi. A szamos,
filogenetikailag hasonlé majom-parazita Plasmodium fajnal nem zarhato ki a gazdavaltas lehetGsége, ezért potencialis
veszélyforrasnak tekinthetok (Rayner és mtsai 2011).

Az emberben 0t Plasmodium faj fordulhat eld: a Plasmodium vivax (nem letélis), a Plasmodium ovale (curtisi és
wallikeri alfajokkal, lehet letalis), a Plasmodium malariae (lehet letalis) és a Plasmodium falciparum (letalis),
valamint a Plasmodium knowlesi. Az emberben él6 Plasmodium fajok terjesztdi az Anopheles genuszba tartozd
szunyogok.

A Plasmodium fajok fejlédése emberben

Emberben a m3j sejtjeiben talalhatok a lappangasi idészakban, ekkor szaporodik el a parazita a szervezetben. Ezt
kovetéen a vorosvértestekben fejlodik tovabb, ebben a szakaszban fordulnak el6 a legjellemzébb tiinetek, a
periodikus lazrohamok.

A Plasmodium fajok altalanositott fejlodésmenete a kovetkezd: a szunyogesipés soran a sporozoitak a sziinyog
nyalaval bekeriilnek a koztigazda vérébe majd a vérarammal a majba. Itt behatolnak a majparenchima sejtekbe és
nagy, 1 mm-t is elér6 trofozoitava, majd skizonttd fejlddnek. A trofozoita stadiumban zajlik a DNS szintézis. A
skizont kialakulasa soran a mitozis befejezédését nem koveti sejtosztodas, hanem azonnali Gjabb mitdzis kezdddik.
A merozoitak behatolnak a szomszédos majsejtekbe és megismétlik az elobbi folyamatot. Egy id6 utan a merozoitak
a vorosvértesteket tamadjak meg, ez azonban nem a majban torténik. A majban az érett merozoitaktol elpusztul a
gazdasejt, majd kivalik a szoveti sejtek koziil és membranjanak maradvanya zsakszertien kdriilveszi a merozoitakat,
igy azok teljes éréséig megvédi Oket az immunrendszer elél. A meroszomanak nevezett membranzsak a
vérkeringéssel a tiidébe kertil, ahol a kapillarisokban kitapadva a degradalodé meroszoma 2—-3 napon keresztiil
ontja magabol a merozoitdkat, amelyek ezittal mar a vorosvértesteket fertézik. A vordsvértest belsejében a
merozoitabol trofozoita lesz, amely a fajra jellemz6 méret elérését kovetden skizontta alakul és hasadasos osztodassal
(skizogonia) ijabb merozoitakat képez. A 3—4 mitozist kdvetden keriil sor a sejtosztodasra, amikor az eredeti
trofozoitabol fajra jellemz6 szamu (4-24) merozoita keletkezik. Néhany nap elteltével a merozoitak képzodése
szinkronizalodik. A vordsvértest a skizogdonia végére szétreped. A szétesd vordsvértestben a merozoitak mellett a
trofozoita plazmajanak egy kevés maradvanya is megtalalhato.
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4.39. abra A Plasmodium fajok fejlodési szakaszai a vorosvértestben

A Plasmodium trofozoita magaval a vorosvértesttel (pontosabban a benne levé hemoglobinnal) taplalkozik. A
sejtenként mintegy 5 mM hemoglobin lebontasa kdzben 0,4 M hem szabadul fel. A szabadda valé hem toxikus,
mert az emésztés soran szabad gyokok képzodését eredményezi. A hem méregtelenitésének egyik modja az, hogy
a parazita barnas, kettstord biokristalyok formajaban kivalasztja (hemozoin kristalyok, mas néven hematin vagy
malaria pigmentek, ferriprotoporfirin IX). A masik mddszer a glutation antioxidanssal torténd semlegesités. A
hemoglobin bontasa soran keletkez6 aminosavakat a parazita nem csak a sajat fehérjéi eléallitasaban, hanem
ozmolitként is hasznositja. (A sajat hem molekulait Gjnnan allitja el6, a vorosvértestét nem tudja felhasznalni.)

Az érpalyaban felhalmozddo merozoitak, sejttormelék és az emésztetlen maradék felelds a periodikusan bekdvetkezo
lazrohamokért, amely a betegség valtolaz (febris intermittens) elnevezésében tiikkrozodik. A skizogonia a fentiek
szerint ismétlddik. Megkdzelitdleg tiz nap elteltével a merozoitakbol kialakulnak az elsd ivarsejtképzé sejtek
(gamontok, mas néven gametocitak), amelyek egy ujabb szinyogcsipés alkalmaval a végs6 gazdaba, Az Anopheles
szinyogokba jutnak. Az ivarsejtek (makro- és mikrogamétak) a szinyog bélcsatornajaban alakulnak ki, majd a
kopulalnak. A zigotabol mozgékony ookinéta lesz, amely behatol a bélhamsejtbe, egészen az alaphartyaig vandorol.
Ott képzbddnek a sporogdnia soran a sporozoitak. A diploid ookinétaban a meiodzis elején rekombinacid torténik,
ez féként akkor figyelheté meg, ha a gazdaban kétféle eredetii sejtpopulaciobol szarmazd gamétak kopulaltak. A
sporogodnia soran a sporozoitak keletkezése szintén skizogdnia jellegii folyamat, de tobb egymast kdvetd mitdzis
zajlik le, mint a koztigazdaban: jellemzdéen 11-13 koriili. A sporozoitdk szama nagyjabol 8000. A felhasado
bélhamsejtbél a hemolimfaba keriilnek és a nyalmirigyben halmozddnak fel, ahonnan a vérszivas alkalmaval a
koztigazdaba keriilnek.

A hipnozoitak olyan latens formak, amelyek a sporozoitabol alakulnak ki a majsejtekben. 4-5 um nagysagu,
egymagvu, lassu anyagcseréjli sejtek, amelyek éveken at kiilondsebb aktivitas nélkiil élnek a parazitofor vakuolaban.
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Megtalalhatok a Plasmodium vivax, és Plasmodium ovale fajoknal. A Plasmodium falciparum fajnal a gamont
maradhat honapokig életképes a vérben, mig a Plasmodium malariae igen hosszl, kronikus megbetegedést okoz,
gyakori visszaesésekkel (Hulden és Hulden 2011).

c ’ d

4.40. abra. Plasmodium fajok fejlddési alakjai az emberi vérben a) Plasmodium falciparum pecsétgytirii-alaka
fiatal trofozoitak (forras: CDC 4885 /Dr. Greene ) b) Plasmodium malariae érett trofozoita (forras: CDC 12104 /
Dr. Mae Melvin) c¢) Plasmodium malariae skizont 9 merozoitaval (forras: CDC 12102 Dr. Mae Melvin) d)
Plasmodium falciparum gamont hemolizalt vérkenetbdl (Dr. Majoros Gabor felvétele, Dr. Kucsera Istvan
preparatuma)

A maldria — mocsarlaz (mal aria) avagy valtélaz (febris intermittens)

A fennmaradt torténetirasokbodl ismeretes, hogy Eurdpaban az dkori mediterran civilizaciok életét jelentsen
befolyasolta a maldria. Varosallamok és vidékek néptelenedtek el a pusztitd jarvanyok folytan, s6t, a Romai
Birodalom hanyatlasanak egyik tényezdje lehetett. A korokozo6 kiléte azonban sokaig ismeretlen maradt. A malariat
mar az okortdl kezdve a mocsarak karos kigdzolgéseivel hoztak kapcsolatba, a reneszansz idején, a 15. szazadban
Leonardo Bruni nevéhez kotédik az az elképzelés, hogy a rossz levegd (“mal aria”) okozza a betegséget. A 19.
szazad masodik felében baktériumot gyanitottak mogotte. 1887-ben komoly attorést jelentett a korokozd megismerési
folyamataban az a felfedezés, hogy a malaria-parazita egy eukariota.

Evente a malaria szedi a legtobb halalos 4ldozatot a protozoonok okozta betegségek koziil. 2011-ben a vilagon a
gyermek halalozasi okok kozott a 14. volt. A vilag 99 orszagaban eldfordul természetes fertdzés malaria-korokozoval.
Adatokon alapul6 becslések szerint 2010-ben 655 000 ember halt meg maldridban, koziiliik 560 000 &t év alatti
gyermek volt.3

Jelenleg a malaria a tropusi €s szubtropusi teriileteken endémias®. Azonban az 1950-es évek elétt a mérsékelt Gvben
észak felé egészen Skandindviaig eldfordult (Svédorszagbol is vannak adatok malarids esetekrol), tovabba Nyugat-
Eurépaban német és holland teriileteken. E teriileteken a Plasmodium vivax és a Plasmodium malariae fordult elo.
A harom nagy eurdpai endémias teriilet azonban a kontinens kézépso és déli részén volt: Kelet-Eurdpaban (a mai
Ukrajna, Belorusszia, a balti allamok és Lengyelorszag teriiletén), K6zép-Eurdpaban (Karpat-medence) és Dél-

SWHO World Malaria Day 2012: http://www.who.int/mediacentre/news/releases/2012/malaria_20120424/en/index.html
“Endémiés teriilet: olyan foldrajzi régio, ahol egy adott jarvanyos megbetegedés rendszeresen €s tomegesen eléfordul.
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Eurdpaban (Mediterraneum). Kozép- és Dél-Europaban a P vivax és P. malariae mellett a P. falciparum is
eléfordult.

Magyarorszag a malaria epidémia tekintetében Eurdpa egyik leger6sebben sujtott orszaga volt a 19. szdzadban
megindult mocsar lecsapolasokig. A maldria jarvanytanat a 19. szazad végén Erdélyben id. Jancso Miklés® orvos
parazitogus vizsgalta behatoéan (Szallasi http://www.orvostortenet.hu/tankonyvek/tk-05/Szallasi/index.php# ). A
hazai malaria felszamolasara 1937-t6] malariadllomas-halézatot hoztak létre az orszagban, amelynek feladata a
gyogyitas és regisztralas mellett a megel6zés biztositasa is volt. Lorincz Ferenc és Lovas Béla® malariaorvosok
tevékeny részt vettek a malaria elleni kiizdelemnek ebben a szakaszaban (Lorincz 1981-82, Makara és Mihalyi
1943: Lovas felvételeivel). A masodik vilaghabort utan Zoeltai Nandor orvos iranyitasaval folyt az az 6sszehangolt,
orszagos eradikacios program, amelynek eredményeként a WHO 1963-ban Magyarorszagot maldriamentesnek
nyilvanitotta (http://www.oek.hu/oek.web?nid=952&pid=1 ).

A masodik vilaghaboru végén Dél-Eurdpaban, Spanyolorszagtol Bulgariaig évente nagyjabdl 4 millio malarias
eset fordult el6. 1956-ra ugyanitt a megbetegedések szama évenként tizezer ala csokkent (Levine 1961). A tendencia
folytatodott, az 1950-es évek végére a kontinensen megsziint az endemikus malaria. Europabol a malariaszunyog
fejlodéséhez sziikséges mocsarak lecsapolasa és a DDT rovardlészer alkalmazasa, tovabba a lakodépiiletek
komfortviszonyainak megvaltozasa tiintette el a malariat, a kritikus szint ala csokkentve a Plasmodium-mal fert6zott
vektor szervezet, az Anopheles genuszba tartozd szinyogok népességét. Ma, amikor csupan a tropusokrol
hazaérkez6k hurcoljak be a korokozot, hajlamosak vagyunk a malariat tropusi betegségnek tartani, holott nem az.

A human koztigazdaban €16 Plasmodium-fajok fejlodési ciklusa csak akkor lehet teljes, ha a kdrnyezet
kozéphémeérseklete 16 °C f6lott van, masképp az ivaros szakasz nem jatszodik le a szunyogban. A tovabbadas
feltétele, hogy a fertdzott szunyog 10 napon beliil kétszer szivjon vért. A mérsékelt dvben régen jellemzden a
meleg évszakban torténtek a fertézések. Magyarorszagon példaul Erdélyben, Kolozsvar koérnyékén, tobbszaz
malarias esetet tartottak nyilvan a 19. szazad utols6 harmadaban. A kérokozo javarészt a Plasmodium vivax volt,
utana a Plasmodium falciparum kovetkezett és kis gyakorisaggal a Plasmodium malariae is jelen volt (Jancsd
1906). Még a hegyi falvakbol is rendszeresen eléfordultak Plasmodium falciparum fertzéses esetek, ami azért
figyelemremélto, mert a nemzetkozi szakirodalomban, a nyugat- és dél-europai adatok ismeretében, a Plasmodium
falciparum-ot csak a meleg déli teriileten tartjak veszélyesnek. 1888 és 1904 kozott Kolozsvar varosaban és a
térség falvaiban 1593 malarids megbetegedés tortént (ebbdl 710 eset magaban a varosban, a Szamos menti
peremteriileteken). Vérvizsgalatot 1056 esetben végeztek, ebbdl a korokozo megoszlasa a kovetkezd volt: 603 P,
vivax, 325 P, falciparum és 128 P. malariae. Tehat egykor a ,,tropusi malaria” korokozoja, a Plasmodium falciparum
is igen jelentds aranyt képviselt Erdélyben.

A Plasmodium vivax foldrajzi elterjedése a legnagyobb a human malaria kérokozok kozott. Bar az altala okozott
malaria nem végzetes, ez a faj bizonyul a legtobbszor rezisztensnek a gydgyszerekkel szemben. Ugyanakkor a
feltételezett gyogyulast kovetden gyakran kitjul, valamint az endémias teriiletre 1atogato utazok kdrében tapasztalhato
fert6zési aranya is magas. Hipnozoitai évekig életképesek, részben ez felelds a kiujulasért (recidiva). Ezért a
Plasmodium vivax jelenleg az endémias teriileteken kiviil a leginkabb figyelemreméltéo malaria korokozo.

Védekezés a malaria ellen

A védekezes leghatékonyabb lehetdsége ma is els6sorban a megeldzés, a human kornyezetben 6vintézkedéseket
tesznek a rovarcsipés elkeriilésére. Az egyik hatakony intézkedés a tartos anyagbol késziilt, rovarirtoszerrel titatott
sziinyoghalok terjesztése az endémias teriileteken. Ugyanitt nagy gondot forditanak az Anopheles tenyészhelyeinek
felszamolasara. A gyogyszeres kezelés ma is az orvostudomany egyik kihivasa.

A malaria elleni védekezés torténetében a lazrohamok csillapitasara hasznalt elsé mddszer a kinin-tartalmu szerek
fogyasztasa volt. A Kinin egy természetes alkaloida, amely a Dél-Amerikaban 6shonos kinafa fajok kérgében
halmozddik fel nagy mennyiségben7, igy Eur6paban csak a 17. szazad kozepétdl valt elérhetové. A kinin kizardlag

31d. Jancsé Miklés (1868-1930) kolozsvari orvos, az els6 hazai malaria targyt monografia készitdje és a hazai maldriakutatds megalapozoja.
®Lovas Béla (1913-2003): orvos, palydja elején malariaorvos, majd a Masodik Vilaghdbori utdn megindult hazai elektronmikroszkdpos
kutatasok aktiv résztvevdje, nyugdijbavonulasa utan a vizi mikroszkopikus €l6vilag élesszemdl, szenvedélyes buvara. Tudoméanyos munkassagan
tul, egyedi preparalasi és mikroszkopizalasi modszerei, tovabba mikroszkopos fénykép- és videofelvételei szamos hazai és kiilfoldi ismeretterjesztd
lapban és mas médiaban lattak napvilagot. Konyvei napjainkban is szolgaljak a mikrovilag megszerettetését, gazdag mikrografiai hagyatéka
pedig az egyetemi oktatast.

A Cinchona vagy Quina genuszba (Rubiaceae — buzérfélék csaladja) kozel 40 6rokzold cserje faj tartozik, amelyek az Andok keleti részének
a tropusi 6vben elteriild részén élnek. Az dslakos kecsua indianok a Plasmodium falciparum okozta 1azrohamokat a kinafa porraérolt kérgének
folyadékkal torténd bevitelével enyhitették. A gydgyndvény hasznalatara és hatasara a misszionariusok hamar felfigyeltek és a kinin rovidesen
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az U.n. eritrociter fazisban hatasos, a majban fejlédd parazitara hatastalan, ugyanis a vordsvértestben fejlodo
skizontok anyagcseréjét a hemoglobin lebontasi utvonalanak gatlasan keresztiil akadalyozza. (A majban fejlodo
skizontok ellen az atovaquone-proguanil hatasos.) A maldaria parazitak eukariota voltanak felfedezése a metilénkék-
eozin festéshez kotddik, ezt a festéket nem csak a diagnosztikédban, hanem a korokozo elpusztitasara is hasznaltak.
Azonban jelentds mellékhatasai voltak, hatékonysaga pedig a kininé alatt maradt. A klorokvin 1934 6ta a
legszélesebb korben hasznalt antimalarias szer. Hatasmechanizmusa hasonl6 a kiniéhez, a hemoglobin Plasmodium
falciparum altali lebontasa soran képzddo biokristalyok, a. hemozoin szemcsék 1étrehozasat gatolja, mivel a vegyiilet
maga kotédik a hemhez. A klorokvin ellen azonban id6vel a kiilonb6z6 Plasmodium torzsek ellenalldak lesznek.
A rezisztencia miatt mind ujabb és Gjabb hatdéanyagokat vonnak be a malaria elleni gyogyszeres kiizdelembe.
Jelenleg az artemizinin-szarmazékok sikeresek, bar helyenként a korokozé mar ezek ellen is rezisztens. A gyodgyszer-
hatéanyagok kombinacidival lehetséges még sikeresen kiizdeni a rezisztens torzsek ellen. Tanulsagos, hogy a
hatbéanyag elleni rezisztencia miatt nemrég 1jbol megjelent a malaria Amazonia Peruhoz tartozé teriiletén és
Azsiaban, Afganisztan északi részén.

A malariaval az emberi immunrendszer nem képes eredményesen megbirkozni, s6t a korokozok részleges
immunszuppressziot okoznak, kaput nyitva masodlagos fert6zések eldtt. A jelenség oka az, hogy a védekezd
rendszer beinditasaban kulcsszerepet jatsz6 dendritikus sejteket mitkodésképtelenné teszik a hemozoin kristalyok
(Urban és Todryk 2006). A patogén sikerének egyik titka a rejtézés lehet. Ujabb adatok szerint tobb Plasmodium
faj mas sejteket is megfertéz, mint azt a standard életciklus alapjan feltételezték. A kdzelmultban valt ismertté,
hogy a ragcsalok egyik maldria parazitdjanal a sporozoitdk behatolhatnak makrofagokba, majd sikeresen kijutva
onnan epitélium sejtekbe és fibroblasztokba is bejutnak. A hipnozoitdkkal nem rendelkezé Plasmodium
falciparum-nal és Plasmodium malariae-nal is el6fordul évek multan visszaesés. A hattérben a fehérvérsejtek egy
csoportja all, a dendritikus sejtek, amelyek trojai faloként hordozzék a gyogyultnak tiind egyénben a parazitakat,
amelyek majd megfeleld homérsékleti és egyéb kornyezeti feltételek hatasara jbol a klinikai tiinetek megjelenéséhez
vezetnek. Féeml6sokben, koztiik az emberben, sikeriilt tisztazni a 1ép szerepét a kronikus malaria folyaman.
Fert6zott emberben nagyszamu pecsétgylirii-alak és skizont gyiilemlik fel a 1épben. Ez csdkkenti ugyan a tiinetek
sulyossagat (példaul a cerebralis malaria kialakulasat, amely az agyi kapillarisok eltomddése révén végzetes hatast),
de hossztavon eldsegiti a korokozo megmaradasat a szervezetben. Feltételezik, hogy a 1épben a dendritikus sejtek
felveszik és akar évekig taroljak korokozokat. A gyogyszerhatdanyagok viszont a dendritikus sejtekben rejt6z6
parazitara nem hatnak, igy a talélés biztositott (Wykes és mtsai 2012).

A Plasmodium fajokat vildgszerte intenziven kutatjdk. A f6ébb kutatasi irdnyzatok kozé tartozik a korokozo
jelenlétének kimutatdsa a lappangési id6szakban, az eritrociter-szakaszban az antimaldrids szerekkel (klorokvin,
artemizin) szemben fellépd rezisztencia, valamint az Anopheles vektor ellen hasznalt piretrin-szarmazékokkal
szembeni rezisztencia vizsgalata. Egy Uj megfigyelés a kongenitalis (varandos anyabol a magzatba atadott) malaria,
amely ritka, de 1étezd jelenség. A korabbi ismeretekkel szemben kideriilt, hogy a fehérvérsejtek egy csoportja
(dendritikus sejtek) is hordozhatja a kdrokozot. A diagndzis céljara kiilonféle gyorsteszteket fejlesztenek, sikerrel.
A megel6zés jelenleg csak gyogyszeres profilaxissal lehetséges, vakcina eldallitasa az utobbi harminc év meg nem
valésult célja.

A Piroplasmorida rend

Foként eml6sok, tovabba kisebb szamban madarak vérsejtjeiben €16skddnek, itt torténik a merogonia. Terjesztdjiik
dontéen kullancs, egyeseknél pidca. Szamos veszélyes haziallat- és human korokozé van koztiik. A gerinces
gazdafajhoz nem kotédnek specifikusan.

Eletciklusuk alapvonasai hasonléak a Haemospororida fajokéhoz, de abban térnek el, hogy a Babesia fajoknal
skizogonia altalaban nem torténik, a merogonia soran egyszertien kettéosztodnak. A gamogonia és a sporogonia
valamennyi Piroplasmorida-nal a vektorban torténik. Egyik faj sem képez haemozoin biokristalyokat, ezért a
Piroplasmorida fajok okozta betegségek, példaul a a babéziozisok egyik legfobb tiinete a vérfestékvizelés.

vilagszerte ismertté valt, mint egyetlen hatasos szer a malaria gyogyitasaban. Europaban 1640-t6l pulvis patrum és mas neveken forgalmaztak.
A megnovekedett kereslet hatasara a kinafa természetes ¢l6helyén megritkult, mind nehezebb volt kininhez jutni, mas térségben pedig nem
sikeriilt ezeket a cserjéket meghonositani. Ezért felmeriilt az igény a hatéanyag eléallitasara. Elséként francia tudosok izolaltak az alkaloidat
1820-ban, amelyet 6k neveztek el kininnek, ekkortol a kéreg-6rlemény helyett mar a kivont, tisztitott alkaloidat alkalmaztak. A kinin szintetikus
el6allitasa azonban igen sokara kovetkezett be (1970, ill. a természetazonos sztereoizomeré: 2001). Mivel ekdzben szamos szintetikus alkaloidat
allitottak el6 a malaria ellen, mint pl. a klorokvin, a primakvin vagy a proguanil, a kinin eléallitasa mar inkabb csak tudomanyos kihivas,
semmint gyakorlati cél volt.
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A vordsvértestben élnek az akar végzetes vérszegénységet, veseelégtelenséget okozo Babesia fajok, a babéziézisok
okozoi. Az elsGsorban ragcsalokban é16 Babesia microti a kis Babesia fajok (Babesia sensu lato) csoportjaba
tartozik (trofozoita mérete: 1-2,5 um), ahol a merogoénia soran négy merozoita keletkezik, amelyek jellegzetes
tetrad (vagy maltai kereszt) alakban helyezkednek el. A sziikebb értelemben vett Babesia fajok az t.n. nagy Babesia
fajok (pl. Babesia canis fajkomplex, Babesia bigemina, Babesia caballi, a trofozoita mérete: 2,5-5 um), amelyeknél
a merogonia folyaman két merozoita keletkezik. A fenti csoportositast részben a molekularis vizsgalatok is
alatamasztjak.

A leirt fajok szama egyre novekszik, tobb, mint szaz faj ismert. Allat- és humanegészségiigyi szempontbél egyre
nagyobb figyelem iranyul a csoportra. A Babesia bigemina példaul szarvasmarhaknal és szarvasféléknél 50%-os
mortalitast okozhat.

A Babesia microti, Babesia divergens ¢s tobb tovabbi, korabban csak allatokbodl ismert Babesia faj az emberre
nézve novekvo jelentdségli veszélyes korokozok, mar 1956 6ta jegyeznek fel emberi haldleseteket babézidzis
kovetkeztében. Eszak-Amerika keleti partvidékén a humén babéziozis esetek aranya ndvekvében van a Lyme-
koros esetekéhez képest (Lack és mtsai 2012). A tiinetekért a kdrokoz6 merogonia folyamata felelds, egyediil ez
torténik az emberben. Eurdpaban a legtobb emberi fertdzést a hagyomanyos diagnosztikai modszerek alapjan a
Babesia divergens-nek tulajdonitjak, mig Eszak-Amerikédban a Babesia microti-nak, de a molekuléris vizsgalatok
tantsaga szerint tobb, eddig részben ismeretlen faj is fellelhetd a human mintdkban. A kérokozo transzfuzidval
emberr6l emberre is terjedhet.

Eurépaban az emldsgazdak korében leggyakrabban kutydk fertézottek (a Babesia canis fajkompolex), de a
tropusokon, az allati patogén protozoonok kozott, a Trypanosomatida-k utdn a Babesia fajok a legjelentdsebb
haziallat-korokozok (Hunfeld és mtsai 2008).

A Cytauxzoon fajok macskafélékben, eleinte az endotél-sejtekben, majd a vordsvértestekben élnek, anémiat és
velejard egyéb tiineteket okoznak, kullancsok terjesztik Oket. Vadonéld allatokban a fert6zés rendszerint nem
végzetes. Fogsagban (allatkertben vagy cirkuszban) tartott vadallatoknal, valamint hazimacskanal — bar eléfordulhat
tlinetmentes eset is —, a fert6zés gyakran napok alatt az allat elhullasdhoz vezet.

A Theileria fajok sporozoitai el6szor limfocitakban fejlodnek, utana hatolnak be a vorosvértestekbe, €s vadonéld,
valamint haziasitott kér6dzok betegségét okozzak. A haziallatok kozott a szarvasmarha allomanyokban végezhetnek
kiilonosen nagy pusztitast, elsésorban Afrikaban a Szaharatol délre fekvé orszagokban, valamint Délkelet-Azsiaban.
A Theileria parva a kelet-afrikai parti 1az korokozoja. (Schnittger s mtsai 2012)

A csillos egysejtiiek torzse— Ciliophora

A leglatvanyosabb, legvaltozatosabb formavilagh édesvizi, tengeri és talajlako egysejtiick, amelyek jol hasznalhatok
a vizmindség alakulasanak nyomonkdvetésére, ezért az alkalmazott 6kologidban (pl. szennyvizbioldgia) fontos
szerepet toltenek be mint szaprobioldgiai indikatorok (Foissner és mtsai 1991, 1992, 1994, 1995, Berger és mtsai
1997). Minden lehetséges habitatban eldfordulnak, de legtobbet a kiilonb6zo vizi habitatokban tanulmanyoztak
Oket. Fontos elemei az aramlovizek taplalékhalozatanak (pl. Csutorné Bereczky 1993, 1994), csakligy, mint a
specialis vizi és szarazfoldi biotopokénak, koztiik a Magyarorszagon jellemz6 szikeseknek (pl. Szabo 2000).

Régebbi neviik Ciliata, vagy a mikroszkopizalas kezdeti idészakaban Infusoria, azaz ,,azalékallatkak™, ,,azalagok”.
8000-nél is tobb csillos-faj ismert, testalakulasuk és életciklusuk alapjan monofiletikus egységet alkotnak.
Szinapomorfidjuk a kortex szerkezete, a magdimorfizmus ¢és a jellegzetes ivaros folyamat, amelyet a csillosoknal
konjugacionak neveznek.

A csillos morfologia alapvetd sajatossagai a kovetkezok. A kortex vagy kortikalis plazma, kortikalis réteg biztositja
az egysejtil alakjat. 1-4 um vastag, részei a pellikula és a csillozat axonéman kiviili része az G.n. infraciliatiara.

A pellikula részei a sejthartya és az esetleges, azon kiviil elhelyezkedd alkotok: pl. a perilemma, a
membranalveolusok és a sejtvazelemekben gazdag epiplazma. A csillok tovének kozelében szabalyos rendben kis
bemélyedések sorakoznak, ezek a parasomalis zsakok, ahol endo- és exocitozis torténik, elébbi pinocitdzis
formajaban (fagocitozis csak a sejtszajnal lehetséges). A sejthartya alatt hizodo alveolus rendszer lapos zsakjai
szabalyos, mozaikos mintazatot alkotnak, tobbnyire fajra jellemz6 elrendez6désben. Az alveolusokban lehetnek
a kortikalis plazma szilardsagat ndveld anyagok, pl. fehérjelemezek (Euplotes) vagy mésztartalmi szénhidratlemezek
(Coleps). Az alveolusok az ionreguldcidban is fontos szerepet tdlthetnek be. A tdgabb értelemben vett pellikulahoz
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tartozik a fehérjékbdl allo epiplazma, amely a membran alveolusok alatt helyezkedik el, valamint két longitudinalis
lefutasu mikrotubulus rendszer: szupra- és a szubepiplazmatikus mikrotubulusok. Szerepiik a morfogenezisben
¢és a sejtalak megtartasaban van.

Az infraciliatira a csillozat axonéman kiviili komponenseinek egyiittese. Ide tartozik a bazalis test és a sejtvaz
kiilonboz6 filamentumaibdl 4116 rostrendszerek. Az infraciliatira alapelemei kinetidak, amelyek egy csillosorban
(kinéta) maganyosan vagy parosaval, esetleg tobbedmagukkal elhelyezkedd alapi testek és a hozzajuk tartozo
rostrendszerek miikodési egysége. Egyesével helyezkednek el a szomatikus monokinetidak, parosaval a szomatikus
dikinetidak (pl. Colpodea osztaly) és tobbedmagukkal a szajkoszorus csillosok oralis polikinetidai. A dikinetidaban
nem feltétleniil visel csillot minden alapi test, a Paramecium fajoknal csak az egyiken van. A kortikalis rostrendszer
elemei az eldrefelé iranyuld kinetodezmalis fonalak amelyeket nem mikrotubulus jellegii fehérje filamentumok
alkotnak, az oldaliranyban lefutd transzverzalis mikrotubulusok és aposztciliaris mikrotubulusok, amelyek
ferdén hatrafelé huizoédnak. Ezeket a bélyegeket a rendszerezésben is felhasznaljak. Az alapi testeket a kinetodezmalis
fonalak és a posztciliaris mikrotubulusok kotik 6ssze, ennek eredményeképpen jonnek létre a hosszanti csilldsorok,
amelyeket kinétanak nevezziik. A testi kinétakat szomatikus csillosoroknak is nevezik, mivel a testen htizédnak.
Az oralis régio teriiletén talalhatok a perioralis kinétak: gyakran szinciliumok, példaul hulldamzohartya (membrana
undulans), sodréhartya (membranella) (vizérvény-keltés).

4.41. abra A csillos kortex elemei a) a papucsallatka (Paramecium sp.) kinétai b) a Paramecium kortikalis alveolusai
feliilnézetbdl (faziskontraszt felvétel) ¢) a Paramecium tetraurelia kortexe feliilnézetben a szubpellikularis rostokkal
(S) és a kortikalis rostokkal (K — kinetodezmalis rostok, T — transzverzalis mikrotubulusok, P — posztciliaris
mikrotubulusok; T és P valamint a bazalis testek (B) teriiletén a béta tubulin jel6lések lathatok (immungold)) (c
forras: CIL:1312, Richard Allen)

Az oralis apparatus az életmoddal Gsszefliggésben valtozatosan alakul. Néhany jellegzetes példa (a teljességre
torekvés nélkiil): 1. A sejtszaj a sejt csticsi vagy oldalsé részén nyilik, bedblosodés nincs (Coleps spp. — rablocsillos).
2. Varsaszaj: mikrotubulus kétegek merevitik, el6fordulasa: a hosszu fonalas algakat és fonalas cianobaktériumokat
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fogyaszto fajoknal mindenképpen megfigyelhetd (Nassula spp. — varsaallatka). 3. Bedblosodd szajmezd mélyén
nyilik a sejtszaj, szinciliumok megjelenése (Paramecium spp. — papucsallatkak). 4. Bonyolult szinciliumok valtozatos
orvényszerveket hoznak 1étre (Stentor spp. — kiirtallatkak).

Rendszeriikben két altdrzset és 11 osztalyt kiillonboztetnek meg (Lynn 2010).
A Postciliodesmatophora altorzs

A jol fejlett posztciliaris mikrotubulusok jellegzetes elrendezddésérdl kaptak a neviiket. A membranalvedlusok
gyengén fejlettek, a parasomalis zsakok hidnyzanak. Nagy, feltiin adoralis membranella zonajuk van.

A Karyorelictea osztaly

Makronukleuszuk diploid, ez feltételezések szerint Osi bélyeg. Testi csillozatuk dikinetidakbol all. Egyediilallo
extruszématipusuk a csalansejtre emlékeztetd nematociszta. A legtobb faj megnyult testi, a tengeri homokos iiledék
paranyi, vizzel telt jarataiban €l (az u.n. intersticialis viztérben), példaul a Gelei Jozsefr6l elnevezett Geleia fajok.
A Loxodes genusz fajai édesviziek, alacsony oxigén koncentracidji él6helyeken élnek.

A Heterotrichea osztaly

Fejlett drvényszerviikk van, amely szamos sodrohartyabol (membranella) és egy hullimzohartyabol (membrana
undulans) alakul ki, az 6rvényszerv altal keltett vizaram hajtja a taplalékot a sejtszajhoz. A testi csillozat
dikinetidakbdl all (hasonldan a Karyorelictea-hoz). Rendszerint nagy méretiiek és foként az alzat kozelében élnek
(Stentor coeruleus — kék kiirtallatka, a nyalkaburokban €16 Stentor roeseli, Blepharisma — szemhéjallatka fajok, a
szimbionta algakkal egyiittéld Climacostomum virens, €s az akar 3 milliméterre is megnovo Spirostomum ambiguum).

Az Intramacronucleta altorzs
A makronukleusz osztodasaban résztvevo mikrotubulusok a makronukleuszon beliil talalhatok.
Az Armophorea osztaly

Az osztalyt a molekularis filogenetikai eredmények alapjan hoztak 1étre, egyike az u.n. “riboclass” osztalyoknak.
Morfologiai apomorfiat még nem sikeriilt talalni a csoportban. Fejlett 6rvényszerviik van, anaerobok, tobbségiik
az iszapos iiledékben jellemz06. Metopus spp., Nyctotheroides, Caenomorpha, Saprodinium fajok. A Nyctotherus
fajok endobiontak a legkiilonboz6bb allatok (a csdtanyoktdl az emlésokig) bélcsatornajanak hatso traktusaban
élnek.

A Spirotrichea osztaly

Fejlett 6rvényszerviik van, a testi csillozat a foleg planktonikus fajokat tartalmazo Oligotrichia alosztalyban
redukalt (Halteria grandinella), a masik két alosztalynal cirruszokka alakul. A Hypotrichia — jarélabacskas
csillésok alosztalyaba szamos alzaton é10 és planktonikus faj tartozik. Vizeinkben gyakori faj a Stylonychia mytilus
— kagyloallatka vagy az Euplotes fajok. A Choreotrichia alosztalyba tartoz6 Tintinnida rend fajai
(“harangosallatkak™) mind planktonikusak, gazdag formavilaga lorikakat készitenek, amelyek tobbnyire jol
fosszilizalodnak. Ifj. Entz Géza®volta csoport egyik specialistaja. A zommel tengeri fajok mellett kevés édesvizi
is van (pl. Codonella cratera).

8“]. Entz Géza (1875-1943) protisztologus, a dinoflagellatak és tintinnidak kutatoja, a magyar hidrobiologia egyik kiemelkedd egyénisége.
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4.42. abra Csillos egysejtliek 1. a) Loxodes magnus (Karyorelictea osztaly) (b) Saprodinium caudatum (Armophorea
osztaly) Heterotrochea osztaly: c¢) Spirostomum ambiguum d) Stentor sp. szerves tormeléken rogziilve e) Stentor
roeseli nyalkaburokban

A Colpodea osztaly

Testi csilloik dikinetiddkbol llnak, a dikinéta mindkét tagjarol erednek csillok. Edesvizi és talajlaké csillosok. A
Colpoda fajok nedves mohaparnaban nagy tomegben fordulnak el6, bemélyedd szajmez6jiik miatt jellegzetes vese
alakjuk van. A Colpoda steini neve veseallatka.

A Phyllopharyngea osztaly

A sejtgaratot 6vez6 mikrotubulus kdtegekbol allo t.n. varsakésziilékrdl kaptak a neviiket. Kinetodezmalis fonalaik
oldaliranyba vezetnek. A Phyllopharyngia alosztaly tagjai a lapos testii bakterivor Chilodonellafajok. A Chonotricha
(tolcsérszajiiak) és a Suctoria (szivokasok) erdsen specializalt, szesszilis vagy epibionta szervezetek, testi csillozatuk
nincs, az ivartalan szaporodds bimbodzassal torténik és a lednysejt (az G.n. "larva") rendelkezik egy rovid ideig
varsakésziilékre emlékeztetd struktiraval. A tolesérszajuak tengeri epizoikus szervezetek, csak a Spirochona
gemmipara €l édesvizben, pataklako bolharakok kopoltyjan. A szivokas csillosok kdzepes és magas szervesanyag
tartalmu vizekben jellemzbek, ahol gyakran mas csillosok predatorai.
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4.43. dbra. Csillos egysejtiiek I1. Colpodea és Phyllopharyngea a) Colpoda sp. (Colpodea) b) Spirochona gemmipara
(Conotricha) c) egy szivokas csillos faj (Suctoria)

A Nassophorea osztaly

A sejtgarat koriil itt is garatvarsa talalhatd A kinetodezmdlis fonalak elére vezetnek. Mono- vagy dikinetidaik
vannak, tobb fajnal trichocisztdk (az extruszomdk egyik tipusa) is eléfordulnak. Ide tartoznak a fonalas
cianobaktériumokat fogyaszté Nassula fajok, a varsaallatkak, vagy a Pseudomicrothorax fajok.

Az Oligohymenophorea osztaly

A csoport legdsibb tagjaira a sejtszajhoz vezetd harom membranella és egy paroralis membran jellemzd6, de ettdl
az alapszabastol kiilonbdzo eltérések lehetnek. Testi csillozatuk rendszerint monokinetidakbol all. A legnagyobb
fajszamu csillos-osztaly.

A Peritrichia alosztaly (szajkoszorus csillosok) erdsen specializalt, szesszilis €161ények, egyik vilagszerte elismert
kutatojuk Stiller J olan’volt. Sok fajnal a sejt hosszu, kontraktilis vagy merev nyélen iil. A Vorticella—harangallatka
fajok maganyosak, szamos faj azonban nagy telepet képez (Carchesium, Zoothamnium). Sokuk névények vagy
allatok felszinén €16 epibionta (Thuricola, Pyxicola,Opercularia). Néhany aktivan mozgd is van kozottiik, ilyenek
a Trichodina fajok, amelyek rendszerint allatok feliiletén élnek. Egyes Trichodina fajok ivadékhalak kopoltyjan
kifejezetten kartevének mindsiilnek. A tobbségiikben helytiild szajkoszorus csillosok szlirdgetd taplalkozasukkal
meghatarozo jelentdségii baktériumfalok. Komoly szerepiik van a vizek ontisztulasaban, csakiigy, mint a biologiai
szennyviztisztitas aerob fazisaban. Az élébevonat, mas néven biofilm fontos komponensei.

Az Astomatia és Apostomatiaalosztalyok foként tengeri gerinctelenekkel egyiittél6 fajokat tartalmaznak.

A legtobb csillosfajt szamlalo Hymenostomatia és a Peniculia alosztalyokba tartoznak a fontos citologiai modell-
szervezetek, a Tetrahymena és a Paramecium fajok. A Hymenostomatia alosztalyba tartozik a fontos halparazita
Ichthyophthirius multifilis. A Scuticociliatia alosztaly fajainak tobbsége kisméretti, jellegzetes apomorfidjuk az
u.n. scutica, amely az osztodas soran a sztomatogenezisnél megjelend atmeneti struktiira, a bazalis testek jellemz6
ivelt (horog- vagy szempillaalaktl) elrendezédése. Ide tartoznak példaul a szerves anyagban diis vizekben altalaban
feliileteken taplalkoz6 Cyclidium és Pleuronema fajok.

%Stiller Jolén (1898-1993): protisztologus, Gelei Jozsef tanitvanya, elsdsorban ciliatologus. Szamos tudomanyos cikke és monografiaja mellett
két csoportol (Peritricha és Hypotricha) magyar nyelvii hatarozékonyvet is készitett a Fauna Hungariae sorozatban.
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4.44. abra. Csillos egysejtiiek I11. Szajkoszorus csillosok a) Vorticella sp. b) Thuricola sp. c) Zoothamnium sp. d)
Pyxicola sp. e) Opercularia sp. f) Carchesium sp.
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4.45. abra Csillos egysejtiiek 11. folytatas a) Paramecium caudatum szerves tormeléken taplalkozik — felsd sor bal
oldali video; b) Pleuronema sp. hullamzohartyaja €s a likktetd {irdcske miikddése — felsd sor jobb oldali video; c)
1-2-3 Trichodina pediculus z61d hidran — k6zéps6 sorban, ill. also sorban 1év6 videdk

A Prostomatea osztaly

Egyike a kis fajszamt csoportoknak, de egyes fajok helyenként igen nagy egyedsiiriiségben vannak jelen, ezért
taplalékozasukkal komolyan befolyasoljak a plankton abundancia-viszonyait. Sejtszajuk a test csticsi részén
(apikalisan) vagy szubapikalisan helyezkedik el. A testi csillozat egyszeri monokinetidakbol all, legfeljebb a
sejtszaj koriil lehetnek polykinetidak. A sejtszaj koriil sok aktiv predatorndl toxicisztak lathatok. A Coleps —
rablocsillos-fajok kozott ragadozo és bakterivor egyarant megtalalhatd. Gyakran legyengiilt vagy d6glédo halakon
tomegével lepik el a testet, és a kopoltyukat. Apro gerinctelenek maradvanyain is megtalalhatok, amint mizocitozissal
taplalkoznak. Jellegzetes attort mintazatot mutatd pancélzatuk az alvedlusokban képzddott szénhidrat matrixba
rako6do kalciumfoszfokarbonatokbdl all. A Prorodon fajok ragadozok.

A Litostomatea osztaly

Szajkoriili csillozatuk a testi csillozatbol alakult ki. Testi csillozatuk monokinetidakbol all. A Haptoria alosztaly
tagjai ragadozok, toxicisztakkal bénitjak meg csillosokbol és ostorosokbol allo prédajukat. Szamos nagy termeti,
természetes vizeinkben gyakori csillos tartozik ide (Didinium nasutum — ormanyos csillos, Dileptus margaritifer
— ladnyaku csillés, Lacrymaria olor — hattyunyaku csillos). Egyesek gombdlyded, planktonikus alakok, mint a
Cryptomonadea szimbiontat tartalmazo, vizviragzast okozo tengeri Myrionecta rubra. Edesvizekben rendszeresen
eléfordul kozeli rokona, az Askenasia volvox. Az Actinobolina radians szintén planktonikus ragadozo, jellemz6
zsakmanyszervezete a Halteria. Taplalékszerzéshez sugariranyban kidlti hosszi, mddosult tapogatodit, amelyek
végén erésen fénytord toxicisztak talalhatok. A tapogatok érintése végzetes a zsakmany szaméra. Uszaskor a
tapogatokat visszahtizza. Trichostomatia alosztaly tagjainak nincsenek toxicisztai. Ide tartozik a Balantidium
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coli amely kiilonféle eml6sok (ragesalok, sertés) vakbelében és vastagbelében él. Emberbe szennyezett taplalékkal
keriilhet és hasmenéssel jard tiineteket okoz (balantidiozis). Ez az egyetlen emberi csillos korokozo, a trofont
mellett ciszta alakja van amely a széklettel tavozik a kiilvilagba és fert6z a szennyezett vizzel, taplalékkal. A
Trichostomatia tagja az Entodiniomorphida rend is, amelynek valamennyi faja patasok és kenguruk
bélcsatornajaban ¢l és szimbionta baktériumai segitségével kozremiikddik a celluldz lebontasaban. A sejtet
kiilonleges, vastag pellikula veszi koriil, a testi csillok vissza nem huzhatd bojtokban csoportosulnak. A sejtszaj
egy mélyedés (vestibulum) aljan helyezkedik el, csillozata a mélyedésbe behuzhatd. Lofélék vastagbelében élnek
a Cycloposthium bipalmatum és a Tripalmaria fajok. Az Entodinium fajok a parosujju patasok benddcsillosai
kozé tartoznak.

4.46. abra. Csillos egysejtiick I'V: a Litostomatea osztaly képvisel6i a-b) Actinobolina radians — felsé sor videdi;
c-d) Askenasia volvox — alsé sor videoi

184

XML to PDF bv RenderX XEP XS|L-FO F ormatter. visit us at http://www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

A protisztak rendszeres attekintése

G
&

Ty
i

4.47. abra. a) Balantidium coli trofozoita (forras: CDC DPDx) b) Balantidium coli ciszta (forras: CDC 584 / Dr.
L.L.A. Moore, Jr. ) ¢) Cycloposthium bipalmatum 16 vastagbelébdl d) Tripalmaria sp. 16 vastagbelébdl (zold nyil:
merevitd képlet, fekete nyil: mikronukleusz, fehér nyil: makronukleusz, kék nyil: csillokoteg, bordo nyil: pellikula)

4.

4.48. abra. A Haptoria alosztaly szabadonéld képviseldi a ragadoz6 ladnyak csillos (Dileptus margaritifer) (a-b)
és hattyunyaku csillés (Lacrymaria olor) (c)
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A Plagiopylea osztaly

Kisfajszam csoport. A csoportot molekularis biologiai eredmények alapjan hoztak létre. Morfologiai apomorfia
egyelére nem ismert, 0.n. ,,riboclass”-nak tekintik. Pl. Plagiopyla fajok.

4.8. A Stramenopila szupercsoport

A Stramenopila szupercsoport szamos autotrof, heterotrof és szaprotrof egysejtii csoportot tartalmaz. (Mikologusok
gyakran a Straminipila nevet hasznaljak.) Feltételezik, hogy a csoport k6z6s Gse tért ra az autotrof életmodra €s a
heterotrof csoportok masodlagosan vesztették el plasztiszukat. A csoport filogenetikai viszonyai mostanaban
tisztazodnak, taxonomiajuk ezért még atalakuloban van, igy a pontos rendszertani besorolas még tobb esetben
varat magara. Heterotrof egysejtiick a Bicosoecida, az Opalinata, a napallatkak koziil az Actinophryda, valamint
az olyan gombaszer(i szervezetek, mint a labirintusgombak (Labyrinthulomycetes), a Hyphochytriales és a petesporas
gombak (Oomycetes). Az intesztinalis Blastocystis fajok is ebbe a kladba tartoznak. A zémmel autotr6f heterokonta
alga csoportok az algologia tankdnyvek legvaskosabb fejezeteit adjak. Ide tartoznak példaul a Chrysomonadea, a
Bacillariophyceae, a Xanthophyceae és az Eustigmatophyceae mellett az olykor hatalmasra novo, kizarolag tobbse;jtl
szervez6désl barnamoszatok (Phacophyceae) és még szamos kisebb fajszamu algacsoport (foleg piko- és nanoalgak),
amelyek egy részére csupan kornyezeti mintak molekularis filogenetikai vizsgalata (metagenom-elemzések) deritett
fényt.

A legtobb egysejtli algafaj Stramenopila (az algologiaban a Heterokontophyta elnevezést hasznaljak ezekre az
autotrof Stramenopila-ra). K6zos jellemz6jiik, hogy az ostorokat haromosztat pillak boritjak, amelyek terel6lapatként
befolyasoljak az egysejtli uszasiranyat: az eldre iranyuld ostorszal mozgasa az axonéma csticsa feldl indul, de a
pillak hatadsa miatt az egysejtii el6re Uszik, az ostor vontatja maga utan. A masik ostor altalaban kicsi. A fototrof
sztramenopildk ismertetése algologiai szakkonyvekben érhetd el, e konyvben csak egy kiemelt példa-csoport
szerepel koziiliik (Kiss 1998, Acs és Kiss 2004). El6fodulnak kozottiik teljes mértékben heterotréf szervezetek is,
amilyen példaul a Chrysophyceae algédk testvércsoportjat alkotd sokmagvu, elagazo allabhalozatot képezo édesvizi
Leucarachnion (Grant és mtsai 2009).

4.8.1. A kovaostorosok osztalya — Dictyochophyceae

A csoport masik neve Silicoflagellida. Jellemzdjiik az egyostoros vegetativ alakok kovavaza, amely a citoplazmaban
talalhato, igy a vaz részletei az él6 egysejtiiben kevéssé tanulmanyozhatok. A szogletes vaz kiils6 szegélyén eredd
nyulvanyok tiiskeszerliek, a bels6k Osszekottetései szabalytalan, racsszer(i mintazatot alakitanak ki. A 10-80 pm
atmér6jii kovaostorosok autotrofok, szamos kloroplasztisszal. Nemzedékvalté szaporodasuk soran eléfordul
tobbmagvi, amdboid és sejtaggregacioval 1étrejovo plazmodialis alak (utobbi 500 um nagysagt). Egyel6re néhany
tiz recens fajuk ismert, azonban viragkorukban, a foldtorténet harmadiddszakaban szamos fajuk l1étezett, amelyek
meghatarozoak voltak a tengeri plankton-kozdsségekben.

Legismertebbek a jol fosszilizalodd Dictyocha fajok (Dictyocha fibula, Dictyocha speculum). Elsésorban a
mérsékeltovi és hideg tengerek lakoi. Az Adriai-tenger északi részén iddnként vizviragzast okoznak. Nemrég ijabb
genuszokat irtak le vagy helyeztek at mas algacsoportbol a kovaosorosok kozé, igy a csoport jelentdsége névekvoben
van.

A Pseudochattonella farcimen planktonikus tengeri ostorost a kozelmultban irtak le. A faj az Eszaki-tengerben a
skandinav partok mentén kora tavasszal, viszonylag alacsony fénymennyiség mellett okoz toxikus vizviragzast,
amely a természetes és tenyészetett halallomanyban egyarant jelentds pusztulast okoz. Egyediil 2001-ben a norvég
vizeken 1100 tonna akvakultaraban tenyésztett lazac hullott el miatta. A Pseudochattonella 1998-as elsé észlelése
ota évente megfigyelhet6 a vizviragzas, amelyet a halfarmokon az allomany szamottevo vesztesége kisér (Jakobsen
¢és mtsai 2012). A tengeri vizviragzast okoz6 Vicicitus globosus fajrol nemrégen deriilt ki, hogy a kovaostorosok
kozé tartozik (Chang és mtsai

2012).
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4.8.2. A labirintusgombak torzse — Labyrinthulomycetes

A maganyos vagy koloniat alkoto egysejtliek, amelyek szinapomorfidja az ektoplazma altal képzett kiterjedt halozat
kiilonbozo feliileteken. Az ektoplazma a sejt szélén elhelyezkedd képlet teriiletén 1€p ki a sejt kdzponti részEébdl.
Ezt az organellumot bothrosoma-nak vagy sagenogenetosoma-nak (révidebb formaban szagenogénnek) nevezik.
A telepes Labyrinthula fajok sejtjei szabadon ,,uszkalnak™ a sejthartyaval boritott k6zos ektoplazma-halézatban
(a mozgas hatterében az ektoplazmaban levé aktomiozin all). Az ektoplazma halozat segitségével a kolonia
keresztiil emésztéenzimeket juttat a sejten kiviilre és igy teszi hozzaférhet6vé a taplalékot. A maganyos
Aplanochytrium fajok nem képeznek tobb sejtbdl allo, kozos ektoplazma haldzatot, csupan csuszd mozgassal
siklanak a felszinen. A Labyrinthula fajok kétostoros zoosporakkal szaporodnak, mig az Aplanochytrium fajok
mozdulatlan (aplanospora) alakkal szaporodnak. A Thraustochytrida csoportban egysejtii, mozdulatlan, tobbmagva
sejtek (talluszok) képzddnek, amelyek koriil kialakul egy ektoplazma hal6zat, azonban a sejt nem mozog benne.

Kis fajszamu csoport, a tobbség szaprotrof, egyes fajok parazitdk. A szabadonéld fajok tengerben €16k algak és
tengerifii felszinén képeznek sejthalozatokat. Egyesek kontinentalis sosvizekben is eléfordulnak. Néhany faj
parazita, ezek egyrészt tengeri algakat karositanak, masrészt az észak-amerikai partok mentén €16, akvakultiraban
tenyésztett pénzkagylo (Mercenaria mercenaria) belsejében éloskddnek (Stokes és mtsai 2002). A kdzelmultban
azonositottak az elsd terresztris fajt: a golfpalyakon a gyeptéglat alkotd fiifajokban (angolperje, sovanyperje)
azonositottak ¢16skddod labirintusgombat (Bigelow és mtsai 2005).

A Schyzochytrium fajok nagy mennyiségli omega-3-zsirsavat allitanak el6. Amerikdban fermentorokban, ipari
méretekben 2003 6ta allitanak el6 bel6liik omega-3-zsirsavat, amelyet élelmiszeradalékként haszndlnak mind a
haszonallatok takarmanyozasanal, mind emberi élelmiszereknél.

A labirintusgombak a molekularis filogenetikai eredmények szerint a Stramenopila egyik legdsibb csoportja, egyes
vizsgalatok alapjan a Bicosoecida testvércsoportja, masok szerint egymas utan agaztak ki.

4.8.3. A Bicosoecida csoport

Kétostoros, heterotrof egysejtiick, amelyek maganyosan vagy kolobiaban élnek, rendszerint poszterior ostoruk
segitségével az alzathoz rogziilve, gyakran lorika tipusi vazban, nyéllel vagy anélkil. Kizardlag ivartalan
kettéosztodasuk ismert. Az ostor felépitése a heterokonta algakéra jellemz6. Méretiik alapjan a nanoflagellatak
kozé tartoznak. Mig a lorikas fajok egy része régota ismert (pl. Bicosoeca (syn. Bicoeca) fajok), addig a csupasz
taxonokat csak az utobbi évtizedekben sikeriilt megtalalni. A Cafeteria és Pseudobodo fajok tengeriek, az elobbi
planktonikus, az utébbi mind a vizoszlopban, mind a fenékiiledékben megtalalhatd. A Pseudobodo fajok nagy
tomegben  vannak  jelen a  nanoflagellatdk  kozott, példaul a  mélytengeri  alzatokon
(http://microbewiki.kenyon.edu/images/5/51/Pseudobodo_pfw.jpg), ahol jelentdségiiket szamottevonek tartjak a
helyi anyagforgalomban. A Bicosoecida fajok egy része édesvizi (pl. Bicosoeca lacustris, Cyathobodo spp.).
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4.49. ébra. A Stramenopila egyes képviseldi a) Dictyocha fibula kovaostoros (rajz: Hall nyoman) b) Aplanochytrium
labirintusgomba vegetativ sejtje és szétteriilo ektoplazma halézata (SEM felvétel) c) Aplanochytrium vegetativ
sejtek d) Bicosoecida fajok (b-c forras: Tree of Life Web Project 32435, 32437, Celeste Leander, d forras: Raoul
Francé)

4.8.4. A Gyongyallatkak torzse — Opalinata

Kb. 400 faj, 4 genusz, korabban a csillésokhoz soroltak és az ostoros és csillos egysejtiiek kozotti atmenetnek
tartottak dket; nem csillésok, mert nincs magdimorfizmus, nincsenek pellikularis alveolusok, nincs a csillésokra
jellemz6 infraciliatira.

Testfelépités: sokmagviiak, gyakran lapos a sejt, tobbezer csilloszerii apré ostor boritja a sejt teljes felszinét, siirii
sorokban (kinétak), lecsapasuk hasonléan metakron hullamokban térténik, mint a csillosoknal, azonban a kinétak
lefutéasa spiralis nem pedig hosszanti és a sorok a sejt csticsi részén lev ostor-sorokbdl (falx) erednek. Az ostorsorok
kozott a sejthartyan bordaszerli kiemelkedések vannak, amelyeket mikrotubulusok merevitenek. A csillosoknal
jellemz6 sejtszaj-struktirak hianyzanak, taplalékfelvétel a sejt barmely pontjan torténhet, pinocitozissal. Az osztodas
sikja hosszanti (nem pedig harantiranyt, mint a csillésoknal).

El6fordulas: kizarolag halak (esetenként), kétéltiiek (foként békak) és hiillok (ritkan) endozoikus kommenzalistai;
az utobélben (végbél) élnek.

Eletciklus: a gazdaszervezetekbe ciszta alakban keriilnek; a trofikus alak (makroforma) szinte mindig kimutathat6
a kifejlett gazdaban; a békak naszideje alatt gyors egymasutanban ndvekedés nélkiil osztodnak, a sejtméret, a
sejtmagok és a kinétak szama csokken, valdszini, hogy ezt a folyamatot a gazdaban zajlé hormonalis valtozasok
idézik eld; ezek az u.n. mikroformak (3—6 sejtmag) cisztat képeznek, amelyek a faecessel iiriilnek; a cisztak a
vizben hetekig életképesek maradnak; az ebihalak a taplalékkal felveszik a cisztakat és belilkben a cisztabol
tobbszori osztddas utan és meidzist kovetden vékony haploid mikrogamétak és vaskosabb haploid makrogamétak
alakulnak ki, ezek egyesiilésébdl keletkezd diploid zigdta ismét cisztat képez, amely kiiiriil a gazdabol. Ismét )
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gazdaba keriilve vagy az elébbi folyamat ismétlédik, vagy kialakul a makroforma (féként kifejlett békakban), ez
egy 1d6 utan ismét aszexualis cisztat képez; (Opalina ranarum, Zelleriella sp.).

4.8.5. A valédi napallatkak csoportja — Actinophryda

Az axopodiumok keresztmetszeti képén a mikrotubulusok két egymasbafonddoé spiral alakjaba rendezédnek. Az
axopodiumok mikrotubulusai a maghartyan erednek, cisztat képeznek. A cisztaban el6fordulhat autogdmia. A
korabbi polifiletikus Heliozoa torzs Actinophyrida rendje tartozik ebbe a torzsbe. Két ismert és gyakori faja az
édesvizek lakoja.

Actinophrys sol — kozonséges napallatka. Nagysaga 50 um koriil van, gémbdlyi, ektoplazmaja nem kiiloniil el
¢élesen az endoplazmatol. Utdbbi helyen erésen fénytord szemcsék figyelhet6k meg, valamint itt talalhatd az
egyetlen sejtmag és innen, a mag kozelébdl erednek az axopodiumok tengelyfonalai is. A liiktetd Girdeskék a sejt
sz€lén helyezkednek el, gyakran kidomboritva a testfelszint. A fiatal napallatkak gyakran képeznek ideiglenes
taplalkozasi kozosséget, amelynek soran citoplazmajuk ideiglenesen fuzional egy k6z6s emésztoilirdeske koriil.
Ivartalanul vagy autogdm modon ivarosan szaporodik. Sok algat, vizindvényt tartalmazo, féként kisebb vizekben
¢l, gyakori.

Actinosphaerium eichhornii. 200300 um, sz¢ls6séges esetben akar az 1 mm-t is elérheti. Ekto- és endoplazmaja
¢élesen elkiiloniil, sok sejtmagja van, az axopodiumok tengelyfonalai az ekto-endoplazma hataron erednek. Az
ektoplazma tobb, nagy, attetsz6 vakuolat tartalmaz mint az endoplazma, ahol kisebb vakuolak, emészt6 irdeskék,
valamint a sejtmagvak és mas sejtszervecskék helyezkednek el, idénként szimbionta zdldalgakkal egyiitt. Tiszta,
oxigéndus vizekben vizinovények, algak kozott, foleg tavasszal akadhatunk ra.

4.50. abra. A Stramenopila egyes képvisel6i I1. Valodi napallatkak a) Actinophrys sol b) Actinosphaerium eichhorni
¢és ¢) Hyphochytriales, Hyphochytrium catenoides d) Pythiales, Pythium dictyosporum (c-d forras: Bessey E. A.
nyoman)
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4.8.6. A Blastocystea osztaly

Egyediil a Blastocystis genusz tartozik ebbe a tobbi Stramenopila-tol osztaly szinten elkiilonitett 6nalld monofiletikus
csoportba. Emlgsok, koztiik az ember intesztinalis parazitaja. Korokozoként jelentésége egyre novekvo, ezért a
vilag szamos kutatohelyén vizsgaljak patogenetikai, fiziologiai és biolémiai tulajdonsagait. Az emberben egyetlen
leirt Blastocystis hominis mellett ma mar szamos tovabbi filotipus ismert.

Alaktanilag valtozatos formakat Olthet: a vakuolaris forma mérettartomanya igen tag, 2-200 pm, egy nagyobb
kozponti és tobb periférias vakudluma van. Ez jellemzd a tiinetmentes hordozokban. A szemcsés formanal a
kozponti vakuola granulalt kinézeti. Az amdboid alak mozdulatlan és a feliilethez tapad, ez a forma figyelhetd
meg a tiineteket mutatd gazdaban. A negyedik alak a vastag burokkal kdrbevett ellendll6 ciszta, amely tobb mint
két hétig szobahdmérsékleten is életképes marad (Zhang X. €s mtsai 2012).

4.8.7. A petesporas gombak torzse — Oomycetes

Fonalas testszervezddésii, osztatlan hifakbol felépiilé szaprotrof szervezetek celluldz sejtfallal, gyakran endofitikus
vagy endozoikus patogének. Gombaszerli megjelenésiik miatt hagyomanyosan a mikolégusok foglalkoznak veliik
(a testfelépitésrol és szaporodasrol 1d. Jakucs 2009). Legkdzelebbi filogenetikai rokonaik a kovamoszatok és a
barnamoszatok. Szamos komoly mezdgazdasagi jelent6ségii allati és novényi korokozo van koztiik, példaul a
halpenészt okoz6 fajok (pl. Saprolegnia parasitica), vagy a kiilonb6z6 haszonnévények peronoszpodraja (pl. a sz616
peronoszpdras betegségét a Plasmopara viticola okozza). A Phytophthora infestans a burgonyavész okozoja, amely
igen gyorsan, napok alatt elpusztitja a ndvényt. A burgonya, mint az egyik legfontosabb alapélelmiszer eltlinése
miatt frorszdgban 1840-es években kozel egymillid ember halt éhen burgonyvész kovetkeztében. A korokozd
pusztitasa komoly tarsadalmi hatdsokat eredményezett (éhséglazadas, majd kivandorlés).

A Phytophthora fajokal azonos rendbe tartoz6 vizi, szaprotrof Pythium fajok (pl. Pythium dictyosporum) kozott
egy novekve jelentdségii human korokozo is van, a Pythium insidiosum, a human pythiosis okozoja. A fajt eleinte
mint aspecifikus emlds-korokozot ismerték, amely foként tropusi, szubtropusi és meleg mérsékeltovi teriileteken
fert6zi a kiilonféle vadonélo és haziasitott emldsoket, elsdsorban kutyakat és lovakat. A fertdzés halalos kimeneteli
is lehet, a kérokozo nagykiterjedésti fekélyeket vagy az érpalya elzarodasat okozza (vaszkularis pythiosis).
Alapvetden a talajjal vagy az aljndvényzettel, esetleg allott vizzel érintkezve fert6z; nagyobb esdk utan a fert6zések
szama megnd. Zoospora alakja hatol be a borfeliileten levo kisebb sebekbe, majd kialakulnak a jellegzetes szerteagazo
filamentumok, amelyek a valodi gombakkal ellentétben osztatlan, cellulozfalu képletek. A korokozod emldsrol
emldsre nem terjed (Gaastra és mtsai 2010).

Kezelése igen nehéz, gyakran a gydgyszeres terapia mellett sebészeti beavatkozas is sziikséges. Hagyomanyos
diagnozisa biopsziat kovetd mikroszkdpos vizsgalattal lehetséges, az osztatlan hifak jelenléte utal a fajra. A betegség
késdbbi szakaszaban jellegzetes rétegzett granulomak alakulnak ki a fekélyben. Antimikotikumokkal (amphotericin
B vagy itrakonazol) nagy kiterjedésti fekélyeknél nem lehet teljes gyogyulast elérni. A vaszkularis pythiosis
elhanyagolt fertdzésnél akar amputaciohoz is vezethet. A fekély sebészeti kezelése utan akar boratiiltetés is javasolt
(Marques és mtsai 2000).

A humén pythiosis Délkelet-Azsiaban, Ausztralia keleti részén, Uj-Zélandon, Amerikaban dél felél egészen az
USA déli allamaiig jelen van, 2005-ben pedig Afrikaban is kimutattak. Eurdpaban eddig helyi kialakulasat nem
észlelték, de a megfigyelt human fertézéses esetek szama vilagszerte novekvében van.

4.8.8. A Hyphochytriales torzs

Egy mostanaig kevéssé ismert, keveset vizsgalt csoport, amelynek husznal is kevesebb faja kiilonféle protisztak
(pl. Chlamydomonas, Euglena, Vaucheria) és fonalas zoldalgak parazitaja. A Hyphochytrium catenoides petesporas
gombak parazitdja lehet. Sejtfalukban cellul6z mellett kitin is el6fordul, fonalas testszervezédésiik és a kitin jelenléte
miatt hagyomanyosan a mikologusok kutatjak éket (Jakucs 2009).
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4.9. A Hacrobia klad

A klad névadoi, a Haptophyta és a Cryptomonadea algak nem alkotnak monofiletikus egységet, de a klad neve
megmaradt. A mészmoszatok (Haptophyta) mellett ide tartoznak a Centrohelida (Ujabban: Centroheliozoa)
napallatkak és a monotipikus Telonemia ostoros csoport.

A mészmoszatok — Haptophyta torzs

A Haptophyta algak, mas néven mészmoszatok testfelépitésérdl az algologiai szakkonyvekben lehet olvasni (Kiss
1998, Acs és Kiss 2004). Tengeriek, kloroplasztiszuk vorosmoszat eredetli, masodlagos szimbiogenezis soran
kertilt a gazdasejtbe.

A mészmoszatok kiilonb6zo €l61ényekkel élhetnek szimbidzisban, példaul a radiolaridkkal, foraminiferakkal. A
Durinskia dinoflagellata genuszban a kloroplasztisz mészmoszat eredetli, harmadlagos szimbiogenezissel jott 1étre
egy Haptophyta bekebelezésével.

A mészmoszatok kozé tartoznak a kokkolitoforak, amelyek apré mészlemezkéi a biogén mészkoképz6dés f6
alapanyagat szolgaltatjak. A nyilt 6ceanban kiterjedt vizviragzasokat okozd Emiliania huxleyi egyike a Fold
legabundansabb eukariotainak. A partkodzeli tengervizben, brakkvizben, sét, édesvizben is vizviragzast okozo
mixotr6f Prymnesium parvum toxintermeld faj, a toxintermelést a limitalo tapanyagok (foszfor, nitrogén)

srer

jelent veszélyt.

Szamos faj jelent6s mennyiségli DMSP (dimetil szulfoniopropionat) ozmolitot bocsajt ki, amellyel a kén globalis
forgalmat is szamottevéen befolyasoljak.

A Cryptomonadea és a Katablepharida csoportok a korabbi feltételezések ellenére nem a mészmoszatokkal kdzos
Ostdl szarmaznak, ezért athelyezték 6ket az Archaeoplastida szupercsoportba. Mar ismeretes, hogy a Glaucophyta
algakkal allnak kozelebbi filogenetikai kapcsolatban (Burki és mtsai 2012).

A Centroheliozoa torzs

Jellemzgjiik, hogy a tengelylabakban a mikrotubulus-kéteg keresztmetszeti képe hatszogekbdl vagy haromszogekbdl
allo racshalozatot alkot. A sejt kdzéppontjaban egy mikrotubulus organizator kézpont (MTOC) talalhato, ez a
centroplast, innen erednek a tengelylabak. A sejtmag excentrikus helyzetii. A sejt felszinén kovatiik, kovapikkelyek
valtozatos alaky, laza, szabéalyos vagy szabalytalan elrendez6désti haldzata lathaté. A Centrohelidak foként
édesviziek, planktonikusak és gyakorlati jelentdségiik van a pleisztocén jégkorszakot kovetd felmelegedés idoszakban
1étrejott tavak iiledékrétegeinek jellemzésében (paleolimnologiai vizsgalatok). Jellegzetes fajok az Acanthocystis
turfacea (tézegmohalapokban) és a Heterophrys myriapoda (tapanyagban dus természetes vizekben).
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4.51. abra. A Hacrobia klad tagjai a) Kokkolitofora alga viragzasa a Barents-tengeren (Emiliania huxleyi viragzas
(forras: NASA) b) két kokkolitofora (Syracosphaera pulchra és Coccolithus wallichi) ¢) A Heterophrys myriapoda
napallatka

4.10. Az Excavata szupercsoport

Az Excavata monofiletikus szupercsoportba tartozik a legtdbb leirt recens protisztafaj. A klad magaban foglalja a
Metamonada és a Discicristata csoportokat, valamint olyan kisfajszamu ostoros kladokat, amelyek korabbi
filogenetikai viszonyai ismeretlenck voltak: ilyen a Malawimonas és a Jakobida ostorosok, utobbin beliil az
Andalucia fajok. A Discicristata a Heterolobosa és Euglenozoa torzseket tartalmazza, és testvércsoportja a Jakobida
ostorosoknak (egyiitt alktojak a Discoba kladot). A Metamonada testvércsoportja a Malawimonas fajoknak. (Hampl
¢és mtsai 2009)

A Discicristata klad mitokondriumaiban elsédlegesen diszkoidalis, lemezes krisztak vannak, nem pedig tubularis
jellegiiek.

4.10.1. A Heterolobosa torzs

A Tetramitia altorzs

Ostoros ¢és amdboid egysejtiiek, kb. 100 fajuk ismert. Az életciklus bizonyos szakaszaban iddlegesen ostort
fejlesztenek, kiilonben amdboid jellegliek. Cisztat is képeznek. Taplalkozas, osztodas amdboid és ostoros fazisban
egyarant torténik. Filogenetikai kapcsoataik sokaig ismeretlenek maradtak. Eruptiv allabaik és ostoros alakjuk,
cisztaképzésiik miatt a sejtes nyalkagombék kozvetlen rokonainak gondoljak dket, de egyeseknél az ostoros fazisban
kialakulo6 sejtszdj szerkezete miatt (pl. Tetramitus) kiilonallé csoportba soroljak 6ket. Talajlakok, de tengeri és
édesvizi iledékben is el6fordulnak. Egyesek fakultativ endobiontak, néhanyan lehetnek patogének. Monopodialisak
¢és egy sejtmagvuk van. Ha a hémérséklet vagy az elektrolit-koncentracié csokken, néhany ora alatt 2—4 ostort
fejlesztenek. Ha a taplalék kevés vagy szarad a kornyezet, betokozodnak.

A Percolomonadidae csaladba tartoznak a négyostoros Percolomonas fajok, egy hosszanti hasi mélyedéssel.

A Vahlkampfiidae csaladba tartozik jelenleg a legtobb Heterolobosa genusz (4llovahlkampfia, Fumarolamoeba,
Marinamoeba, Naegleria, Neovahlkampfia, Paravahlkampfia, Pseudovahlkampfia, Solumitrus, Tetramastigamoeba,
Tetramitus, Vahlkampfia, és Willaertia), de a csalad parafiletikus. A csalad apomorf bélyegei a limax tipusu amdba
€s a mitdzis soran megmarado nukleodlusz. Bizonyos fokii morfoldgiai azonositas a cisztak vizsgalataval lehetséges,
de pontos eredményhez mindenképpen a molekularis biologiai eszk6zok sziikségesek. A Tetramitus fajoknak 4,
a Naegleria fajoknak 2 ostora van, a Vahlkampfia és Willaertia genuszban csak amoboid alak ismert. Nedves
talajokban a leggyakoribbak. A Vahlkampfia és Tetramitus fajok baktériumfalok. A Vahlkampfia ambébakat sokan
szintén potencialis korokozonak tartjak, noha patogenitasarol nincs adat. A Willaertia magna améba ugyan eldkertilt
mar szarvasmarha {iriilékbdl, tovabba termalvizekbdl, patogenitasarol azonban nincs adat.

A Naegleria fowleri fakultativ human patogén, a genusz tobbi fajat is potencialisan patogénként tartjak szamon.
A Naegleria fowleri, amely a primér amo6bas meningoenkefalitisz (PAME) korokozdja (laboratériumban egéren,
patkanyon, majmon kisérletesen eldidézhetd). Termofil faj, a meleg vizeket kedveli (fiird6kben, uszodakban is
eléfordul) szaporodasi optimuma kb. 40 °C koriil van. Fertdzéskor a nazalis epitélium (orrnyalkahartya) mentén
az amoba felhatol az agyba, tdmeges szaporodasnak indul és néhany nap (akar ora) leforgasa alatt halalhoz vezet.
Egy embernél sikeriilt gyogyulast elérni a mikonazol kezelés segitségével. A legtdbb esetet post mortem
diagnosztizaljak. A N. gruberi ostoros szaporodasanak optimuma csak 25 °C koriil van, patogenitasat soha nem
észlelték, de dvatossagbol a genusz mindkét tagjat figyelemmel kisérik egyes flirdokben. A fajok megkiilonboztetése
ugyanis morfologiailag lehetetlen, immuncitokémiai és PCR modszerekkel lehetséges. A patogenitas gyakorisagara
csak ott lehet egyaltalan kdvetkeztetni, ahol foglalkoznak ennek az egysejtiinek a vizsgalataval. Magyarorszagon
a kotelezd boncolas torvényi eldirasa megszintével még kevésbé valoszinli, hogy Naegleria fowleri altali PAME
okozta halalozasra dertiljon fény. Nyugat-Eur6pabdl és Amerikabol azonban a korabbi évtizedekhez képest Gijabban
egyre tobb manifeszt fertézéses eset valik ismertté. Ennek tiikrében feltételezhetd, hogy az ismeretlen eredett
halalokok valamint az iddskori tiidégyulladasként diagnosztizalt halalokok egy része mogott Naegleria vagy
Acanthamoeba okozta (meningo)enkefalitisz all. A patogenitasért feleldés gén a két tavoli amoboid egysejtiiben
azonos, valosziniileg horizontalis uton keriilhetett at a Naegleria-bol az Acanthamoeba-ba.
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A Paravahlkampfia francinae amébat nemrég irtak le, PAME koérokozoként. A paciens gondos kezeléssel
meggyogyult, ezért felmeriilt, hogy az eddig sikeresen felépiilt human PAME esetek is inkabb az utobbi fajtol

betegedtek meg.

A monotipikus Lyromonadidae ¢és Psalteriomonadidae csalddok tagjai mikroaerofilek, ill. anaerobok és
hidrogenoszoémajuk van. A fliggélampara emlékezteté Psalteriomonas lanterna négy ostorral uszik, négy
masztigontjalo van, €s egy hosszanti hasi mélyedése.

Az Acrasidae csaladba tartozé fajok amdboid egysejtiiek, ahol az életciklus soran az egysejti amdbak
sejtaggregacioval egy egyszert, tobbsejtii termdtestet (szorokarpusz) hoznak 1étre.

4.52. abra. A Heterolobosa csoport képviseloi a) Naegleria fowleri emberi agyszdvetben (primer amobas
meningoenkefalitisz, festett készitmény, forras: CDC 10918 / Dr. George R. Healy) b) Vahlkampfiidae amdba —
kép feletti video; c) Stephanopogon colpoda (forras: id. Entz Géza 1884) d) Tetramitus rostratus (Hall nyoman)

A Stephanopogonidae csaladban egyetlen genusz ismert, a Stephanopogon, 4 fajjal. 1désebb Entz Géza a Napolyi-
0bol csillosainak tanulmanyozasa soran irta le az elsot.

Felszines hasonlosaguk miatt még sokaig a csillosok rokonanak tartottak dket, azonban 1ényeges kiilonbség, hogy
nincs magdimorfizmus és hianyoznak a membranalveolusok valamint a csillosokra jellemzd infraciliatira. A
csillésokhoz valo hasonlosag sejtszaj elhelyezkedésében és az ostorok nagy szamaban rejlik. Kortikalis rendszeriik
azonban a kinetoplasztosokéra és az Euglenida-éra emlékeztet: a sejtmembrannal parhuzamosan hosszanti sorokba
rendezett mikrotubulusok futnak végig a sejten. Az ostorokon nincsenek masztigonémak, mindegyik egy kis
mélyedésbol ered és alulrdl valamennyit egy apré mikrotubulus-gytiri mereviti. 2—16 sejtmagjuk van. Az osztodas
ciszta allapoton beliil torténik, ivaros folyamatuk nem ismert. Méretiikk 20—50 pm koriil van, a partkdzeli aerob
tengeri iiledékekben élnek, az alzatszemcsék kozotti G.n. intersticialis térben, szazméteres mélységig.
Kovamoszatokat, mas ostorosokat és baktériumokat esznek. Az utdbbi harminc évben a csaladot a Pseudociliata

104 masztigont az ostoros egysejtiickben a mozgas alapegysége, mint a kinetida a csillosokban. A masztigont részei az axonéma, az alapi test
a hozza tartoz6 sejtvazelemekkel, és (ha van) az alapi testhez csatlakozo sejtkdzpont.
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taxonba soroltak, altorzs szinten. A filogenetikai vizsgalatok eredményei alapjan nem indokolt csaladszintnél
magasabb rangon elkiiloniteni a Stephanopogonidae-t a tobbi Tetramitiatol. (Panek és Cepicka in: Caliskan 2012)

4.10.2. Az Euglenozoa torzs

Autotrof és heterotrof ostoros egysejtiick amelyek mitokondriumaiban elsddlegesen diszkoidalis, lemezes krisztak
vannak, nem pedig tubularis jellegliek. Ide tartoznak az Euglenida algék, a szabadonéld Diplonemida és a parazita
Kinetoplastea csoportok. Elsédlegesen kétostoros protisztak. Az ostorok legtobbszor a sejt csticsa alatt
(szubapikalisan) egy zsebszerti mélyedésbdl erednek, amelyet az Euglenida-nal ampullanak, a Kinetoplastea-nal
flagellaris zsebnek neveznek. Az Euglenida-ban az egyik ostor altaldban rovid, axonémadja rendszerint nem hagyja
el az ampullat. (A Peranema genuszban a rovidebb ostor is kilép az ampullabdl, de rasimul a sejtfelszinre.) A
Kinetoplastea-ban a Trypanosomatida rend kivételével két ostor van.

4.15.2.1. Euglenida osztaly

A filogénia soran a primer ozmotrof fajok egy része autotroffa valt, beldliik alakultak ki az Euglenida algak. A
recens Euglenida algak kétharmada azonban heterotrof, csupan egyharmaduk autotrof. Az utdbbiak zommel
édesviziek, plasztiszukat masodlagos szimbiogenezis soran szerezték, zoldalga eredetli. Az autotrofok egy hanyadanal
megint eltiint a plasztisz, igy masodlagosan heterotroffa illetve ozmotroffa valtak (az ozmotrofia jellemz6 egyes
Astasia fajokra). A fototrof fajok is mixotrofok azaz s6tétben altalaban képesek ozmotrofidra. Szamos Euglenida-
nal jellemz0 a, féregmozgasra emlékeztetd metabdlianak nevezett mozgasforma, amelynek soran perisztaltikus
hullamzas fut végig a sejten, amelynek alakja hol megnyiilik, hol kiszélesedik a vonaglas kozben. Altaliban a
feliileten mozgd egysejtiiecknél lathato.

4.53. 4bra. Egy szintelen Euglenida — VIDEO

Az Euglenida algak fontos Osszetevéi az édesvizi planktonnak. Az autotrof fajok vizsgalataval az algologia
foglalkozik részletesen, ott az Euglenophyceae divizidba soroljék ket (pl. Kiss 1998, Acs és Kiss szerk. 2004).
Korabban ebben a csoportban ismeretlen volt a toxintermelés. Nemrég azonban azonositottak egy toxintermeld
algat az édesvizi euglenidak kozott: Amerikaban az Euglena sanguinea egy halastavi populaciojanal azonositottak
az egysejti altal termelt toxint, amelyet euglenoficinnek neveztek el. A méreg halpusztulast okozott, ezért
elkezddott a kutatas tovabbi Euglenida-eredetii toxinok utan. fgy a csoport jelentdsége egy 11j szemponttal
gyarapodott.

4.15.2.2. A Kinetoplastea osztaly

A Kinetoplastea testvércsoportjat képezi a kisfajszamu Diplonemea ostorosok csoportja (osztaly) (Diplonema,
Rhynchopus spp.). Heterotrof ostorosok, az Euglenida fajoknal jellegzetes metabolikus 6sszehuzodast mutatjak.
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A Kinetoplastea osztalyba foként endozoikus parazitak és stlyos korokozok tartoznak, de vannak szabadonéld
baktériumfalok is.

A Prokinetoplastina csoportba (alosztaly) tartoznak a halakon ektoparazita Ichthyobodo fajok és az amdbakban
endoszimbionta Perkinsiella fajok.

A Metakinetoplastina a molekularis torzsfakon testvércsoportja a Prokinetoplastina-nak. Ez a legnagyobb és
legfontosabb csoportja az egész osztalynak. A Neobodonida, Parabodonida ¢s Eubodonida rendek a kinetoplaszt
DNS-énck szervezddésében, a az ostorok és a masztigonémak tulajdonsagaiban (jelenlét, hiany és felépités), és a
taplalkozasban (fagotrof, vagy ozmotrof) kiilonbéznek egymastol.

A Neobodonida rendbe tartozik a Rhynchomonas nasuta, jellegzetes anterior rosztrumot viseld ostoros, tengerben
¢és édesvizben egyarant megtalalhatd, rovid elérenyulo és hossz hatranytlo ostora van.

A Parabodonida rendben vannak szabadonéld ¢és endobionta fajok, ozmotréfok vagy fagotrofok lehetnek. A
Cryptobia fajok Esza-Amerika és Eurdpa tiidéscsigainak ivarutaiban é16 kommenzalistak.

Az Eubodonida rendbe csak szabadonél6 fagotrofok tartoznak. A Bodonidae csaladban a Bodo fajok alacsony
oxigéntartalmu, baktériumokban gazdag természetes vizekben élnek, uszasuk jellegzetes szokdelés. Taplalkozaskor
hosszabb, simafelszinii ostorukkal rogziilnek és rovidebb, eldrehajld pillas ostorukkal sodorjak magukhoz a
taplalékot. Jol fejlett oralis apparatusuk van.

A Kinetoplastea legfontosabb csoportja a Trypanosomatida rend. Az ide sorolt fajok valtozatos morfologiaval
¢és anyagcserevaltozassal kisért bonyolult fejlddésmenetet mutatnak. A legjellemzobb fejlédési alakok a kovetkezok
(a teljesség igénye nélkiil!):

1. amasztigéta: ostor axonémaja nagyon rovid, csak elektronmikroszkoppal mutathato ki (intracellularis alak)
2. choanomasztigdta: csucsi helyzetii, igen rovid ostor (intracellularis alak)
3. promasztigota: csucsi helyzetii, hosszabb ostorral (testfolyadékban tipikus).

4. epimasztigota: ostor a sejt kozépso részén nagyjabol a sejtmaggal egyvonalban ered és onnan nyulik eldre, a
sejt eliilsd csucsaig hullamzohartyat képez a sejtmembrannal (testfolyadékban tipikus).

5. tripomasztigdta: ostor a sejtmagtdl kaudalis irdnyban ered, onnan nyulik eldre és a sejthartyaval hullamzo6 hartyat
képez; az axonémanak csupan a sejten tilnytld része szabad (testfolyadékban tipikus).
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4.54 abra. a) 1. amasztigdta 2. promasztigota 3. epimasztigota 4. tripomasztigéta b) promasztigota (forras: CDC /
11068) c) tripomasztigdtak emberi vérben (forrds: CDC / 14821)

A Trypanosomatida az egyetlen klasszikus protozoa-csoport (heterotrof, nem alga-, nem gombajellegli egysejtil),
amelyben n6vényi parazita is el6fordul. Elsoként tejnedvet tartalmazé ndvényekben (Euphorbiaceae — kutyatejfélék)
fedeztek fel novényi tripanoszomatidékat. Egyesek szimbiontak, masok parazitak (a paradicsom sargafoltossagat
okozzak és karositjak a kukorica termését). Harom nagy csoportjuk ismert, a tejnedvben €16k, a floémben (hancsban)
¢élok, és a gylimdlesdkben, termésekben €16k (ez a csoportositds azonban nem alkalmas taxonomiai célokra). A
Phytomonas fajok elsésorban Kozép- és Dél-Ameikaban, valamint a Karib-térségben karositanak nagy
monokulturakban termesztett novényeket (olajpalma, kokuszpalma és kavéiiltetvények) amelyekfonnyadasat,
hervadasat okozzak. Egyes fajok azonban kdzeliinkben, Dél-Eurdpaban is élnek. Vektoraik ndvényi nedveket
szivogato cimerespoloskak. A kizardlag promasztigdta €s amasztigota alakokban el6forduld egysejtiiek a novényi
szovetek konnyen hasznosithato, szénhidratokban dus szdvetei kozott tartozkodnak: a floémben, a tejcsdvekben,
a gylimdlcshusban és a magvakban.

Morfologiailag nem kiilonithet6k el az egyes fajok. A Phyfomonas fajok molekularis filogenetikai vizsgalata arra
utal, hogy valodsziniileg legalabb csaladszinten eltérnek a Trypanosomatida-tdl, varhatéan tobb genuszt és szamos
fajt el lehet majd kiiloniteni (Dollet és mtsai 2012). Bar lokalisan jelentds gazdasagi karokat okozhatnak, jelent6ségiik
nem mérhetd az intenziven kutatott human patogénekéhez (7rypanosoma, Leishmania fajok).

4.15.2.3. Trypanosomatidae csalad

A Trypanosomatidae csalad fajai allatok parazitai. Vannak egygazdas (monoxenikus) és tobbgazdas (hetroxenikus)
fajok. A terjesztok (vektorok) szervezetében a fejlodési ciklus egy meghatarozott része jatszodik le. A vektorok
kiilonbozo vérszivo gerinctelenek (kétszarnytak: cecelegyek, lepkeszunyogok, boglydk stb.; poloskak, bolhak,
pidcak) koziil keriilnek ki.

A gazdavaltas és az életciklus egyes 1épései soran morfogenetikus valtozasok kovetkeznek be a sejt alakjaban, az
ostor helyzetében, a mitokondrialis krisztak alakjaban és az anyagcserében.
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Az allati és a human és fertdzés torténhet a vektor nyalaval, liriilékével, esetleg borsériilésekkel, szexualis titon,
vagy vértranszfuzioval.

A patogenezis okai altalaban a kdvetkezdk: a parazita tapanyagot von el a sejtektdl, toxikus anyageseretermékeket
bocsajt ki, sejt- és szovetsériiléseket okoz.

A Trypanosoma genuszba tobbszaz faj tartozik, minden gerinces osztalyban vannak gazdaallatok. Sok faj veszélyes
patogén, néhanyuk halalos korokozo. Akadnak kizardlag gerinctelenekben €16k is. A gerinctelenekben é16 genuszok
pontos molekularis biologiai karakterizalasa még nem tortént meg. A morfoldgiai alakok is meglehetOsen
valtozatosak, nem ismerni minden leirt faj sszes alakjat. A Herpetomonas fajok csak gerinctelenek bélcsatornajaban
élnek. Nincs tripomasztigota alakjuk, jellemzd formajuk a herpetomonasz, amely egy hullamzohartya nélkili
tripomasztigotara emlékeztet. A gazdabdl (pl. hazilégy) amasztigdtakat tartalmazo tartalmazoé ciszta-szer(i képletek
iriilnek a faecessel. A Crithidia fajok rovarok bélcsatornajaban jellemzoek (pl. poloskak: molnarka fajok), naluk
nincs herpetomonasz alak, jellemzjiik az epimasztigota forma. A Leptomonas fajok rovarokban, pl. bolhakban
¢lnek. Csak amasztigota és promasztigdta alakja van. Ezek az egygazdas tripanoszomatidak opportunista
kérokozoként megjelentek HIV fertézott emberben is (Chicharro és Alvar 2003).

A Trypanosoma carassii halakban ¢€l, a természetes halpopulaciokban gyakorisaga igen magas lehet. Pontyalakuakban
és pisztrangfélékben a fert6zottség hossza ideig tart. A halak vérében a tripomasztigota alakok jellemzéek. Terjeszt6i
piocak, amelyekben epimasztigota alakok vannak, majd egy idd utan megjelennek a metaciklikus tripomasztigota
alakok, amelyek a pidca proboszciszahoz vandorolnak, és onnan a kdvetkez6 vérszivas soran jutnak be a halba. A
halakban a korokozo generacids ideje masfél nap; 108 egyed / ml vér parazita koncentracio folott a ponty elpusztul.

A Trypanosoma lewisi gerinces gazdai az egérfélék. Foként patkanyok vérében él, vektorai bolhafajok, amelyeknek
a bélcsatornajaban tartdzkodik. A bolha vérszivas alkalmaval fert6zodik. A bolha bélcsatornajaban parazita behatol
a bélhamba, amasztigota alakot vesz fel, majd gyorsan osztddasnak indul, és tovabbi bélhamszakaszokat araszt el.
Egy 1d6 utan a végbélbe keriil, ahol ostoraval rogziil a ham felszinén. A rovargazdaban epimasztigota, promasztigota,
majd amasztigdta alakok valtjak egymast, attdl fiiggben, hogy a bélhamban vagy a bél felszinén szaporodik. Az
amasztigota-promasztigota atalakulds utan jon 1étre a tripomasztigota alak, ez az u.n. metaciklikus tripanoszoma,
mivel a leirt ciklus végén alakul ki. A bolha taplalkozaskor gyakran iirit. A patkany a bolha vérszivasat kovetéen
az annak iiriilékébdl szarmazo metaciklikus tripanoszomakkal fert6zodik, amelyeket a vakarddzassal juttat be a
sebbe. A bolhaban 5-7 napig tart a fejlodés, a patkanyban a fertézést kdvetden a parazita hetekig kimutathato a
vérbol.

A Trypanosoma rotatorium békak vérében ¢€l, piocak terjesztik. Tripomasztigotajan egészen rovid a szabad ostorvég.
A szervek (pl. vese) sajat keringésében tobb a parazita, mint a szerveken kiviili nagy érpalyakban.

4.15.2.4. Human kérokozdk a Trypanosomatidae csaladban
Az afrikai tripanoszomak

A Trypanosoma brucei brucei, Trypanosoma brucei gambiense, Trypanosoma brucei rhodesiense alfajok valojaban
"patotipusok", térben és idoben stabil klonok. Az embert a 7. brucei gambiense és a Trypanosoma brucei rhodesiense
fajok fert6zik, rezervoarjuk a kiilonféle vadonéld €s haziasitott tillkosszarvaak. (A Trypanosoma brucei brucei a
patasok nagana-betegségét okozza.)

Az afrikai tripanoszomakat a cecelégy fajok (Glossina) terjesztik. A cecelégy bélcsatorndjaban €l a parazita G.n.
prociklikus tripomasztigota alakja. Mitokondriuma jol fejlett, miikddik benne a citrat-ciklus és a terminalis oxidacio,
glikoszomai nincsenek. Az emberben a metaciklikus alak él, amely nagy szamu glikoszomat tartalmaz, a
mitokondrium krisztai kisebbek, nem torténik citrat ciklus és terminalis oxidacio.

A Trypanosoma brucei gambiense Afrika egyenlitéi vidékén, valamint a Kelet-Afrikai Arokrendszertél nyugatra
fekvé teriileteken él. A Trypanosoma brucei rhodesiense a Kelet-Afrikai Arokrendszertél keletre fekvé teriileteken,
valamint Dél-Afrika egyes orszagaiban fordul elé.

A cecelégyben a bélcsatornajaban zajlik a parazita ciklikus névekedése, majd a nyalmirigybe jut, ahonnan vérszivas
alkalmaval kibocsajtott nyallal keriil be az emberbe. A parazita az emberben a keringési rendszerben ¢€s a
nyirokcsomodkban talalhat6 (utdbbiak er6sen megduzzadhatnak, kiilondsen a nyakon), olykor a likvorba is bekeriil.
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Az eleinte elsGsorban lazzal, vérszegénységgel valamint vesekarosodassal jaro tiinetek mogott a parazita intenziv
szaporodasa jellemz6 a szervezetben.

Az dlomkor elnevezés a betegség masodik, végzetes szakaszaban jellemzo tlinetegylittes alapjan sziiletett: ebben,
az u.n. idegrendszeri fazisban jelenik meg a neuroldgiai szindroma: a zavart viselkedés, a mozgaskoordinacios
zavarok, valamint az alvas-ébrenlét periodusok felboruldsa: éjjeli aAlmatlansag mellett hirtelen nappali elalvas, még
akar evés kozben is. A jelenség oka az, hogy a kdrokoz6 mar a véragygaton is atjutva a kdzponti idegrendszerben
szaporodik. Az ingerlékenység egyre csokken, a beteg letargikus lesz és végiil meghal. A halal — kezelés nélkiil
—, fél-egy év alatt kdvetkezik be.

Az endémias teriiletek a Szaharatol délre fekvo orszagok. Az szabalytalan id6kdzonként fellépd jarvanyok lokalisan
nagy haladlozasi aranyhoz vezetnek. Nemrég Ugandaban egy hétéves jarvany alatt 200300 000 ember halt meg
az alomkor kovetkeztében. Az alomkor kezelése arzénnel és antimon tartalmi készitményekkel torténik, ezek
kiilénosen az els fazisban hatasosak. Az esetek 95%-ban a kérokozd a Trypanosoma brucei gambiese.

2009 o6ta a korabbi, évenkénti tobb tizezer eset utan a bejelentett fert6zottek szama csokkend tendenciat mutat:
2010-ben ez a szam csupan 7139 volt. (WHO http://www.who.int/mediacentre/factsheets/fs259/en/ ). Az érintettség
rendszerint dsszefligg a szocialis helyzettel: a fert6zottek tobbnyire a nagyobb varosok peremén és a tavoli szegény
falvakban €10k koziil keriilnek ki. Megeldzésképpen elterjedt a vektorok (cecelegyek) irtasa és jellemz6 él6helyiik,
a szaraz bozotosok felégetése.

azZ epimasztigdtak a
nyalmirigyben : o e
a cecelegy verszivasakor a

metaciklikus tacikik
tripomasztigotava metaciklikus
\.réjFIJtoznak ? /7_-_'_"“* tripomasztigotak a vérbe

@‘ keriilngek

=

a prociklikus
tripomasztigotak
epimasztigdtava
alakulnak és a
nyalmirigybe
vandoralnak

atripomasztigotak a
vérben tartézkodnak,
szaporodnak

a légy bélcsatornajaban
letrejonnek a prociklikus H
tripomasztigdtak ‘ —\@
-—N
| vérszivaskor a cecelégy a
tripomasztigotakkal fertdzédik

4.55. abra. A legfontosabb human koérokozoé Trypanosomatida fajok életciklusai

a) Az afrikai tripanoszomiazist okozo Trypanosoma brucei gambiense és Trypanosoma brucei rhodesiense fajok
életciklusa
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4.55.c abra. A Leishmania fajok sematikus életciklusa

A Trypanosoma cruzi
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A Trypanosoma cruzi Kozép- és Dél-Amerika tropusi, szubtropusi teriiletein endémias. Ez a korokozo azonban
terjeddben van a vilagon, Eszak-Amerika, valamint a Pacifikus térség nyugati orszadgai mellett Eurdpaban is
eléfordult mar.

A rablopoloskak (Reduviidae) Triatominae alcsaladjaba tartozd vérszivo poloskak a vektorai. A fertézés azonban
torténhet seben vagy nyalkahartydn keresztiil, ritkdbban transzfuzidval és szervatiiltetés soran. Lehetséges
kongenitalis fert6zés, az anyardl a magzatba vagy sziilés kozbeni atadas is. Az immunszuppresszalt emberben
végzetes kimenetelit meningoenkefalitiszt okoz.

Az emberben a bejutd metaciklikus tripomasztigbta behatol a kiilonféle szoveti sejtekbe és attér intracellularis
¢letmodra. A keletkez6é amasztigotak a sejtekben elszaporodnak. A fert6zott gazdasejtben nagyszami amasztigota
pszeudocisztaként sokaig fennmaradhat. A sejtb6l kitéré amasztigotak Gjabb sejteket fertézhetnek. Egy idé mulva
tripomasztigdta alakok szabadulnak ki a sejtekb6l amelyek a vérkeringésben tartozkodnak. Ezek fert6zhetik tijra
a vérszivo rablopoloskat.

A betegség akut fazisaban a tripomasztigotak vannak jelen. Ez a szakasz akar tiinetmentes is lehet, de jelezheti a
nyirokcsomok heveny gyulladas miatti duzzanata a csipés helyén (chagoma), vagy az egyik szem kornyékén
0démas duzzanat (Romaiia-jel), amennyiben a fert6zés a kotohartyan at tortént. Csecsemokort gyerekeknél eléfordul
az akut fazisban az agy duzzadasa, ami végzetessé valhat. A kronikus fazis az akut fazist kveten akar tiz-hiisz
évvel késobb alakulhat ki. A kronikus szakaszban fejlodik ki a Chagas-kor, amely kiilonb6z6 szervek, a nyeléeso,
a vastagbél, a kornyéki idegrendszer a vaz- és szivizomzat karosodasat okozza kiilonb6z6 jellemz6 tiinetekkel.

A szivizomgyulladas a jellemz6 oka a mortalitasnak. Kiilongsen gyerekeknél veszélyes, mert a szivben a patogén
legalabb haromféle karosodast okozhat. Megvaltozik a sziv elektrofiziologiai miikddése, a szivizomszdveten feliileti
elvaltozasok kovetkeznek be és a molekularis szintli anyagcsere is zavart szenved.

A gyogyitasban két hatéanyag hasznalatos, a benznidazol €s a nifurtimox. A mellékhatasok miatt azonban a
varandosok, a maj- és vesebetegségben szenveddk nem kaphatjak és a kialakult Chagas-korban mar nem segitenek.
Tovabbra is a megeldzés a leghatékonyabb modszer a betegség elkeriilésére. Az endémiés teriileteken példaul az
alapfokt oktatasban bemutatjak a vektort és a fertdzés lehetdségeit, tovabba a rablopoloskak elleni védekezés
legkiilonbozébb modjait.

A Trypanosoma cruzi az ember mellett sok kisemlésben (igy a szinantrop patkanyokban is) megtalalhato.
A Leishmania fajok

A Leishmania fajok a vilag nagy részén jelenlevd kérokozok. A féként Azsidban jellemzé zsigeri leishmaniazis
kezelés nélkiil két éven beliil halalhoz vezet. A kutan- és mukokutan leishmanidzisok kezelés nélkiil maradando
kiils6 elvaltozasokat okoznak, amelyek sok helyen a beteg tarsadalmi kik6zositését eredményezik. A
zsigerileishmaniazist féként a Leishmania donovani okozza (a Mediterraneumban és Dél-Amerikaban azonban a
kevésbé sulyos kimenetelli betegséget okozo Leishmania infantum), Indiaban kala-azar betegségnek nevezik. A
Dél-Amerika tropusi teriiletein endémias Leishmania brasiliensis a mukokutian leishmaniazis korokozoja,
amelynek kovetkeztében a porc- és tdmasztoszovetek karosodnak, feltiing elvaltozasokat eredményezve, elsésorban
az arcon. A kutan leishmaniazis kialakulasa tobb, mint tiz Leishmania fajnak tulajdonithaté vilagszerte. Bortiinetek
azonban a kezelt, de visszatérd zsigeri leishmanidzis soran is kialakulnak (poszt-kala-azar dermadlis leishmaniazis).

A Leishmania fajokat a lepkeszinyogok (Psychodidae csalad) terjesztik, az Ovilagban a Phlebotomus, az Ujvilagban
a Lutzomyia fajok. A n6stény vérszivd, taplalkozasa alkalmaval a nyalaval jutnak be a kdrokozok az emberbe. A
bejutd promasztigbtakat a makrofagok fagocitaljak. A parazita azonban nem pusztul el, hanem amasztigotava
alakul és elszaporodik a sejtben. A sok amasztigdta hatasara a makrofag szétesik és az amasztigotak a kdrnyezo
makrofagok vagy kotészovetek (esetleg tamasztdszovetek) sejtjeibe hatolnak be. Egy ujabb lepkeszinyog az
amasztigotakkal teli makrofakokkal fertéz6dhet. A rovargazdaban a kiszabaduld parazitdk promasztigotava
alakulnak, majd a bélbél a nyalmirigybe vandorolnak. A Leishmania fajok életciklusaban nem fordul el6
tripomasztigota alak.

A tiinetek els6sorban az amasztigotak jelenléte miatt alakulnak ki. A zsigeri leishmaniazisnal a makrofag-szakasz
utan a szisztémas szakaszban a korokozo a 1épet és a majat, majd a csontveldt tamadja meg, 1azat, valamint a 1ép
€s maj megnagyobbodasat idézve el6. Ennek kdvetkeztében vérszegénység alakul ki és az immunrendszer legyengiil.
A tovabbiakban az agyat is megtamadhatja A kiilsé szimptomak egyike a bor sotét elszinezddése: a kala-azar
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kifejezés fekete kort jelent. A legyengiilt immunrendszer miatt a masodlagos fert6zések is gyakoriak €s egyiittesen
vezetnek a beteg halalahoz. A gyermekekre nézve kiilondsen veszélyes a Kala-azar kor, naluk nagyobb gyakorisaggal
fordul el6 halalozas.

A kezelés hosszu idén at foként antimonszadrmazékokkal tortént, amelyekre azonban a parazita mar sok helyen
rezisztenssé valt. Jelenleg a szisztémas gombafertdzések ellen is hasznalt amfotericin B az egyik eredményes
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4.56. abra. A fontosabb human leishmaniazisok foldrajzi megoszlasa a) a kutan leishmaniazist okozo ovilagi
Leishmania fajok: Leishmania tropica, Leishmania aethiopica elterjedése b) a kutan leishmaniazist okozo Leishmania
major elterjedése c) az Gjvilagi kutan és mukokutan leishmaniazis korokozodinak elterjedése d) a zsigeri leishmaniazis

elterjedése (forras: WHO)

4.10.3. A Metamonada torzs

Anaerob vagy mikroaerofil ostoros ¢él6lények, egyeseknél hidrogenoszoéma, masoknal mitoszoma van. A fajok
dont6 tobbsége endozoikus életmoddot folytat, bar Gijabban anoxikus iiledékekben szabadonéldket is kimutattak.
Rendszeriik a gyarapodo filogenetikai ismeretek tiikrében valtozoban van, de még nincs kiforrott valtozata (Hampl
és mtsai 2009). Tobb, korabban bizonytalan helyzetli ostoros is ebbe a filogenetikai rokonsagba tartozik
(Carpediemonas, Malawimonas, és a Jakobida ostorosok), de pontos helyzetiik még nem tekinthetd véglegesnek
ezért itt egy korabbi rendszer alapvonalai keriilnek ismertetésre. A torzs két altorzsét a Trichozoa és az
Anaeromonada csoportok alkotjak.

A Trichozoa altorzs

Két nagy csoportja (Eopharyngia és Parabasalia) monofiletikus egységet alkot, amelyek kiilonb6z6 molekularis
torzsfakon kovetkezetesen egyiitt csoportosulnak.

Az Eopharyngia féosztalyban nincsen axostyl és a mitoszoma jellemz6. A Trepomonadea ¢s Retortamonadea
osztalyok alkotjak. A Trepomonadea osztalyba tartoznak a Diplozoa és az Enteromonadia alosztalyok.
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A Diplozoa alosztaly

Kb. 100 faj ismert, néhanyan anoxikus felszini vizekben élnek a tdbbség endozoikus, kommenzalistak vagy
parazitak, gerinctelenekben vagy gerincesekben élnek. A patogén fajok specialis modon rdgzitik magukat a
bélhamhoz, akadalyozzak a gazda tapanyagfelszivasat, tomeges elszaporodasuk véres hasmenéshez vezet (AIDS-
es betegeknél ennek haldlos kimenetele lehet).

Aerotolerans anaerobok, Golgi-késziilék nagyon erésen redukalt. A legbonyolultabb szervezddéstiekre a diplozoikus
testfelépités jellemzd, amely a monozoikus formaduplazodasanak tekinthetd. A monozoikus felépités jellemzdi:
max. 4 ostor, ebb6l harom szabadon 4all, a negyedik a sejtszajgodorben fut le hatrafelé (hasonléan a
Retortamonadeahoz), de itt kialakul a kinetoszomakbol, mikrotubulusokboél és egyéb sejtvaz-elemekbdl, tovabba
a magbol all6 morfologiailag jellemzd szerkezet, az U.n. kariomasztigont rendszer. A kinetoszémak a sejtmag
bemélyedésénél helyezkednek el és a visszahajlo ostor kinetoszomajabol egy kiterjedt mikrotubuléris rendszer
ered; a diplozoikus sejteknél két ilyen kariomasztigont rendszer talalhato, ezért két szajgodor, két mag, nyolc ostor
van; mintha két monozoikus sejt a dorzalis oldalanal 6sszenétt volna. A szajgddor hosszan lenyulik, akar a sejt
kaudalis végeig is tarthat. Egyes diplomonadoknal a TAA, TAG kodok az univerzalis genetikai kodtol eltéréen
glutamint kddolnak, nem pedig stop-kodonok. Ez a sajatossag a diplomonad evolucio elején egyszeri eseményként
alakult ki (de a Giardia genusznal nem tapasztalhato!). Mivel a csoport monofiletikus, a fagotrof életmod tekintendd
6sinek, a szaprotrof pedig levezetettnek. A szaprotrof életmod valoszintileg szervesanyagban diis iszapban €16knél
alakult ki. A parazitizmus a Distomatida és Giardiida korében egymastol fiiggetleniil jelent meg.

A Distomatida rend

Két sejtszajuk és sejtgaratjuk van, bakterivor fagotrofok. A Hexamitidae csaladba tartozik a szabadonéld,
bakterivor Trepomonas agilis. A Hexamita fajok anaerobok, de elviselnek akar 100 pmol oxigén koncentraciot,
amit a sejtben meglevo specialis anyagcesereutak tesznek lehetévé. Az egyik ilyen anyagcsereutrol megallapitottak,
hogy az energiatermelésben nem vesz részt, mert elektrontranszportlanc elemeket (pl. citokromokat), nem lehetett
benne kimutatni, de lehetévé teszi, hogy az egysejtii rovid ideig toleralja a 1égkori oxigént, igy tobbféle habitatban
fordulhat eld. 100 umol-nal nagyobb oxigénszintnek hosszabb ideig kitéve irreverzibilis modon karosodik, majd
elpusztul.

A Spironucleidae csalad tobbsége halparazita, de a Spironucleus muris egérfélékben €él. A gazdaban letargiat,
gyengeséget okoz, nem torténik sulygyarapodas. A kdzépbél mikrobolyhai k6zott él, nem okoz sem gyulladast
sem szdvetelhalast, csupan a tapanyagfelszivas mértéke csokken. Frissen elvalasztott egereknél az alultaplaltsag
azonban halalhoz vezet. A Spironucleus torosa az atlanti tékehalban és mas tengeri halakban €10, széles, palackalak,
1048 um hosszu egysejtii. A parazitak egy része a gazda belében uszkal, mig mas, rendszerint a megnyultabb
formak a bélfalra tapadnak. Apikalis résziik latszolag egybeolvad a mikrobolyhokkal, caudalis testvégiikon egy
gylr formaju nytlvany van (torus), amelynek kdzepérdl egy visszahajlo ostor ered. Az apikalis rész egynemd,
vilagos, a citoplazma t6bbi részében sotét granulumok talalhatok. Az uszo6 formaknal a sejtszajak és a mag kozelében
jelent6s mennyiségli durva felszinii endoplazmatikus retikulum (RER) talalhato, a citoplazmaban baktériumok
figyelhetok meg. A rogziilt egyedeknél a RER redukalt, baktériumok nem mutathatok ki acitoplazmaban.

A Giardiida rend

Diplozoikusak, vagy egyetlen sejtszajuk van vagy sejtszaj egyaltalan nincsen. Evoluciojuk soran nagyon koran
elvaltak a Distomatidaktol.

Az Octomitidae csaladban a centridlum a sejt csucsi részén helyezkedik el, van sejtszaj, bakterivor fagotrofok.
Az Octomitus fajok gerincesek bélcsatornajaban élnek. Mivel nem mutatnak kiilonosebb alkalmazkodast a parazita
¢letmod iranyaban, valosziniileg korabban alakultak ki, mint a Giardia fajok, a testvércsoport masik tagja.
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4.57. abra. a) Trepomonas agilis (Hall nyoman) b) Hexamita pitheci (Hall nyoman) ¢) Spironucleus salmoni (Kudo
nyoman)

A Giardiidae csaladban a centriélumok a két sejtmag kozott vannak, nincsen sejtszaj, szaprotrofok. A Giardia
intestinalis (syn. Giardia duodenalis, vagy Lamblia duodenalis) 12—15 pm hosszl, korte- vagy cseppalaki
trofozoita, kiillonb6z6 emldsokben és az emberben él. A bélfalhoz ventralis tapadokorongjaval rogziil amely
feltételezhetden a parazitizmushoz torténd alkalmazkodas jeleként fejlodott ki, azutan, hogy a faj ratért az endozoikus
(intesztinalis) életmddra. Sz¢EIén aktomiozin fonalak talalhatok, f6 tomegét kiilonbozo sejtvazelemek, mikrotubulusok
és sajatos, u.n. mikroszalagok épitik fel, utoébbiak a mikrotubulusokhoz kapcsolédnak szabalyos elrendezddést
mutatva. A ventralis oldal kozepén egy hosszanti barazda huzodik, itt térténik pinocitézissal a taplalékfelvétel.
Osszesen 4 par ostora van, ebbdl egy par a ventralis barazdaban huzédik. Az axonémak hosszan futnak a sejtben,
miel6tt az ostor kilépne abbol (intracellularis axonémak, amelyek a sejt hosszéban szinte mindeniitt észlelhetdk).
A festett sejt jellegzetes arc-format mutat: a két sejtmag kozepén nukledluszsal, lejjebb két, u.n. medidlis test lathatd
(mikrotubulusokbdl allnak, szerepiik egyeldre ismeretlen, feltételezik, hogy a ventralis tapadokorong képzésében
vesznek valami modon részt). Elképzelhetd, hogy a faj szabadonéld Octomitus-szerii 6sokbol alakult ki, az elvalas
valahol a diplokariotikus (vagyis kétsejtmagvu) allapot megjelenése idején lehetett.

A fert6zés négysejtmagvi cisztakkal torténik. A kitokozodas a patkobélben zajlik a gyomor savas pH-ja inditja
be. In vitro savas kezelésre 5—10 perc miilva észlelhetd az ostormozgas és a trofozoita hamarosan kibujuk a cisztabol.
A cisztafal felrepedését proteazok mitkddése valtja ki. A kitokozoddott trofozoita citokinézisen megy at, ami ebben
az esetben sejtosztodast jelent magosztodas nélkiil és ez a folyamat kettd, kétmagvii trofozoitahoz vezet. Mozgasuk
jellegzetesen hullimzo, de a sejtek tobbsége a duodenum és az éhbél epitéliumahoz tapad. A trofozoitakat ritkan
lehet a székletbdl kimutatni, leginkabb csak erds hasmenés idején. Szaporodasa osztddassal torténik, mindkét
sejtmag osztdodik, igy a citokinézist kdvetden kétmagvu lednysejtek jonnek létre. A két sejtmag szerepe azonos.
Cisztaképzés soran a sejt legdmbolyodik, elvalasztja a cisztafalat és citokinézis nélkiil sejtmagosztodason
(kariokinézis) megy at. A négy mag a ciszta anterior részén talalhatd. A tapaddkorong és az ostorok eltiinnek, de
megmaradnak az intracellularis axonémak ¢és a medialis testek. El6bbiek alapjan a ciszta konnyen
megkiilonboztethetd mas cisztaktol. A széklettel {iriild cisztak akar hadrom honapig is életképesek maradnak
megfeleld hdmérséklet és nedvességtartalom mellett.

6 morfologiai faj és mintegy 40 de nem bizonyitottan valid Giardia filotipus ismert. Morfoldgiailag nem kiilonithet6k
el egymastol, csak a gazdaspecificitds ismeretében vagy molekuldris modszerek segitségével. Emberben két
genotipus ismert, ezeket (18S rRNS génszekvencia alapjan) jelenleg A és B néven kiilonitik el, de sem virulenciajuk,
sem gyakorisaguk, sem morfologiajuk alapjan nem kiilonithetdk el.

A Giardia intestinalis emberben a kozépbél felsé szakaszan fordul el6. Vilagszerte elterjedt, a bélbdl kimutathatod
leggyakoribb egysejtiiek egyike, egyben a legrégebben ismert intesztinalis protozoon. Evente a viligon mintegy
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200 millidan fert6zédnek Giardiaval. A fertézés non-invaziv és gyakran tiinetmentes. Tiinetei (szimptémas
giardiasis) akut vagy kronikus hasmenés, esetleg mas gasztro-intesztinalis tiinetek. Gyerekek korében nagyobb
gyakorisaggal fordul el6. A lappangasi id6 tobbnyire 1-2 hét. Az akut fazis 3—4 nap alatt sok esetben magatol
megszlnik, ilyenkor nem mindig deriil fény a korokozora. Vér és nyalka nem kiséri a székletet. Egyéb tiinetei:
puffadas, kellemetlen, kénes szagt bofogés, gorcs, étvagytalansag, sulycsokkenés. A székletben feltiind mennyiségii
zsir lehet a rossz tapanyagfelszivas kovetkezményeként. A kronikus fertdzés ritkan akar évekig is eltarthat. A
bélhdm mikrobolyhait karosithatja a korokozo, kiilonb6zé enzim deficienciakat (pl. laktaz-) eldidézve. Utobbi
laktoz érzékenységhez vezet, ami egy ideig a giardiasis megsziinését kovetden is fennmaradhat. A kezelés
metronidazollal, tinidazollal stb. torténik. A fertézés megelézése a magas foku személyes higiéné betartasaval és
a tiszta ivoviz fogyasztasaval lehetséges. A fertdzés tobbnyire szennyezett ivovizzel bejutd cisztakkal torténik.
b

4.58. abra. A Giardia intestinalis intesztinalis korokozé a) a trofozoita alulnézetbdl b) egy trofozoita szintén
alulnézetbdl a bélham feliiletén, tovabba téle balra a tapadokorong nyoma a bélham feliiletén: a tapadas helyén
karosodtak a mikrobolyhok (a felvételen apro pontok) (forras: CDC / Dr. Stan Erlandsen a — 11643, b — 11647, ¢
- 11638)

Az Enteromonadia alosztaly
Monozoikusak, sejtszajuk nincs, egy sejtmagjuk €s négy ostoruk van (mintha egy Octomitust megfeleznénk).

Az Enteromonadida rendnek koriilbeliil 15 faja ismert, nem patogén intesztinalis egysejtiieck emberben és mas
gerincesekben. A cisztak fertdznek, amelyek a fert6zott gazdabol a széklettel iiriilnek. A szabad ostorok szama
redukalt.

Az Enteromonas fajok kiilonféle gerincesekbdl ismertek (pettyes gbte hazinyul). A ventralis sejtfelszin kétharmadan
végightizddo bardzda sejtszajként mitkodik. Fagocitozissal baktériumokat fogyasztanak. A kariomasztigont Ggy
néz ki, mint egy diplozoid fele; elképzelhetd, hogy az egyik legdsibb diplomonadida. A diplozoikus szervezddés
atmeneti formakat mutat a genusznal, van, ahol szimmetrikus a két fél, mashol nem.

A Caviomonas mobilis-t egerek, tengerimalacok vakbelébdl izolaltak. Az egyik bazalis testrdl ered ostor, a masikrol
nem. A bazalis testek a sejtmag feliilletén elhelyezkedd mélyedésben foglalnak helyet, akarcsak mas
enteromonad/diplomonad egysejtiicknél. Az endoplazmatikus retikulum redukalt (szamos kicsi vezikula formajaban
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van jelen). Nincs elkiiloniilt sejtszajuk, a sejt pinocitozissal és fagocitozissal taplalkozik. Valodi, fallal rendelkez6
ciszta helyett pszeudocisztajuk van, amelyben az ostor a sejt belsejébe fordul be.

A Retortamonadea osztaly

Két par kinetoszomajuk szinte a sejtmag feliiletén helyezkedik el. 1-2 sejtmagjuk lehet. Harom el6l eredo és elére
iranyul6 ostoruk mellett egy visszahajlo ostoruk egy mélyedésben fut, ez egyben a sejtsz4j teriilete is. Endozoikus
¢letmoduak, vagy (csekély szamban) szabadonélok, ekkor anoxikus él6helyeken talalhatok. Kicsiny, 5-20 pm
méretl egysejtiiek. Gerinctelen és gerinces gazdakban egyarant el6fordulnak és a cisztaval fertéznek. A trofozoita
a bélcsatornaban ¢él, baktériumokkal taplalkozik. Az artalmatlan kommenzalistak mellett hasmenést okoz6 fajok
is ismertek, mint a Chilomastix gallinarum haziszdrnyasokban.

A Chilomastix mesnili intesztinalis kommenzalista az emberben, tehat nem patogén. A fertézés székletbdl szarmazo
cisztakkal torténik. Hagyomanyos kimutatasa a székletben lathatd ostoros alakok és cisztak segitségével torténik.
Az egymagvu, citrom alaku cisztak altalaban hasmenéses székletben figyelheték meg, egyik végiikon kis kiemelkedés
van. A trofozoitak a vastagbélben és a vakbélben élnek. A testhossz felét-harmadat kitevd sejtszaj hosszukas. A
faj jelenléte rossz személyes higiénére utal és vele egyiitt mas, akar korokozod intesztinalis protozoonok jelenléte

sem zarhato ki.
&

4.59. abra. A Metamonada torzs egyes képviseldi a) Enteromonas hominis (Kudo nyoman) b) Retortamonas
gryllotalpae (Hall nyoman) ¢) Chilomastix mesnili (forras: CDC PHIL 14793)

A Retortamonas fajok kiilonbozo rovarlarvak (egyenesszarnyuak, poloskak, tegzesek, bogarak, legyek) valamint
kiilonbozo gerincesek bélcsatornajabol (kétéltiiek és hiillok utdbelébdl, emldsok vakbelébdl) ismertek.

A Parabasalia foosztaly

Tobbnyire egymagvuak, ostoraik szama nulla és tobb tizezer kdzott ingadozik. A primitiv formaknal 4 ostor
talalhato: 3 eldre iranyul, 1 hatra, ezt az ostorszerkezetet Monocercomonas-tipusnak nevezik. A visszahajlé ostor
mer6legesen ered a masik harom eredésére. A flagellaris apparatus igen jellegzetes: a négy bazalis testrdl kiilonféle
rostos fiiggelékek erednek, horogszertiek vagy vagy szigmoid lefutastak. Ez az alapvet6 elrendez6dés az elsé négy
bazalis testnél figyelhetd meg.

Ko6z06s apomorf bélyegiik a parabazalis test nevi organellum amely az él6vilagban ismert legnagyobb ciszterna-
szamu Golgi-késziilék, maximum 30 ciszternaval. A Golgi-késziileket az alapi testb6l eredd mikrotubularis
fibrillumok (U.n. parabazalis rostok) veszik kdriil. Rendszerint két parabazalis rost csatlakozik egy bazalis testhez.
(szamuk sokszorozodhat, példaul a sokostorosoknal (Hypermastigea).

Van axostyl (tengelypalca), de merev, nem pedig mozgékony mint az Oxymonadea-nal. Egyes csoportoknal szamos
tengelypalca van, masoknal eltiinik. A pelta-axostyl komplex A tengelypalca gyakran dsszekapcsolodik az apikalis
sejtfelszin mentén futd merevitéképlettel (pelta). Sokaknal hidrogenoszomak vannak. Elkiiloniilt sejtszajuk nincs,
a fagocitdzis a sejt barmely pontjan torténhet. Szinte valamennyien endozoikusak, baktériumokat €s szerves
tormeléket fogyasztanak a bélcsatornaban és mas bels6 terekben. Fontos parazitak vannak koztiik.

Rendszeriik a filogenetikai ismeretek és a morfologiai tulajdonsagok dsszevetése nyoman erdsen valtozoban van,
de még nem kiforrott, ezért a fontosabb csoportok egy hagyomanyos rendszervaz szerint kertilnek ismertetésre.
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A Trichomonadea osztaly

4-6 ostoruk van, kicsik (5-25 pm), van ahol csak 2 ostor van, vagy egy sincs. Az ostorok szama, ezen belill a
szabad ostorok szama genuszra jellemz0d, egy ostoruk altaladban hullamzohartyat képez. A Monocercomonas és a
Trichomonas fajoknal 3+1, a Pentatrichomonas fajoknal 5+1, a Tritrichomonas fajoknal 4+1 ostor van. Az axostyl
hosszu és egy kaudalis nylvanyban végzddik, amellyel a sejt rogziilhet; vannak koztiik sokostorosok (polimonadalis
szervez6dés): a mozgast egy kontraktilis palca segiti eld, a costa, és a visszahajld ostor hullaimzoéhartyat képezhet
(Trichomonas).

Az allati és human korokozo Trichomonas fajok morfologiai elkiilonitésénél a parabazalis test mérete,
elhelyezkedése, sejtmaghoz viszonyitott helyzete fontos szempontok.

A Trichomonas vaginalis a vilagon a legnagyobb jelent6ségli nem virus jellegti, szexualis uton terjed6 korokozo.
Az emberi urogenitalis rendszerben, féleg az ivari kivezetdjaratokban €1, nyalkahartyakon, folyast, nyalkaképzodést
valt ki, gyulladas kiséretében. Non-invaziv patogén, azaz, nem hatol be a gazdasejtbe, az epitélium sejtek a kérokozo
citotoxikus hatasa révén karosodnak és pusztulnak el. A citotoxikus hatast a hamhoz kapcsolodd Trichomonas
sejtek hozzak 1étre. A Trichomonas vaginalis sejtkarositd hatasanak 1épései soran eldszor 1étrejon a parazita és a
gazda kozotti sejtadhézid, majd nagyszamu parazita csoportosulasa figyelhetd meg a sejtek felszinén. Ezt kovetden
a gazdasejt membranjaban elvaltozasok kovetkeznek be, végiil a parazita és a gazda sejthartyai fuzionalnak és
bekovetkezik a gazda membransejtjének lizise. Sejtpusztito hatast csak a rogziilt sejtek fejtenek ki. A Trichomonas
vaginalis r0gziilése a gazdasejthez a hullamzohartyaval ellentétes oldalon torténik. A lappangasi id6 emberben
négy nap és egy honap kozott van. Tiinetei férfiakban gyengébbek, mint nékben, ahol mindig a menstruaciot
kovetden er6sddnek meg, viszketd, égetd érzéssel, kellemetlen szagu, sziirkés vagy zold valadékkal kisérve. Ahogy
a folyamat kronikussa valik, a folyas er6ssége csokken. A férfiak tobbsége tiinetmentes, a fert6zés leginkabb a
prosztataban s a huigycsében valosul meg. Metronidazollal és tinidazollal kezelik.

A Trichomonas hominis az egyetlen intesztinalis faj az emberben, kronikus hasmenést okozhat. A Trichomonas
gallinae: madarakban, foként a szajiireg, garat, nyeldcs6 begy nyalkahartyajan fordul el6. A Tritrichomonas foetus
a szarvasmarhak elhullasat okozza. Fedeztetés soran terjed, ivarzasi zavarokat okoz, a tehenck elvetélhetnek,
medddek lesznek. A korabban két kiilon fajként leirt Trichomonas suis €s Trichomonas foetus azonos fajnak
bizonyult. A Trichomonas suis-t a hazisertés orriiregéb0dl és a bélcsatorna gyomor utani szakaszabol, mig a
Trichomonas foetus-t a szarvasmarha urogenitalis traktusabol irtak le eredetileg. Keresztfertézések is bizonyitottak,
hogy nincs gazdaspecificitas. Rossz higiénés kornyezetben egyiitt tartott sertés és szarvasmarha kozott torténhet
meg az atadas, a parazita a marha vizeletével érintkez6 talajbol a foldet turkalo disznd orraba, majd bélcsatornajaba
jut.

A Dientamoeba fragilis csak amoboid formaval rendekezik, korabban tévesen az Entamoeba rokonsagaba soroltak.
Az emberi bélcsatornaban €l, de nem patogén. A sejtek 40-80%-nal két sejtmag lathato, a tobbinél egy. A két
sejtmag az osztodas felfiiggesztett stadiumanak tekinthetd, amit késve kovet a citokinézis.

A Histomonas meleagridis fajnal szintén csak amoboid alak ismert. Haziszarnyasokban enterohepatitiszt okoz, a
kérokozonak komoly gazdasagi jelentGsége van.
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4.60. abra. a) Dientamoeba fragilis (festett készitmény, forras: CDC 423/ Dr. Mae Melvin) b) egy pulyka majanak
felszinén lathato vilagos foltok jelzik a Histomonas meleagridis fertézottséget (forras: NWHC USGS, Milton
Friend) ¢) Coronympha clevelandi (Hall nyoman) d) Trichomonas vaginalis (festett készitmény, forras: CDC PHIL
5238) e) €16 Trichomonas vaginalis egysejtiiek (faziskontraszt eljaras, forras: CDC) f) a Trichomonas vaginalis
testfelépitése (Kudo nyoman)

A Devescovinidae csaladba tartozo Mixotricha paradoxa termeszekben él, szabalyosan elhelyezkedd Spirochaeta
baktériumok rogziilnek a sejt felszinén, ezek segitségével mozog, a 4 ostor csupan a taplalékot sodorja az egysejtii
felé.

A Calonymphidae csalddban sok sejtmag és ezzel egyiitt sok kariomasztigont jellemzd, vagyis minden egyes
maghoz tarsul a Monocercomonasra jellemz6 struktira: tobb csoportban elhelyezkedd ostorok, axostylek, parabazalis
testek, ezt nevezik polimonadalis szervezédésnek. Kizarolag termeszek (Kalotermitidae) bélcsatornajaban élnek,
xilofagok és baktériumfalok (Calonympha, Coronympha).

A Hypermastigea osztaly

Egyetlen sejtmagjuk van. A sejt anterior részén rengeteg ostor ered. Az ostorok hullamzé mozgast végeznek,
eredhetnek egy kozos bemélyedésbol vagy szabalyos spiralis, ill. hosszanti sorokban boritjak a sejtet. A parabazalis
testek szintén megsokszorozodnak, ill. dusan elagaznak, az axostylek egyetlen egységet képeznek, vagy teljesen
Ossze is olvadnak. A diktioszomak altaldban jol lathatéak fénymikroszkoppal is, mint megnyult képletek.
Hidrogenoszomaik vannak.

Csoétanyokban, 6sibb termeszekben élnek, tobbnyire elkiiloniilt erjesztékamrakban. Szamos intra- és extracellularis
szimbionta baktériumuk van (kdztiik spirochaetak is), ezek végzik a celluloz lebontasat.

A molekularis filogenetikai vizsgalatok arra utalnak, hogy a xilofag rovarokkal valo egyiittélés még a csdtanyok
¢és termeszek mai csoportjainak kialakulasat megelézéen a kozos rovardsben tortént meg (Gile és mtsai 2010). A
csoport molekularis filogenetikai vizsgalata némiképp atrajzolta a fenti két osztaly viszonyéat. (Noda és mtsai 2009)

207

http:// www.renderx.com/


http://www.renderx.com/
http://www.renderx.com/reference.html
http://www.renderx.com/tools/
http://www.renderx.com/

render

A protisztak rendszeres attekintése

3 ¥
] I-'i."'i.l.l--"-'.\I L |
1
i,
: ‘,:.-‘I-.fh__ 4
at Ly o N L
e A ey
BT T d
¥ 1-_
& .
a b e
&
.
Y
'
1 ""'\._
h H '! 5
Fu
[]
:
s | e

4.61. A Hypermastigea képvisel6i a) Trichonympha campanula b) Stephanonympha sylvestri c) Teratonympha
mirabilis d) Staurojoenina assimilis €) Spironympha porteri (forras: a-c - Calkins, d - Hall, e - Kudo nyoman)

Az Anaeromonada altorzs

Citologiai vizsgalatok szerint ebben a csoportban mas méodon vezethetd le a sejtszaj eltlinése, mint a Trichozoa
altorzsnél. A molekularis torzsfakon is 6nallod kladot képez.

Az Oxymonadida rendbe intesztinalis egysejtliek tartoznak. Egy vagy sok kariomasztigontjuk van, amelynek
alkotoelemei a sejtmag, a két par ostor, a preaxostylaris lemez és az axostyl (parakristalyos szerkezeti, tobbeknél
kontraktilis). Az eliils6 ostor visszahajlik, azaz rekurrens ostor vagy a sejt oldaldhoz simul, tobb is lehet beldle. A
bazalis test parokat egy 0sszetett, parakristalyos szerkezetii preaxostylaris lemez valasztja el, az axostyl az eliilsé
preaxostylaris lemezbdl vagy annak kozelébdl ered és egymadssal 6sszekapcsolt, parhuzamosan lefuté mikrotubulus
kotegekbdl all. Rendszerint jelen van egy eliilsé mikrotubulusokbdl 4116 merevitd képlet, az ti.n. pelta is. Sok fajnal
megtalalhat6é egy anterior helyzetli kapaszkodokésziilék, amely szintén mikrotubulusokbdl all, a rostellum. A
rostellum segitségével rogziilhet a sejt a rovar gazda bélfalahoz. A taplalékfelvétel fagocitozissal és pinocitdzissal
torténik, de nincsen elkiiloniilt sejtszajuk. Sok kimondottan xilofag faj van koztiik. Tartalék tapanyagként glikogént
halmoznak fel. Osztddas soran az anyasejt axostylje depolimerizalodik. Néhany fajnal ivaros folyamat is ismert.

Minden faj endokommenzalista vagy szimbionta, egy genusz kivételével rovarokban élnek példaul xilofag
rovarlarvakban. A Monocercomonoides fajok nem csak rovarokban, hanem gerincesek bélcsatorndjaban is
eléfordulnak. Az atvitel gazda egyedrdl egyedre, ill. a generaciok kozott cisztaval vagy a trofikus alakkal torténik.
Ot csaladjuk koziil a Polymastigidae a legprimitivebb testfelépitésti.

Egyes csoportoknal a fejlédésmenet sordn jelentés morfogenezis jatszodik le, tobb ilyen fajt korabban kiilon
taxonnak véltek. A Pyrsonymphidae csaladban a Pyrsonympha fajok kozott a ,,fiatal” egyedek osztddas utan nem
sokkal csupan 4 ostorral rendelkeznek, kicsik és mozgékonyak, a béltartalomban tszkéalnak. Bizonyos id6 elteltével
atalakulnak nyolcostoros alakka, amely apikalis rostellummal rogziil a bélfalhoz, mérete akar tizszerese is lehet
az el6zo alakénak. Az atalakulas inkomplett sejtosztodassal valosul meg (endomitozisok sorozataval), mikdzben
a sejt ploidiaszintje is ndvekszik. Amikor a termesz vedlik, a rogziilt sejtek levalnak és tobbszords sejtosztodas
kozepette érik el az eredeti ploidiaszintet. A termesz a vedlés befejeztével megeszi a levedlett utobél tartalmat, igy
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keriilnek vissza a szimbiontak a szervezetébe. Azon Oxymonadidaknal, ahol ivaros folyamat is lejatszodik, az
altalaban a gazda vedlésével dsszehangoltan torténik.

4.62. abra. Az Oxymonadida képvisel6i a) Monocercomonoides pilleata b) Oxymonas dimorpha ostoros alak c)
Oxymonas dimorpha ostor nélkiil, rostellummal d) Dinenympha fimbriata (forras: a — ¢ Hall, d - Calkins nyoman)

4.11. Protista incertae sedis

Az incertae sedis a taxondmiaban bizonytalan taxonémiai helyzetiit jelent. Az utdbbi évtizedben minimalisra
csokkent azoknak a protisztdknak a szdma, amelyek rokonsagi viszonyair6l semmi kozelebbit nem tudunk. Néhany
kisebb egysejtii csoport helyzete még mindig bizonytalan, nem tudni, hogy helyezhetdk el a 7 szupercsoport kozott
vagy azokon beliil. A metagenomikai vizsgalatok soran napjainkban is jelennek meg teljesen 11j, ismeretlen eukariota
kladok.
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5. fejezet - Videodk

1. Paramecium szik kézelrol

2. Paramecium liktetd tr6cske faziskontraszt

3. Cochliopodium total

4. Cochliopodium kuaszik

5. Blepharisma testi csillozat

6. Blepharisma 0sz6 egyedek

7. Dileptus konjugacio

8. Paramecium szajmezd és testi csillozat
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Videdk

9. Paramecium szajmez0

10. Protoperidinium iszik

11. Stentor coeruleus

12. Tintinnida Gszik

13. Vorticella szirdget
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7. fejezet - Az illusztraciok forrasai

A vonalas abrak, videok a szerzé munkai.

Egyes protisztakat abrdzol6 vonalrajzok kozkincsnek szamitd régi irodalombdl lettek atalakitva, ezek eredetiben
szabadon hozzaférhetdk a Biodiversity Heritage Library oldalain. www.biodiversitylibrary.org PL.:

Chatton E (1920): Les Pe’ ridiniens parasites: morphologie, reproduction, ethologie. Arch. Zool. Exp. Gen.
59:1—475

Haeckel E.: Die Radiolarien. (Rhizopoda Radiolaria). Atlas von 35 Kupfertafeln
Reimer, Berlin, 1862

Haeckel E. (1887): Report on the Radiolaria collected by H.M.S. Challenger. In: Report on the Scientific Results
of the Voyage of H.M.S. Challenger during the years 1873-1876. Zoology, 18:1-1803

Schultze F.E.: Rhizopodenstudien. I.: Archiv fiir mikroskopische Anatomie, 10: 328-350, 1874

Az animaciokat Béres Tibor készitette.

Ahol mas megjeldlés nincs, a fényképek a szerzo felvételei.

A fényképek egy része a Creative Commons “By” (,,Nevezd meg!”) vagy “Non-Ccmmercial” licence al4 tartozik.
Egy masik résziik a Public Domain, azaz a kdzkincs része.

A konkrét forrasok az adott képeknél lettek feltiintetve.

A Public Domain képek forrasai

The Cell: An Image Library (kizardlag public domain licenc alapi képek lettek felhasznalva) -
http://www.cellimagelibrary.org

United States Department of Agriculture - http://www.ars.usda.gov/Main/docs.htm?docid=11018

U.S. Geological Survey National Wildlife Health Center - http://www.nwhc.usgs.gov/publications/field manual/

Dartmouth College, Electron Microscopy Images - http://www.dartmouth.edu/~emlab/gallery

Wikimedia Commons - http://commons.wikimedia.org/wiki/Main_Page

Dr. Thomas L. Wellborn, Jr. képgytlijteménye - http://training.fws.gov/fishparasites/ich05.html

A Creative Commons ,,Nevezd meg!” (CC By)
és CC By-NC megjelolésii képek forrasai

NASA EOSDIS Rapid Response, Gallery - http://lance-modis.eosdis.nasa.gov/cgi-bin/imagery/gallery.cgi
WHO Mediacentre Copyright: WHO/P. Virot - http://www.who.int/mediacentre/multimedia/2002/eth_water/en

CDC DPD (Centers for Disease Control and Prevention, Division of Parasitic Diseases and Malaria, Laboratory
Identification of Parasites of Public Health Concern) - http://www.dpd.cdc.gov/dpdx/default.htm;
http://dpd.cdc.gov/dpdx/images/Parasitelmages/A-F/Balantidiasis/Bcoli_troph wtmt2 OR.jpg)

Tree of Life Web Project - http://tolweb.org/Eukaryotes/3

PLoS (Public Library of Science) folyoiratok - http://www.plos.org/publications

Cikkekbol kiemelt abrak forrasai:
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Konyvjelzdk a szaporodashoz kapcsolddo fogalmakhoz (S)

agamogonia — diploid, ivartalan szakasz a nemzedékvalto fejlodésmenet soran, melynek a meiodzissal szakad vége
agamont — az agamogonia (diploid, ivartalan szakasz) soran l1étezd sejt

anizogdmia — kiilonboz6 alaku ivarsejtek

autogamia — a zigota egyetlen egysejtii meidzisa soran keletkezett leanysejtmagvak egyesiilésével jon 1étre
gametogonia — a a csucsszerves sporasoknal skizogoniat kdvetden a zigota kialakulasaig tartd ivaros szakasz

gamogoénia — haploid, ivaros szakasz a nemzedékvalto fejlddésmenet soran, amelynek soran ivarsejtek képzddnek,
a folyamat az ivarsejtek 6sszeolvadaséaval ér véget
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gamont — a gamogonia (haploid, ivaros szakasz) soran az ivarsejtképzo sejt
heterofazisos nemzedékvaltakozas — ivartalan és ivaros nemzedékek valtakozasa

heterokariotikus allapot — egy egysejtiiben eltéré6 DNS-tartalm@i sejtmagvak talalhatok. A valdsagban a
magdimorfizmus soran beszélhetiink heterokariotikus allapotr6l, amikor egy teljes genomot tartalmazé mikronukleusz
és a vegetativ folyamatokhoz sziikséges géneket sok kdpiaban tartalmazo makronukleusz van a sejtben

heteroxenikus — gazdavalto
kopulacid — ivarsejtek egyesiilése

magdimorfizmus — kétféle DNS-tartalmu sejtmag talalhatd az egysejtiiben. A mikronukleusz a teljes genomot
tartalmazza, a makronukleusz a vegetativ folyamatokhoz sziikséges géneket, de azokat sok kopidban. A csillésoknal
¢és néhany foraminifera csoportban jellemzé.

makrogaméta — noi jellegii ivarsejt

makrogamont — néi jellegl ivarsejtképzé sejt, amelybdl makrogamétak jonnek 1étre.

megaloszféras vaz — nagy kezd6kamras foraminifera vaz, az ivartalan szakasz soran (agamogonia) jellemz6
merogonia — a skizogonia elnevezése szamos belso €16skddonél (Apicomplexa, Microsporidia)

meront — a hasaddsos osztodast megeldzden kialakul6 fazisa a sejtnek, amely képes a hasadésos sejtosztodasra, a
skizont elnevezése szamos bels6 €l6skodénél (Apicomplexa, Microsporidia)

merozoita — a skizogdénia/merogénia eredményeként keletkezett sejt

mikrogaméta — himjellegti ivarsejt

mikrogamont — himjellegii ivarsejtképzo sejt, amelybol mikrogamétak jonnek létre.

mikroszféras vaz — kis kezd6kamras foraminifera vaz, az ivaros szakasz soran (gamogoénia) jellemzd

oociszta — a csucsszerves sporasoknal a sporogonia soran a zigotabol elsoként kialakulo képlet, benne jatszodik
le a meidzis

ookinéta — mozgasra képes oociszta
prolokulusz — foraminiferaknal a kezdékamra, amely a tobbkamras vaznal legelszor alakul ki

skizogonia — hasadasos sejtosztodas, amelynek soran sok mitozis koveti egymast anélkiil, hogy kdzben a sejtosztodas
is megtorténne

skizont — a hasadasos osztddast megeldzden kialakulo fazisa a sejtnek, amely képes a hasadasos sejtosztodasra

sporogonia — a csucsszerves sporasok fejlédésének egyik szakasza, amelynek soran a zigotabol végiil sporozoita
alakul ki

trofozoita — taplalkozo sejt
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Acanthamoeba castellani
Acanthamoeba culbertsoni
Acanthocystis turfacea
Acanthometra

Acineta

Acrasis

Actinobolina radians
Actinomma inerme
Actinomma sol
Actinophrys sol
Actinosphaerium eichhornii
Alexandrium
Allogromia laticollaris
Allovahlkampfia
Amoeba proteus
Amphidinium wigrense
Amphistegina gibbosa
Amphitrema

Andalucia

Anisonema
Aplanochytrium
Apodera vas

Arcella conica

Arcella dentata

Arcella discoides
Arcella intermedia
Arcella megastoma
Arcella rota

Arcella vulgaris
Archerella flavum
Askenasia volvox
Assulina

Astasia

Asterionella
Astrammina rara
Astrammina triangularis
Babesia bigemina
Babesia caballi
Babesia canis

Babesia divergens
Babesia microti

Blastodinium hyalinum
Blepharisma japonicum
Blepharisma undulans
Bodo

Bonamia

Botrydium
Buddenbrockia plumatellae
Caenomorpha
Cafeteria

Calonympha
Capsaspora owczarzaki
Carchesium
Carpediemonas
Caullerya mesnili
Caviomonas mobilis
Centropyxis aculeata
Ceratium bucephalum
Ceratium fusus
Ceratium hirundinella
Ceratium horridum
Ceratium macroceros
Ceratium pentagonum
Ceratocorys horrida
Cercomonas longicauda
Challengeria cyrtodon
Challengeria thomsoni
Challengeria tridens
Chaos carolinense
Chilodonella
Chilomastix gallinarum
Chilomastix mesnili
Chilomonas
Chlamydomonas reinhardtii
Chlorarachnion reptans
Chlorella variabilis
Chlorella vulgaris
Chromera velia
Chromulina pascheri
Clathrella

Clathrulina elegans
Climacostomum virens
Coccolithus wallichi
Cochliopodium bilimbosum
Codonella cratera
Codosiga

Coleps

Collozoum inerme
Colpoda steini
Colpodella
Coptotermes formosanus
Coronympha clevelandi

Balamuthia mandrillaris Crithidia
Balantidium coli Cryothecomonas
Bicosoeca lacustris Cryptobia
Bigelowiella longifila Cryptosporidium muris
Bigelowiella natans Cryptosporidium parvum
Biomphalaria glabrata Cyanidoschizon merolae
Blastocystis hominis Cyanopora paradoxa
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Cyathobodo

Cyclidium
Cycloclypeus carpenteri
Cycloposthium bipalmatum
Cyclospora

Cytauxzoon
Dermocystidium
Dictyocha fibula
Dictyocha speculum
Dictyocoryne
Dictyocysta elegans
Dictyostelium discoideum
Didinium nasutum
Dientamoeba fragilis
Difflugia acutissima
Difflugia amphoralis
Difflugia corona
Difflugia distenda
Difflugia elegans
Difflugia microclaviformis
Difflugia oblonga
Difflugia pyriformis
Dileptus margaritifer
Dinenympha fimbriata
Dinophysis acuminata
Dinophysis caudata
Dinophysis fortii
Diplonema

Dissodinium

Distigma

Duboscquella tintinnicola
Dunaliella salina
Durinskia

Ebria

Eimeria bovis

Eimeria maxima
Eimeria tenella

Eimeria ziirnii
Elphidium

Emiliania huxleyi
Encephalitozoon cuniculi
Entamoeba coli
Entamoeba dispar
Entamoeba gingivalis
Entamoeba histolytica
Entamoeba moshkovskii
Enterocytozoon
Enteromonas hominis
Entodinium

Epalxella
Eucecryphalus
Euduboscquella
Euglena gracilis
Euglena sanguinea
Euglypha acanthophora
Euplotes patella
Euplotes aediculatus
Euplotes crassus

Euplotes minuta
Euplotes octocarinatus
Euplotes raikovi
Euplotes uncinatus
Euplotes vannus
Filoreta

Flamella

Folliculina

Frontonia

Fucus

Fumarolamoeba
Gambierdiscus toxicus
Geleia

Geminigera

Giardia intestinalis
Globigerina murrayi
Glugea

Goniomonas
Gonyaulax spinifera
Gregarina blattarum
Gromia oviformis
Guillardia
Gymnodinium acidotum
Gyrodinium

Gyromitus
Haemogregarina
Halteria grandinella
Haplocaulus
Haplosporidium raabei
Hartmannella rhysodes
Hedriocystis

Heleopera sylvatica
Helicosporidium
Herpetomonas
Heteromita
Heterophrys myriapoda
Heterosigma

Hexamita meleagridis
Hexamita pitheci
Histioneis

Histomonas meleagridis
Holophrya
Homalozoon
Hyalodiscus
Hyalosphenia
Hymeniastrum euclidis
Hyphochytrium catenoides
Ichthyobodo
Ichthyophonus
Ichthyophthirius multifilis
Iodamoeba buetschlii
Isospora

Katablepharis
Kofoidinium pavillardii
Labyrinthula
Lacrymaria olor
Lagenophrys
Leishmania aethiopica
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Leishmania donovani
Leishmania infantum
Leishmania major
Leishmania tropica
Lepididinium
Leptomonas
Leptophrys
Leukarachnion
Litonotus

Lituola nautiloides
Lotharella

Lotharella globosa
Loxodes magnus
Malawimonas
Mallomonas
Marginopora
Marinamoeba
Maristentor dinoferus
Mastigamoeba
Mastigella
Mayorella
Merodinium
Mesostigma viride
Metchnikovella
Metopus
Micractinium reisseri
Miliola seminulum
Minchinia

Ministeria
Mixotricha paradoxa
Monocercomonas

Monocercomonoides pilleata

Monocystis
Multicilia
Myrionecta rubra
Myxobolus bramae
Myxobolus cerebralis
Naegleria fowleri
Naegleria gruberi
Nannochloropsis
Nassula ornata
Nebela caudata
Nebela collaris
Nebela martiali
Neoparamoeba
Neovahlkampfia
Noctiluca scintillans
Nosema apis
Nosema bombycis
Nosema locustae
Nuclearia
Nummulites
Nyctotheroides
Nyctotherus ovalis
Ochromonas
Octomitus

Opalina ranarum
Opercularia

Ornithocercus
Ostreococcus tauri
Oxymonas dimorpha
Oxyrrhis marina
Paleoleishmania proteus
Paramecium bursaria
Paramecium caudatum
Paramecium tetraurelia
Paramoeba
Paramphitrema
Paravahlkampfia francinae
Paulinella chromatophora
Pelagomonas

Pelomyxa palustris
Peneroplis
Pentatrichomonas
Peranema trichoporum
Percolomonas

Peridinium

Perkinsiella amoebae
Perkinsus marinus
Peronospora

Pfiesteria piscicida
Pfiesteria shumwayae
Phalansterium
Phreatamoeba balamuthi
Physarum

Phytomonas
Phytophthora infestans
Pinguiococcus
Placocysta

Plagiopyla
Plasmodiophora brassicae
Plasmodium berghei
Plasmodium chabaudi
Plasmodium cynomolgi
Plasmodium falciparum
Plasmodium knowlesi
Plasmodium malariae
Plasmodium ovale
Plasmodium ovale curtisi
Plasmodium ovale wallikeri
Plasmodium reichenowi
Plasmodium vivax
Plasmodium yoelii
Plasmopara viticola
Platyreta
Pleurochloridella
Pleuronema
Pompholyxophrys
Prorocentrum concavum
Prorodon
Protoperidinium steinii
Protoperidinium vorax
Protospongia haeckeli
Prototheca wickerhamii
Prototheca zopfii
Prymnesium parvum
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Psalteriomonas lanterna
Pseudobodo
Pseudochattonella farcimen
Pseudodifflugia
Pseudomicrothorax
Pseudovahlkampfia
Pterocanium trilobum
Pyrophacus horologicum
Pyrsonympha

Pythium dictyosporum
Pythium insidiosum
Pyxicola

Quadrulella quadrigera
Quinqueloculina
Reticulomyxa filosa
Retortamonas gryllotalpae
Rhinosporidium seeberi
Rhizosolenia styliformis
Rhogostoma
Rhynchomonas nasuta
Rhynchopus

Rotaliella heterokaryotica
Saccamoeba

Sappinia diploidea
Saprodinium caudatum
Saprolegnia parasitica
Schizocladia ischiensis
Schyzochytrium
Schyzotrypanum
Solumitrus
Spatulodinium pseudonoctiluca
Sphaerothecum destruens
Spirochona gemmipara
Spironucleus muris
Spironucleus salmoni
Spironucleus torosa
Spironympha porteri
Spirostomum ambiguum
Spirostomum teres
Spirotrichonympha
Spirulina

Tetrahymena pyriformis
Tetrahymena thermophila
Tetrahymena tropicalis
Tetramastigamoeba
Tetramitus rostratus
Textularia

Thalassiosira pseudonana
Thaumatomonas
Thecamoeba

Theileria parva

Thuricola

Toxoplasma gondii
Trepomonas agilis
Triactinomyxon ignotus
Trichodina pediculus
Trichomonas gallinae
Trichomonas hominis
Trichomonas suis
Trichomonas vaginalis
Trichonympha agilis
Trichonympha campanula
Triloculina

Trimastix pyriformis
Trimyema

Trinema enchelys
Tripalmaria
Trithigmostoma
Tritrichomonas foetus
Trochammina inflata
Trypanosoma brucei brucei
Trypanosoma brucei gambiense
Trypanosoma brucei rhodesiense
Trypanosoma carassii
Trypanosoma congolense
Trypanosoma cruzi
Trypanosoma equiperdum
Trypanosoma evansi
Trypanosoma lewisi
Trypanosoma major
Trypanosoma rotatorium
Uronema marinum

Spongomonas intestinum Vahlkampfia avara
Staurojoenina assimilis Vairiomorpha necatrix
Stentor coeruleus Vampyrella
Stentor roeseli Vannella
Stephanonympha sylvestri Vaucheria
Stephanopogon colpoda Vicicitus globosus
Sticholonche zanclea Volvox aureus
Strombidium purpureum Vorticella
Stylonychia mytilus Willaertia magna
Symbiodinium Zelleriella
Syndinium Zoothamnium
Synechococcus
Syracosphaera pulchra
Teleaulax
Telonema
Teratonympha mirabilis
Tetrahymena corlissi
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