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BEVEZET£S 

A ny§lkasp·r§sok (Cnidaria, Myxozoa) a halak gyakori belsŖ ®lŖskºdŖi, melyek kºzºtt olyan, 

jelentŖs gazdas§gi k§rokat elŖid®zŖ fajok is elŖfordulnak, mint a pisztr§ngok kergek·rj§t okoz· 

Myxobolus cerebralis, a pisztr§ngf®l®k proliferat²v vesebetegs®g®t kiv§lt· Tetracapsuloides 

bryosalmonae, vagy a b®lgyullad§st ®s belsŖ szervek akut gyullad§s§t elŖid®zŖ, sokszor 

massz²v mortalit§st kiv§lt· Ceratonova shasta ®s Enteromyxum leei. Haz§nkban, az 

elsŖsorban pontyf®l®k teny®szt®s®n alapul· akvakult¼ra §gazatot, a Sphaerospora dykovae 

(kor§bbi nev®n S. renicola) §ltal kiv§ltott ¼sz·h·lyag-gyullad§s, ®s a Sphaerospora molnari 

okozta kopolty¼-sphaerosporosis k§rt®tele ®rinti ®rz®kenyen. 

A leegyszerŤsºdºtt testfel®p²t®sŤ, n®h§ny vagy n®h§ny tucat sejtbŖl §ll·, mikroszkopikus 

m®retŤ ®lŖskºdŖk a 19. sz§zad elej®tŖl ismertek, ®s a Myxozoa m§ra m§r tºbb ezer fajjal 

rendelkezŖ taxon. K®ts®gtelen k·rtani jelentŖs®g¿k mellett a ny§lkasp·r§sok k¿lºnlegess®g®t 

rendk²v¿l bonyolult, halon bel¿li ®s halon k²v¿li fejlŖd®s¿k adja, melynek r®szletei a legtºbb 

le²rt fajn§l a mai napig nem tiszt§zottak. A fajon bel¿li morfol·giai v§ltozatoss§g (k®t 

morfol·giailag elt®rŖ sp·rat²pus megl®te), ®s a parazit§kra jellemzŖ leegyszerŤsºdºtt 

testfel®p²t®s kºvetkezt®ben e k¿lºnleges csoport rendszertani helye elsŖ k®pviselŖj¿k le²r§s§t 

kºvetŖen m®g 184 ®vig, 2009-ig bizonytalan volt. Az 1990-es ®vek kºzep®ig a 

ny§lkasp·r§sokat ï jobb lehetŖs®g h²j§n ï az egysejtŤek kºz® sorolt§k, ®s az akkoriban indul· 

molekul§ris biol·giai alap¼ kutat§sok mutattak r§ arra, hogy ezek a parazit§k a tºbbsejtŤ 

eukari·t§k egy Ŗsi csoportj§nak tekinthetŖk. 

Ebben a tudom§nyos kºrnyezetben ismerkedtem meg friss diplom§sk®nt a ny§lkasp·r§s 

parazit§kkal. Az idŖszak k¿lºnlegess®g®t adja, hogy a molekul§ris biol·giai technik§k, 

k¿lºnºsen a PCR ®s Sanger szekven§l§s sz®les kºrŤ elterjed®se ekkor tette lehetŖv® a 

morfol·giai alapon (nem ritk§n a vizsg§l· kutat· szakmai felk®sz¿lts®ge ®s szubjektivit§sa §ltal 

befoly§soltan) meghat§rozott fajok objekt²v, szekvencia alap¼ vizsg§lat§t ®s elk¿lºn²t®s®t. A 

ny§lkasp·r§sokkal ®vtizedeken §t foglalkoz· klasszikus taxon·musoknak, tºbbek kºzºtt JiŚi 

Lomnak, Iva Dykov§nak, Jorge C. Eirasnak ®s mentoromnak, Moln§r K§lm§nnak 

kulcsfontoss§g¼ szerepe volt ebben az idŖszakban. Tºbb ®vtizedes morfol·giai ®s 

k·rszºvettani tud§sukra alapozva, egy olyan DNS szekvencia referencia gyŤjtem®ny jºhetett 

l®tre kºzvetett vagy kºzvetlen kºzremŤkºd®s¿kkel, mely a mai molekul§ris taxon·mia biztos 

alapj§t k®pezi. Moln§r K§lm§nnak kºszºnhetŖen doktori tanulm§nyaim sor§n abban a 

szerencs®s helyzetben voltam, hogy lehetŖs®gem volt a klasszikus ny§lkasp·r§s morfol·gia 

alapjait elsaj§t²tani, ®s ezzel egyidejŤleg Harrach Bal§zs ®s BenkŖ M§ria r®v®n megismerni, 

®s megtanulni az aktu§lis molekul§ris biol·giai technik§kat. Ezt kºvetŖen is j· n®h§ny ®vig 

nekem ®s koll®g§imnak jutott az a sokszor kih²v§sokkal teli feladat, hogy az ®desv²zi 
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ny§lkasp·r§s fauna tucatnyi k®pviselŖj®nek (fŖleg a Myxobolus, Henneguya, Thelohanellus ®s 

Sphaerospora fajok) molekul§ris taxon·miai ®s filogenetikai vizsg§lat§t elsŖk®nt v®gezz¿k el. 

A molekul§ris technik§k t®rnyer®se a taxon·mia mellett a fejlŖd®stani ®s k·rtani vizsg§latokat 

is ¼jra elŖt®rbe helyezte. Addig ismeretlen k·roktan¼ betegs®gek v§ltak azonos²that·v§ (pl. 

Tetracapsuloides bryosalmonae §ltal kiv§ltott proliferat²v vesebetegs®g), ®s a gazd§n bel¿li 

fejlŖd®s ®s a gazdaïparazita kºlcsºnhat§s vizsg§lat§nak is ¼jabb lend¿letet adott.  

£rtekez®semben az elm¼lt 15 ®v kutat·munk§j§b·l v§logattam ºssze azokat a kutat§si 

eredm®nyeket, amelyek hozz§j§rultak a ny§lkasp·r§sok rokons§gi viszonyainak, 

gazdafajlagoss§g§nak tiszt§z§s§hoz ®s a gazdaïparazita kºlcsºnhat§st meghat§roz· 

t®nyezŖk m®lyebb meg®rt®s®hez. A munka elsŖ ºn§ll· kutat§si projektemmel (fiatal kutat·i 

OTKA p§ly§zattal) indult 2004-ben. Ennek eredm®nyei ¼jabb c®lokat induk§ltak, amik egy 

m§sf®l ®ves Humboldt kutat§si ºsztºnd²j keret®ben val·sultak meg M¿nchenben, 

N®metorsz§gban. Hazat®r®sem ut§n saj§t kutat·csoportomban, koll®g§im ®s hallgat·im 

seg²ts®g®vel haladtunk tov§bb a megismer®s ¼tj§n. A gazdafelismer®s vizsg§lat§t n®met 

koll®g§mmal, Dennis Kallert-tel kºzºsen kezdt¿k m®g N®metorsz§gban, majd a 

kutat·csoportomban eltºltºtt 2 ®ves kutat§si ºsztºnd²ja alatt folytattuk Magyarorsz§gon. Az 

¼sz·h·lyag-gyullad§s ®s kopolty¼-sphaerosporosis etiol·gi§j§nak ®s a betegs®get okoz· fajok 

filogenetik§j§nak tanulm§nyoz§s§t p§rhuzamosan kezdt¿k Astrid Holzer koll®ganŖmmel ®s 

cseh kutat·csoportj§val. Tudatosan szak²tva elŖdeink Ărivaliz§l· hagyom§ny§valò, ®vekkel 

ezelŖtt egyes²tett¿k erŖinket, ®s egym§s munk§j§t kieg®sz²tve ®s erŖs²tve, kºzºsen haladtunk 

®s haladunk a k·rokoz· Sphaerospora fajok, m®g a ny§lkasp·r§sok kºzºtt is egyedinek 

sz§m²t· halon bel¿li fejlŖd®s®nek megismer®s®ben. 

Hazai ®s k¿lfºldi koll®g§immal, sok ®vvel ezelŖtt egy j§ratlan ¼ton indultunk el, felfedezve 

¼jabb ®s ¼jabb jellegzetess®geket, amik a ny§lkasp·r§s parazit§kat k¿lºnlegess®, m§s 

§llatcsoporthoz nem hasonl²that·an egyediv® teszik. Ahogy egyre m®lyebbre §stunk a 

ny§lkasp·r§sok evol¼ci·j§nak, k·rtan§nak ®s gazd§hoz val· kºtŖd®s®nek vizsg§lat§ban, a 

felfedeznival· ismeret kºre is egyre bŖv¿lt, rendre ¼jabb aspektusok ker¿ltnek elŖt®rbe. £s a 

lelkesed®s, a megismer®s ºrºme az·ta sem m¼liké 
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1. IRODALMI ĆTTEKINT£S 

1.1. Ny§lkasp·r§s kutat§s tºrt®nete  

A ny§lkasp·r§sok a mikroszkopikus m®retŤ Metazoa ®lŖskºdŖk egy igen k¿lºnleges csoportj§t 

k®pezik. Az elsŖ fajok megtal§l§sa ®s le²r§sa ·ta eltelt kºzel k®t ®vsz§zadban vil§gszerte tºbb 

sz§z kutat· foglalkozott behat·an ¼j fajok le²r§s§val, ®letciklusuk vizsg§lat§val, morfol·giai 

illetve molekul§ris biol·giai alapokon nyugv· taxon·mi§jukkal. A ny§lkasp·r§s kutat§s 

tºrt®nete a 19. sz§zadra ny¼lik vissza. Jurine (1825) volt az elsŖ, aki ny§lkasp·r§sok §ltal 

k®pzett ciszt§kat figyelt meg az ®desv²zi lazacf®le, a Coregonus fera izomzat§ban. A 

parazitacsoport elsŖ elnevez®s®t M¿ller (1841) adta, aki Psorospermis n®ven ²rta le e sp·r§kat 

k®pzŖ vegetat²v form§kat. Lieberk¿hn (1854) csuka h¼gyh·lyagj§nak vizsg§lata kºzben 

figyelte meg a sporoplazma (amºboid cs²ra) kiszabadul§s§t a sp·r§b·l, majd a sporoplazma 

tov§bbi fejlŖd®s®t. A Myxosporidia nevet B¿tschli (1882) adta a csoportnak. ŕ ²rta le a 

trophozoita st§diumot, a vegetat²v form§kat, a sokmagv¼ p§nsporoblasztokat, ®s a benn¿k 

l®vŖ sp·r§k kialakul§s§nak folyamat§t is. Th®lohan (1892) k®sz²tette az elsŖ, 

sp·raszerkezeten alapul· oszt§lyoz§st a Myxosporidia csoporton bel¿l. Az §ltala l®trehozott 

nemek egy r®sze m®g ma is az eredeti n®ven szerepel. Az ®lŖskºdŖcsoportr·l az elsŖ 

monogr§fia a 20. sz§zad elej®n k®sz¿lt el (Auerbach 1910). Egy ®vtizeddel k®sŖbb Kudo 

(1919) m§r ºsszefoglal· kºzlem®nyt jelentetett meg az addig le²rt ny§lkasp·r§sokr·l, majd 

k®sŖbb azok sp·raszerkezeten alapul· oszt§lyoz§s§t is elv®gezte (Kudo 1933). A 

ny§lkasp·r§sok morfol·gi§j§ra, fejlŖd®s®re ®s rendszertan§ra vonatkoz· legteljesebb 

monogr§fia Shulman (1966) nev®hez fŤzŖdik. Munk§ja a mai napig alapmŤ a taxon·musok 

sz§m§ra. A ny§lkasp·r§sokat 1980-ban emelt®k ki az egysejtŤek kºz¿l, ®s sorolt§k a Myxozoa 

tºrzsbe k®t k¿lºn§ll· oszt§llyal (Myxosporea ®s Actinosporea) (Levine et al. 1980). Komolyabb 

taxon·miai m·dos²t§s ezut§n 1984-ben tºrt®nt, amikor Shulman rendszer®t alapul v®ve, a 

jellemzŖ morfol·giai b®lyegek alapj§n Lom ®s Noble (1984) ¼jra rendszerezte a Myxosporea 

oszt§lyt. A ny§lkasp·r§s kutat§sban Wolf ®s Markiw (1984) m®rfºldkŖnek sz§m²t· munk§ja 

hozott §ttºr®st, melynek sor§n kimutatt§k ®s k²s®rletesen bizony²tott§k, hogy a Myxosporea 

®s az Actinosporea oszt§ly tagjai nem elt®rŖ fajok, hanem egy adott faj k®t k¿lºnbºzŖ fejlŖd®si 

st§diumai. Ennek kºszºnhetŖen a 1980-as ®vek kºzep®ig kev®ss® tanulm§nyozott csoport a 

fejlŖd®stani kutat§sok kºzpontj§ba ker¿lt. Amint az 1.1. T§bl§zat mutatja, manaps§g tºbb mint 

45 azoknak a ny§lkasp·r§s fajoknak a sz§ma, melyek fejlŖd®si ciklus§t r®szben vagy teljesen 

siker¿lt azonos²tani (Eszterbauer et al. 2015a, Okamura et al. 2015b) (1.1. T§bl§zat).  

A ny§lkasp·r§sok m§sik fejlŖd®si st§dium§r·l, a csek®lyebb gazdas§gi jelentŖs®gŤnek tartott 

actinosp·r§kr·l elŖszºr Stolc (1899) sz§molt be. Az 1980-t·l Actinosporea oszt§lyba sorolt 

®lŖl®nyeket 1994-ben §tsorolt§k a Myxosporea oszt§lyba, ami heves vit§kat v§ltott ki a 
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ny§lkasp·r§sok kutat§s§val foglalkoz· szakemberek kºr®ben. A 1985-ºs Zool·giai 

Nomenklat¼ra szab§lyaira hivatkozva a m§r l®tezŖ Actinosporea oszt§lyt ĂgyŤjtŖcsoportt§ò 

minŖs²tett®k, elismerve a myxosp·ra-alap¼ fajle²r§s priorit§s§t (Kent et al. 1994). Wolf ®s 

Markiw (1984) felismer®s®t kºvetŖen, az actinosp·r§k gazdas§gi jelentŖs®ge is fel®rt®kelŖdºtt 

®s a myxosp·r§k®val egy szintre ker¿lt. JelentŖs tudom§nyos ®rdeklŖd®st v§ltott ki annak 

felismer®se is, hogy a f®regszerŤ, akt²v mozg§sra k®pes Buddenbrockia plumatellae val·j§ban 

egy k¿lºnleges ny§lkasp·r§s faj (Monteiro et al. 2002, Okamura et al. 2002), melyet a 2000-

ben l®trehozott Malacosporea csal§dba soroltak a sok szempontb·l hasonl· testfel®p²t®sŤ 

Tetracapsulsuloides bryosalmonae fajjal egy¿tt. 

A ny§lkasp·r§s kutat§s ¼jabb m®rfºldkºve volt annak bizony²t§sa, hogy ezek a 

leegyszerŤsºdºtt testfel®p²t®sŤ parazit§k a csal§noz·kkal mutatnak kºzeli rokons§got. 

Jim®nez-Guri et al. (2007a) igazolta, hogy a Buddenbrockia plumatellae a csal§noz·kkal, azok 

kºz¿l is a Medusozoa tagjaival mutatja a legkºzelebbi genetikai rokons§got. ĉgy 2009 ·ta a 

ny§lkasp·r§sokat a csal§noz·k tºrzs®nek (Cnidaria) ºn§ll· oszt§lyak®nt tartj§k sz§mon 

(Okamura et al. 2015a). Jelenleg tºbb mint 2300 ismert ny§lkasp·r§s faj l®tezik, tºbbs®g¿k a 

Myxosporea aloszt§ly k®pviselŖje (Okamura et al. 2015b). 
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1.1. T§bl§zat: Az eddig megismert ny§lkasp·r§s (Myxozoa) ®letciklusok ºsszefoglal·ja. h-f: hal gazd§b·l sz§rmaz· myxosp·ra fejlŖd®se f®regben (f®reg 

gazd§n bel¿li fejlŖd®s); f-h: f®reg gazd§b·l sz§rmaz· actinosp·ra fejlŖd®se halban (halon bel¿li fejlŖd®s); n.a.: nincs adat. Eszterbauer et al. 2015 alapj§n 
(kieg®sz²tve).  

Faj Actinosp·ra K²s®rlet 
DNS 
egyez®s 

Biot·p Gerinces gazda Gerinctelen gazda Referencia 

Myxosporea        

Ceratomyxa auerbachi tetractinomyxon nincs igen tengeri Clupea harengus Chone infundibuliformis Kßie et al. 2008 

Ceratonova shasta tetractinomyxon teljes h-f-h 100% ®desv²zi Oncorhynchus spp. Manayunkia speciosa Bartholomew et al. 1997 

Chloromyxum auratum antonactinomyxon r®szleges h-f igen ®desv²zi Carassius auratus vegyes oligochaet§k Atkinson et al. 2007 

Chloromyxum schurovi neoactinomyxum nincs igen ®desv²zi Salmo salar, Salmo 
trutta 

Eiseniella tetraedra Holzer et al. 2006 

Chloromyxum truttae aurantiactinomyxon nincs igen ®desv²zi Salmo salar Stylodrilus heringianus Holzer et al. 2004 

Ellipsomyxa gobii tetractinomyxon r®szleges f-h igen tengeri Pomatoschistus microps Nereis spp. Kßie et al. 2004 

Gadimyxa atlantica tetractinomyxon r®szleges f-h igen tengeri Gadus morhua Spirorbis spp. Kßie et al. 2007 

Henneguya exilis aurantiactinomyxon nincs igen ®desv²zi Ictalurus punctatus Dero digitata Lin et al. 1999 

Henneguya ictaluri aurantiactinomyxon r®szleges f-h 100% ®desv²zi Ictalurus punctatus Dero digitata Styer et al. 1991 

Henneguya nuesslini triactinomyxon r®szleges f-h 100% ®desv²zi Salmo trutta, Salvelinus 
fontinalis 

Tubifex tubifex Kallert et al. 2005 

Hoferellus carassii 
(Germany) 

aurantiactinomyxon teljes h-f-h n.a. ®desv²zi Carassius auratus mixed oligochaetes El-Matbouli et al. 1992b; 
Troullier et al, 1996 

Hoferellus carassii 

(Japan) 
neoactinomyxum r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Carassius auratus Branchiura sowerbyi Yokoyama et al. 1993 

Hoferellus cyprini   aurantiactinomyxon r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Cyprinus carpio Nais sp. Grossheider and Kºrting 
1992 

Myxidium giardi aurantiactinomyxon r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Anguilla anguilla Tubifex tubifex Benajiba and Marqu¯s 1993 

Myxidium truttae raabeia nincs igen ®desv²zi Salmo trutta Tubifex tubifex Holzer et al. 2004 

Myxobilatus gasterostei triactinomyxon nincs 99,8% ®desv²zi Gasterosteus aculeatus Nais communis, Nais 
pseudobtusa 

Atkinson and Bartholomew 
2009 

Myxobolus arcticus 
(Canada) 

triactinomyxon r®szleges f-h n.a. ®desv²zi Oncorhynchus nerka Stylodrilus heringianus Kent et al. 1993b 

Myxobolus arcticus 

(Japan) 
triactinomyxon r®szleges f-h 99,9% ®desv²zi Oncorhynchus masu, O. 

nerka 
Lumbriculus variegatus Urawa 1994; Urawa et al. 

2011 
Myxobolus bramae triactinomyxon r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Abramis brama Tubifex tubifex Eszterbauer et al. 2000 

Myxobolus carassii  triactinomyxon r®szleges h-f  ®desv²zi Leuciscus idus Tubifex tubifex El-Matbouli and Hoffmann 
1993 

Myxobolus cerebralis  triactinomyxon  teljes h-f-h 100% ®desv²zi Oncorhynchus mykiss Tubifex tubifex Wolf and Markiw 1984; El-
Matbouli et al. 1999 etc. 
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Faj Actinosp·ra K²s®rlet 
DNS 
egyez®s 

Biot·p Gerinces gazda Gerinctelen gazda Referencia 

Myxobolus cotti triactinomyxon r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Cottus gobio vegyes oligochaet§k El-Matbouli and Hoffmann 
1989 

Myxobolus cultus raabeia r®szleges f-h 99,4% ®desv²zi Carassius auratus Branchiura sowerbyi Yokoyama et al. 1995; 
Eszterbauer et al. 2006 

Myxobolus dispar raabeia r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Cyprinus carpio Tubifex tubifex Moln§r et al. 1999a; Holzer 
et al. 2004 

Myxobolus 
diversicapsularis 

triactinomyxon nincs *(R§cz 
et al. 2004- 

igen) 

99,6% ®desv²zi Rutilus rutilus Tubifex tubifex (M. intimus-R§cz et al. 2004) 
Moln§r et al. 2010 

Myxobolus drjagini triactinomyxon r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Hypophthalmichthys 
molitrix 

Tubifex tubifex El-Mansy and Moln§r 1997a 

Myxobolus 
erythrophthalmi  

triactinomyxon nincs 99,9% ®desv²zi Scardinius 
erythrophthalmus 

Isochaetides 
michaelseni  

Kelemen et al. 2009 

Myxobolus 
fundamentalis 

triactinomyxon nincs 100% ®desv²zi Rutilus rutilus Isochaetides 
michaelseni 

Borkhanuddin et al. 2013 

Myxobolus hungaricus triactinomyxon r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Abramis brama Tubifex tubifex El-Mansy and Moln§r 1997b 

Myxobolus lentisuturalis raabeia nincs 99,8% ®desv²zi Carassius gibelio, 
Carassius auratus 

Branchiura sowerbyi Caffara et al. 2009 

Myxobolus 
macrocapsularis 

triactinomyxon r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Abramis brama; Blicca 
bjoerkna 

Tubifex tubifex Sz®kely et al. 2002 

Myxobolus parviformis triactinomyxon teljes h-f-h-f-h 99,9- 
100% 

®desv²zi Abramis brama Limnodrilus 
hoffmeisteri, Tubifex 
tubifex 

Kallert et al. 2005 

Myxobolus pavlovskii echinactinomyxon r®szleges f-h 100% ®desv²zi Hypophthalmichthys 
molitrix 

Limnodrilus 
udekemianus 

Marton and Eszterbauer 
2011 

Myxobolus 
portucalensis 

triactinomyxon r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Anguilla anguilla Tubifex tubifex El-Mansy et al. 1998 

Myxobolus 
pseudodispar 
(Magyarorsz§g) 

triactinomyxon teljes h-f-h-f 100% ®desv²zi Rutilus rutilus Tubifex tubifex, 
Limnodrilus 
hoffmeisteri, 
Psammoryctides spp. 

Sz®kely et al. 1999, 2001; 
Marton and Eszterbauer 
2012 

Myxobolus 
pseudodispar 
(N®metorsz§g) 

triactinomyxon teljes h-f-h-f 100% ®desv²zi Rutilus rutilus vegyes oligochaet§k Kallert et al. 2007 

Myxobolus rotundus triactinomyxon teljes h-f-h-f 100% ®desv²zi Abramis brama Tubifex tubifex Sz®kely et al. 2009 

Myxobolus shaharomae  triactinomyxon nincs 100% ®desv²zi Alburnus alburnus Isochaetides 
michaelseni  

Kelemen et al. 2009 

Myxobolus wootteni triactinomyxon nincs 99,9% ®desv²zi Rutilus rutilus Tubifex tubifex Eszterbauer et al. 2006; 
Moln§r et al. 2010 
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Faj Actinosp·ra K²s®rlet 
DNS 
egyez®s 

Biot·p Gerinces gazda Gerinctelen gazda Referencia 

Parvicapsula 
minibicornis 

tetractinomyxon r®szleges f-h 100% ®desv²zi Oncorhynchus spp. Manayunkia speciosa Bartholomew et al. 2006 

Sphaerospora dykovae neoactinomyxum r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Cyprinus carpio Branchiura sowerbyi Moln§r et al. 1996b 

Sphaerospora truttae echinactinomyxon r®szleges f-h n.a. ®desv²zi Salmo trutta; Salmon 
salar 

Lumbriculus variegatus, 
Tubifex tubifex 

Ozer and Wootten 2000 

Thelohanellus hovorkai  aurantiactinomyxon r®szleges h-f 99,8% ®desv²zi Cyprinus carpio Branchiura sowerbyi Yokoyama 1997; Sz®kely et 
al. 1998; Anderson et al. 
2000; Eszterbauer et al. 
2006 

Thelohanellus kitauei aurantiactinomyxon nincs 99,4% ®desv²zi Cyprinus carpio Branchiura sowerbyi Borkhanuddin et al. 2013 

Thelohanellus nikolskii aurantiactinomyxon r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Cyprinus carpio Branchiura sowerbyi Sz®kely et al. 1998 

Thelohanellus nikolskii aurantiactinomyxon nincs 100% ®desv²zi Cyprinus carpio Nais spp. Borkhanuddin et al. 2013 

Zschokkella mugilis n®v n®lk¿li t²pus nincs 100% tengeri Mugilidae spp. Nereis diversicolor Rangel et al. 2009 

Zschokkella nova siedleckiella r®szleges h-f n.a. ®desv²zi Carassius carassius Tubifex tubifex Uspenskaya 1995 

Malacosporea        

Tetracapsuloides 
bryosalmonae 

malacospore teljes h-f-h 99,5% ®desv²zi Salmo trutta, 
Oncorhynchus mykiss 

Fredericella sultana, 
Plumatella repens 

Feist et al. 2001; Morris and 
Adams 2006 

Tetracapsuloides 
vermiformis 

malacospore r®szleges f-h igen ®desv²zi Cyprinus carpio Fredericella sultana Patra et al. 2017 

Buddenbrockia 
plumatellae 

malacospore  teljes f-h 99,5% ®desv²zi Phoxinus phoxinus Plumatella repens Grabner and El-Matbouli 
(2010) 

*A R§cz et al. (2004) a kimutatott triactinomyxont hib§san a Myxobolus intimus fejlŖd®si alakjak®nt azonos²tott§k, majd a k®sŖbbiekben Moln§r et al. (2010) 
igazolt§k, hogy ez a triactinomyxon t²pus val·j§ban a Myxobolus diversicapsularis fejlŖd®si alakja. 
 
Megj.: A t§bl§zatban felt¿ntetett referenci§k nem szerepelnek az irodalomjegyz®kben. GyŤjtŖhivatkoz§s: Eszterbauer et al. (2015). 
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1.2. Ny§lkasp·r§sok jellemz®se, fejlŖd®se ®s evol¼ci·ja 

Myxosp·ra alakok jellemz®se 

A myxosp·ra alakok tºbbs®ge a gerincesek kºz¿l a halakban fejlŖdik, de elŖfordulnak 

k®t®ltŤekben, h¿llŖkben, ®s ritk§n madarakban ®s emlŖsºkben is. A tart·s k®plet (myxosp·ra) 

a gazda bizonyos szerveinek (epeh·lyag, h¼gyh·lyag, vese stb.) ¿regeiben vagy a gazda 

szºveteiben inter- vagy intracellul§risan fordulhat elŖ. ElŖbbiek a cºlozoikus, ut·bbiak a 

hisztozoikus (szºveti) parazita fajokra jellemzŖ. A sp·r§k halon bel¿li fejlŖd®s¿k v®g®n 

plazm·diumokba (ciszt§kba) tºmºr¿lnek, amiket gazda-kºtŖszºvet vesz/vehet kºr¿l. E 

plazm·diumok m®rete 10 Õm ®s 1 cm kºzºtt v§ltozhat fajt·l ®s lok§ci·t·l f¿ggŖen. 

 

1.1. §bra: A ny§lkasp·r§sok myxosp·ra t²pusainak sematikus rajza ®s a morfometriai vizsg§latokhoz 
sz¿ks®ges m®retek felv®tel®nek m·dja. a-b/ Myxobolus spp. elºl- ®s oldaln®zetben; c-d/ Henneguya 
spp. elºl- ®s oldaln®zetben; e-f/ Myxidium spp. elºl- ®s oldaln®zetben; g-h/ Chloromyxum spp. oldal- ®s 
elºln®zetben; j-k/ Kudoa spp. fel¿l- ®s oldaln®zetben. A pol§ris kapszula m®rete az a/ k®pen l§that·. L: 
sp·ra hossz¼s§g, W: sp·ra sz®less®g, T: sp·ra vastags§g, ®s a Henneguya t²pus eset®ben AL: farki 
ny¼lv§ny hossza, TL: sp·ra teljes hossza (Lom & Dykov§ 1992). 

dc_1729_20

Powered by TCPDF (www.tcpdf.org)



Irodalmi §ttekint®s 

13 
 

A myxosp·r§k m®rete §ltal§ban 5 ®s 20 Õm kºzºtt van (1.1. §bra), b§r l®tezik 98 Õm hossz¼ 

sp·ra is (Myxidium giganteum). Nemzets®gtŖl f¿ggŖen a sp·ra 2-7 h®jsejtet, 1-7 pol§ris 

kapszul§t (sarki tokot), melyben spir§lisan feltekeredve helyezkedik el a pol§ris filamentum, ®s 

egy k®tmagv¼ vagy k®t egymagv¼ sporoplazm§t (amºboid cs²r§t) tartalmaz. N®h§ny k®tmagv¼ 

sporoplazm§val rendelkezŖ fajn§l (pl.: Myxobolus, Henneguya) a poliszacharidok a 

sporoplazm§ban levŖ jodofil vakuolumokban rakt§roz·dnak, melyek §ltal§ban a sp·r§k 

kiszabadul§sa ut§n n®h§ny nappal eltŤnnek. 

Actinosp·ra alakok jellemz®se 

Az actinosp·ra alakok jellemz®s®hez m®g napjainkban is Lom & Dykova (1997) munk§ja 

szolg§l t§mpontul. Az actinosp·r§k m®rete a nagy formagazdags§gnak kºszºnhetŖen igen 

v§ltozatos, n®h§ny 10 Õm-tŖl tºbb 100 Õm-ig terjedhet. A sp·r§k 3-4 pol§ris kapszul§b·l, 2n 

m§sodlagos cs²rasejtet (2<n<7) tartalmaz· sporoplazm§b·l ®s 3 vagy tºbb, k¿lºnbºzŖ 

hossz¼s§g¼ ny¼lv§nyb·l §llnak. A szerkezet r®sze m®g a pol§ris kapszul§kat ®s a 

sporoplazm§t tart· ny®l, ami a triactinomyxon t²puson mindig jelen van, az 

aurantiactinomyxon, neoactinomyxum, raabeia ®s tetractinomyxon t²pusokr·l azonban 

hi§nyzik. Az actinosp·ra le²r§s harmadik fontos eleme a morfometriai jellemzŖk 

meghat§roz§sa, mely a kºvetkezŖ m®retek felv®tel®bŖl §ll: pol§ris kapszula, ny®l, sp·ratest 

®s a ny¼lv§nyok hossza ®s sz®less®ge valamint a m§sodlagos sejtek sz§ma (1.2. §bra). 

 

1.2. §bra (folytat§s ®s k®pal§²r§s a kºvetkezŖ oldalon)  
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1.2. §bra: A ny§lkasp·r§sok actinosp·ra t²pusainak sematikus rajza ®s morfometriai jellemz®s¿k 
m·dja. A-C: triactinomyxon t²pus: (A) sp·ra oldaln®zetben, (B) sp·ratest oldaln®zetben, benne a 
m§sodlagos cs²rasejtekkel, (C) pol§ris kapszula; m®retek: (1) sp·ratest hossza, (2) sp·ratest 
sz®less®ge*, (3) ny®l hossza, (4) ny®l sz®less®ge, (1+3) a sp·ra teljes hossza, (5) ny¼lv§ny hossza, (6) 
a ny¼lv§nyok legnagyobb t§vols§ga, (7-8) pol§ris kapszula hossz¼s§ga ®s sz®less®ge. D: 
synactinomyxon t²pus fel¿ln®zetben; m®retek: (1-2) a hosszabb ny¼lv§ny hossz¼s§ga ®s sz®less®ge 
(3-4) a rºvidebb ny¼lv§ny sz®less®ge ®s hossz¼s§ga. E-G: sphaeractinomyxon oldal- (E) ®s 
fel¿ln®zetben (F, G); m®retek: (1) sp·ratest §tm®rŖje, (2) sp·ratest hossza, (3) sp·ratest §tm®rŖje (mint 
az 1. m®ret), s: varratvonal. H-I: aurantiactinomyxon t²pus oldal- (H) ®s fel¿ln®zetben (I); m®retek: (1) 
sp·ratest §tm®rŖje, (2-3) ny¼lv§ny hossz¼s§ga ®s sz®less®ge, (4) ny¼lv§nyok legnagyobb t§vols§ga. 
J: neoactinomyxum t²pus fel¿ln®zetben; m®retek: (1) sp·ratest sz®less®ge, (2-3) ny¼lv§nyok 
hossz¼s§ga ®s sz®less®ge (Lom & Dykova 1997). *A sz®less®g 2 dimenzi·ban ®rtendŖ, a val·s§gban 
(3 dimenzi·ban) §tm®rŖnek felel meg. 

Ny§lkasp·r§sok fejlŖd®se 

A ny§lkasp·r§sok fejlŖd®si ciklus§nak felder²t®se Wolf ®s Markiw (1984) nev®hez fŤzŖdik. 

Ćttºr®st hoz· munk§juk sor§n azonos²tott§k a pisztr§ngf®l®k kergek·rj§t okoz· Myxobolus 

cerebralis faj v®gleges gazd§j§t, a kev®ssert®jŤ f®reg Tubifex tubifex (Annelida: Clitellata) fajt, 

®s k²s®rletesen igazolt§k egyr®szt a parazita k®tgazd§s fejlŖd®s®t, m§sr®szt azt, hogy az 

actinosp·r§k ®s a myxosp·r§k ugyanazon parazita faj k®t k¿lºnbºzŖ fejlŖd®si st§diumai 

(1.3. §bra). Az eddig azonos²tott ny§lkasp·r§s faj kºz¿l csup§n n®h§ny tucat faj eset®ben 

ismerj¿k a teljes fejlŖd®si ciklust (1.1. T§bl§zat). Ezek kºz¿l jelenleg 5 olyan faj van, melynek 

teljes fejlŖd®si ciklusa laborat·riumi kºr¿lm®nyek kºzºtt fenntarthat· (Myxobolus cerebralis, 

Myxobolus pseudodispar, Myxobolus parviformis, Ceratonova shasta, Tetracapsuloides 

bryosalmonae) (Eszterbauer et al. 2015a, Patra et al. 2017). 
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1.3. §bra: Ny§lkasp·r§s parazit§k k®tgazd§s fejlŖd®si ciklus§nak §ltal§nos²tott ®s sematikus §br§ja. 

S. Atkinson rajza alapj§n (Eszterbauer et al. 2015a). 

 

A Myxozoa oszt§lyon bel¿l a Malacosporea ®s Myxosporea aloszt§ly tagjainak fejlŖd®se 

k¿lºnbs®geket mutat. A Malacosporea tagjainak kºzti gazd§i ®desv²zi csontos halak, ®s a 

halakban kialakul·, majd kiszabadul· malacosp·r§k ®desv²zi moha§llatokat (Bryozoa) 

fertŖznek, amikben kºr alak¼ sp·razs§kok vagy megny¼lt, akt²v mozg§sra k®pes Ăf®reg-szerŤò 

parazitaform§k alakulnak ki, benn¿k a halakat fertŖzŖ sp·ra alakok (malacosp·r§k) ezreivel. 

£rdekes m·don, a tengeri moha§llatok sz®leskºrŤ elterjed®se ellen®re, Malacosporea fajokat 

eddig nem mutattak ki tengeri kºrnyezetben.  

A Myxosporea aloszt§ly tagjainak fejlŖd®s®t myxosp·ra ®s actinosp·ra form§k kialakul§sa 

jellemzi (1.3. §bra). A myxosp·r§k fejlŖd®se a gerinces gazd§kban zajlik, amik elsŖsorban 

halak ®s k®t®ltŤek, azonban h¿llŖkben, madarakban, sŖt emlŖsºkben is kimutatt§k m§r 

ny§lkasp·r§s parazita jelenl®t®t (Hallett et al. 2015). A v²zi gerinces gazdafelismer®se 

specifikus ingerek hat§s§ra tºrt®nik; k®miai (ny§lk§s k¿ltakar·ban jelen l®vŖ, kis 

molekulas¼ly¼ inozin molekula) ®s mechanikai ingerek (pl. a hal ¼sz§sa sor§n keltett vibr§ci·) 

egy¿ttes jelenl®te sz¿ks®ges hozz§ (Kallert et al. 2005, 2011). A gerinces gazd§t fertŖzŖ 

actinosp·ra a potenci§lis gazd§t felismerve pol§ris filamentuma seg²ts®g®vel rºgz¿l a gazda 
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testfelsz²n®n, az actinosp·ra sporoplazm§ja kiny²lik, majd sporoplazma sejtjei (a benne l®vŖ 

m§sodlagos cs²rasejtekkel egy¿tt) akt²v mozg§ssal bejutnak a bŖr ®s/vagy kopolty¼ 

epithelium§ba. A presporog·ni§s fejlŖd®si szakasz sor§n a sporoplazma sejtjei amºboid 

mozg§ssal a sejt kºzºtti t®rben migr§lnak az epidermiszen ®s a kopolty¼h§mon bel¿l, majd a 

sporoplazma sejttºmeg sz®tes®se ut§n, a benne levŖ sejtek bejutnak a gazda h§msejtjeibe. A 

sporoplazm§b·l kiszabadult sejtek belsŖ (endog®n) oszt·d§ssal ¼n. m§sodlagos vagy 

le§nysejteket hoznak l®tre, melyek az elsŖdleges sejtekkel vannak kºr¿lv®ve. A m§sodlagos 

sejtek gyors, egyidejŤ mit·zissal felszaporodnak. Miut§n a m§sodlagos sejtek belsŖ 

oszt·d§ssal ¼jabb duplasejteket (benn¿k harmadlagos vagy unokasejtekkel) hoznak l®tre, a 

duplasejtek felszak²tj§k az elsŖdleges sejtek sejtmembr§nj§t bejutva a gazdasejt 

citoplazm§j§ba. Ez a Ăsejt-a-sejtbenò strukt¼ra (le§nysejtek az anyasejten bel¿l) egy 

k¿lºnleges jellegzetess®ge a ny§lkasp·r§sok fejlŖd®s®nek. A gazdasejt plazmalemm§j§t 

§tszak²tva kijutnak a sejtkºzºtti t®rbe, mely lehetŖv® teszi tov§bbi h§msejtekre val· 

§tterjed®s¿ket ®s/vagy m®lyebb, bŖr alatti r®tegekbe val· bejut§sukat, ahol az eg®sz eddigi 

folyamat megism®tlŖdik (El-Matbouli et al. 1995). A fejlŖd®s tov§bbi r®sze fajonk®nt v§ltozhat, 

azonban minden ismert ®letciklus¼ ny§lkasp·r§s faj fejlŖd®s®ben kºzºs von§s, hogy ekkor 

jutnak el a fejlŖd®si alakok k¿lºnf®le ¼tvonalon a sp·rak®pz®s hely®re, ahol a fejlŖd®s 

sporog·ni§s szakasza tºrt®nik. A cºlozoikus fajok a gazda valamelyik test¿reg®ben 

(epeh·lyag, h¼gyh·lyag, vesecsatorn§k, b®lcsatorna stb.) k®peznek sp·r§t, m²g a 

hisztozoikus (szºveti) ®lŖskºdŖk a gazda k¿lºnf®le szerveinek (m§j, l®p, vese, v§zizomzat, 

kopolty¼, kºzponti idegrendszer stb.) szºveteiben k®peznek kºtŖszºvetes burokkal kºr¿lvett 

plazm·diumot (benne ak§r tºbb milli· myxosp·r§val). B§r kev®s k²s®rleti bizony²t®k §ll 

rendelkez®sre, az ®rett myxosp·r§k gerinces gazd§b·l val· kijut§sa val·sz²nŤleg 

tºbbf®lek®ppen tºrt®nhet. Van, hogy a sp·r§k a kiv§laszt· szervrendszeren, pl. Myxobolus 

pseudodispar (Moln§r et al. 2002), vagy a kopolty¼n (pl. Sphaerospora molnari) jutnak ki az 

®lŖ gazd§b·l, viszont olyan eset is igazolt, amikor a gerinces gazda elhull§sa ut§n tud csak a 

parazita a k¿lvil§gba ker¿lni, pl. Myxobolus cerebralis (El-Matbouli et al. 1992). 

A v²zbe kijutott myxosp·r§k fel®p²t®s¿kbŖl ad·d·an les¿llyednek az aljzatra, kºvezetre vagy 

nºv®nyzetre, ahol el®rhetŖv® v§lnak a ny§lkasp·r§sok v®gleges gazd§i, a gyŤrŤsf®rgek vagy 

moha§llatok sz§m§ra. A kev®ssert®jŤ (Annelida: Clitellata) vagy soksert®jŤ (Annelida: 

Polychaeta) f®rgekbe felt®telezhetŖen a b®lcsatorna h§mj§n kereszt¿l jutnak be a 

myxosp·r§k. A fejlŖd®s 1,5 h·napt·l ak§r 1 ®vig is eltarthat, kºzben 3 fŖ szakasz, prolifer§ci·s 

(shizog·nia), gametog·ni§s (ekkor tºrt®nik az ivaros szaporod§s) ®s sporog·ni§s 

(sp·rak®pzŖ) fejlŖd®si l®p®sek kºvetik egym§st (El-Matbouli & Hoffmann 1998, Morris & 

Freeman 2010). A v®geredm®ny egy §ltal§ban 4-8 db, Ăºsszecsomagoltò actinosp·r§t 

tartalmaz·, ¼n. p§nsporociszta forma, ami a fejlŖd®s v®g®n felszakad, ®s a kiszabadul· 

actinosp·r§k §ltal§ban a b®lcsatorn§n kereszt¿l ¿r¿lnek a k¿lvil§gba. A v²zbe ker¿lve a Ăl§gy-
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h®j¼ò actinosp·r§k felveszik v®gleges alakjukat, ®s a v²zben lebegve, a v²z§raml§ssal 

passz²van terjedve Ăkeresikò gazd§jukat. 

A k®tgazd§s fejlŖd®smenet n®h§ny faj eset®ben leegyszerŤsºdhet, ®s a parazita k®pes halr·l-

halra terjedni. Ezekben az esetekben a fejlŖd®si ciklus nem zajlik le teljesen, a donor halat a 

halban fejlŖdŖ ®s onnan kiszabadul· fejlŖd®si alak fertŖzi. Ennek legismertebb p®ld§ja a 

mediterr§n t®rs®gben, fŖleg intenz²v rendszerekben elŖfordul·, komoly gazdas§gi k§rokat 

okoz· Enteromyxum leei ®s E. scophthalmi fajok, melyek extrasporog·ni§s, proliferat²v 

st§diumai a s®r¿lt b®lny§lkah§rty§val egy¿tt a v²zbe kijutva k®pesek ak§r tºmegesen is 

megfertŖzni a fog®kony halfajokat, p®ld§ul az aranydurbincsot (Sparus aurata) vagy a nagy 

rombuszhalat (Scophthalmus maximus) (Diamant 1997, Redondo et al. 2002). A parazita 

halr·l-halra val· §tvitele k²s®rletes ¼ton is megval·s²that·. Ennek j· p®ld§ja a haz§nkban is 

gyakori halk·rokoz·kkal, a Sphaerospora dykovae (Moln§r & Kov§cs-Gayer 1986) ®s a 

Sphaerospora molnari fajokkal (Hartigan et al. 2016) v®gzett k²s®rletek, melyek sor§n a 

parazit§k proliferat²v v®ralakjait izomzatba vagy has¿regbe injekt§lva v§ltott§k ki a fertŖz®st 

parazitamentes pontyokban. 

1.3. Ny§lkasp·r§sok rendszerez®se, taxon·mi§ja 

A ny§lkasp·r§sok eredete ®s rendszertani helye 

A ny§lkasp·r§sokat a ô90-es ®vek kºzep®ig az egysejtŤek kºz® tartoz· taxonnak tekintett®k. 

Ez annak ellen®re elfogadott n®zet volt, hogy Stolc (1899) m§r egy sz§zaddal kor§bban 

meg§llap²totta, hogy a ny§lkasp·r§sok nem egysejtŤek, sŖt javaslatot tett a metazo§khoz val· 

§tsorol§sukra is. K®sŖbb Weill (1938) tov§bbfejlesztve a fenti hipot®zist, r§mutatott a 

csal§noz·khoz val·, fŖleg morfol·giai hasonl·s§gra, k¿lºnºs tekintettel a pol§ris kapszul§k 

(sarki tokok) csal§nsejtekre eml®keztetŖ fel®p²t®s®re. Tov§bbi ®rv volt, hogy a cºlozoikus 

ny§lkasp·r§sok okozta elv§ltoz§sok patol·gi§ja hasonl·s§got mutatott egyes parazitikus 

med¼zafajok, mint p®ld§ul a Polypodium hydriforme §ltal kiv§ltott fertŖz®s k·rtan§val. Hab§r 

e rendszertani helyet tºbb kutat· eredm®nye is igazolta (Dogiel 1965, Grasse & Lavette 1978), 

csak DNS szekvencia alap¼ megerŖs²t®se ut§n ker¿lt be a kºztudatba. 18S riboszom§lis RNS 

g®nek (18S rDNS) szekvenci§i alapj§n Smothers et al. (1994) eredm®nyei azt mutatt§k, hogy 

a ny§lkasp·r§sok a metazo§kkal §llnak rokons§gban, de nem a csal§noz·k, hanem a 

fon§lf®rgek (Nematoda) legkºzelebbi rokonaik®nt. Nem sokkal k®sŖbb ¼jabb molekul§ris 

biol·giai ®s filogenetikai eredm®nyek a ny§lkasp·r§sok bilateria-rokons§g§t (Siddall et al. 

1995, Siddall & Whiting 1999) illetve triploblast eredet®t erŖs²tett®k (Schlegel et al. 1996, Kim 

et al. 1999). Csak ®vekkel k®sŖbb igazolt§k, hogy az elt®rŖ rokons§g h§tter®ben egy 

filogenetikai elemz®si probl®ma §ll (long-branch attraction) (Evans et al. 2010). A 

csal§noz·kkal (azon bel¿l is a Medusozoa tagjaival) kºzºs eredetet, mely elm®let filogenetikai 
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megerŖs²t®s n®lk¿l, ultrastruktur§lis eredm®nyek alapj§n (Lom & Dykova 1997) is sok kutat· 

fej®ben t®nyk®nt rºgz¿lt, v®g¿l a Malacosporea taxon tagjai r®v®n siker¿lt k®ts®get kiz§r·an 

bizony²tani (Jimenez-Guri et al. 2007b, Holland et al. 2011, Nesnidal et al. 2013). 

A ny§lkasp·r§sok rendszerez®se 

Shulman (1966) a ny§lkasp·r§sok kºzºtti rokons§gi kapcsolatok vizsg§lata sor§n arra a 

kºvetkeztet®sre jutott, hogy az elsŖ myxozo§k cºlozoikusak voltak, melyek kr®ta idŖszaki, 

tengeri csontos halak epe- ®s h¼gyh·lyagj§ban voltak megtal§lhat·ak. N®zetei szerint a 

k®sŖbbi evol¼ci· sor§n egyes fajok k®pess® v§ltak a szºvetekben val· megteleped®sre is, 

amely a szºveti (hisztozoikus) ny§lkasp·r§sok csoportj§nak kialakul§s§t eredm®nyezte. 

Shulman (1966) azt is felt®telezte, hogy az Ŗsi fajok a k®toldali szimmetri§val rendelkezŖ 

Myxidium ®s Sphaeromyxa fajok voltak, ®desvizekben pedig a Henneguya ®s a Myxobolus. A 

m§sik, a Multivalvulida rend tagjait pedig, melyek kºz® tengeri, hisztozoikus fajok tartoznak, 

egy a Ceratomyxa fajokhoz hasonl· ŖstŖl eredezteti. Kent et al. (2001) kºvetkeztet®sei 

nagyr®szt megegyeznek a Shulman-f®le hipot®zissel. Filogenetikai eredm®ny¿k alapj§n a 

tengeri ®s az ®desv²zi fajok, a Ceratonova (kor§bban Ceratomyxa) shasta kiv®tel®vel, k¿lºn 

§gon helyezkedtek el azt sugallva, hogy a ny§lkasp·r§sok ®desvizekben val· elterjed®se 

m§sodlagos megteleped®s eredm®nye. Tov§bbi, k¿lºnf®le ny§lkasp·r§s fajokon v®gzett, 

molekul§ris biol·giai alap¼ ®s filogenetikai anal²zis tºbb olyan taxon·miai b®lyeget mutatott ki, 

amelyek a klasszikus taxon·mi§ban haszn§lt sp·ramorfol·giai jellemzŖk mellett igen fontos 

szerepet j§tszanak az oszt§lyoz§sban. Ilyen jellegzetess®g p®ld§ul a gazdafajlagoss§g ®s 

fºldrajzi elterjed®s (Hervio et al. 1997), vagy a szºveti lok§ci· (Andree et al. 1999), melyekkel 

kapcsolatos hipot®zis morfol·giai alapokon m§r ®vekkel kor§bban l®tezett (Moln§r 1994). 

Jelenleg a ny§lkasp·r§sok (Myxozoa) a csal§noz·k tºrzs®nek ºn§ll· oszt§lyak®nt vannak 

nyilv§ntartva. Ezen bel¿l a Myxosporea ®s Malacosporea taxon aloszt§lyk®nt szerepel. Az 

eddig le²rt fajok 64 nembe sorolhat·ak az al§bbi rendszerez®s szerint (Fiala et al. 2015b): 

 

Tºrzs: Cnidaria 

Oszt§ly: Myxozoa 

Aloszt§ly: Malacosporea 

Rend: Malacovalvulida 

Saccosporidae csal§d: Buddenbrockia, Tetracapsuloides 

Aloszt§ly: Myxosporea 

Rend: Bivalvulida 

Alrend: Variisporina 
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Sphaeromyxidae csal§d: Sphaeromyxa 

Myxidiidae csal§d: Myxidium, Zschokkella, Enteromyxum, Sigmomyxa, Soricimyxum, 

Cystodiscus 

Ortholineidae csal§d: Ortholinea, Neomyxobolus, Cardimyxobolus, Triangula, 

Kentmoseria 

Sinuolineidae csal§d: Sinuolinea, Myxodavisia, Myxoproteus, Bipteria, 

Paramyxoproteus, Neobipteria, Schulmania, Noblea, Latyspora  

Fabesporidae csal§d: Fabespora 

Ceratomyxidae csal§d: Ceratomyxa, Meglitschia, Ellipsomyxa, Ceratonova 

Sphaerosporidae csal§d: Sphaerospora, Wardia, Palliatus 

Myxobilatidae csal§d: Myxobilatus, Acauda, Hoferellus 

Chloromyxidae csal§d: Chloromyxum, Caudomyxum, Agarella 

Coccomyxidae csal§d: Coccomyxa, Auerbachia, Globospora 

Alatosporidae csal§d: Alatospora, Pseudalatospora, Renispora 

Parvicapsulidae csal§d: Parvicapsula, Neoparvicapsula, Gadimyxa  

Alrend: Platysporina 

Myxobolidae csal§d: Myxobolus, Spirosuturia, Unicauda, Dicauda, Phlogospora, 

Laterocaudata, Henneguya, Hennegoides, Tetrauronema, Thelohanellus, Neothelohanellus, 

Neohenneguya, Trigonosporus 

Rend: Multivalvulida 

Trilosporidae csal§d: Trilospora, Unicapsula 

Kudoidae csal§d: Kudoa 

Spinavaculidae csal§d: Octospina 

A ny§lkasp·r§sok taxon·miai reformja ¼j lend¿letet vett a DNS szekvencia alap¼ filogenetikai 

vizsg§latokkal. A 18S ®s 28S rDNS sz®les kºrben haszn§lt ®s bizony²tottan el®g informat²v 

genetikai marker rokons§gi viszonyok felt®rk®pez®s®hez (Hillis & Dixon 1991, Kent et al. 

2001). A vari§bilis ®s konzervat²v r®gi·knak kºszºnhetŖen sokr®tŤ elemz®shez haszn§lhat·, 

fajon bel¿li ®s fajok kºzºtti kapcsolatok is vizsg§lhat·k (Fiala 2006). B§r egy®b g®nek (pl. 

internal transcribed spacer 1 - ITS1, elongation factor 2 - EF2, heat shock protein - HSP70) 

alapj§n is vizsg§lt§k a ny§lkasp·r§sok rokons§gi viszonyait (Fiala & Bartosov§ 2010), egyik 

sem bizonyult olyan stabil markernek, mint a riboszom§lis g®nek. Nem v®letlen teh§t, hogy a 

ny§lkasp·r§sok felt®telezett evol¼ci·s fejlŖd®s®t 18S rDNS alap¼ filogenetikai elemz®sek 

alapj§n rekonstru§lta Fiala et al. (2015b) (1.4. §bra). 
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1.4. §bra: A ny§lkasp·r§sok felt®telezett evol¼ci·s fejlŖd®se a fŖbb csoportok kialakul§si sorrendj®vel 

®s rokons§gi viszonyaikkal molekul§ris biol·giai markerek (18S ®s 28S rDNS) alapj§n (Fiala et al. 
2015a).  

 
Egy nemr®giben ï szint®n 18S rDNS alapj§n ï k®sz¿lt elemz®s nagy r®szletess®ggel mutatja 

a DNS szinten vizsg§lt tºbb sz§z faj egym§shoz val· viszony§t (1.5. §bra). Holzer et al. (2018) 

§tfog· munk§j§b·l kitŤnik, hogy a tengeri ®s ®desv²zi kºrnyezet egy meghat§roz· t®nyezŖ a 

ny§lkasp·r§sok filogenetikai elk¿lºn¿l®s®ben. Ezek bel¿l a szºveti/szervi lok§ci· tŤnik fŖ 

befoly§sol· t®nyezŖnek a rokons§gi kapcsolatokat tekintve. Eredm®nyeik azt is bizony²tott§k, 

hogy a ny§lkasp·r§sok m§r l®teztek j·val a halak kialakul§sa elŖtt, ²gy felt®telezhetŖen az elsŖ 

ny§lkasp·r§sok a gyŤrŤsf®rgek ®s/vagy moha§llatok ®lŖskºdŖi voltak, a gerincesek (fŖleg 

halak) Ăcsup§nò egy alternat²v terjed®si m·dot jelentettek a parazit§k sz§m§ra.  
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1.5. §bra: 18S rDNS alapj§n k®sz¿lt, tºbb sz§z ny§lkasp·r§s faj rokons§gi viszonyait bemutat· 

filogenetikai vizsg§lat eredm®nye (Holzer et al. 2018).  

1.4. Ny§lkasp·r§s fertŖz®sek k·rtana, gazdas§gi jelentŖs®ge  

Az eddig le²rt ny§lkasp·r§s fajok kºz¿l csak n®h§ny okoz igen komoly megbeteged®st a 

halakban. Ennek oka val·sz²nŤleg az, hogy a ny§lkasp·r§sok ®s gazd§ik hossz¼ ideje tart·, 

kºzºs evol¼ci·j§nak kºszºnhetŖen mindk®t csoport alkalmazkodott a Ăkºzºs l®thezò. Vannak 

azonban gazdas§gi ®s ºkol·giai szempontb·l jelentŖs, hal§llom§nyokban komoly elhull§sokat 

okoz· ny§lkasp·r§s fajok is. Ezek kºz® tartozik a pisztr§ngok kergek·rj§t kiv§lt·, a halak 

koponyaporc§ban plazm·diumokat k®pezŖ Myxobolus cerebralis, mely k¿lºnºsen az Amerikai 

Egyes¿lt Ćllamokban okoz jelentŖs k§rokat (Steinbach Elwell et al. 2009). A Ceratonova 

(kor§bbi nev®n Ceratomyxa) shasta szint®n a pisztr§ngf®l®k k·rokoz·ja, mely tºbb szervre 

kiterjedŖ betegs®get okoz, azonban legs¼lyosabb hat§s§t a b®lh§mban ®s a h§m alatti 

kºtŖszºvetben fejti ki, ahol a b®lh§m k·ros lev§l§s§val a halak tºmeges pusztul§s§t id®zi elŖ 
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(Bartholomew et al. 2004, Atkinson & Bartholomew 2010). Komoly probl®m§t okoz· faj a 

Tetracapsuloides bryosalmonae is, mely fŖk®nt a pisztr§ngf®l®k fiatal egyedei kºzºtt okoz 

sokszor magas mortalit§ssal j§r· megbeteged®st (Bettge et al. 2009). Ez ut·bbi, proliferat²v 

vesebetegs®get elŖid®zŖ parazita a Malacosporea aloszt§lyba tartozik, ®s v®gleges gazd§ja 

nem gyŤrŤsf®reg, hanem moha§llat (Longshaw et al. 2002). FŖleg az Amerikai Egyes¿lt 

Ćllamokban ®s Nyugat-Eur·p§ban fordul elŖ. A tengeri fajok kºz¿l az intenz²v teny®szetekben 

nevelt tengeri keszegf®l®k tºmeges elhull§s§t okoz· Enteromyxum leei (Diamant 1997), ®s a 

halh¼s post mortem elfoly·sod§s§t elŖid®zŖ Kudoa fajok (legismertebb k®pviselŖj¿k a sz®les 

gazdaspektrum¼ Kudoa thysites) okoznak jelentŖs gazdas§gi probl®m§t (Yokoyama & Itoh 

2005). Annak ellen®re, hogy a ny§lkasp·r§sok nem hum§n patog®nek, a Kudoa 

septempunctata fajjal fertŖzºtt nyers halh¼s fogyaszt§sa hasmen®ses ®s ®telm®rgez®s-szerŤ 

t¿neteket v§lthat ki (Kawai et al. 2012). B§r patogenit§sban tal§n elmarad az elŖbb eml²tett 

fajokt·l, jelentŖs k§rokat okozhat a Magyarorsz§gon ®s Kºz®p-Eur·p§ban gyakori, pontyok 

¼sz·h·lyag-gyullad§s§t okoz· Sphaerospora dykovae (kor§bbi nev®n S. renicola) (1.6. §bra).  

 

 

1.6. §bra: Sphaerospora dykovae okozta ¼sz·h·lyag-gyullad§s pontyivad®kban. Az ¼sz·h·lyag (*) 

fal§nak megvastagod§sa (A), ®s vºrºses-barn§s elsz²nezŖd®se (B) mutatja az elŖrehalad· gyullad§s 
okozta egyre s¼lyosabb elv§ltoz§sokat (saj§t felv®tel). 

 

E faj kezdeti tanulm§nyoz§sa fŖk®nt magyar kutat·k nev®hez fŤzŖdik. Csaba (1976) sz§molt 

be elŖszºr a faj korai fejlŖd®si st§dium§nak jelenl®t®rŖl a v®r§ramban, majd k®sŖbb Moln§r 

(1988) mutatott r§ a parazita fejlŖd®si st§diumok ®s az okozott betegs®g kapcsolat§ra. Az 

ut·bbi ®vekben, a molekul§ris biol·giai technik§k fejlŖd®s®vel ®s gazdas§gi jelentŖs®ge miatt 

ism®t a kutat§sok kºz®ppontj§ba ker¿lt (Bartoġov§ et al. 2013). A pontyivad®k Sphaerospora 
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molnari okozta kopolty¼-sphaerosporosis-a szint®n gyakori b§ntalom (Moln§r 1979). A 

fertŖz®s azonban sokszor felt§ratlan marad, mivel az extenz²v teny®szt®si technol·gi§nak 

kºszºnhetŖen a nevelŖ tavakba kihelyezett ivad®k ponty §llateg®szs®g¿gyi monitoroz§sa 

nehezen kivitelezhetŖ a parazit§ra legfog®konyabb idŖszakban (Eszterbauer et al. 2013, 

Holzer et al. 2013). 

1.5. K²s®rleti modell fajok  

A doktori disszert§ci· r®sz®t k®pezŖ k²s®rletes vizsg§latok tºbbs®g®t k®t ny§lkasp·r§s modell 

fajon v®gezt¿k, melyek ®letciklus§t z§rt, in vivo laborat·riumi rendszerben tºbb mint 10 ®ve 

tartjuk fent. A k®t faj kºz¿l az egyik a pisztr§ngok kergek·rj§t elŖid®zŖ, erŖsen patog®n 

Myxobolus cerebralis, a m§sik pedig az elhull§st ®s betegs®get §ltal§ban nem okoz·, kis 

m®rt®kben patog®n Myxobolus pseudodispar. 

Myxobolus cerebralis, Hofer 1903 

Gazdas§gi ®s ºkol·giai k§rt®tele miatt a M. cerebralis az egyik legtºbbet tanulm§nyozott 

ny§lkasp·r§s faj (Lom & Dykov§ 1992, El-Matbouli et al. 1995, El-Matbouli & Hoffmann 1998, 

El-Matbouli et al. 1998, El-Matbouli et al. 1999a, El-Matbouli et al. 1999b, Granath et al. 2007, 

Steinbach Elwell et al. 2009). A fajt Dr. Bruno Hofer ²rta le n®metorsz§gi sebes pisztr§ngokb·l 

(Salmo trutta m. fario) (Hofer 1903). A parazita §ltal okozott betegs®get azut§n fedezt®k fel, 

hogy sziv§rv§nyos pisztr§ngot telep²tettek £szak-Amerik§b·l Eur·p§ba (Hoffman 1970, 

Halliday 1976). £szak-Amerik§ban csak 1958-ban jelent meg a betegs®g, azonban m§ig 

s¼lyos k§rokat okoz halgazdas§gokban ®s term®szetes vizekben ®lŖ hal§llom§nyokban 

egyar§nt (Hoffman et al. 1962). A parazita sz®les gazdaspektrummal rendelkezik, de a 

gazdafajok ®s a k¿lºnbºzŖ tºrzsek kºzºtt jelentŖs a fog®konys§gbeli k¿lºnbs®g. Ismert 

gerinctelen gazd§ja a kev®ssert®jŤ f®reg Tubifex tubifex, melynek I-es, III-as ®s VI-os 

lesz§rmaz§si vonalai fog®konyak a parazit§ra (Beauchamp et al. 2002). Sz§mos 

pisztr§ngf®l®ben elŖfordul, tºbbek kºzºtt sziv§rv§nyos pisztr§ngban (Onchorhynchus mykiss), 

sebes pisztr§ngban (Salmo trutta m. fario), gyilkos pisztr§ngban (Onchorhynchus clarkii), bika 

pisztr§ngban (Salvelinus confluentus) ®s arany pisztr§ngban (Onchorhynchus aguabonita), 

valamint atlanti lazacban (Salmo salar), kir§ly lazacban (Onchorhynchus tshawytscha), vºrºs 

lazacban (Onchorhynchus nerka), ®s pataki szajblingban (Salvelinus fontinalis) (Hedrick et al. 

1999, Thompson et al. 1999). A legfog®konyabb halfaj a sziv§rv§nyos pisztr§ng. A 2-8 hetes 

ivad®kok megbeteged®se s¼lyos esetekben ak§r 80-90%-os elhull§shoz is vezethet 

(OôGrodnick 1979, Markiw 1992). Ezzel szemben eredeti gazd§ja, a sebes pisztr§ng 

megfertŖzŖdik ugyan, de klinikai t¿neteket nem, vagy csak kis m®rt®kben mutat, ®s a 

mortalit§s is §ltal§ban alacsony. A sokszor t¿netmentes fertŖzºtts®g miatt a parazita 

terjeszt®s®ben is nagy szerepet j§tszhat (Hoffman 1970, Steinbach Elwell et al. 2009). Hedrick 
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et al. (2003) sziv§rv§nyos pisztr§ng tºrzsek ºsszehasonl²t§sakor fog®konys§gbeli 

k¿lºnbs®geket mutattak ki, ®s az amerikai TroutLodge tºrzs sokkal fog®konyabbnak bizonyult 

a n®met Hofer tºrzs egyedein®l.  

A kergek·r a rendellenesen kºrkºrºs m·don (Ăkerg®nò) ¼sz· halakr·l kapta a nev®t. A 

betegs®g tov§bbi t¿nete a fekete farok¼sz·, melyet a pigment§ci·t befoly§sol· idegekre 

gyakorolt nyom§s okoz, a parazita koponyaporcban ®s gerincoszlop porcos elemeiben tºrt®nŖ 

sp·rak®pz®se sor§n (Halliday 1976). A beteg egyedekre jellemzŖ a rºvid orr, a fej, a 

gerincoszlop ®s a kopolty¼fedŖ deformit§sa, amit val·sz²nŤleg a csontk®pzŖd®s zavara 

eredm®nyez (Wolf et al. 1986). A beteg halak neh®zkesen t§pl§lkoznak, a felsz²nen forg· 

mozg§sukkal pedig ki vannak t®ve a ragadoz·k t§mad§s§nak (Hoffman 1974). A fertŖz®ssel 

szembeni ellen§ll·k®pess®g bizony²tottan nŖ az ®letkor elŖrehaladt§val, azonban ez meglepŖ 

m·don nem a csontosod§s m®rt®k®tŖl, hanem val·sz²nŤs²thetŖen a kºzponti idegrendszer 

fejletts®g®vel van ºsszef¿gg®sben (Halliday 1976, Ryce et al. 2005). Tov§bbi fejlŖd®sbeli 

elt®r®s az elt®rŖ fog®konys§g¼ fajokban, hogy m²g a sziv§rv§nyos pisztr§ngban a 

koponyaporcban, az agy kºrny®k®n fejlŖdik a parazita, addig a sebes pisztr§ng eset®ben a 

kopolty¼²vekre koncentr§l·dik a sp·rak®pz®s (Hedrick et al. 1999, Baldwin et al. 2000, 

MacConnell & Vincent 2002).  

Myxobolus pseudodispar, Gorbunova 1936 

A M. pseudodispar a pontyf®l®k gyakori ny§lkasp·r§s parazit§ja. Kºz®p-Eur·p§ban, ²gy 

Magyarorsz§gon is gyakran elŖfordul· ®lŖskºdŖ, amely a halak izomzat§ban intracellul§risan 

k®pez plazm·diumokat. A faj le²r§sa ·ta (Gorbunova 1936) sz§mos vizsg§latot v®geztek a 

parazita elŖfordul§s§val, elterjedts®g®vel ®s fejlŖd®smenet®vel kapcsolatban. Baska (1987) 

szºvettani m·dszerekkel vizsg§lta a M. pseudodispar halon bel¿li fejlŖd®s®t. K®sŖbb a teljes 

fejlŖd®si ciklus tiszt§z§s§ra fertŖz®si k²s®rletek is tºrt®ntek (Sz®kely et al. 1999, 2001). 

Sz®kely et al. 1999-es munk§jukban Tubifex tubifex ®s Limnodrilus hoffmeisteri kev®ssert®jŤ 

f®reg egyedeket fertŖztek bodork§b·l sz§rmaz· M. pseudodispar myxosp·r§kkal. Mindk®t 

f®regfaj eset®ben sikeres volt a fertŖz®s, ®s TAM t²pus¼ actinosp·r§k fejlŖdtek ki benn¿k. A 

k®sŖbbi munk§jukban (Sz®kely et al. 2001) m§r a teljes fejlŖd®si ciklust siker¿lt k²s®rletesen 

reproduk§lniuk. Bodorka izomzat§b·l gyŤjtºtt M. pseudodispar myxosp·r§kkal fertŖztek 

parazitamentes T. tubifex §llom§nyokat, majd a f®rgekben kifejlŖdŖ actinosp·r§kkal sikeresen 

fertŖztek parazitamentes bodorka ivad®kokat. A ny§lkasp·r§s fajok tºbbs®g®vel ellent®tben a 

M. pseudodispar gerinces gazdaspektruma sz®les. A bodorka (Rutilus rutilus), a karikakeszeg 

(Blicca bjoerkna), a d®v®rkeszeg (Abramis brama), a vºrºssz§rny¼ keszeg (Scardinius 

erythrophthalmus) ®s a sz®lhajt· k¿sz (Alburnus alburnus) is fog®kony a parazit§ra (Moln§r et 

al. 2002). Gerinctelen gazdak®nt eddig a T. tubifex ®s a L. hoffmeisteri kev®ssert®jŤ f®rgek 

szerepe volt bizony²tott (Sz®kely et al. 1999). Hasonl· alakjuk, ®s fejlŖd®si hely¿k miatt 
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kor§bban a M. pseudodispar-t a M. cyprini szinonim§j§nak tekintett®k (Dykov§ & Lom 1988). 

A tºbbi, intracellul§risan fejlŖdŖ izomparazita ny§lkasp·r§s fajt·l val· elk¿lºn²t®s®t azonban 

seg²ti, hogy a myxosp·r§k pol§ris kapszul§i k¿lºnbºzŖ m®retŤek, valamint a TAM t²pus¼ 

actinosp·r§k ny¼lv§nyai is elt®rŖ hossz¼s§g¼ak (Sz®kely et al. 1999). Moln§r et al. (2002) 

munk§jukban izomparazita ny§lkasp·r§s fajokat vizsg§ltak, kºzt¿k a M. pseudodispar-t ®s 

M. cyprini-t. Kisebb morfol·giai elt®r®sek mellett (a M. cyprini myxosp·r§i a legink§bb 

szimmetrikusak), szekvenciabeli k¿lºnbs®geket is tal§ltak: 5,5-6,42% elt®r®s volt a 18S rDNS 

szekvenci§juk kºr¿lbel¿l 1000 bp hossz¼ darabj§ban, ²gy a tudom§ny jelen §ll§sa szerint k¿lºn 

fajnak tekintj¿k Ŗket. Eszterbauer et al. (2001) tºbb m§s izomparazita ny§lkasp·r§s mellett 

bodork§b·l ®s vºrºssz§rny¼ keszegbŖl gyŤjtºtt M. pseudodispar mint§kat vizsg§ltak PCR-

RFLP m·dszerrel. Eredm®nyeik alapj§n a k®t halfajb·l sz§rmaz· M. pseudodispar izol§tumok 

RFLP mint§zata megegyezett egym§ssal. K®sŖbbi, DNS szekvencia alap¼ ºsszehasonl²t§s 

alapj§n Moln§r et al. (2002) a 18S rDNS megŖrzºtts®g®hez viszony²tva nagyfok¼, ak§r 5,1%-

os elt®r®st tal§ltak a k¿lºnbºzŖ halfajokb·l sz§rmaz· M. pseudodispar mint§k kºzºtt, a g®n 

egy kºr¿lbel¿l 1500 bp hossz¼ szakasz§nak vizsg§lata sor§n.  

Ezen elŖzetes ismeretanyagra ®p²tve folytattuk a k®t modell faj gazdafelismer®s®nek, 

gazdakºr®nek ®s gazdafajlagoss§g§nak vizsg§lat§t a kºvetkezŖkben bemutatott 

m·dszerekkel ®s eredm®nyekkel. 
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2. ANYAGOK £S MčDSZEREK 

2.1. Gazdafajlagoss§g filogenetikai vonatkoz§sai 

A gazdafajlagoss§g k®rd®skºr®t k®t ny§lkasp·r§s csoporton vizsg§ltuk. Az egyik a haz§nkban 

®s Eur·p§ban gyakori, ®desv²zi, szºveti ®lŖskºdºk csoportja, melyben Myxobolus, Henneguya 

®s Thelohanellus fajok domin§lnak. A m§sik, a cºlozoikus ®lŖskºdŖk Ŗsi csoportja a 

Sphaerospora sensu stricto (s. str.) kl§d tagjai. 

2.1.1. Mint§k eredete, mintagyŤjt®s 

A gyŤjtºtt parazita mint§k tºbbs®ge hazai halgazdas§gb·l sz§rmazott. A leggyakoribb 

mintav®teli helyek az 2010-ben bez§rt sz§zhalombattai Temper§lt VizŤ Halgazdas§g 

(TEHAG), a Dinny®si Halgazdas§g, ®s a Hortob§gyi Halgazdas§g voltak. A term®szetes vizek 

kºz¿l a Balaton, a Kis-Balaton, a Duna, a Tisza ®s a Benta-patak szolg§ltak mintav®teli hely¿l.  

Actinosp·ra mint§k 

A kev®ssert®jŤ f®rgekben elŖfordul· ny§lkasp·r§s fertŖzºtts®g felm®rŖ vizsg§lat§t a TEHAG-

ban ®s a Tisza foly· tiszaf¿redi szakasz§n v®gezt¿k (Eszterbauer et al. 2006). Egy szezonon 

§t (§prilist·l szeptemberig) havi rendszeress®ggel iszapmint§t gyŤjtºtt¿nk. Az iszapb·l 

kigyŤjtºtt kev®ssert®jŤ f®rgeket morfol·giai b®lyegek alapj§n Brinkhurst (1963) ®desv²zi 

oligochaeta hat§roz·ja seg²ts®g®vel, lehetŖs®g szerint faji szinten azonos²tottuk.  

A kigyŤjtºtt f®rgeket 24-lyuk¼ szºvetteny®sztŖ lemezre helyezt¿k 1 ml kl·rmentes csapv²zbe 

egyedileg elk¿lºn²tve, Yokoyama (1991) m·dszer®t kºvetve, ®s 1 h·napon kereszt¿l naponta 

vizsg§ltuk a f®rgek actinosp·ra kibocs§t§s§t. A kimutatott actinosp·r§kr·l mikroszk·pos 

fot·kat k®sz²tett¿nk, ®s Lom et al. (1997) ¼tmutat§sai alapj§n elv®gezt¿k morfometriai 

jellemz®s¿ket. 

Myxosp·ra mint§k 

Az elm¼lt m§sf®l ®vtized alatt a haz§nkban elŖfordul· pontyf®l®k ny§lkasp·r§s fertŖzºtts®g®t 

tºbb tucat ®lŖhelyen vizsg§ltuk. A hazai mintav®teli helyek mellett n®metorsz§gi ®s 

csehorsz§gi ®lŖhelyeken is tºrt®nt mintagyŤjt®s. A M. cerebralis mint§k, hazai lelŖhely 

hi§ny§ban, N®metorsz§gb·l, bajor pisztr§ngos gazdas§gokb·l sz§rmaztak. A 

gazdafajlagoss§g, a szºveti ®s szervi lokaliz§ci· tanulm§nyoz§sa a 2.1. T§bl§zatban felsorolt 

ny§lkasp·r§s fajokon tºrt®nt. 
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2.1. T§bl§zat: Halb·l sz§rmaz· myxosp·ra mint§k ºsszefoglal· t§bl§zata. Mp: Myxobolus 

pseudodispar Gorbunova, 1936. *Molekul§ris vizsg§lat eredm®nyek®nt kapott 18S rDNS szekvencia 
g®nbanki azonos²t· sz§ma. **Aufsess Halgazdas§g, N®metorsz§g. 

Parazita faj Halgazda £lŖhely 
G®nbanki 
azonos²t·* 

Myxobolus spp. izol§tumok    

Myxobolus bramae Reuss, 1906 
d®v®rkeszeg (Abramis 
brama) 

Balaton AF507968 

Myxobolus macrocapsularis Reuss, 
1906 

d®v®rkeszeg Balaton AF507969 

Myxobolus impressus 
Miroshnichenko, 1980 

d®v®rkeszeg Balaton AF507970 

Myxobolus basilamellaris Lom et 
Moln§r, 1983 

ponty (Cyprinus carpio) TEHAG  AF507971 

Myxobolus dispar Th®lohan, 1895 ponty Balaton AF507972 
Myxobolus pavlovskii Akhmerov, 
1954 

pettyes busa 
(Hypophthalmichthys nobilis) 

TEHAG AF507973 

Myxobolus pavlovskii Akhmerov, 
1954 

feh®r busa 
(Hypophthalmichthys 
molitrix) 

TEHAG AF507973 

Myxobolus sp. d®v®rkeszeg Balaton AY325283 

Myxobolus muelleri, B¿tschli, 1882 
domolyk· (Squalius 
cephalus) 

Duna AY325284 

Myxobolus intimus Zaika, 1965 bodorka (Rutilus rutilus) Balaton AY325285 

Myxobolus obesus Gurley, 1893 
sz®lhajt· k¿sz (Alburnus 
alburnus) 

Duna AY325286 

Myxobolus cerebralis (Hofer 1903) sziv§rv§nyos pisztr§ng N®meto. AF115255 

Myxobolus pseudodispar 
izol§tumok: 

   

Mp SE-13 
vºrºssz§rny¼ keszeg 
(Scardinius 
erythrophthalmus) 

Balaton KU340976 

Mp SE-47 vºrºssz§rny¼ keszeg Balaton KU340977 

Mp SE-F68 vºrºssz§rny¼ keszeg Balaton KU340978 

Mp SE-F69 vºrºssz§rny¼ keszeg Balaton KU340979 
Mp SE-90B vºrºssz§rny¼ keszeg Balaton KU340980 
Mp A-102B sz®lhajt· k¿sz Balaton KU340981 
Mp A-103B sz®lhajt· k¿sz Balaton KU340982 
Mp AB-1 d®v®rkeszeg Balaton KU340983 
Mp AB-49 d®v®rkeszeg Balaton KU340984 
Mp AB-52 d®v®rkeszeg Balaton KU340985 

Mp BL-1 
karikakeszeg (Blicca 
bjoerkna)  

Balaton KU340986 

Mp BL-56 karikakeszeg  Balaton KU340987 
Mp R-91B bodorka  Balaton KU340988 
Mp R-92B bodorka  Balaton KU340989 
Mp R-93B bodorka  TEHAG KU340990 

Mp R-T42 bodorka Balaton KU340991 

Mp R-T50 bodorka N®meto.** EF466088 

Sphaerospora spp. izol§tumok 1:    

Sphaerospora molnari Lom, 
Dykov§, Pavl§skov§ et Grupcheva, 
1983 

ponty  Hortob§gy JX431510 

Sphaerospora molnari Lom, 
Dykov§, Pavl§skov§ et Grupcheva, 
1983 

ponty  Csehorsz§g JQ801548 

Sphaerospora angulata Fujita, 1912 ponty  TEHAG JQ801530 
Sphaerospora angulata Fujita, 1912 ponty  Csehorsz§g JQ801525-9 
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(2.1. T§bl§zat folytat§sa) 
 

   

Sphaerospora spp. izol§tumok 2:    

Sphaerospora dykovae Lom et 
Dykov§, 1982 (syn: S. renicola) 

ponty  Hortob§gy JQ801531 

Sphaerospora dykovae Lom et 
Dykov§, 1982 (syn: S. renicola) 

ponty Csehorsz§g JQ801532-3 

Sphaerospora sp.  d®v®rkeszeg  Balaton KY851765 
Sphaerospora abrami Patra et al 
2018 

d®v®rkeszeg  Csehorsz§g MG214664 

Sphaerospora bliccae Patra et al 
2018 

karikakeszeg  Balaton KY851767 

Sphaerospora rutili Patra et al 2018 bodorka  Csehorsz§g MF347687 
Sphaerospora sp. bodorka  Balaton KY851776 
Sphaerospora gutta Patra et al 
2018 

vºrºssz§rny¼ keszeg  Csehorsz§g KY851778 

Sphaerospora dentata Patra et al 
2018 

vºrºssz§rny¼ keszeg  Csehorsz§g MG214666 

Sphaerospora sp. vºrºssz§rny¼ keszeg  Balaton KY851779 
Sphaerospora squali Patra et al 
2018 

domolyk·  Csehorsz§g KY851780 

Sphaerospora diversa Patra et al 
2018 

ny¼ldomolyk· (Leuciscus 
leuciscus) 

Csehorsz§g 
KY851772, 
KY863519 

Sphaerospora diminuta Li & Desser 
1985 

naphal (Lepomis gibbosus) Csehorsz§g KY851771 

2.1.2. Morfol·giai ®s szºvettani vizsg§latok 

A myxosp·ra ®s actinosp·ra alakok morfometriai jellemz®se sor§n Lom & Dykova (1992) 

¼tmutat§sait kºvett¿k. A morfol·giai vizsg§lat kieg®sz¿lt a parazita sp·r§k szervi ®s szºveti 

lokaliz§ci·j§nak nat²v mikroszk·pos ®s szºvettani vizsg§lat§val. A szºvettani fix§l§s Bouin-

oldatban vagy 10%-os pufferolt formalin (NBF) oldatban tºrt®nt maximum 1 napon §t, majd az 

etanolos, xilolos ®s acetonos v²ztelen²t®st kºvetŖen Paraplast-ba (Monoject Sci. Inc., ĉrorsz§g) 

§gyaztuk be a mint§kat, ®s 4-8 Õm-es metszeteket k®sz²tett¿nk, melyeket hematoxilin-

eozinnal festett¿nk a klasszikus szºvettani protokoll szerint. 

2.1.3. Molekul§ris m·dszerek 

DNS felt§r§s 

A mint§kban levŖ DNS kivon§s§ra sz§mos m·dszert kipr·b§ltunk. A kºvetkezŖkben azokat 

ismertetem, amelyeket hat®konys§guk miatt a vizsg§latok sor§n a leggyakrabban 

haszn§ltunk.  

A minta enzimes em®szt®s®n®l a parazita sp·r§khoz l²zis puffert (100 mM NaCl; 10 mM Tris 

pH 7,6; 10 mM EDTA; 0,2% SDS; 0,4 mg/ml protein§z K) adtunk, majd 55ÁC-on egy ®jszak§n 

§t inkub§ltuk. Egyik m·dszerk®nt a tradicion§lis fenolïkloroformos DNS felt§r§si m·dot 

alkalmaztuk Sambook et al. (1989) laborat·riumi k®zikºnyv®t kºvetve. A v²zbŖl gyŤjtºtt 

actinosp·ra mint§kat a feh®rjebont· enzimes em®szt®s ut§n Miniprep Express Matrix oldattal 
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(Bio101 Inc., Thermo Fisher Scientific) kezelt¿k a gy§rt· ¼tmutat§sa szerint. E m·dszer 

egyszerŤbbnek ®s legal§bb olyan hat®konynak bizonyult, mint a fenolïkloroformos kicsap§s. 

A fenolïkloroformos felt§r§s v®g®n kapott, besz§r²tott genomi§lis DNS-t (gDNS), ®s a m§trix 

§ltal megkºtºtt DNS-t 35ï40 Õl ultratiszta v²zben (ddH2O) vagy 10 mM Tris pH 8,0 pufferben 

feloldottuk, ®s tov§bbi felhaszn§l§sig ï20ÁC-on t§roltuk. A halakb·l nyert myxosp·ra mint§kn§l 

(bele®rtve a v®rmint§kat is) a gDNS felt§r§s§hoz a DNeasy Mini Kit-et (Qiagen) haszn§ltuk a 

gy§rt· ¼tmutat§sa szerint. A kinyert gDNS mennyis®g®t agar·z g®lelektrofor®zis seg²ts®g®vel, 

ismert mennyis®gŤ molekulas¼ly-marker jelenl®t®ben becs¿lt¿k meg. Eleinte NanoDrop 2000c 

spektrofotom®ter (Thermo Fisher Scientific), majd a k®sŖbbiekben Qubit 3.0 fluorometer (Life 

Technologies, Thermo Fisher Scientific) seg²ts®g®vel is ellenŖrizt¿k a gDNS tisztas§g§t ®s 

becs¿lt¿k koncentr§ci·j§t. 

Polimer§z l§ncreakci· (PCR) 

A PCR-rel felerŖs²tett DNS szakaszok mindegyike a 18S rDNS k¿lºnbºzŖ hossz¼s§g¼ 

szakaszai voltak. A felsokszoroz§shoz (amplifik§ci·) tºbbf®le primerp§rt haszn§ltunk, melyek 

egy r®sz®t szakirodalmi adatokb·l gyŤjtºtt¿k, m§sik r®sz®t a munka sor§n magunk tervezt¿k, 

®s optimaliz§ltuk alkalmazhat·s§gukat (2.2. T§bl§zat). Az amplifik§ci· §ltal§ban 25 ɛl 

v®gt®rfogatban tºrt®nt a kºvetkezŖ ºsszet®tellel: 10ï150 ng gDNS, 1Ĭ Taq DNS polimer§z 

puffer (Fermentas, Thermo Fisher Scientific), 1,5 mM MgCl2, 0,2 mM dNTP mix (Sigma, Merck) 

1 ɛM az egyes primerekbŖl, 2,5 unit rekombin§ns Taq DNS polimer§z (Fermentas, Thermo 

Fisher Scientific). K¿lºnºsen ®rz®keny, vagy kis mennyis®gŤ parazita DNS-t tartalmaz· mint§k 

eset®ben Titanium Taq (Clontech, TakaraBio) vagy AmpliTaq (LifeTechnologies, Thermo 

Fisher Scientific) DNS polimer§zt haszn§ltunk a gy§rt· aj§nl§sa szerint. Az §ltal§nosan 

alkalmazott PCR program l®p®sei a kºvetkezŖk voltak: kezdeti denatur§ci·s l®p®s 95ÁC-on 5 

perc, majd 35 ciklus 95ÁC 30 m§sodperc (mp) (denatur§ci·), 56ÁC 30 mp (primer tapad§s; 

annealing), 72ÁC 60 mp (sz§lszint®zis; elongation) ®s befejezŖ l®p®sk®nt 72ÁC-on 5 perc. A 

primer tapad§s l®p®s hŖm®rs®klet®t a primerek olvad§spontj§nak ®s specificit§s§nak 

f¿ggv®ny®ben 50-60ÁC kºzºtt §ll²tottuk be. 

Sanger szekven§l§s 

A DNS szekven§l§st ABI BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit (Life Technologies, 

Thermo Fisher Scientific) seg²ts®g®vel magunk v®gezt¿k a templ§t mennyis®g®tŖl f¿ggŖen 5-

10 Õl v®gt®rfogatban a gy§rt· utas²t§sai szerint. A DNS szekvenci§k detekt§l§s§t a Szegedi 

Biol·giai Kºzpont Szekven§l· Laborat·rium§t·l rendelt¿k szolg§ltat§sk®nt ABI Prism Genetic 

Analyzer 3100, majd a k®sŖbbiekben ABI Prism Genetic Analyzer 3500, tºbbcsatorn§s 

kapill§ris szekven§l· k®sz¿l®ken. 
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In situ hibridiz§ci· 

A M. pseudodispar faj oligochaeta gazd§ban tºrt®nŖ fejlŖd®s®nek vizsg§lat§ra in situ 

hibridiz§ci·s (ISH) m·dszert alkalmaztunk (Marton & Eszterbauer 2012). Az ISH-hoz a 8%-os 

formalinban fix§lt oligochaeta mint§kat, a szok§sos szºvettani protokollt kºvetve, paraffinba 

§gyaztuk, ®s 5 ɛm-es hosszanti metszeteket k®sz²tett¿nk belŖl¿k. Rehidrat§l§s ut§n a metszet 

DNS tartalm§nak felt§r§s§hoz protein§z K em®szt®st v®gezt¿nk, amit mos§s majd a szºvet 

ut·fix§l§sa kºvetett 0,4%-os paraformaldehidben. A hibridiz§ci· sor§n biotinnal jelºlt, 

specifikus oligonukleotidokkal reag§ltattuk a parazita DNS-t. A M. pseudodispar-specifikus 

PCR-hez haszn§lt MpF1 ®s PseudoR primerek mellett a szint®n fajspecifikus MpR ®s PseudoF 

primereket is felhaszn§ltuk az ISH vizsg§latokhoz (2.2. T§bl§zat). A hibridiz§ci· egy ®jszak§n 

§t zajlott 42ÁC-on. A specifikus mos§st (stringency wash) kºvetŖen 1:5000 h²g²t§s¼ 

streptavidin-alk§li-foszfat§z konjug§tumot (Roche) kºtºtt¿nk a metszeten l®vŖ parazita DNS-

hez kapcsol·dott biotin-jelºlt pr·b§hoz. Đjabb mos§st kºvetŖen BCIP/NBT szubsztr§tot 

(Vectorlabs) kapcsoltunk a konjug§tumhoz, melynek sor§n a parazita DNS-t tartalmaz· 

szºvetr®szek sºt®tk®kre sz²nezŖdtek. H§tt®rfest®sk®nt Bismark Brown Y-t (Sigma; Merck) 

haszn§ltunk, ami s§rg§s-barn§ra sz²nezte a gazdaszºvetet. Dehidrat§l§s ut§n tart·s 

prepar§tumot k®sz²tett¿nk a klasszikus szºvettani protokoll szerint. A fejlŖd®s k¿lºnbºzŖ 

idŖpontj§ban fix§lt metszeteken a parazita elhelyezked®s®t f®nymikroszk·ppal (Zeiss Axiostar 

Plus) vizsg§ltuk, ®s Axiovision v4.7 (Zeiss) programot haszn§lva k¿lºnbºzŖ mikroszk·p 

kamer§kkal k®sz²tett¿nk felv®teleket. 

A Sphaerospora molnari faj pontyban val· fejlŖd®s®t is in situ hibridiz§ci· seg²ts®g®vel 

vizsg§latuk (Eszterbauer et al. 2013). Ebben az esetben a DIG-alkali-foszfat§z detekt§l§si 

rendszert haszn§ltuk. A DIG-jelºlt, fajspecifikus SmSSU487F ®s SmSSU1307R 

oligonukleotidokat hibridiz§ltuk az elŖk®sz²tett szºvetre (2.2. T§bl§zat). A pr·ba-konjug§tum 

komplexhez Vector Blue (Vectorlabs) szubsztr§tot kºtve k®k sz²nre festŖdve tett¿k l§that·v§ 

a parazita alakokat. A piros sz²nŤ h§tt®rfest®shez 0,1% Fast Red fest®ket haszn§ltunk. 

 
2.2. T§bl§zat Konvencion§lis polimer§z l§ncreakci·hoz (PCR), Sanger DNS szekven§l§shoz, ®s/vagy 
in situ hibridiz§ci·hoz haszn§lt oligonukleotidok list§ja.  

Primer neve Szekvencia  5` - 3  ̀ Referencia 

9ƭǃǊŜ ƛǊłƴȅǳƭƽ όŦƻǊǿŀǊŘύ ǇǊƛƳŜǊŜƪΥ 

ERI-B1 ACCTGGTTGATCCTGCCAG (Barta et al. 1997) 

18e CTGGTTGATTCTGCCAGT (Hillis & Dixon 1991) 

MX5 CTGCGGACGGCTCAGTAAATCAGT (Andree et al. 1998) 

MYX1f GTGAGACTGCGGACGGCTCAG (Hallett & Diamant 2001) 

ACT1f GGCAGCAGGCGCGCAAATTACCCAA (Hallett & Diamant 2001) 

Myxgen4f GTGCCTTGAATAAATCAGAG (Kent et al. 2000) 

ACT3f  CATGGAACGAACAAT (Hallett & Diamant 2001) 
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(нΦнΦ ¢łōƭłȊŀǘ Ŧƻƭȅǘŀǘłǎŀ)  

KUD3f CAGATACCGTCCTAGTTC (Whipps et al. 2003) 

KUD4f AGCGAGACCACGATCTTT (Whipps et al. 2003) 

ALL1f GCGGCTTAATTTGACTCAACACGGG (Hallett et al. 2002) 

ACT2f CCTGGTCCGAACATCCGAAGGATAC (Hallett & Diamant 2001) 

SphF ACTCGTTGGTAAGGTAGTGGCT (Eszterbauer & Szekely 2004) 

MpF1 TGTGCTTCTGGTGCGTCTGC jelen tanulm§ny 

Myx4rF GTTCGTGGAGTGATCTGTCAG jelen tanulm§ny 

Tub16SF AACGGCCGCGGTATCCTG (Beauchamp et al. 2002) 

MB5 GGTGATGATTAACAGGAGCGGT jelen tanulm§ny 

MB3F GATGATTAACAGGAGCGGTTGG jelen tanulm§ny 

18eK TGGTTGATCCTGCCAGT jelen tanulm§ny 

18eA CTGGTTGATYCTGCCAGT jelen tanulm§ny 

MC5 CCTGAGAAACGGCTACCACATCCA jelen tanulm§ny 

Tr3-17F CAAATTCAGTGTTGGAGTAGTGTGCC jelen tanulm§ny 

Tr5-17 GCCCTATTAACTAGTTGGTAGTATAGAAGC (Andree et al. 1998) 

Smol1200F GCCAAGCGAGCGTCCAATCA jelen tanulm§ny 

Smol700F GGAGATGGTGACGAGACATA jelen tanulm§ny 

Smol3130F TGTACTGTTGCCGGTGGATT jelen tanulm§ny 

Smol1400F CTCCTTCACTGTGAGCAACG jelen tanulm§ny 

PseudoF CTTCAGTCGATGTTAGCCGT jelen tanulm§ny 

Mc_F_425 GGAGGTGGTGACGAGAAGTACTAAG jelen tanulm§ny 

SdykF TGATGTGCGTGTCAGTTGTGC jelen tanulm§ny 

SmSSU487F GCCTCTCCACCTGTGTATG jelen tanulm§ny 

MpFnested TCACCCGCCAAAGTACGATTGT jelen tanulm§ny 

Mc224F CTGATGTAGCGAGTAAGGTG jelen tanulm§ny 

   

±ƛǎǎȊŀŦŜƭŞ ƛǊłƴȅǳƭƽ όǊŜǾŜǊǎŜύ ǇǊƛƳŜǊŜƪΥ 

Primer neve Szekvencia  5` - 3  ̀ Referencia 

ACT1fr TTGGGTAATTTGCGCGCCTGCTGCC (Hallett & Diamant 2001) 

KUD4r GTGCTTTATTCAAGGCAC (Whipps et al. 2003) 

Myxgen2r CARATGCYTTCGCWYTTGTTA (Kent et al. 2000) 

ACT1r AATTTCACCTCTCGCTGCCA (Hallett & Diamant 2001) 

ALL1r AACTAAGAACGGCCATGCACCAC (Hallett et al. 2003) 

ACT2fr GTATCCTTCGGATGTTCGGACCAGG (Hallett & Diamant 2001) 

MYX4r CTGACAGATCACTCCACGAAC (Hallett & Diamant 2001) 

MX3 CCAGGACATCTTAGGGCATCACAGA (Andree et al. 1998) 

18g CGGTACTAGCGACGGGCGGTGTG (Hillis & Dixon 1991) 

18r CTACGGAAACCTTGTTACG (Whipps et al. 2003) 

ERI-B10 CTTCCGCAGGTTCACCTACGG (Barta et al. 1997) 

SphR GTTACCATTGTAGCGCGCGT (Eszterbauer & Szekely 2004) 

PseudoR AAGCACCGAAGCACAGTCAA jelen tanulm§ny 

Tub16SR TAARCCAACATYGAGGTGCCA (Beauchamp et al. 2002) 

Act1Fr TTGGGTAATTTGCGCGCCTGCTGCC jelen tanulm§ny 

MC3 GATTAGCCTGACAGATCACTCCACGA jelen tanulm§ny 

MB5R ACCGCTCCTGTTAATCATCACC jelen tanulm§ny 
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(нΦнΦ ¢łōƭłȊŀǘ Ŧƻƭȅǘŀǘłǎŀ)  

PKX1032 CGCTCCTCCAACTTTCGTTC (Saulnier & De Kinkelin 1997) 

18gK GGTAGTAGCGACGGGCGGTGTG (Kent et al. 2000) 

муƎΩ! CGGTACTAGCGACGGGCGGTGTG (Andree et al. 1998) 

MB3 CCAACCGCTCCTGTTAATCATC jelen tanulm§ny 

Mc937R TTGGTGCTGTATGCTGTAACTG jelen tanulm§ny 

Tr3-17 GGCACACTACTCCAACACTGAATTTG (Andree et al. 1998) 

Mc811R GCTTTGAGCACTCTGATTTATTCA jelen tanulm§ny 

MyxospecR GGTTTCNCDGRGGGMCCAAC jelen tanulm§ny 

Smol1900R GTACCGAAGAACGCACACGA jelen tanulm§ny 

Smol1200R TTGGACGCTCGCTTGGCT jelen tanulm§ny 

Smol800R TGGTATTACCGCGGCTGCTG jelen tanulm§ny 

Mc-652R CCTACCAACTTACACTGCGT jelen tanulm§ny 

Mc_R_750 GTAAGACACGGCAATCGACGCACTA jelen tanulm§ny 

SdykR ACGCAAAGATGCACACACACTGGAC jelen tanulm§ny 

SmSSU1307R ACCGTGAGCCACGCGTAATG jelen tanulm§ny 

MpR AACAGCCAACTGAGATCAC jelen tanulm§ny 

MpRnested CGAAACCTGCTTTTGCCTCTTA jelen tanulm§ny 

Mc1072R    TGCCTTCGCATTCGTTAGTC jelen tanulm§ny 

Az oligonukleotidokat ®s a jelºlt pr·b§kat az Integrated DNA Technologies, Inc. (IDT) szintetiz§lta 
szolg§ltat§sk®nt. 

2.1.4. Filogenetika 

A filogenetikai m·dszerek elm®leti ®s technikai fejlŖd®s®t kºvetve v§ltoztak az elemz®sekhez 

haszn§lt szoftverek ®s param®terek. A 2010-es ®vekig a DNS szekvenci§kat a Multalin 

program seg²ts®g®vel illesztett¿k, majd a BioEdit Sequence Alignment Editor program 

haszn§lat§val manu§lisan jav²tottuk. A filogenetikai sz§m²t§sokat §ltal§ban a legnagyobb 

val·sz²nŤs®g (maximum likelihood) becsl®si m·dszerrel, valamint Bayesian statisztik§val 

(Bayesian inference of phylogeny) is elv®gezt¿k. Az elŖbbihez a Phylip programcsomagot, m²g 

a Bayesian statisztik§hoz a MrBayes programot alkalmaztuk (Huelsenbeck & Ronquist 2001). 

A maximum likelihood ®s a Bayesian inference m·dszer a tov§bbiakban is j·l alkalmazhat· 

volt filogenetikai vizsg§latainkhoz, azonban a k®sŖbbiekben a Geneious programcsomagot 

haszn§lva, a MAFFT kieg®sz²tŖ modul (plug-in) seg²ts®g®vel illesztett szekvenci§kat m§r 

RAxML ®s MrBayes modulokkal elemezt¿k. 

2.2. Gazdaïparazita kºlcsºnhat§s megnyilv§nul§sai 

2.2.1. In vivo parazita rendszerek 

Az in vivo laborat·riumi ny§lkasp·r§s teny®szet fenntart§s§hoz folyamatosan ellenŖrzºtt faji 

ºsszet®telŤ, parazitamentes kev®ssert®jŤ f®reg §llom§nyokat (Tubifex ®s Limnodrilus fajokat) 

nevelt¿nk ®s tartottunk z§rt, laborat·riumi rendszerben. A heti v²zcsere mellett autokl§vozott 
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iszappal p·toltuk az elhaszn§l·dott aljzatot ®s fagyasztott fejes sal§ta, Spirulina por ®s 

fagyasztott s·r§k (Artemia) vagy vºrºs sz¼nyogl§rva ºsszeturmixolt kever®k®vel etett¿k a 

f®reg§llom§nyokat (Eszterbauer et al. 2015a). Az oligochaeta §llom§nyok viz®t rendszeres 

idŖkºzºnk®nt szŤrt¿k 20 ɛm-es h§l·szºvettel a ny§lkasp·r§s parazit§t·l val· mentess®g 

ellenŖrz®se c®lj§b·l. A szŤrŖben maradt v²zbŖl n®h§ny cseppet f§zis kontraszt mikroszk·ppal 

(Zeiss Axiostar Plus) vizsg§ltunk, v²zben lebegŖ actinosp·r§k esetleges elŖfordul§s§nak 

kimutat§sa v®gett. Ezek a rendszeresen ellenŖrzºtt oligochaeta tºrzs§llom§nyok szolg§ltak 

negat²v kontrollk®nt a k®sŖbbi fertŖz®si k²s®rleteinkhez. 

Az in vivo parazita teny®szet laborat·riumi fenntart§s§hoz ®s a k²s®rletekhez sz¿ks®ges 

specifikus parazitamentes (SPF) halakat a laborat·riumi akv§riumrendszerben nevelt¿k 

parazitamentes kºr¿lm®nyek kºzºtt. A szempontos ikr§k ®s a frissen kelt ivad®k §llom§ny (¼n. 

zseng®k) hazai halgazdas§gokb·l sz§rmaztak. A sebes ®s sziv§rv§nyos pisztr§ngok a 

Lillaf¿redi Pisztr§ngteleprŖl, a pontyf®l®k (bodorka, ez¿stk§r§sz, ponty, d®v®rkeszeg, 

vºrºssz§rny¼ keszeg) fŖk®nt a Dinny®si ®s a Hortob§gyi Halgazdas§gb·l sz§rmaztak. A kikelt 

ivad®kot, mennyis®g¿ktŖl f¿ggŖen 30-100 literes levegŖztetett akv§riumokban tartottuk. 

Kezdetben az §ltalunk a laborban frissen keltetett s·r§kkal, majd a halfaj ig®nyeinek megfelelŖ 

ºsszet®telŤ nevelŖt§ppal (AllerAqua, Skretting) ®s fagyasztott s·r§k (VanGerven) eles®ggel 

etett¿k naponta egyszer ad libitum. 

A k²s®rletes munk§hoz k®t ny§lkasp·r§s faj, a M. cerebralis ®s a M. pseudodispar ®letciklus§t 

in vivo laborat·riumi rendszerben folyamatosan fenntartottuk. 5 literes, aljzatk®nt kb. 5 cm 

vastag r®tegben autokl§vozott iszapot ®s homokot tartalmaz·, v²zzel telt mŤanyag dobozokba 

kºr¿lbel¿l 10 g parazitamentes kev®ssert®jŤ f®rget helyezt¿nk az elsŖsorban T. tubifex-et, de 

v§ltoz· ar§nyban Limnodrilus spp. fajokat is tartalmaz· teny®szetekbŖl, majd halakb·l 

kigyŤjtºtt, 105-106 db myxosp·r§val megfertŖzt¿k a f®reg §llom§nyt. Az actinosp·r§k v²zben 

val· megjelen®s®t a fertŖz®st kºvetŖ m§sodik h·nap v®g®tŖl vizsg§latuk az ed®ny viz®nek 

szŤr®s®vel. A lebegŖ actinosp·r§k ®letk®pess®g®nek ®s fertŖzŖk®pess®g®nek ellenŖrz®se 

ut§n, 2 napn§l nem idŖsebb, frissen szŤrt actinosp·r§kkal egyedileg fertŖzt¿nk SPF halakat a 

parazita ®letciklus fenntart§sa c®lj§b·l. A fertŖz®s a halak m®ret®tŖl f¿ggŖen, de §tlagosan 

3000 TAM/ hal d·zisban tºrt®nt 3 ·r§n kereszt¿l (szint®n a halak m®ret®tŖl f¿ggŖen) 200ï

1000 ml v²zben. Az egyedi fertŖz®s inkub§ci·s idej®nek lej§rta ut§n, a halakat elk¿lºn²tett 

akv§riumban, ®letkoruknak ®s fajuknak megfelelŖ v²zhŖm®rs®kleten ®s kºr¿lm®nyek kºzºtt 

tartottuk a parazita fejlŖd®s®nek teljes lezajl§s§ig, parazita fajt·l f¿ggŖen 3-5 h·napig. A 

kifejlŖdºtt parazita myxosp·r§kat a fertŖzºtt halak 200 mg/l MS222 altat·szerrel tºrt®nŖ 

b·d²t§sa, majd a gerinc §tv§g§sa ut§n, boncol§s ¼tj§n gyŤjtºtt¿k ki. A myxosp·r§k 

mennyis®g®t B¿rker vagy Sedgewick Rafter kamra seg²ts®g®vel becs¿lt¿k. A halak 
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teny®szt®se, tart§sa, k²s®rletes fertŖz®se ®s a k²s®rletek lez§r§sa minden esetben a hat§lyos 

§llatv®delmi rendelkez®sek betart§s§val, a szakhat·s§g §llatk²s®rleti enged®ly®vel tºrt®nt. 

2.2.2. K²s®rleti rendszerek 

A gazdaïparazita kºlcsºnhat§s fejlŖd®stani h§tter®t k®t fajon, az erŖsen patog®n 

M. cerebralis, ®s az alacsony patogenit§s¼, klinikai t¿neteket ®s elhull§st §ltal§ban nem okoz· 

M. pseudodispar fajon vizsg§ltuk.  

 

2.1. §bra: K®t modell faj, a M. cerebralis ®s a M. pseudodispar ®letciklus§nak fenntart§sa z§rt 

laborat·riumi rendszerben. A: M. cerebralis-sal fertŖzºtt sebes pisztr§ngok (Salmo trutta m fario) ®s 
sziv§rv§nyos pisztr§ngok (Onchorhynchus mykiss); B: SPF bodork§k (Rutilus rutilus); C: Tubifex spp. 
egyedi fertŖz®se M. pseudodispar sp·r§kkal; D: M. cerebralis-sal fertŖzºtt kev®ssert®jŤ f®reg§llom§ny. 
Mell®klet: M. pseudodispar myxosp·ra ®s M. cerebralis TAM. 

 
A parazit§k minden esetben z§rt laborat·riumi rendszerben fenntartott §llom§nyb·l 

sz§rmaztak (2.1. §bra). A halak fertŖz®se minden k²s®rletben egyedileg tºrt®nt, ®s a negat²v 

kontroll csoport egyedeit a fertŖzºtt csoportokhoz hasonl· m·don kezelt¿k, annyi 

k¿lºnbs®ggel, hogy a parazit§val nem ker¿ltek kontaktusba. 
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M. pseudodispar gazdafajlagoss§ga kev®ssert®jŤ f®reg gazd§ban (Marton & Eszterbauer 

2012) 

N®gy k¿lºnbºzŖ laborat·riumi teny®szetbŖl (T-I ®s T-II, AU, ®s WS) sz§rmaz· kev®ssert®jŤ 

f®rgeket egyedileg fertŖzt¿nk 103-104 db myxosp·ra/f®reg d·zisban 1,5 ml autokl§vozott 

iszapot tartalmaz· 2 ml-s mŤanyag mikrocsºvekben, amik 5 literes v²zzel teli ®s levegŖztetett 

mŤanyag ed®nybe voltak helyezve a 2.1. C §br§n l§that· m·don. A k²s®rlet kezdet®tŖl 

sz§m²tott 1., 4., 8. ®s 24. ·ra v®g®n, majd az 1., 4. h®t v®g®n 5-5 f®reg egyedet fix§ltunk 

molekul§ris ®s ISH vizsg§latokhoz. A harmadik h·nap v®g®n az ºsszes marad®k egyedet 

fix§ltunk a parazita sp·ra ¿r²t®s vizsg§lat§ra ®s molekul§ris vizsg§latokhoz. 

M. pseudodispar gerinces gazdaspektrum§nak vizsg§lata (Forr· & Eszterbauer 2013) 

K®t k²s®rleti elrendez®sben fertŖzt¿nk pontyf®l®ket. Az elsŖben 1 ®ves bodorka, 2 ®ves 

d®v®rkeszeg, ®s 3 ®ves vºrºssz§rny¼ keszeget fertŖzt¿nk 3000 TAM/hal d·zisban 3 ·r§n 

kereszt¿l (16 hal/csoport), m²g a m§sodik k²s®rletben 1 ®ves bodorka ®s szint®n 1 ®ves 

vºrºssz§rny¼ keszeg egyedek fertŖzºtts®g®t hasonl²tottuk ºssze az elsŖ k²s®rlettel azonos 

kºr¿lm®nyek kºzºtt (20 hal/csoport). A 3 ·r§s inkub§ci· letelte ut§n a halakat csoportonk®nt 

k¿lºn akv§riumba helyezt¿k a k²s®rlet v®g®ig. A boncol§s ®s a parazita sp·r§k sz§mol§sa a 

fertŖz®st kºvetŖ harmadik h·nap v®g®n tºrt®nt. 

M. cerebralis gazdafelismer®se ®s gazd§ba val· bejut§sa (Kallert et al. 2009) 

A fertŖz®si k²s®rlet sor§n 11 h·napos sziv§rv§nyos pisztr§ng (TroutLodge, TL ®s Hofer, H 

tºrzsek) ®s ponty egyedeket fertŖzt¿nk 8000 TAM/hal d·zisban 3 percen kereszt¿l (9 db 

hal/csoport; 9 ism®tl®ssel). ElŖzetesen a M. cerebralis TAM-okat 5 mg/ml fluoreszcein-

diacet§t (FDA) fest®kkel jelºlt¿k Yokoyama & Urawa (1997) le²r§s§t kºvetve, hogy a parazita 

halba val· bejut§sa fluorescens mikroszk·p seg²ts®g®vel detekt§lhat· legyen. Az inkub§ci· 

lej§rta ut§n, a halak b·d²t§s§t ®s kiirt§s§t kºvetŖen azonos m®retŤ kopolty¼, mell¼sz·, 

farok¼sz· darabban, ®s azonos mennyis®gŤ bŖrkapar®kban mikroszk·ppal vizsg§ltuk a 

parazita jelenl®t®t. A parazita DNS mennyis®g®t val·s idejŤ, kvantitat²v PCR (qPCR) 

seg²ts®g®vel becs¿lt¿k meg. 

M. cerebralis gazd§ba val· bejut§s§nak lokaliz§ci·ja (Eszterbauer et al. 2019) 

A k²s®rletben 7ï8 hetes sziv§rv§nyos ®s sebes pisztr§ng, valamint 12 h·napos ez¿stk§r§sz 

egyedeket fertŖzt¿nk 10000 TAM/hal d·zisban 2 ·r§n kereszt¿l (21 db hal/csoport). Az 

inkub§ci·s idŖ (2 ·ra) letelte ®s a halak t¼laltat§sa ut§n, egys®gnyi mennyis®gŤ kopolty¼-, 

farok¼sz·-, ®s a test oldal§r·l sz§rmaz· bŖrmint§t gyŤjtºtt¿nk a molekul§ris vizsg§latokhoz. 
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M. cerebralis gazdafelismer®s®nek molekul§ris h§ttere (Eszterbauer et al. 2009) 

A M. cerebralis TAM gazdafelismer®s®nek hal jelenl®te n®lk¿li vizsg§lat§ra in vitro aktiv§ci·s 

m·dszert dolgoztunk ki. A k²s®rleti sp·raszuszpenzi· koncentr§ci·ja 10000-75000 TAM/ml 

volt. EbbŖl 400-400 Õl-t pipett§ztunk 24-lyuk¼ szºvetteny®sztŖ lemezek m®lyed®seibe. 

Sziv§rv§nyos pisztr§ng bŖrny§lka kapar®kb·l ny§lka-kivonatot k®sz²tett¿nk Kallert et al. 

(2005) le²r§s§t kºvetve. A TAM szuszpenzi· aktiv§l§sa 0,7 mg/ml v®gkoncentr§ci·j¼ ny§lka 

kivonat hozz§ad§s§val (k®miai inger) ®s 3x2 m§sodperc intenz²v vortexel®ssel (mechanikai 

inger) tºrt®nt. A TAM-ok aktivit§s§t 15 perccel az aktiv§l§st kºvetŖen 3x20 Õl t®rfogat¼ 

szuszpenzi·ban l®vŖ akt²v (kiszabadult sporoplazma) ®s aktiv§latlan TAM-ok (®p, intakt sp·ra) 

mikroszk·pos sz§mol§s§val vizsg§ltuk 10 ism®tl®sben. Majd statisztikailag ®rt®kelt¿k a 

m·dszer hat®konys§g§t. A k®sŖbbi molekul§ris vizsg§latokhoz ezzel az aktiv§ci·s elj§r§ssal, 

30 perccel az aktiv§l§st kºvetŖen gyŤjtºtt¿k az aktiv§lt ®s ugyanennyi idŖ eltelt®vel az ingerek 

hat§sa n®lk¿l tartott (kontroll) TAM mint§kat (800.000 TAM/minta mennyis®gben), ®s 

RNAlaterben (Sigma-Aldrich; Merck) fix§lva, ï20ÁC-on t§roltuk felhaszn§l§sig. 

A g®nexpresszi·s vizsg§latokhoz az aktiv§lt ®s a kontroll TAM mint§kon k²v¿l a parazita halban 

fejlŖdŖ alakjainak korai st§diumait is vizsg§ltuk. Ehhez egyedileg fertŖzt¿nk 12 hetes 

TroutLodge (TL) sziv§rv§nyos pisztr§ngot 30 percig, 3500 TAM/hal d·zisban, ®s 6-6 egyed 

bŖrny¼zat§t fix§ltuk RNAlaterben 1, 8 ®s 24 ·r§val a fertŖz®st kºvetŖen. 

Halak belteny®sztetts®g®nek hat§sa a M. cerebralis fertŖzºtts®gre (Eszterbauer et al. 

2015) 

A fertŖz®si k²s®rletben 10 hetes, k¿lºnbºzŖ belteny®sztetts®gi szintŤ sebes pisztr§ng ivad®k 

n®gyf®le csoportj§t fertŖzt¿nk. Egy genetikailag heterog®n (NIB), egy belteny®sztett (IB), egy 

kºzeli rokon h²m-nŖst®ny p§rok ut·daib·l §ll· (REL), ®s egy, Eur·p§ban igen gyakori, atlanti-

dunai hibrid v®rvonal (LBT) egyedeit mag§ba foglal· csoportot alak²tottunk ki. Pozit²v 

kontrollk®nt sziv§rv§nyos pisztr§ng csoport szolg§lt a k²s®rletben. Az egyedi fertŖz®s 

3000 TAM/hal d·zisban 3 ·r§n kereszt¿l tºrt®nt (53 db hal/csoport). A fertŖz®st kºvetŖen a 

halak csoportonk®nt k¿lºn akv§riumba ker¿ltek a k²s®rlet v®g®ig. A boncol§s ®s a parazita 

sp·r§k sz§mol§sa a fertŖz®st kºvetŖ negyedik h·nap v®g®n tºrt®nt. 

Kev®ssert®jŤ f®rgeket fertŖzt¿nk bodork§b·l, vºrºssz§rny¼ keszegbŖl, d®v®rkeszegbŖl ®s 

karikakeszegbŖl sz§rmaz· M. pseudodispar myxosp·r§kkal k¿lºn-k¿lºn. A f®regteny®szetek 

parazita TAM ¿r²t®s®t a fertŖz®st kºvetŖ m§sodik h·napt·l heti rendszeress®ggel vizsg§ltuk.  

V®r szerepe a M. cerebralis ®s a M. pseudodispar fertŖzºtts®gben (Sipos et al. 2018) 

H§rom k²s®rletet v®gezt¿nk, egyet M. cerebralis fajjal, kettŖt M. pseudodispar fajjal. Nyolc 

hetes sziv§rv§nyos pisztr§ngot ®s sebes pisztr§ngot fertŖzt¿nk M. cerebralis-sal. Az elsŖ 
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M. pseudodispar k²s®rletben 1 ®ves bodork§t, vºrºssz§rny¼ keszeget ®s ez¿stk§r§szt, a 

m§sodik k²s®rletben 2 ®ves bodork§t ®s 2 ®ves vºrºssz§rny¼ keszeget, ®s 3 ®ves 

d®v®rkeszeget fertŖzt¿nk. Mindh§rom k²s®rletben 5000 TAM/hal d·zisban 3 ·r§n kereszt¿l 

egyedileg fertŖzt¿k a halakat (34 db hal/csoport). A fertŖz®s inkub§ci·s idej®nek lej§rta ut§n 

halfajonk®nt k¿lºn akv§riumba helyezt¿k a halakat, majd a k²s®rlet kezdet®t kºvetŖen 1 

nappal, 1 h®ttel ®s 1 h·nappal 10-10 halb·l b·d²t§st kºvetŖen v®rt vett¿nk a farki v®n§n 

kereszt¿l. A v®rmint§kban l®vŖ parazita fejlŖd®si alakok mennyis®g®t, fajspecifikus, val·s idejŤ 

qPCR seg²ts®g®vel becs¿lt¿k. 

Ny§lkasp·r§s fertŖz®s megelŖz®s®nek lehetŖs®gei (Kallert et al 2014) 

A ny§lkasp·r§sok halgazd§ba val· bejut§s§t akad§lyoz· m·dszereket vizsg§ltunk in vitro ®s 

in vivo tesztekben.  

In vitro tesztek: Kurauchi et al. (2004) szabadalma alapj§n elk®sz²tett inozin ®s arginin s·k 

kever®k®t (IA) tesztelt¿k M. cerebralis ®s M. pseudodispar fajokon. Az ®rett, fertŖzŖk®pes 

TAM-ok gazdafelismer®skor jelentkezŖ reakci·j§t (konkr®tan pol§ris filamentumaik 

kilºkŖd®s®t ®s a sporoplazma akt²v kijut§s§t) vizsg§ltuk k®t k¿lºn k²s®rletben 6ï6 ism®tl®ssel. 

In vivo kipr·b§l§s: Az in vitro k²s®rletekben hat®kony koncentr§ci·j¼ IA s·oldattal 20 percig 

inkub§lt M. pseudodispar TAM-mal fertŖzt¿nk bodork§t 1000 TAM/hal d·zisban 3 ·r§n 

kereszt¿l. A k²s®rlet pozit²v kontrollja nem s·oldatban, hanem v²zben inkub§lt TAM-mal 

fertŖzºtt halcsoport volt. A halakat a fertŖz®st kºvetŖ harmadik h·nap v®g®n boncoltuk, ®s a 

kifejlŖdºtt parazita myxosp·r§kat B¿rker kamr§ban sz§moltuk. 

2.2.3. K²s®rletek ®rt®kel®se 

A kapott k²s®rleti eredm®nyek ®rt®kel®se a legtºbb esetben az R program seg²ts®g®vel tºrt®nt. 

A megfelelŖ modell kiv§laszt§sa az adatsor jelleg®nek, nagys§g§nak megfelelŖen tºrt®nt. A 

fertŖz®s prevalenci§j§t gyakran Chi-n®gyzet pr·b§val hasonl²tottuk ºssze a k¿lºnbºzŖ 

csoportok kºzºtt. A fertŖz®s intenzit§s§t ANOVĆ-t kºvetŖen Tukey post hoc teszttel, vagy 

Mann-Whitney U-teszttel vizsg§ltuk. Amennyiben nem teljes¿ltek az ANOVA elŖfelt®telei, 

§ltal§ban Kluskal-Wallis teszttel ®s azt kºvetŖ Dunn pr·b§val (Bonferroni korrekci·) elemezt¿k 

az adatsort. 

2.2.4. Molekul§ris m·dszerek 

A DNS felt§r§s ®s a tradicion§lis PCR l®p®sei megegyeztek a 2.1.3. alfejezetben le²rtakkal. 

Hal v®rvonal ®s mikroszatellit vizsg§lat (Eszterbauer et al. 2015) 

A sebes pisztr§ng teny®sz§llom§ny v®rvonal§nak meghat§roz§s§hoz a mitokondri§lis DNS 

kontroll r®gi· (mtDNS CR) 1088 bp hossz¼ szakasz§t ®s a lakt§t-dehidrogen§z enzim 
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g®nj®nek C1 r®gi·j§b·l 428 bp hossz¼ szakaszt sokszoroztuk fel Bernatchez (2001) le²r§sa 

szerint. A v®rvonalak elk¿lºn²t®se PCR-t kºvetŖ restrikci·s fragmentum hossz polimorfizmus 

(PCR-RFLP) m·dszerrel, SatI ®s BseI (Fermentas, Thermo Fisher Scientific) restrikci·s 

enzimek alkalmaz§s§val tºrt®nt (Mariĺ et al. 2010). 

A sebes pisztr§ng teny®sz§llom§nyok genetikai variabilit§s§nak meghat§roz§s§hoz nyolc 

mikroszatellit l·kuszt vizsg§ltunk szakirodalmi m·dszertani le²r§sokat kºvetve: Str-15, Str-60 

(Estoup et al. 1993), Str-543 (Presa & Guyomard 1996), SsoSL-417, SsoSL-438 (Slettan et al. 

1995), Ssa-85, Ssa-197 (OôReilly et al. 1996), OKI-10 (Smith et al. 1998). A p§ros rokons§g 

(pairwise relatedness, rmsat) ®s az egyedi belteny®sztetts®gi egy¿tthat· (individual inbreeding 

coefficient, fmsat) becsl®se COANCESRTY szoftver TrioML modulj§val tºrt®nt (Wang 2011). 

Szupresszi·s szubtrakt²v hibridiz§ci· (SSH) (Eszterbauer et al. 2009) 

A gazdafelismer®s sor§n aktiv§l·d· g®nek kimutat§s§hoz mint§nk®nt 1-1 Õg total RNS-t 

izol§ltunk M. cerebralis TAM-b·l, ®s a munka sor§n kidolgozott, a halgazda k®miai ®s 

mechanikai stimulusait imit§l·, in vitro m·dszer seg²ts®g®vel aktiv§lt TAM-b·l. A cDNS §t²r§s 

BD SMART PCR cDNA Synthesis kit (Clontech, Takara) alkalmaz§s§val tºrt®nt a gy§rt· 

¼tmutat§sa szerint. A nem aktiv§lt (intakt), ®s az aktiv§lt (gazd§t felismert) TAM-ok 

transzkript·m-k®szlet®nek ºsszehasonl²t§s§t szupresszi·s szubtrakt²v hibridiz§ci·val (SSH) 

v®gezt¿k PCR-Select cDNA Subtraction kit (Clontech, Takara) haszn§lat§val a gy§rt· 

aj§nl§s§t kºvetve. A DNS kl·noz§s, ®s a DNS:DNS dot-blottal tºrt®nŖ szelekci· ut§n, az 

aktiv§lt TAM-ban magas abundanci§val jelen l®vŖ g®neket DNS szekven§l§ssal azonos²tottuk, 

a teljes mRNS-t 5ô/3ô RACE kit (Roche) seg²ts®g®vel hat§roztuk meg. 

Kev®ssert®jŤ f®reg-specifikus PCR (Marton & Eszterbauer 2012) 

A M. pseudodispar gazdafajlagoss§g§t a kev®ssert®jŤ f®reg gazd§ikban is vizsg§latuk. Ennek 

sor§n a kev®ssert®jŤ f®rgeket morfol·giai b®lyegek mellett molekul§ris biol·giai m·dszerekkel 

is vizsg§latuk. A mitokondri§lis 16S rDNS (mt 16S rDNS) egy 370 bp hossz¼ szakasz§t 

sokszoroztunk fel a szakirodalomb·l ismert Tub16SF-Tub16SR primer p§rral, Beauchamp et 

al. (2001) m·dszere szerint. 

Val·s idejŤ qPCR (Kallert et al. 2009; Eszterbauer et al. 2009, Sipos et al. 2018) 

Val·s idejŤ PCR-t alkalmaztunk gazdaszºvetben l®vŖ parazita DNS mennyis®g®nek 

meghat§roz§s§hoz, valamint k¿lºnf®le parazita g®nek relat²v expresszi·j§nak vagy 

abundanci§j§nak becsl®s®hez. 

Parazita g®nek relat²v expresszi·j§t m®rt¿k BioRad MyIQ Single Color Real-Time PCR 

k®sz¿l®ken iQ SYBR Green Supermix reagens (BioRad) felhaszn§l§s§val, a vizsg§lt g®nekre 

specifikus, a kutat§s r®szek®nt tervezett primerekkel ®s optimaliz§lt qPCR rendszerrel. H®t 
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parazita g®nt vizsg§ltunk, fejlŖd®si st§diumonk®nt 9 p§rhuzamos mint§n. Referencia g®nk®nt 

az ismert szekvenci§j¼ 18S rDNS ®s b®ta-aktin g®nek kºz¿l, elŖzetes vizsg§latok alapj§n a 

kiegyenl²tett expresszi·j¼ b®ta-aktint v§lasztottuk.  

A parazita DNS mennyis®g®t becs¿lt¿k M. cerebralis gazd§ba val· bejut§s§nak vizsg§lata 

sor§n. A M. cerebralis 18S rDNS-re specifikus qPCR rendszerrel (Cavender et al. 2004), 

ismert mennyis®gŤ TAM felhaszn§l§s§val kalibr§ci·s egyenest hat§roztunk meg, melynek 

seg²ts®g®vel a vizsg§lt gazdaszºvetben a parazit§k sz§ma j· kºzel²t®ssel becs¿lhetŖ volt. A 

qPCR BioRad MyIQ Single Color Real-Time PCR k®sz¿l®ken, iQ SYBR Green Supermix 

reagens (BioRad) felhaszn§l§s§val a gy§rt·i ¼tmutat· szerint zajlott, halfajonk®nt 9 

p§rhuzamos mint§n. 

Ny§lkasp·r§sok v®rben val· elŖfordul§s§t a M. cerebralis eset®n a kor§bban le²rt Myx18S-

IGF rendszerrel (Kelley et al. 2004), a M. pseudodispar eset®n pedig saj§t tervez®sŤ, 

optimaliz§lt ®s fajspecifikus Taqman qPCR rendszerrel vizsg§ltuk (Myx18S-Gluc). A parazita-

specifikus Taqman pr·b§k FAM, a referencia g®nk®nt szolg§l· pisztr§ng inzulin nºveked®si 

faktor I-hez (IGF-I) kºtŖdŖ pr·ba HEX, m²g a ponty gl¿kokin§zhoz (Gluc) kapcsol·d· pr·ba 

Texas Red fluoreszcens fest®kkel volt jelºlve. A qPCR Rotor-Gene 6000 real-time k®sz¿l®ken 

(Corbett), AmpliTaq Gold DNS polimer§z kit (Life Technologies, Thermo Fisher Scientific) 

felhaszn§l§s§val tºrt®nt a gy§rt· ¼tmutat§s§t kºvetve. A parazita DNS mennyis®g®t a hal DNS 

mennyis®g®hez normaliz§ltuk, ®s kalibr§lt, normaliz§lt relat²v mennyis®geket (calibrated 

normalized relative quantities, CNRQ) hat§roztunk meg a qBasePlus szoftver seg²ts®g®vel. 

Halfajonk®nt ®s mintav®teli idŖpontonk®nt §tlagosan 10 p§rhuzamos mint§t vizsg§ltunk (a 

mintasz§m n®h§ny, egyedi esetben elt®rt az §tlagost·l; ®s 6ï12 kºzºtt v§ltakozott). 
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3. EREDM£NYEK 

3.1. Gazdafajlagoss§g filogenetikai vonatkoz§sai 

3.1.1. Myxobolus fajok ®s kºzeli rokonaik 

Actinosp·ra t²pusok felm®rŖ vizsg§lata (Eszterbauer et al. 2006) 

A felm®rŖ vizsg§lat sor§n 14 k¿lºnbºzŖ actinosp·ra morfot²pust azonos²tottunk, melyek a 

18S rDNS szekvencia alapj§n 10 genot²pusba voltak sorolhat·k. A morfol·giailag elt®rŖ, de 

azonos genot²pusokat a t²pust jelºlŖ nagybetŤt kºvetŖ sz§mmal k¿lºnbºztett¿k meg (pl. B1-

B2) (3.1. ®s 3.2. §bra). Az aurantiactinomyxon ôB1ô ®s ôB2ô t²pusok mint§i a szembetŤnŖ 

morfol·giai k¿lºnbs®gek (ny¼lv§ny hossza ®s sz®less®ge, sp·ratest alakja ®s §tm®rŖje) 

ellen®re, DNS szekvencia szinten 99,9-100%-os azonoss§got mutattak (3.1. §bra 3-4). 

 

 

3.1. §bra: A felm®rŖ vizsg§lat sor§n Branchiura sowerbyi f®regbŖl kimutatott actinosp·ra t²pusok. 

1 a,b: Halgazdas§gb·l ®s a Tisza foly·b·l sz§rmaz· guyenotia t²pus; 2 a,b: aurantiactinomyxon ôAô 
t·gazdas§gb·l. Mell®klet: kiszabadult sporoplazma a m§sodlagos (cs²ra)sejtekkel; 3 a,b: 
aurantiactinomyxon ôB1ô halgazdas§gb·l; 4 a,b: aurantiactinomyxon ôB2ô Tisz§b·l. Mell®klet: a 
sp·ra oldaln®zetben; 5 a,b: neoactinomyxum ôA1ô halgazdas§gb·l. Mell®klet: sp·ra oldaln®zetben; 
6 a,b: neoactinomyxum ôA2ô halgazdas§gb·l. Mell®klet: sp·ra j·l l§that· m§sodlagos sejtekkel; 7 a,b: 
neoactinomyxum ôB1ô halgazdas§gb·l; 8 a,b: neoactinomyxum ôB2ô halgazdas§gb·l. L®pt®k: 20 Õm. 
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3.2. §bra: A felm®rŖ vizsg§lat sor§n Tubifex fajokb·l kimutatott triactinomyxon t²pusok ®s B. sowerbyi-

bŖl sz§rmaz· raabeia t²pus. 9 a,b: triactinomyxon ôAô Tisz§ban gyŤjtºtt Tubifex newaensis-bŖl. 
Mell®klet: sp·ratest 8 m§sodlagos (cs²ra)sejttel; 10 a,b: triactinomyxon ôBô halgazdas§gi T. tubifex-
bŖl. Mell®klet: sp·ratest pol§ris kapszul§val ®s 8 m§sodlagos sejttel; 11 a,b: triactinomyxon ôC1ô 
halgazdas§gi T. tubifex-bŖl. Mell®klet: sp·ratest 8 m§sodlagos sejttel; 12 a,b: triactinomyxon ôC2ô 
halgazdas§gi T. tubifex-bŖl; 13 a,b: triactinomyxon ôDô halgazdas§gi T. tubifex-bŖl. Mell®klet: sp·ratest 
pol§ris kapszul§val ®s 32 m§sodlagos sejttel; 14 a,b: raabeia halgazdas§gb·l. Mell®klet: sp·ratest 
kºrte alak¼ pol§ris kapszul§kkal. L®pt®k: 100 Õm. 

 

A halgazdas§gi mintav®tel eredm®nyek®nt a ny§lkasp·r§s fertŖzºtts®g m®rt®ke Branchiura 

sowerbyi fajban §tlagosan 35% (38/109; fertŖzºtt/ºsszes vizsg§lt egyed), Tubifex ®s 

Limnodrilus fajokn§l pedig 0,26% (6/2302) volt. A term®szetes v²zi ®lŖhelyen a vizsg§lt B. 

sowerbyi egyedek 0,9%-a, a tubificid§k 1,7%-a (2/117) bizonyult fertŖzºttnek. Az azonos²tott 

t²pusok r®szletes morfometriai ®s DNS szintŤ jellemz®se mellett (Eszterbauer et al. 2006), az 

egyes t²pusok elŖfordul§s§nak szezonalit§s§r·l is kaptunk adatokat. A m§just·l szeptemberig 

tart· vizsg§lat sor§n a legtºbb actinosp·ra t²pus a ny§ri h·napokban fordult elŖ nagyobb 

gyakoris§ggal, b§r a fertŖzºtts®g prevalenci§ja §ltal§ban 10% alatt maradt. A halgazdas§gban 
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a guyenotia ®s a neoactinomyxum ôA2ô t²pusok fordultak elŖ leggyakrabban, a ny§ri 

h·napokban 7,3ï18,2%-os ®s 7,4ï27,3%-os prevalenci§val. A legritk§bbak a triactinomyxon 

®s raabeia t²pusok voltak, §tlagosan 1% alatti prevalenci§val (0,03ï5%).  

 

 

0.1 

Ceratomyxa shasta (AF001579) 

Guyenotia (AY779063) 

Sphaerospora sp. ex Carassius auratus (AY735411) 
Raabeia ótype 3ô (AJ582009) 

Myxidium truttae (AJ582061) 

Myxobolus cerebralis from Munich (AF115255) 

Henneguya exilis (AF021881) 

Myxidium lieberkuehni (X76639) 
Hungactinomyxon (AY779062) 

Myxobolus lentisuturalis (AY119688) 

Raabeia (DQ231142) 

Myxobolus cultus (AB121146) 

Triactinomyxon ôBô (DQ231143) 

Triactinomyxon ôC1ô (DQ231144) 

Triactinomyxon  SLH-2002 (AY162270) 

Myxobolus pseudodispar ex Blicca bjoerkna (AF380143) 

Myxobolus pseudodispar ex Abramis brama (AF380144) 

Triactinomyxon ôAô (DQ231145) 

Myxobolus pseudodispar ex Scardinius erythr. (AF380142) 

Myxobolus pseudodispar ex Rutilus rutilus (AF380145) 
Synactinomyxon KAB-2001 (AF378354) 

Antonactinomyxon (AF378355) 

Sphaerospora renicola (AY735410) 
Myxobolus algonquinensis (AF378335) 

Myxobolus pavlovskii (AF507973) 

Myxobolus bramae (AF507968) 
Triactinomyxon ótype 3ô (AY495706) 

Triactinomyxon ôDô-1 (DQ231146) 

Triactinomyxon ôDô-2 (DQ231147) 
Thelohanellus nikolskii (DQ231156) 

Aurantiactinomyxon ôB2ô (DQ231148) 

Neoactinomyxum ôA2ô (DQ231149) 

Neoactinomyxum ôB1ô (DQ231150) 

Neoactinomyxum ôB2ô-2 (DQ231152) 

Neoactinomyxum ôB2ô-1 (DQ231151) 

Aurantiactinomyxon ôAô-1 (DQ231153) 

Thelohanellus hovorkai (DQ231155) 

Aurantiactinomyxon ôAô-2 (DQ231154) 

 

3.3. §bra: A kimutatott actinosp·ra t²pusok (vastagon szedett) ®s a rokon fajok 894 bp hossz¼ 

18S rDNS szekvenci§ja alapj§n t§vols§gi m§trix (DM) ®s maximum likelihood (ML) m·dszerrel v®gzett 
filogenetikai elemz®s eredm®nye. Egyes actinosp·ra-myxosp·ra p§rok faj szinten (k®k h§tt®r), vagy 
csoport szinten (s§rga h§tt®r) azonos²that·ak voltak. Az el§gaz§sokn§l felt¿ntetett bootstrap ®rt®kek 
1000 (DM) ®s 100 (ML) ism®tl®s alapj§n sz§m²tott sz§zal®kos ®rt®kek. K¿lcsoportk®nt a tengeri 
Ceratomyxa (¼j nev®n Ceratonova) shasta fajt v§lasztottuk. A l®pt®k 10% k¿lºnbs®gnek felel meg. 

100/100 

93/98 

97/98 

100/99 

99/80 

100/100 

100/98 

-/53 

70/61 

100/100 

100/91 

82/- 

-/68 

100/100 

100/100 

70/84 

100/100 

93/- 

66/- 

64/- 

99/80 

56/52 

52/- 

64/- 100/100 

62/58 

100/100 

100/99 

61/- 
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A vizsg§lt actinosp·ra izol§tumok kºz¿l 43 minta r®szleges (kb. 850 bp hossz¼) 18S rDNS 

szekvenci§j§t siker¿lt meghat§rozni (3.3. §bra). Ezek 10 k¿lºnbºzŖ genot²pusba voltak 

sorolhat·k, amik kºz¿l 6 ¼j actinosp·ra t²pusnak bizonyult. A nyilv§nos szekvencia 

adatb§zisokban (pl. NCBI g®nbank) el®rhetŖ DNS szekvenci§kkal val· homol·gia keres®s ®s 

a filogenetikai elemz®s eredm®nyek®nt a 18S rDNS azonoss§g alapj§n k®t actinosp·ra t²pust 

siker¿lt faj szinten azonos²tanunk a halban fejlŖdŖ myxosp·ra alakj§val. A tal§lt raabeia t²pus 

az aranyhal kopolty¼j§n fejlŖdŖ Myxobolus cultus-sal volt genetikailag azonos, az 

aurantiactinomyxon ôAô pedig a gyakori ponty parazita Thelohanellus hovorkai fajjal egyezett 

meg DNS szinten. Tov§bbi k®t esetben tal§ltunk DNS szekvencia azonoss§got, azonban 

ezekben az esetekben a halb·l sz§rmaz· minta faj szinten nem volt azonos²tva. A guyenotia 

t²pus aranyhal epeh·lyagban sp·r§t k®pzŖ Zschokkella fajjal volt azonos, m²g a triactinomyxon 

ôDô t²pus egy, a bodorka ¼sz·j§n fejlŖdŖ, k®sŖbbiekben Myxobolus wootteni n®ven le²rt (Moln§r 

et al. 2010) faj fejlŖd®si alakj§nak bizonyult. A triactinomyxon ôAô, ôBô ®s ôCô t²pusok a 

M. pseudodispar-ral mutattak nagyfok¼ morfol·giai ®s genetikai hasonl·s§got, amit a 

filogenetikai f§n val· elhelyezked®s¿k is megerŖs²tett. Ezzel szemben a kimutatott 

neoactinomyxum t²pusok, b§r egy kºzºs kl§dban csoportosultak, egyik ismert DNS 

szekvenci§j¼ ny§lkasp·r§s fajjal sem mutattak kºzeli rokons§got (3.3. §bra). 

M. pseudodispar gazdaspektruma ®s a gazdav§lt§s igazol§sa (Forr· & Eszterbauer 2016) 

¥t halfajb·l, 17 genetikailag k¿lºnbºzŖ M. pseudodispar izol§tumot azonos²tottunk 

(2.1. T§bl§zat). A ML ®s a BI m·dszerrel k®sz¿lt filogenetikai elemz®s azonos fa topol·gi§t 

eredm®nyezett (3.4. §bra).  

A kutat§s sor§n vizsg§lt ¼j izol§tumok a kor§bbi, szint®n hazai pontyf®l®kbŖl sz§rmaz· 

izol§tumok szekvenci§ival egy¿tt (Moln§r et al. 2002), halfajok szerint csoportosultak. ¥t fŖkl§d 

volt elk¿lºn²thetŖ a f§n, az Abramis, a Blicca, a Rutilus, a Scardinius ®s az Alburnus kl§dok 

(3.4. §bra). A sz®lhajt· k¿szbŖl izol§lt mint§k (Mp A-102B ®s 103B) baz§lis elhelyezked®sŤek 

voltak mindk®t elemz®s sor§n. ¥t parazita izol§tum a halfaj§t·l elt®rŖen helyezkedett el a f§n. 

A karikakeszegbŖl sz§rmaz· Mp BL1 a d®v®rkeszeg izol§tumokkal ker¿lt egy csoportba, m²g 

4 tov§bbi izol§tum (Mp R-T42, Mp R-T50 bodork§b·l, Mp AB1 d®v®rkeszegbŖl, ®s Mp SE-F69 

vºrºssz§rny¼ keszegbŖl) k¿lºn csoportot alkotva, az 5 fŖcsoporton k²v¿l helyezkedett el. Az 

Mp R-T42 izol§tum filogenetikai helyzete az alacsony bootstrap t§mogatotts§g miatt 

bizonytalan maradt. Az Mp R-T50 izol§tum¼ parazita, melynek ®letciklus§t z§rt in vivo 

rendszerben 2007 ·ta tartjuk fent, szint®n k¿lºn §gon, a BliccaïAbramis fŖcsoport mellett 

baz§lisan helyezkedett el.  

A fŖbb csoportokon bel¿l a genetikai azonoss§g 99,3-99,9% kºzºtti volt, m²g a csoportok 

kºzºtti azonoss§g 95 ®s 98,8% kºzºtti sk§l§n mozgott. 
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3.4. §bra: Maximum likelihood (ML) and Bayesian inference (BI) m·dszerrel k®sz²tett filogenetikai fa a 

vizsg§lt M. pseudodispar izol§tumok 18S rDNS szekvenci§inak 1852 bp hossz¼ illeszt®se alapj§n. Az 
el§gaz§sokban a ML bootstrap ®s a BI posterior val·sz²nŤs®g ®rt®kek szerepelnek sz§zal®kban 
megadva. A l®pt®k az adott poz²ci·ra sz§m²tott v§ltoz§sok sz§m§t jelzi. A k¿lcsoport a Myxobolus artus 
faj. A vizsg§lt izol§tumok halgazda faj szerint lettek sz²nezve: piros ï Abramis brama, d®v®rkeszeg; 
s§rga: Blicca bjoerkna, karikakeszeg; zºld: Rutilus rutilus, bodorka; k®k: Scardinius erythrophthalmus, 
vºrºssz§rny¼ keszeg; lila: Alburnus, sz®lhajt· k¿sz. Az ¼j izol§tumok vastagon szedettek. A g®nbanki 
azonos²t· sz§mok z§r·jelben szerepelnek a fajn®v ut§n. 

3.1.2. Sphaerospora fajok 

Sphaerospora molnari fertŖzºtts®g jellemz®se (Eszterbauer et al. 2013) 

A hazai gazdas§gb·l sz§rmaz·, 50 db vizsg§lt ponty ivad®kb·l 6 egyeden volt kimutathat· a 

kopolty¼ filamentum epithelium§ban fejlŖdŖ kerek myxosp·ra (12% prevalencia). A sp·r§k 

alakja, m®retei ®s lokaliz§ci·ja alapj§n a parazita k®ts®get kiz§r·an azonos²that· volt a 
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S. molnari fajjal. K®t hal eset®ben a fertŖzºtts®g igen intenz²v volt, amit az ISH vizsg§latok is 

megerŖs²tettek. £rdekes m·don, ISH seg²ts®g®vel nagysz§m¼ presporog·ni§s st§diumot 

detekt§ltunk a veseparenchim§ban ®s a vesekapill§risokban (3.5. A ®s B §bra).  

 

 

3.5. §bra: Sphaerospora molnari fertŖzºtts®g ponty ivad®kban. A: S. molnari fejlŖd®si alak (k®k 

festŖd®s) veseparenchim§ban (in situ hibridiz§ci·, ISH). L®pt®k: 10 Õm; B: S. molnari v®ralak 
vesekapill§risban (ISH). L®pt®k: 10 Õm; C: S. molnari ®rett myxosp·r§k (nat²v elnyomat). Mell®klet: 
myxosp·ra ny§lkaburokkal. L®pt®k: 10 Õm; D: Intenz²v S. molnari fertŖzºtts®g ponty ivad®k kopolty¼ 
filamentumain (ISH). L®pt®k: 200 Õm. 

 

A fertŖzºtts®g hat§s§ra a kopolty¼ filamentumok apik§lis v®g®n az epithelium hyperplasi§ja is 

megfigyelhetŖ volt, a nagy sp·ratºmeg jelenl®te mellett (3.5. C ®s D §bra). K®t magyarorsz§gi 

®s k®t csehorsz§gi S. molnari izol§tum 18S rDNS-®nek felsokszoroz§s§val ®s 

szekven§l§s§val majdnem a teljes g®n szekvenci§j§t siker¿lt meghat§roznunk. Meglepet®sre, 

3693 ®s 3714 bp hossz¼ konszenzus 18S rDNS szekvenci§kat kaptunk, tºbb extr®m hossz¼ 

inzerttel a vari§bilis V2, V4, V5 ®s V7 r®gi·kban. A hazai ®s a csehorsz§gi izol§tumok kºzºtt 

7 nt k¿lºnbs®g mutatkozott. £rdekes m·don a kor§bban Kent et al. (2001) §ltal vizsg§lt 

S. molnari szekvencia (AF378345) jelentŖsen k¿lºnbºzºtt a vizsg§lat izol§tumok®t·l. 

Hi§nyoztak a vari§bilis r®gi·kban l®vŖ hossz¼ inzertek, ®s nukleotid szinten csup§n 

48,5-48,6% azonoss§got mutatott az §ltalunk vizsg§lt izol§tumokkal. 
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A filogenetikai elemz®s kimutatta, hogy a szºveti ®lŖskºdŖ, kopolty¼n fejlŖdŖ S. molnari a 

Sphaerospora s.  str. kl§don bel¿l helyezkedik el, ®s erŖs bootstrap t§mogat§s mellett a 

cºlozoikus veseparazita S. hankai, S. dykovae ®s S. angulata fajokkal k®pez egy alcsoportot 

(3.6. §bra).  

 

 

3.6. §bra: ML (GTR+gamma modell), BI ®s maximum parszim·nia m·dszerekkel k®sz¿lt tºrzsfa 

rekonstrukci·. A vizsg§lt S. molnari izol§tumok (vastagon szedett) a Sphaerospora sensu stricto (s. str.) 
kl§don bel¿l helyezkednek el. Chloromyxum leydigi-t v§lasztottuk k¿lcsoportnak. Az el§gaz§sokban 
l®vŖ sz§mok sz§zal®kos bootstrap/posterior val·sz²nŤs®g ®rt®kek. Kent et al. (2001) §ltal azonos²tott 
S. molnari izol§tumot sz¿rk®n emelt¿k ki. 

Vese parazita Sphaerospora fajok jellemz®se (Holzer et al. 2013) 

A vizsg§lt halak kºz¿l 16 pontyban, 15 aranyhalban ®s 2 ez¿stk§r§szban mutattunk ki 

Sphaerospora myxosp·r§kat ®s plazm·diumokat a vesecsatorn§kban. A fertŖz®s intenzit§sa 

a sz§rmaz§si helytŖl f¿ggŖen, pontyban 8,3-42,8%, aranyhalban 10,7-58,3%, ®s 

ez¿stk§r§szban 5,9-12,5% kºzºtt v§ltozott. Az aranyhalban ®s ez¿stk§r§szban kimutatott 

(k®sŖbbiekben Sphaerospora angulata-k®nt azonos²tott) myxosp·r§k h§romszºg alak¼ak 

voltak a sp·rah®j h§tuls· (posterior) v®g®n, k®toldalt elhelyezkedŖ h®jsejtek sejtmagj§nak 

kºszºnhetŖen, amik egy sarkos kidudorod§sk®nt jelentek meg a myxosp·ra felsz²n®n 

(3.7. §bra, A ®s B). M²g a h®jsejtek sejtmagja j·l l§that· volt az ez¿stk§r§sz ®s az aranyhal 
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vesecsatorn§j§b·l izol§lt ®rett ®s ®retlen sp·r§kon, a pontyban tal§lt (Sphaerospora dykovae) 

myxosp·r§k eset®ben csak az ®retlen sp·r§kon voltak megfigyelhetŖk (3.7. §bra, C ®s D). A 

morfometriai adatok kºz¿l a sp·ra hossz, sz®less®g ®s vastags§g, valamint a sp·ra hossz ®s 

vastags§g ar§ny§nak statisztikai elemz®se nem mutatott szignifik§ns k¿lºnbs®get a k®t 

Sphaerospora faj kºzºtt. Szignifik§ns k¿lºnbs®g egyed¿l a pol§ris kapszula hossz§ban 

(p=0,0004), sz®less®g®ben (p=0,0003) ®s a k®t adat ar§ny§ban (p=0,0001) volt kimutathat·.  

 

 

3.7. §bra: A morfol·giailag nagyon hasonl· S. angulata (A ®s B) ®s S. dykovae (C ®s D) myxosp·r§k 

sematikus rajza. A sp·ra posterior v®g®n l®vŖ Ăkidudorod§sò (h®jsejt sejtmag) a fejlŖdŖ sp·r§kban 
nagym®retŤ (A ®s C), majd amikor a sp·r§k ®rett® v§lnak, a S. angulat§-n§l a kidudorod§s m®rete 
csºkken (B), a S. dykovae eset®ben pedig eltŤnik (D). 

 

A nagyon hasonl·, gyakorlatilag nem elk¿lºn²thetŖ sp·ramorfol·gia ellen®re, a 18S rDNS 

szekvenci§k alapj§n j·l elk¿lºn¿lt a k®t Sphaerospora faj. A S. angulata 18S rDNS 3469 bp 

hossz¼nak bizonyult, a V4 ®s V7 vari§bilis r®gi·kban extr®m hossz¼ be®kelŖdŖ DNS 

szakasszal, m²g a S. dykovae eset®ben 3163 bp hossz¼ riboszom§lis g®nt azonos²tottunk. A 

hossz¼ inzerteknek kºszºnhetŖen a k®t faj 18S rDNS-e kºzºtt csup§n 78,3-82,4% azonoss§g 

mutatkozott. A k®t faj egym§s kºzeli rokonaik®nt a Sphaerospora s. str. kl§don bel¿l jelent 

meg a filogenetikai f§n (3.8. §bra).  

Pontyban csak a S. dykovae, aranyhalban/ez¿stk§r§szban csak a S. angulata sp·r§k ®s 

sporog·ni§s fejlŖd®si alakok voltak kimutathat·k. A parazita v®ralakok molekul§ris vizsg§lata 

sor§n a S. angulata (24,6% prevalencia aranyhalban/ez¿stk§r§szban, ®s 2,1% pontyban) ®s 

S. dykovae (19,3%) fajok mellett, v§ltoz· prevalenci§val a kºvetkezŖ ny§lkasp·r§s fajokat is 

azonos²tottunk: Buddenbrockia sp. (26,5-27,7%), Zschokkella nova (6,4%), Hoferellus carassii 

(4,3%), Chloromyxum cristatum (8,8%), C. auratum (4,3%), Myxobolus encephalicus (17,6%), 

Myxobilatus gasterostei (10,6-11,8%) (3.8. §bra). Ezen fajok sp·ra form§i (myxosp·r§k) a 

vizsg§lt halak boncol§sa sor§n nem voltak detekt§lhat·k egy esetben sem. 
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3.8. §bra: ML, MP ®s BI m·dszerekkel k®sz¿lt filogenetikai fa 49 ny§lkasp·r§s, 1466 bp hossz¼, 

illesztett 18S rDNS szekvencia alapj§n. Az ¼j szekvenci§k vastagon szedettek, a v®rbŖl kimutatott 
fejlŖd®si alakok ny²llal jelºltek. Az el§gaz§sokban l®vŖ sz§mok sz§zal®kos bootstrap/posterior 
val·sz²nŤs®g ®rt®kek. K¿lcsoport: Malacosporea (Mal.). L®pt®k: 0,1 szubsztit¼ci· poz²ci·nk®nt. 

Sphaerospora s. str. biodiverzit§sa (Patra et al. 2018) 

Nat²v vese elnyomatok f®nymikroszk·pos vizsg§lat§val 101 halban mutattunk ki ny§lkasp·r§s 

presporog·ni§s fejlŖd®si alakot (101/549, 18% prevalencia). £rett Sphaerospora myxosp·r§k 

ezek kºz¿l 16 halban fordultak elŖ (16/549, 3%). A Sphaerospora s. str. csoportra specifikus 

PCR rendszerrel ºsszesen 26 esetben volt igazolhat· Sphaerospora faj jelenl®te (26/549, 5% 

prevalencia). A tºbbi presporog·ni§s alak Hoferellus spp. veseparazit§k fejlŖd®si alakj§nak 

bizonyultak (96/549, 18%) DNS szekvencia szintŤ vizsg§lat alapj§n. D®v®rkeszegben, 

bodork§ban, vºrºssz§rny¼ keszegben ®s domolyk·ban esetenk®nt tºbb Sphaerospora faj 

egyidejŤ jelenl®te is kimutathat· volt. 
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A 18S rDNS szekvencia alapj§n 17 ¼j Sphaerospora fajt tal§ltunk. EbbŖl 9 esetben §llt 

rendelkez®sre sz¿ks®ges mennyis®gŤ morfometriai adat a faj le²r§s§hoz. Đj fajk®nt ²rtuk le a 

S. abrami-t d®v®rkeszegbŖl (Abramis brama), a S. bliccae-t karikakeszegbŖl (Blicca bjoerkna); 

a S. dentata-t vºrºssz§rny¼ keszegbŖl (Scardinius erythrophthalmus), a S. diversa-t 

ny¼ldomolyk·b·l (Leuciscus leuciscus), a S. elopi-t Elops saurus-b·l; a S. gutta-t 

vºrºssz§rny¼ keszegbŖl, a S. rutili-t bodork§b·l (Rutilus rutilus), ®s a S. squali-t domolyk·b·l 

(Squalius cephalus). A S. diminuta Li & Desser 1985 eset®ben a faj ¼jb·li le²r§sa tºrt®nt meg 

(3.9. §bra) (Patra et al. 2018).  

 

 

3.9. §bra: K¿lºnf®le halfajok vesecsatorn§iban tal§lt, ¼j fajk®nt le²rt Sphaerospora spp. 

myxosp·r§j§nak sematikus rajza. A: S. diminuta naphalb·l (Lepomis gibbosus); B: S. abrami 
d®v®rkeszegbŖl (Abramis brama); C: S. bliccae karikakeszegbŖl (Blicca bjoerkna); D: S. dentata 
vºrºssz§rny¼ keszegbŖl (Scardinius erythrophthalmus); E: S. diversa ny¼ldomolyk·b·l (Leuciscus 
leuciscus); F: S. elopi Elops saurus-b·l; G: S. gutta vºrºssz§rny¼ keszegbŖl (Scardinius 
erythrophthalmus); H: S. rutili bodork§b·l (Rutilus rutilus); I: S. squali domolyk·b·l (Squalius cephalus). 
L®pt®k: 2 Õm. 

 

A mennyhalban (Lota lota), s¿llŖben (Sander lucioperca), lesŖharcs§ban (Silurus glanis), 

bodork§ban, d®v®rkeszegben, vºrºssz§rny¼ keszegben tov§bbi nyolc ¼j 18S rDNS 

szekvenci§t azonos²tottunk, azonban ®rett sp·r§k hi§nya vagy kevert fertŖz®s miatt a fajle²r§s 

nem volt lehets®ges. Egy faj eset®ben teljes (S. diversa), 9 fajn§l majdnem teljes (V1-tŖl a V8-

s vari§bilis r®gi·ig), ®s 7 fajn§l r®szleges 18S rDNS szekvenci§t azonos²tottunk. A 

teljes/majdnem teljes szekvenci§k kºz¿l 9 hossza meghaladta a 3000 bp-t. A fajon bel¿li 

genetikai variabilit§s 1% alatt maradt. A fajok kºzºtti 18S rDNS variabilit§s sz®les sk§l§n 

mozgott. M²g az S. rutili ®s S. dentata kºzºtt 1,87% volt a k¿lºnbs®g, a S. fugu ®s a S. abrami 

kºzºtt 59% elt®r®s mutatkozott a 18S rDNS-ben. A filogenetikai f§n az ¼jk®nt szekven§lt 
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taxonok a Sphaerospora s. str. kl§don bel¿l helyezkedtek el k®t fŖ klasztert alkotva: egy Ŗsi 

ĂelsŖdleges tengeriò csoportot, ®s egy fŖleg ®desv²zi fajokat tºmºr²tŖ csoportot, melyben 

baz§lisan k®t®ltŤekben ®lŖskºdŖ Sphaerospora fajok is helyet kaptak (3.10. §bra).  

 

 

3.10. §bra: ML (GTR+gamma modell), MP ®s BI m·dszerrel k®sz¿lt tºrzsfa rekonstrukci· 

Sphaerospora s. str. 18S rDNS szekvenci§ja alapj§n. K¿lcsoport: Tetracapsuloides bryosalmonae. Az 
el§gaz§sokn§l felt¿ntetett sz§mok a bootrap/posterior val·sz²nŤs®g sz§zal®kos ®rt®k®t mutatj§k. A 
vastagon kiemelt fajok a kutat§s sor§n vizsg§lt fajokat jelºlik. A halgazda csal§d, ®s a minta fºldrajzi 
sz§rmaz§sa t§bl§zatban jelºlt. F: ®desv²zi (freshwater); M: tengeri (marine).  

 
Az ®desv²zi ®s tengeri fajok elk¿lºn¿l®se szembetŤnŖ volt. Az ®desv²zi kl§d tov§bbi 3 

alcsoportra v§lt, a fºldrajzi sz§rmaz§st·l f¿ggetlen¿l, fŖleg halgazda taxon alapj§n (pontyf®l®k, 

harcsaf®l®k, egyebek). A szºveti ®lŖskºdŖ, a S. molnari a pontyf®l®k alcsoporton bel¿l egy 

ºn§ll· §gon helyezkedett el (3.10. §bra). 

3.2. Gazdaïparazita kºlcsºnhat§s megnyilv§nul§sai 

3.2.1. Parazita gazdaspektrum vizsg§lata 

M. pseudodispar gazdafajlagoss§ga kev®ssert®jŤ f®reg gazd§ban (Marton & Eszterbauer 

2012) 
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Kev®ssert®jŤ f®rgek n®gy laborat·riumi teny®szet®bŖl (T-I ®s T-II., AU, ®s WS) 156 egyed 

16S rDNS-®t vizsg§latuk fajmeghat§roz§s c®lj§b·l. EbbŖl 19 egyedet hat§roztunk meg faj 

szinten morfol·giai b®lyegek alapj§n. Ezek alapj§n a teny®szetekben 7 faj, a Tubifex (n=101), 

a Limnodrilus claparedeanus (n=1), a Limnodrilus hoffmeisteri (n=35), a Psammorhyctides 

barbatus (n=12), a Psammorhyctides moravicus (n=2), a Potamothrix bavaricus (n=2) ®s a 

Potamothrix hammoniensis (n=1) jelenl®te volt kimutathat·. A DNS szintŤ homol·gia keres®s 

eredm®nyek®nt tov§bbi k®t, nem ivar®rett egyed faji azonos²t§sa volt lehets®ges 

(P. moravicus ®s P. hammoniensis). 

A 31 vizsg§lt ®s 21 g®nbanki adatb§zisb·l sz§rmaz· 16S rDNS szekvenci§n alapul· 

filogenetikai elemz®s eredm®nyek®nt k®t fŖkl§d elk¿lºn¿l®se l§tszott (3.11. §bra). A baz§lis 

csoportot a Limnodrilus ®s a Psammorhyctides fajok alkott§k, m²g a m§sik fŖcsoport a 

baz§lisan elhelyezkedŖ Potamotrix fajok mellett, a T. tubifex fajkomplex egyedeit tartalmazta. 

A fajkomplex kor§bban le²rt 6 genetikai vonala (lineage) mellett (Beauchamp et al. 2001), egy 

¼jabb, VII. csoport volt kimutathat·, az V. genetikai vonal testv®r kl§djak®nt. A 

M. pseudodispar fertŖz®sre fog®kony T. tubifex I., II. ®s III. genetikai vonalak nem k¿lºn¿ltek 

el a nem fog®kony vonalakt·l. A genetikai vonalak kºzºtti a 16S rDNS-beli variabilit§s 6,6 ®s 

15% kºzºtt v§ltozott. A T. tubifex genetikai vonalakon bel¿l ez a k¿lºnbs®g 0 ®s 3,7% kºzºtt 

volt. A L. hoffmeisteri egyedek kºzºtt jelentŖs, ak§r 15,5%-os genetikai variabilit§st mutattunk 

ki. 

Az M. pseudodispar fajjal v®gzett fertŖz®si k²s®rlet sor§n a vizsg§lt n®gy oligochaeta teny®szet 

faji ºsszet®tele elt®rŖ volt. A T-I. teny®szetben a T. tubifex II. (52%) ®s V. (38%) vonal domin§lt, 

P. moravicus ®s P. barbatus 3-3, valamint L. hoffmeisteri 1 egyede volt azonos²that·. A T-II. 

teny®szetben L. hoffmeisteri (47%) mellett P. barbatus (23%) ®s 1-1 egyed T. tubifex I., II., ®s 

III. vonal volt jelen. Az AU teny®szet T. tubifex I (29%) ®s III. (42%) vonalba tartoz· ®s 

L. hoffmeisteri (21%) egyedekbŖl §llt, 1-2 T. tubifex IV, V. ®s VI. vonalba tartoz· egyed mellett. 

A WS teny®szet csak T. tubifex egyedekbŖl §llt, azok kºz¿l is a III. vonal (57%) domin§lt.  

A fertŖz®si k²s®rletek eredm®nyek®nt a M. pseudodispar fertŖz®s prevalenci§ja 

teny®szetenk®nt elt®rŖ volt. A T-I teny®szetben a T. tubifex II. ®s V. vonal, a P. moravicus ®s 

a P. barbatus egyedei 100%-ban fertŖzºttek voltak (vagyis PCR pozit²vak). A II. vonal, a 

P. moravicus ®s a P. barbatus vizsg§lt egyedei kºz¿l mind ¿r²tett parazita TAM-ot, az V. vonal 

egyedei kºz¿l 12,5%-ban fejlŖdºtt ki ®rett TAM, az 1 db fertŖzºtt L. hoffmeisteri egyed pedig 

nem ¿r²tett TAM-ot. A T-II-es teny®szetben TAM ¿r²t®st nem figyelt¿nk meg, de a T. tubifex II. 

®s V. vonal ºsszes vizsg§lt egyede fertŖzºtt volt, a L. hoffmeisteri egyedeknek pedig 83,3%-

a. Az AU teny®szetben a T. tubifex I. vonal 50%-ban, a III-as 65,4%-ban, m²g a L. hoffmeisteri 

30,8%-ban bizonyult fertŖzºttnek. A WS teny®szetben a kis egyedsz§m miatt kev®s adat §llt 
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rendelkez®sre. Ebben a T. tubifex III-as vonal egyedeinek fele, ®s IV-es vonal 1 db egyede 

volt fertŖzºtt ®s ¿r²tett TAM-ot. 

 

 

3.11. §bra: A vizsg§lt kev®ssert®jŤ f®reg egyedek 16S rDNS szekvenci§ja alapj§n k®sz¿lt filogenetikai 

fa (ML, GTR+I+G modell, 100 bootstrap). K¿lcsoport: Lumbriculus variegatus. A M. pseudodispar 
fertŖz®sre fog®kony fajok bekeretezve vannak felt¿ntetve. A vastagon szedett fajok a kutat§s sor§n 
vizsg§lt fajokat jelºlik. G®nbanki azonos²t· z§r·jelben van felt¿ntetve. 

 

Az egyes f®reg fajok/vonalak parazit§ra val· fog®konys§ga nagy k¿lºnbs®geket mutatott. A 

legfog®konyabbnak a T. tubifex II. vonal bizonyult; a vizsg§lt egyedek 90,5%-a ¿r²tett TAM-ot. 

Ezzel szemben a III-as vonal 22,2%-§ban, az V-ºs vonal 18,8%-§ban fejlŖdºtt ki ®rett TAM. A 

P. moravicus ®s P. barbatus fajok szint®n ¿r²tettek ®rett TAM-ot. A VI. vonal vizsg§lt 5 egyede 

kºz¿l egyik sem volt fertŖzºtt. 

A T. tubifex I, III, V. vonal ®s L. hoffmeisteri egyedit vizsg§latuk ISH-val. A parazita 

f®reggazd§n bel¿li fejlŖd®si ¼tvonal§t nyomon kºvetve azt tapasztaltuk, hogy a fejlŖd®s teljes 

3 h·napja a b®lh§mhoz kºtŖdik (3.12. §bra). N®h§ny ·r§val a fertŖz®st kºvetŖen az elsŖ h®t 

v®g®ig a parazit§k a b®l h§msejtjeiben ®s azok baz§lis membr§nj§ban (lamina basalis) nagy 

mennyis®gben voltak megtal§lhat·k. Egy h·nappal a fertŖz®st kºvetŖen a parazita fejlŖd®si 
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alakok hosszanti ir§nyban sz®tterjedtek, de tov§bbra is a b®lh§mban lokaliz§l·dtak. H§rom 

h·nappal a fertŖz®s ut§n a b®lh§mban, sokszor nagy sz§mban voltak l§that·ak a 

p§nsporociszta nevŤ sporog·ni§s fejlŖd®si st§diumok, benn¿k 8 db fejlŖdŖ TAM-mal. N®h§ny 

esetben a fejlŖd®s elej®n a parazit§k a gazda cºl·m§j§ban is fellelhetŖek voltak, nem ritk§n a 

cºl·ma sejtes immunelemei, az amºbocit§k §ltal kºr¿lv®ve (3.12. §bra B). 

 

 

3.12. §bra: A Myxobolus pseudodispar kev®ssert®jŤ f®reg gazd§n bel¿li fejlŖd®s®nek nyomon 

kºvet®se fajspecifikus, biotin-jelºlt oligonukleotid pr·b§kkal v®gzett in situ hibridiz§ci·val (ISH). A 
parazita DNS sºt®tk®k festŖd®st mutat. A h§tt®rfest®s s§rg§s-barna. A: Oligochaeta hosszanti metszete 
1 nappal a fertŖz®st kºvetŖen. A h§msejtek ®s a b®lh§m baz§lis membr§nja (nyilak) mutat pozit²v 
festŖd®st. B®lh§m (ge), b®lcsatorna (gl). L®pt®k: 50 Õm; B: A cºl·m§ban elhelyezkedŖ amºbocita sejt 
benne parazita fejlŖd®si alakokkal (ny²l). Cºl·ma (c), kloragog®n sejtek (ch). L®pt®k: 20 Õm; C: Parazita 
fejlŖd®si alakok hosszanti ir§nyban sz®tterjedve a f®reg b®lh§mj§ban 1 h·nappal a fertŖz®st kºvetŖen. 
L®pt®k: 20 Õm; D: A b®l intenz²ven fertŖzºtt szakasza 3 h·nappal a fertŖz®st kºvetŖen. Tºbb 
p§nsporociszta st§dium (benne 8 db fejlŖdŖ TAM-mal) is l§that·. L®pt®k: 50 Õm.  

M. pseudodispar gerinces gazdaspektrum§nak vizsg§lata (Forr· & Eszterbauer 2016) 

A fertŖz®s prevalenci§ja bodork§ban volt a legmagasabb mindk®t k²s®rletben (94 ®s 80%). 

M²g a d®v®rkeszegek 25%-a fertŖzŖdºtt meg az 1. k²s®rletben (3.13. §bra), a vºrºssz§rny¼ 

keszegek egyik korcsoportj§ban sem mutattuk ki a parazita jelenl®t®t (3.13. ®s 3.14. §bra).  

A sp·rasz§m sz·r§sa nagy volt mindk®t k²s®rletben, k¿lºnºsen bodorka eset®ben, ahol a 

becs¿lt sp·rasz§m 1400 ®s 246667 db/hal egyed kºzºtt ingadozott az elsŖ, ®s 167-216500 

db/hal kºzºtt a m§sodik k²s®rletben (3.13. E. ®s 3.14. C. §bra). D®v®rkeszegben a becs¿lt 

sp·rasz§m 417 ®s 6250 db/hal kºzºtt v§ltozott (3.13. E. §bra). Az elsŖ k²s®rletben a fertŖz®s 
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§tlagos intenzit§sa ®s abundanci§ja szignifik§nsan elt®rŖ volt halfajonk®nt (p=0.0214) 

(3.13. §bra). A m§sodik k²s®rletben a fertŖz®s prevalenci§ja ®s §tlagos intenzit§sa bodork§ban 

kicsit alacsonyabb volt, mint az elsŖ k²s®rletben, de a k®t vizsg§lt halfaj kºzºtt (bodorka ®s 

vºrºssz§rny¼ keszeg) itt is szignifik§ns k¿lºnbs®g mutatkozott, annak kºszºnhetŖen, hogy 

vºrºssz§rny¼ keszegben a parazita myxosp·ra jelenl®te ez¼ttal sem volt kimutathat· 

(3.14. §bra). 

 

 

E 

Gazda 
FertŖzºtt/ºsszes 
hal sz§ma (db)  

Prevalencia 
(%) 

Sp·rasz§m 
§tlaga 
Ñ SD 

Min. sp·ra 
(db)  

Max. sp·ra 
(db) 

Rutilus rutilus (1+)  15/16 94 49388 Ñ70054 1.400 246667 

Abramis brama (2+) 4/16 25 599 Ñ1603 417 6250 

Scardinius 
erythrophthalmus (3+) 

0/16 0 0 Ñ0 0 0 

 
3.13. §bra: Az M. pseudodispar fertŖz®s eredm®nye az 1. k²s®rletben. H§rom halfajt fertŖzt¿nk T50 

vonalhoz tartoz· M. pseudodispar TAM-mal. A: a fertŖz®s prevalenci§ja; B: a fertŖz®s v®g®n 
bodork§ban kialakult ®rett M. pseudodispar myxosp·r§k; l®pt®k: 10 Õm; C: a fertŖz®s §tlagos 
abundanci§ja; D: §tlagos intenzit§sa; E: a fertŖz®s prevalenci§j§nak ®s intenzit§s§nak ºsszefoglal· 
t§bl§zata, z§r·jelben a halak ®letkora ®vekben. Roach: bodorka (Rutilus rutilus); common bream: 
d®v®rkeszeg (Abramis brama); rudd: vºrºssz§rny¼ keszeg (Scardinius erythrophthalmus) SD: sz·r§s 
(standard deviation). 
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C 

Gazda 
FertŖzºtt/ºsszes 
hal sz§ma (db)  

Prevalencia 
(%) 

Sp·rasz§m §tlaga 
Ñ SD 

Min. sp·ra 
(db)  

Max. sp·ra 
(db) 

Rutilus rutilus (1+) 16/20 80 15842 Ñ47656 167 216500 

Scardinius 
erythrophthalmus 
(1+) 

0/20 0 0 0 0 

 
3.14. §bra: Az M. pseudodispar fertŖz®s eredm®nye a 2. k²s®rletben. K®t halfajt fertŖzt¿nk T50 

vonalhoz tartoz· M. pseudodispar TAM-mal. A: a fertŖz®s prevalenci§ja; B: a fertŖz®s §tlagos 
abundanci§ja; C: a fertŖz®s prevalenci§j§nak ®s intenzit§s§nak ºsszefoglal· t§bl§zata. Roach: bodorka 
(Rutilus rutilus); rudd: vºrºssz§rny¼ keszeg (Scardinius erythrophthalmus) SD: sz·r§s (standard 
deviation). 

3.2.2. Ny§lkasp·r§sok szºvet- ®s szervspecificit§sa 

Szºvetspecificit§s ®s filogenetikai rokons§g kapcsolata (Eszterbauer 2004) 

A vizsg§lt kopolty¼®lŖskºdŖ Myxobolus fajok mindegyike a szºveti ®lŖskºdŖk kºz® tartozott, 

myxosp·r§ik plazm·diumokban fejlŖdtek a kopolty¼ k¿lºnbºzŖ r®szein (3.15. §bra, 

3.1. T§bl§zat). Kor§bbi szºvettani vizsg§latok alapj§n (Moln§r 2002a) a plazm·diumok 

elhelyezked®se szerint az §ltalunk vizsg§lat fajok 3 fŖcsoportba voltak sorolhat·k: (1) a 

kopolty¼ filamentumok tºv®ben, a h§mszºvetben fejlŖdŖ basifilament§lis-epitheli§lis t²pushoz 

tartozott a M. basilamellaris; (2) a kopolty¼lamell§k kºzºtt, a h§mszºvetben fejlŖdŖ 

interlamell§ris-epitheli§lis t²pusba volt sorolhat· a M. impressus ®s M. pavlovskii; ®s (3) a 

kopolty¼lamell§kon bel¿l, a kapill§risokban plazm·diumot k®pezŖ intralamell§ris-vaszkul§ris 

t²pusba tartozott a M. bramae, M. macrocapsularis, M. dispar, M. muelleri, Myxobolus sp. 

d®v®rkeszegbŖl ®s M. intimus (3.1. T§bl§zat). 
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3.15. §bra: Kopolty¼®lŖskºdŖ ny§lkasp·r§s fajok plazm·diumainak lehets®ges lokaliz§ci·ja egy 
kopolty¼²v sematikus rajz§n bemutatva. A porcos kopolty¼²vrŖl kopolty¼ filamentumok §gaznak le, 
amiket kopolty¼lamell§k alkotnak. A plazm·diumok lokaliz§ci·ja alapj§n a fŖbb kopolty¼parazita 
t²pusok: BF: bazifilament§lis pl. Myxobolus basilamellaris; FV:: intrafilamet§lis-vaszkul§ris, pl. M. 
muelleri (FV1); LE: interlamell§ris-epitheli§lis pl. M. impressus, M. pavlovskii; LV: intralamell§ris-
vaszkul§ris pl: M. hungaricus (LV1), M. intimus (LV1), M. obesus (LV1), M. macrocapsularis (LV2), M. 
bramae (LV2), M. dispar (LV2). Az LV2 ®s FV2 t²pus feltehetŖen ugyanaz. (Moln§r 2002 alapj§n, 
m·dos²tva). A plazm·diumokat sºt®t foltok jelºlik az §br§n.  

 

3.1. T§bl§zat: A vizsg§lt kopolty¼®lŖskºdŖ Myxobolus fajok elk¿lºn¿l®se kopolty¼n bel¿li lokaliz§ci· 

szerint (vagyis a kopolty¼ melyik r®sz®n ®s milyen szºvetben fejlŖdik a myxosp·r§kat tartalmaz· 
plazm·dium). G®nbanki azonos²t· a fajn®v ut§n z§r·jelben. Tov§bbi inform§ci· vizsg§lt mint§k 
eredet®rŖl a 2.1. T§bl§zatban tal§lhat·. 

Parazita faj Plazm·dium lokaliz§ci·ja Kopolty¼ szºvet 

M. basilamellaris Basifilament§lis h§mszºvet (epithelium) 

M. impressus Interlamellaris h§mszºvet (epithelium) 

M. pavlovskii SC Interlamellaris h§mszºvet (epithelium) 

M. pavlovskii BH Interlamellaris h§mszºvet (epithelium) 

M. bramae (AF507958) Intralamell§ris/intrafilament§lis kºtŖszºvet (kapill§ris) 

M. macrocapsularis Intralamell§ris/intrafilament§lis kºtŖszºvet (kapill§ris) 

M. dispar Intralamell§ris/intrafilament§lis kºtŖszºvet (kapill§ris) 

M. muelleri Intralamell§ris/intrafilament§lis kºtŖszºvet (kapill§ris) 

Myxobolus sp. CB 
(AY325283) 

Intralamell§ris kºtŖszºvet (kapill§ris) 

M. intimus Intralamell§ris kºtŖszºvet (kapill§ris) 

M. obesus Intralamell§ris kºtŖszºvet (kapill§ris) 

SC: feh®r busa; BH: pettyes busa; CB: d®v®rkeszeg. 
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A ny§lkasp·r§s-specifikus nested PCR-rel, majd az azt kºvetŖ DNS szekven§l§ssal 10 

Myxobolus faj r®szleges 18S rDNS szekvenci§j§t siker¿lt meghat§rozni. A feh®r bus§ban ®s 

a pettyes bus§ban egyar§nt kimutatott M. pavlovskii faj 18S rDNS szinten 100%-ban azonos 

volt. A d®v®rkeszegben tal§lt, morfol·giailag M. hungaricus-ra eml®keztetŖ Myxobolus sp. 

(AY325283) genetikailag elt®rt a M. hungaricus-t·l, ²gy felt®telezhetŖen ¼j faj. A M. bramae 

n®ven szereplŖ, AF085177 g®nbanki azonos²t· sz§m¼ DNS szekvencia (Andree et al. 1999) 

jelentŖsen elt®rt (tºbb mint 20%-os k¿lºnbs®ggel) az §ltalunk vizsg§lt M. bramae mint§k DNS 

szekvenci§j§t·l (AF507958), ®s a saj§t mint§inkt·l elt®rŖen a filogenetikai f§n a pisztr§ng 

koponyaporc§ban ®lŖskºdŖ, M. cerebralis fajjal helyezkedett el egy csoportban (3.16. §bra).  

 

 

3.16. §bra: T§vols§gi m§trix (TM) ®s maximum parszim·nia (MP) m·dszerrel k®sz¿lt filogenetikai fa 
pontyf®l®k kopolty¼- ®s izom®lŖskºdŖ Myxobolus fajainak, 1593 bp hossz¼, illesztett 18S rDNS 
szekvenci§ja alapj§n. Az el§gaz§sokban a 1000 ism®tl®s alapj§n sz§m²tott, sz§zal®kos bootrap ®rt®k 
van felt¿ntetve. A vastagon kiemelt fajok a kutat§s sor§n vizsg§lt fajokat jelºlik. K¿lcsoport: Myxobolus 
lentisuturalis. L®pt®k: 10%-os szekvencia szintŤ elt®r®s. RD: vºrºssz§rny¼ keszeg; RO: bodorka; CB: 
d®v®rkeszeg; WB: karikakeszeg; SC: feh®r busa; BH: pettyes busa. 

 

A filogenetikai f§n k®t fŖcsoport volt elk¿lºn²thetŖ. Az egyik a v§zizomzatban, izomszºvetben 

fejlŖdŖ parazit§k csoportja a M. pseudodispar, M. cyprini ®s M. musculi fajokkal (3.16. §bra). 

E fŖ§g alcsoportj§t k®pezte az intralamell§ris-vaszkul§ris t²pus¼ kopolty¼®lŖskºdŖk kl§dja, 

benne a M. hungaricus, M. intimus, M. obesus, M. pendula ®s M. pellicides fajokkal. A m§sik 

fŖcsoportot egy kiv®tellel kopolty¼®lŖskºdŖk alkott§k. Ezen bel¿l a plazm·diumok kopolty¼n 

bel¿li elhelyezked®se ®s szºveti preferenci§ja alapj§n k®t alcsoport k¿lºn¿lt el: az 

interlamell§ris-epitheli§lis (a szint®n h§mszºvetben fejlŖdŖ M. basilamellaris-sal egy¿tt), ®s az 
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intralamell§ris/intrafilament§lis-vaszkul§ris t²pus¼ parazit§k csoportja (3.16. §bra; 

3.1. T§bl§zat). A csoportban baz§lisan helyezkedett el a M. algonquinensis petef®szek 

kºtŖszºvet®ben fejlŖdŖ faj, valamint a M. elegans, ®s M. bibullatus m·dosult kºtŖszºvetben 

(kapill§ris) sp·r§t k®pezŖ, kopolty¼®lŖskºdŖ fajok. 

3.2.3. Gazdafelismer®s megnyilv§nul§sai 

M. cerebralis gazdafelismer®se ®s gazd§ba val· bejut§sa (Kallert et al. 2009) 

A FDA fest®kkel festett, endosp·r§b·l kiszabadult sporoplazm§k (3.17. A. §bra) kºnnyen 

kimutathat·k voltak a hal h§mszºvet®ben (3.17. B. §bra). A h§mszºvethez rºgz¿lt endosp·r§k 

(3.17. C. §bra) j·l elk¿lºn¿ltek az intakt actinosp·r§kt·l (3.17. D. §bra ny²llal jelºlve). 

Ut·bbiakat kiz§rtuk a vizsg§latb·l, annak ellen®re, hogy a sp·r§k a pol§ris filamentumokkal 

rºgz¿ltek a hal testfelsz²n®re ®s a mintav®tel elŖtti mos§s nem t§vol²totta el Ŗket. A k®t 

sziv§rv§nyos pisztr§ng tºrzs (TroutLodge, TL ®s Hofer, H), ®s a ponty k¿ltakar·j§n, valamint 

az agar kontroll fel¿let®n rºgz¿lt vagy abba bejutott parazita sporoplazm§k §tlagos sz§m§t ®s 

sz§zal®kos ar§ny§t a 3.17. E. §bra t§bl§zata mutatja.  

 

 

3.17. §bra: Fluoreszcein-diacet§ttal (FDA) festett M. cerebralis actinosp·ra alakok (TAM-ok) 3 perccel 

a hal fertŖz®s®t kºvetŖen (egyedi fertŖz®s, 8000 TAM/hal d·zis). A: endosp·r§b·l (ny²lhegy) kiszabadult 
sporoplazma (ny²l) sziv§rv§nyos pisztr§ng ny§lkakapar®kban; B: ponty farok¼sz· h§mj§ba bejutott 
sporoplazma; C: sziv§rv§nyos pisztr§ng farok¼sz·j§ba jutott sporoplazma; D: rºgz¿lt actinosp·r§k (ny²l) 
®s kiszabadult sporoplazma (ny²lhegy) ponty mell¼sz·ba bejutva; E: hal h§mszºvet®be jutott 
sporoplazm§k §tlagos sz§ma 3 perccel a fertŖz®s kezdet®t kºvetŖen (9 p§rhuzamos k²s®rletben). SEM: 
standard hiba (standard error of mean); % of total: a h§mszºvetbe bejutott sporoplazma §tlag§nak 

E 
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sz§zal®kos ®rt®ke az ºsszes, fertŖz®shez felhaszn§lt TAM-hoz viszony²tva; DTOD: §tlagos k¿lºnbs®g 
a p§rhuzamos mint§k kºzºtt. Sziv§rv§nyos pisztr§ng tºrzsek: TroutLodge (TL), Hofer (H). L®pt®k: 45 
Õm. 

 

A bejutott parazit§k sz§m§ban nem volt szignifik§ns k¿lºnbs®g a halfajok kºzºtt (p=0,42; 

F=0,89, df=2, ANOVA). A bejutott sporoplazm§k a kopolty¼ szºveteiben fordultak elŖ a 

legnagyobb sz§mban. MeglepŖ m·don ponty kopolty¼h§mba kºzel annyi sporoplazma jutott 

be, mint a parazit§ra legfog®konyabb TL pisztr§ng tºrzs kopolty¼j§ba (p=0,89, t-teszt) 

(3.17. E. §bra, nyilakkal jelºlve). A kontroll TL tºrzs fertŖz®sekor a kilencbŖl az egyik 

p§rhuzamos minta kontamin§l·dott (val·sz²nŤ a kontroll TAM mint§val), ez®rt a kopolty¼n ®s 

a mell¼sz·n n®h§ny sporoplazma volt kimutathat· (3.17. E. §bra: rainbow trout control, TL). 

A k¿lºnbºzŖ napokon v®gzett p§rhuzamos k²s®rletekhez elt®rŖ TAM szŤrleteket haszn§ltunk, 

melyek fertŖzŖk®pess®ge/aktivit§sa kºzºtt felt®telezhetŖ volt k¿lºnbs®g. Ez®rt a sporoplazma 

§tlagokat normaliz§ltuk az adott napi TAM izol§tum teljes aktivit§s§val (DTOD). Szignifik§ns 

k¿lºnbs®g ²gy sem volt kimutathat· a halfajok kºzºtt (p=0,15).  

A halszºvetbe bejutott sporoplazm§k mennyis®g®t fajspecifikus qPCR-rel becs¿lve 140 bp 

hossz¼, 18S rDNS fragmentumot sokszoroztunk fel magas hat®konys§ggal. Ismert 

sp·rasz§m¼ mint§k seg²ts®g®vel kalibr§ci·s egyenest k®sz²tett¿nk (3.18. §bra), ez alapj§n 

becs¿lt¿k a vizsg§lt mint§kban l®vŖ sporoplazm§k sz§m§t.  

  

3.18. §bra: Ismert sz§m¼ M. cerebralis TAM mint§k fajspecifikus qPCR-rel meghat§rozott Ct ®rt®kei 

alapj§n k®sz¿lt kalibr§ci·s egyenes, ®s az egyenest le²r· egyenlet, a vizsg§lati mint§kban l®vŖ parazita 
TAM mennyis®g®nek meghat§roz§s§hoz. Ns: actinosp·ra sz§m. 

 

A molekul§ris vizsg§lattal, ºsszhangban a mikroszk·pos megfigyel®ssel, TL pisztr§ng 

kopolty¼ban §tlagosan 26,2 db, m²g ponty kopolty¼ban §tlagosan 29,9 db parazita jelenl®te 

volt kimutathat· (a k¿lºnbs®g nem volt szignifik§ns, p=0,42). Az FDA fest®k esetleges negat²v 
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hat§s§nak vizsg§lata sor§n a nem festett TAM-mal val· fertŖz®skor az §tlagos parazita sz§m 

61,5 db volt, m²g az FDA-festett TAM eset®n 57,6 db. Teh§t a festett ®s nem festett TAM-mal 

val· fertŖz®s hat®konys§ga kºzºtt szignifik§ns k¿lºnbs®g nem volt kimutathat· (p=0,56). 

M. cerebralis gazd§ba val· bejut§s§nak lokaliz§ci·ja (Eszterbauer et al. 2019) 

A fertŖz®s prevalenci§ja 85,7 ®s 100% kºzºtt volt, ami a k²s®rletes fertŖz®si protokoll magas 

hat®konys§g§t jelzi (3.2. T§bl§zat). A legmagasabb prevalencia (100%) a parazit§ra legink§bb 

fog®kony halfajban, a sziv§rv§nyos pisztr§ngban volt kimutathat·. £rdekes m·don, 

ez¿stk§r§szban a fertŖz®s prevalenci§ja igen magas, 95,2%-os volt, magasabb, mint a 

parazita eredeti gazd§j§ban, a sebes pisztr§ngban (3.2. T§bl§zat). A parazita elŖfordul§sa 

szignifik§ns k¿lºnbs®get mutatott testt§jak szerint minden vizsg§lt halfaj eset®ben; a 

legnagyobb sz§zal®kban a farok¼sz·n, legkisebb mennyis®gben a bŖrben lehetett megtal§lni 

(3.2. T§bl§zat, 3.19. §bra). Halfajok kºzºtt nem mutattunk ki szignifik§ns k¿lºnbs®get, b§r a 

parazita bŖrben val· elŖfordul§sa a szignifikancia hat§r§n volt (p=0,059). A parazit§val nem 

fertŖzºtt kontroll §llom§ny PCR vizsg§lattal is negat²v volt. 

A fertŖz®s intenzit§sa kis k¿lºnbs®geket mutatott a halfajok kºzºtt, ®s a prevalencia eset®ben 

megfigyelt trendet kºvette (3.20. §bra). A legmagasabb intenzit§s sziv§rv§nyos pisztr§ngban 

fordult elŖ, m²g a legalacsonyabb sebes pisztr§ngban (3.19. §bra Sum). A kimutatott 

k¿lºnbs®gek tºbbs®ge azonban nem volt szignifik§ns. 

 
3.2. T§bl§zat: A M. cerebralis korai fertŖz®s prevalenci§ja, ®s becs¿lt intenzit§sa ®s a parazita 

elŖfordul§sa testt§jank®nt 2 ·r§val a fertŖz®st kºvetŖen. A fertŖz®s intenzit§s k®tkºrºs PCR eredm®nye 
alapj§n tºrt®nŖ becsl®s®nek kateg·ri§i: +: elsŖ kºr negat²v, m§sodik kºr enyh®n pozit²v; ++: elsŖ kºr 
enyh®n pozit²v, m§sodik kºr erŖsen pozit²v; +++: mindk®t PCR kºr erŖsen pozit²v. 

Hal faj Testt§j 
FertŖzºtt
/ºsszes 
hal (db) 

Prevalencia 
(%) 

ElŖfordul§s 
(%) 

FertŖz®s intenzit§s 
kateg·ri§nk®nt (%) 

   + ++ +++ 

Sebes 
pisztr§ng 

farok¼sz· 18/21 85,7 76,2 37,5 56,3 6,3 

kopolty¼ 61,9 23,1 69,2 7,7 

bŖr 14,3 33,3 66,7 0,0 

Sziv§rv§nyos 
pisztr§ng 

farok¼sz· 21/21 100 95,0 5,3 52,6 42,1 

kopolty¼ 61,9 61,5 38,5 0,0 

bŖr 47,6 20,0 80,0 0,0 

Ez¿stk§r§sz 

farok¼sz· 20/21 95,2 90,5 26,3 57,9 15,8 

kopolty¼ 52,4 63,6 36,4 0,0 

bŖr 38,1 62,5 37,5 0,0 

¥sszes hal 

farok¼sz· 59/63 93,6 87,1 22,2 55,6 22,2 

kopolty¼ 58,7 48,6 48,6 2,7 

bŖr 30,2 38,1 61,9 0,0 
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3.19. §bra: M. cerebralis fertŖz®s intenzit§s§nak ºsszehasonl²t§sa a vizsg§lt halfajok kºzºtt. A 

fertŖz®s intenzit§s§t a parazita-specifikus k®tkºrºs PCR sor§n keletkezett 18S rDNS term®k 
mennyis®ge alapj§n becs¿lt¿k. A kºvetkezŖ kateg·ri§kat k¿lºn²tett¿k el: -/zºld: negat²v; +/s§rga: elsŖ 
kºr negat²v, m§sodik kºr enyh®n pozit²v; ++/piros: elsŖ kºr enyh®n pozit²v, m§sodik kºr erŖsen pozit²v; 
+++/k®k: mindk®t PCR kºr erŖsen pozit²v. BT: sebes pisztr§ng; G: ez¿stk§r§sz; LRT: sziv§rv§nyos 
pisztr§ng. Szignifikancia szint Kluskall-Wallis teszttel: * p ®rt®k 0,05-0,01 kºzºtt; ** 0,01-0,001 kºzºtt; 

*** <0,001;  margin§lis szignifikancia, p ®rt®k 0,1 ®s 0,05 kºzºtt. A halfajok kºzºtti szignifik§ns 
k¿lºnbs®g nagy betŤkkel, a margin§lis szignifikancia kis betŤkkel van jelºlve (p§ros ºsszehasonl²t§s). 
Fin: farok¼sz·; gill: kopolty¼; skin: bŖr.  

 

P§ros ºsszehasonl²t§ssal a sebes ®s sziv§rv§nyos pisztr§ngok farok¼sz· mint§iban kimutatott 

fertŖz®si intenzit§s volt szignifik§nsan elt®rŖ (p=0,002). Tov§bb§ margin§lis szignifikancia 

mutatkozott a sebes ®s sziv§rv§nyos pisztr§ngok bŖrmint§inak fertŖz®si intenzit§s§ban 

(p=0,059), valamint az ez¿stk§r§sz ®s a sziv§rv§nyos pisztr§ng farok¼sz· mint§k kºzºtt 

(p=0,061). A testt§jak kºzºtt a legtºbb esetben szignifik§ns volt a k¿lºnbs®g a fertŖz®s 

intenzit§s§ban. A legmagasabb intenzit§s a farok¼sz·n volt kimutathat·, m²g a bŖr mint§kban 

tapasztaltuk a legalacsonyabb fertŖz®si intenzit§st minden halfaj eset®ben (3.19. §bra).  

A kopolty¼ fertŖzºtts®ge §tlagos intenzit§s¼nak volt mondhat· (3.20. §bra Sum). A fertŖz®s 

intenzit§sa szignifik§nsan magasabb volt a farok¼sz·n mint a kopolty¼ mint§kban minden 

halfaj eset®ben. A farok¼sz· ®s kopolty¼ mint§k kºzºtt a sziv§rv§nyos pisztr§ng ®s 

ez¿stk§r§sz eset®ben, kopolty¼ ®s bŖr kºzºtt pedig csak sebes pisztr§ng eset®ben 

mutatkozott szignifik§ns elt®r®s. 
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3.20. §bra: M. cerebralis fertŖz®s intenzit§s§nak ºsszehasonl²t§sa a vizsg§lt testt§jak kºzºtt. A 

fertŖz®s intenzit§s§t a parazita-specifikus k®tkºrºs PCR sor§n keletkezett 18S rDNS term®k 
mennyis®ge alapj§n becs¿lt¿k. A kºvetkezŖ kateg·ri§kat k¿lºn²tett¿k el: -/zºld: negat²v; +/s§rga: elsŖ 
kºr negat²v, m§sodik kºr enyh®n pozit²v; ++/piros: elsŖ kºr enyh®n pozit²v, m§sodik kºr erŖsen pozit²v; 
+++/k®k: mindk®t PCR kºr erŖsen pozit²v. Szignifikancia szint Friedman teszttel: * p ®rt®k 0,05-0,01 

kºzºtt; ** 0,01-0,001 kºzºtt; *** <0,001;  margin§lis szignifikancia, p ®rt®k 0,1 ®s 0,05 kºzºtt. Az 
oszlopok tetej®n azonos betŤvel jelºlt csoportok kºzºtt volt szignifik§ns a k¿lºnbs®g. A testt§jak kºzºtti 
szignifik§ns k¿lºnbs®g nagy betŤkkel, a margin§lis szignifikancia kis betŤkkel van jelºlve (p§ros 
ºsszehasonl²t§s). Brown trout: sebes pisztr§ng; gibel carp: ez¿stk§r§sz; rainbow trout: sziv§rv§nyos 
pisztr§ng. 

M. cerebralis gazdafelismer®s®nek molekul§ris h§ttere (Eszterbauer et al. 2009) 

A TAM aktiv§l§s§ra kidolgozott in vitro m·dszerrel a sp·r§k §tlagosan 90,7%-§t (SEM +0,61/-

0,63) siker¿lt aktiv§lni, vagyis halgazda jelenl®te n®lk¿l, halny§lka kivonattal ®s mechanikai 

ingerrel elind²tani a gazdafelismer®s folyamat§t. Ehhez k®pes a v²z kontroll (9,9%, SEM 

+1,35/-1,27) ®s az mechanikai behat§s n®lk¿l alkalmazott halny§lka (14,7%, SEM +1,32/-1,27) 

hat§s§ra az akt²v TAM-ok ar§nya szignifik§nsan alacsonyabb volt.  

Az aktiv§l·d§s, vagyis a gazdafelismer®s sor§n a sporoplazm§k tºbbs®ge akt²v mozg§ssal 

elhagyta a sp·rah®jat (3.21. §bra, B-D). A jellegzetes amŖba-szerŤ mozg§ssal elŖrehalad· 

sporoplazm§n §ll§b (pseudopodium) jellegŤ kit¿remked®sek jelentek meg ®s tŤntek el. 

Kºr¿lbel¿l 15 perccel az aktiv§l§st kºvetŖen a sporoplazma abbahagyta a mozg§st, gºmb 

alakot vett fel, ®s a mikroszk·pos vizsg§latra haszn§lt t§rgylemezre tapadt. A gºmb felsz²n®n 

apr· ny§lkat¿sk®k jelentek meg ®s tŤntek el, am²g az akt²v ®letjelens®gek meg nem szŤntek 

(3.21. §bra, F). 
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3.21. §bra: M. cerebralis gazdafelismer®st kºvetŖ, gazd§ba val· bejut§s§nak folyamata in vitro 

aktiv§l§s sor§n. A: nem aktiv§lt, M. cerebralis TAM sp·rateste, sporoplazm§ban 64 db m§sodlagos 
(cs²ra)sejttel. L®pt®k: 50 Õm; B ®s C: A cs²rasejtek kºr¿lv®ve az elsŖdleges sporoplazma sejtekkel 
amŖba-szerŤ mozg§ssal elhagyj§k a sp·ra h®j§t n®h§ny perccel a gazdafelismer®st kºvetŖen. L®pt®k: 
50 Õm; D: Aktiv§lt TAM a sporoplazma kijut§s§t kºvetŖen. A ny²l a kiszabadult sporoplazm§t mutatja. 
L®pt®k: 150 Õm; E: Aktiv§lt TAM olyan esetben, amikor a sporoplazma nem jut ki a sp·rah®jb·l, hanem 
megreked a TAM nyaki r®sz®n. A mozg§s sor§n §ll§b-szerŤ kit¿remked®sek k®pzŖdnek ®s tŤnnek el 
(ny²lhegy). L®pt®k: 50 Õm; F: A kiszabadult sporoplazma 15-20 perccel a gazdafelismer®st kºvetŖen 
gºmbºt k®pez ®s letapad a t§rgylemez felsz²n®re. Ebben a st§diumban kis t¿skeszerŤ 
ny§lkak®pzŖdm®nyek jelennek meg ®s tŤnnek el (ny²lhegy). L®pt®k: 10 Õm. 

 

N®h§ny esetben a sporoplazma nem tudott kijutni a sp·rah®jb·l (pl. mert nem ny²lt fel a h®jsejt 

a pol§ris kapszul§k ment®n), ²gy nem a k¿lvil§g fel®, hanem a TAM ny®l r®sz®nek alapja fel® 

indult el (3.21. §bra, E). Az aktiv§l§s hat§sfok§nak sz§m²t§sakor ezeket az eseteket figyelmen 

k²v¿l hagytuk. 

Az SSH sor§n az aktiv§lt ®s a nat²v TAM mint§k g®nk®szlet®t hasonl²tottuk ºssze, ®s a 403 

kl·nb·l §ll· SSH kºnyvt§rban (Ăforwardò ®s Ăreverseò) azok a g®nek vagy g®n fragmentumok 

ker¿ltek tºbbs®gbe, amelyek a TAM gazdafelismer®sekor akt²van jelen voltak. Ennek t¿kr®ben 
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ºsszesen 190 Ăforwardò SSH kl·nt v§lasztottunk ki a tov§bbi szelekci·s l®p®sekhez. DNS:DNS 

dot-blottal a keresett g®neket/g®nszakaszokat tartalmaz· kl·nok sz§ma 48-ra csºkkent. 

Ezeket DNS szekven§l§ssal azonos²tottuk. A struktur§lis RNS-ket ®s h§ztart§si g®neket, 

valamint a n®h§ny kontamin§l· hal g®nt kiz§rtuk a tov§bbi vizsg§latb·l. A BLAST keres®s 15 

kl·n (33%) eset®ben mutatott sejt motilit§ssal, sejt l²zissel ®s akt²v mozg§ssal kapcsolatos g®n 

funkci·t. Ezek kºz¿l 2 kl·n (1N26 ®s 1I4) nagyfok¼ hasonl·s§got mutatott szabadon ®lŖ 

csal§noz·k (Hydra magnipapillata ®s Hydractinia sp.) nem annot§lt, expressz§l·d· szekvencia 

jelek (Ăexpressed sequence tagò, EST) fragmentumaival. 

 

B 

Parazita feh®rje (azonos²t·) 
Teljes 

transzkriptum 
Felt®telezett funkci· 

Ubiquitin-kºtŖ enzim E2 (1J3) 785 nt/ 181 as Feh®rje lebont§s 

Aktin-f¿ggŖ feh®rje 3 homol·g (1I4) 1316 nt/ 413 as Sejt motilit§s, mozg§s 

Frequenin-szerŤ Ca2+-kºtŖ feh®rje (1Ma16) 609 nt/ 175 as Szign§ltranszdukci· 

Phafin2 feh®rje pleckstrin homol·g ®s Zn2+-
kºtŖ dom®nekkel (FYVE) (1N54) 

821 nt/ 254 as 
Sejten bel¿li jel§tvitel 

 
3.22. §bra: M. cerebralis parazita g®nek relat²v kifejezŖd®se a halgazda felismer®sekor ®s a halban 

val· fejlŖd®s elsŖ 24 ·r§j§ban. A: 1J3: Ubiquitin-conjugating enzyme E2/ UBC-complex (UBC-E2); 1I4: 
Actin-related protein 3 homolog (ARP3); 1Ma16: Myosin regulatory light chain, Ca2+-binding protein 
(FRQ1); 1N54: Phafin2: Pleckstrin homology and FYVE domains (PH-FYVE); 1Ma2: Similar to Napb-
prov protein; 1Ma12: Ca2+-binding protein; 2E2: Coronin. *: szignifik§ns k¿lºnbs®g a gazd§t felismert 
parazita (aktiv§lt TAM) ®s a gazd§t·l elk¿lºn²tett parazita (nem aktiv§lt TAM) vizsg§lt g®nj®nek relat²v 
expresszi·ja/abundanci§ja kºzºtt (p<0,001). B: Gazdafelismer®skor akt²v parazita g®nek fŖbb 
jellemzŖi. 

A 
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A 15-bŖl az ism®tlŖd®sek/azonos g®n funkci·k miatt, a kºvetkezŖ h®t transzkriptum relat²v 

expresszi·j§t vizsg§ltunk qPCR-rel: egy ubiquitin-kºtŖ enzim E2/UBC-komplex (UBC-E2; 

1J3:); aktin-f¿ggŖ feh®rje 3-as homol·g (ARP3; 1I4:); egy myosin szab§lyoz· kºnnyŤ l§nc, 

frequenin Ca2+-kºtŖ feh®rje (FRQ1; 1Ma16:); Phafin2, pleckstrin homol·gia ®s FYVE 

dom®nek (PH-FYVE; 1N54:); egy Napb-prov feh®rje-szerŤ transzkriptum (1Ma2); Ca2+-kºtŖ 

feh®rje (1Ma12); ®s egy coronin jellegŤ feh®rje transzkriptum§t (2E2) (3.22. §bra A). A qPCR 

sor§n a vizsg§lt transzkriptumok expresszi·s szintj®t a b®ta-aktin g®n expresszi·j§hoz 

normaliz§ltuk. A h®tbŖl 5 transzkriptum volt alulreprezent§lt a nyugv· TAM st§diumban ®s 

fel¿lreprezent§lt az aktiv§lt TAM st§diumban, majd ezt kºvetŖen mind az ºt transzkriptum 

expresszi·ja fokozatosan csºkkent a halban fejlŖdŖ korai st§diumokban. A g®nexpresszi· 

szintj®ben mutatkoz· k¿lºnbs®g n®gy vizsg§lt transzkriptum (1J3, 1I4, 1Ma16, 1N54) 

eset®ben volt szignifik§ns (p<0,001) (3.22. §bra A ®s B).  

A gazdafelismer®sben felt®telezhetŖen szerepet j§tsz· n®gy g®n teljes transzkriptum§t 

meghat§rozva, rºvid g®neket azonos²tottunk. Az ubiquitin-kºtŖ enzim E2 (1J3, EU595015) 

181 as-b·l §ll· feh®rje, benne akt²v cisztein kºtŖhelyekkel, Ub-thio®szter maradv§nnyal ®s 

interakci·s ponttal az E3 alegys®ghez. Az aktin-f¿ggŖ feh®rje 3 homol·g (1I4, EU595011) 

413 as hossz¼, az aktin ¼jrarendezŖd®s®®rt felelŖs feh®rje, gelsolin, profilin ®s ATP 

kºtŖhelyekkel. A frequenin-szerŤ Ca2+-kºtŖ feh®rj®t (EF-hand superfamily, 1Ma16, EU595019) 

175 as hossz¼nak azonos²tottuk, benne nagysz§m¼ k§lcium kºtŖhellyel. A negyedik g®n, a 

254 as hossz¼ ismeretlen, Phafin2-jellegŤ feh®rje (1N54, EU595025) k®t dom®nnel, valamint 

cink ®s foszfatidil-inozitol kºtŖhelyekkel. 

3.2.4. Parazit§ra val· fog®konys§g jellegzetess®gei 

Halak belteny®sztetts®g®nek hat§sa a M. cerebralis fertŖzºtts®gre (Eszterbauer et al. 

2015)  

A sebes pisztr§ng teny®sz§llom§nyok v®rvonal vizsg§lata all®lek szintj®n h§rom haplot²pust 

mutatott ki. Mitokondri§lis g®n alapj§n (mtDNS CR) az ºsszes vizsg§lt egyed az atlanti 

v®rvonal haplot²pus§t mutatta (3.3 T§bl§zat). A PCR-RFLP vizsg§lattal tºrt®nŖ azonos²t§s 

sor§n az atlanti v®rvonalra jellemzŖ, 1088 bp hossz¼ g®nszakasz k®t fragmentumra v§g·dott 

(654 ®s 434 bp) SatI restrikci·s enzimmel (3.23. §bra). A dunai v®rvonalra jellemzŖ 

g®nfragmentum nem v§g·dik az enzimmel, azonban ez a haplot²pus nem volt jelen a vizsg§lt 

egyedek kºzºtt. Az LDH-C1 g®n 428 bp hossz¼ fragmentuma a BseLI enzimmel tºrt®nt 

em®szt®ssel 353 ®s 75 bp hossz¼ fragmentumokra v§g·dott az atlanti v®rvonal egyedein®l, 

®s v§gatlan maradt a dunai v®rvonalhoz tartoz· egyedekn®l (3.23. §bra). LDH-C1 g®n alapj§n 

az atlanti v®rvonal all®lje 58%-ban, a dunai 42%-ban volt jelen. A h²m ®s nŖst®ny 

teny®szegyedek kºzºtt jelentŖs elt®r®s nem volt kimutathat· (3.3. T§bl§zat). Az LDH-C1 g®n 
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alapj§n h§rom genot²pus volt elk¿lºn²thetŖ: atlanti (At), dunai (Da) ®s atlanti-dunai hibrid (Hyb) 

v®rvonal/genot²pus. Ezek kºz¿l tºbbs®g®ben hibrid (49%) ®s atlanti (34%) egyedeket 

azonos²tottunk (3.3. T§bl§zat).  

3.3. T§bl§zat: Egyedi azonos²t·val jelºlt sebes pisztr§ng teny®sz§llom§ny haplot²pusai/all®l t²pusai 
mtDNS CR ®s LDH-C1 g®nek alapj§n, ®s LDH-C1 genot²pusai PCR-RFLP m·dszerrel azonos²tva. 
mtDNS CR: mitokondri§lis DNS kontroll r®gi·; LDH-C1: lakt§t-dehidrogen§z kontroll 1 r®gi·; Da: dunai 
all®l/v®rvonal; At: atlanti all®l/v®rvonal; Hyb: atlanti-dunai hibrid v®rvonal. 

 NŖst®ny H²m ¥sszes 
 Egyedsz§m 

(db) 
Gyakoris§g 

(%) 
Egyedsz§m 

(db) 
Gyakoris§g 

(%) 
Egyedsz§m 

(db) 
Gyakoris§g 

(%) 

haplot²pusok       

mtDNA*Da 0/64 0 0/80 0 0/144 0 
mtDNA*At 64/64 100 80/80 100 144/144 100 
LDH-C1*At 70/128 55 98/160 61 168/288 58 
LDH-C1*Da 58/128 45 62/160 39 120/288 42 

LDH-C1 
genot²pusok  

      

LDH-C1*Da-Da (Da) 15/64 23 10/80 12.5 25/144 17 
LDH-C1*At-At (At) 21/64 33 28/80 35 49/144 34 
LDH-C1*At-Da (Hyb) 28/64 44 42/80 52.5 70/144 49 

 

Az ivari k¿lºnbs®g a dunai v®rvonal¼ egyedek kºzºtt volt szembetŤnŖ. A 144 vizsg§lt egyedbŖl 

25 volt dunai v®rvonal¼; a nŖst®nyek 23%-a, m²g a h²mek 12,5%-a tartozott az Ŗshonos dunai 

v®rvonalba. 

A vizsg§lt 8 mikroszatellit (msat) marker kºz¿l az OKI-10 mutatta a legnagyobb variabilit§st a 

keletkezett PCR term®kek m®ret®ben; 23 k¿lºnbºzŖ hossz¼s§g¼ msat l·kuszt azonos²tottunk 

a vizsg§lt teny®sz§llom§nyban. A legkisebb m®ret-variabilit§st a Str-15 ®s az Str-60 msat 

markerek eset®ben tapasztaltuk (4-4 k¿lºnbºzŖ hossz¼s§g¼ term®ket detekt§lva). Az msat 

m®retekbŖl ºssze§ll²tott adatb§zisb·l sz§m²tott egyedi belteny®sztetts®gi egy¿tthat· (fmsat) 

®rt®kek 0 ®s 0,2091 kºzºtt v§ltozott a nŖst®ny egyedekn®l, ®s 0 ®s 0,6197 kºzºtt a h²mekn®l 

(3.23. §bra). Nulla ®s ahhoz kºzeli ®rt®k az alacsony belteny®sztetts®gi fok¼ 

(nem belteny®sztett) egyedeket jelezte, m²g a 0,1 fºlºtti ®rt®kek k¿lºnbºzŖ fok¼ 

belteny®sztetts®gre utaltak. Az fmsat ®rt®kek alapj§n a teny®szegyedeket csoportokba 

rendezt¿k belteny®sztetts®gi fokuk alapj§n: a 0,02 fmsat ®rt®k alatt a nem belteny®sztett (NIB) 

csoportba, nŖst®nyekn®l 0,05, h²mekn®l pedig 0,1 fmsat ®rt®k felett a belteny®sztett (IB) 

csoportba ker¿ltek. Az NIB ®s IB csoportok teny®szegyedeit k¿lºn-k¿lºn c®lzottan szapor²tva 

hoztuk l®tre a k²s®rleti fertŖz®shez haszn§lt F1 ut·d§llom§nyt (3.4. T§bl§zat). A 

teny®szegyedek belteny®sztetts®g®ben ivari k¿lºnbs®gek is mutatkoztak. M²g a h²mek tºbb 

mint 40%-a belteny®sztettnek volt tekinthetŖ, a nŖst®nyekn®l ez az ®rt®k 30% kºr¿l volt csup§n 

(3.23. §bra).  

A kºzeli rokon (REL) csoportot az msat adatokb·l sz§rmaztatott, p§ros rokons§g (pairwise 

relatedness, rmsat) ®rt®kek becsl®se alapj§n alak²tottuk ki. Az egym§ssal nem rokon sz¿lŖp§rok 
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rmsat ®rt®ke 0,0002 alatt volt, a kºzeli rokon (testv®r-szintŤ) p§rokn§l 0,2 felett. A kialak²tott REL 

csoport h²m-nŖst®ny p§rjainak rmsat ®rt®ke 0,2208 ®s 0,4481 kºzºtt v§ltozott.  

 

 

3.23. §bra: Sebes pisztr§ng teny®sz§llom§ny belteny®sztetts®ge ®s v®rvonal ºsszet®tele. A-B: Az 

egyedi belteny®sztetts®gi egy¿tthat· (fmsat) alapj§n az egyes belteny®sztetts®gi csoportok elŖfordul§si 
gyakoris§ga mikroszatellitek vizsg§lata alapj§n. A belteny®sztett csoportokat fekete oszlopokkal, a 
nem belteny®sztett csoportokat (fmsat<0,02) pedig sz¿rk®vel jelºlt¿k. A feh®r oszlopok a 
belteny®sztetts®g alapj§n §tmenti z·n§ba tartoz· csoportot jelºlik. (A) nŖst®ny, (B) h²m egyedek. C-D: 
v®rvonalvizsg§lat PCR-RFLP-vel (C) mtDNS CR g®n ®s (D) LDH-C1 g®n alapj§n. At: atlanti; Da: dunai; 
Hyb: atlanti-dunai hibrid. 

 

3.4. T§bl§zat: A M. cerebralis fertŖz®si k²s®rlethez felhaszn§lt, mikroszatellit ®s belteny®sztetts®gi 

szint alapj§n elk¿lºn²tett, sebes pisztr§ng (BT) csoportok fŖbb jellemzŖi. A sziv§rv§nyos pisztr§ng 
(LRBT) csoport a k²s®rlet pozit²v kontrollja volt. 

Csoport 
azonos²t· 

Le²r§s Faj Sz§rmaz§s 

NIB  
nem belteny®sztett (heterozig·ta 
egyedek) 

sebes pisztr§ng  AufseÇ, N®metorsz§g  

IB belteny®sztett (homozig·ta egyedek) sebes pisztr§ng AufseÇ, N®metorsz§g 

REL 
rokon (heterozig·ta, de kºzeli rokon 
h²m-nŖst®ny p§rok) 

sebes pisztr§ng AufseÇ, N®metorsz§g 

LBT atlanti-dunai hibrid  sebes pisztr§ng Lillaf¿red, Magyarorsz§g 

LRBT pozit²v kontroll 
sziv§rv§nyos 
pisztr§ng  

Lillaf¿red, Magyarorsz§g 

 

A fertŖz®si k²s®rlethez felhaszn§lt, F1 ut·dgener§ci· belteny®sztetts®g®nek ellenŖrz®se sor§n 

az NIB fmsat ®rt®ke 0,0002 ®s 0,3414 kºzºtt, az IB ut·dcsoportban 0,0004 ®s 0,1353 kºzºtt 

v§ltozott. A M. cerebralis-sal k²s®rletesen fertŖzºtt sebes pisztr§ngok egyik csoportj§nak 

egyedei sem mutattak klinikai t¿neteket, m²g a kontroll csoport sziv§rv§nyos pisztr§ngok kºzºtt 
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a farok¼sz· sºt®t elsz²nezŖd®se ®s egyes egyedekn®l a jellegzetes forg· mozg§s is 

megfigyelhetŖ volt 1-1,5 h·nappal a fertŖz®s kezdet®t kºvetŖen (3.4. T§bl§zat, 3.24. A §bra). 

Az ®rett myxosp·r§k a k²s®rlet negyedik h·napj§ban voltak kimutathat·k (3.24. B §bra). A 

nem fertŖzºtt, negat²v kontroll sziv§rv§nyos ®s sebes pisztr§ng §llom§nyok nem mutattak 

klinikai t¿neteket, ®s myxosp·r§k sem voltak detekt§lhat·k benn¿k.  

 

 

3.24. §bra: M. cerebralis fertŖz®si k²s®rletben (A) klinikai t¿neteket mutat· sziv§rv§nyos pisztr§ng 

§llom§ny (pozit²v kontroll) 1,5 h·nappal a fertŖz®st kºvetŖen, ®s (B) fertŖzºtt sziv§rv§nyos ®s sebes 
pisztr§ng egyedekbŖl sz§rmaz· M. cerebralis myxosp·r§k.  

 

 

3.25. §bra: In vivo k²s®rletben, sebes pisztr§ng csoportok M. cerebralis fertŖzºtts®g®nek (A) 

prevalenci§ja, ®s (B) §tlagos intenzit§sa. *szignifik§ns k¿lºnbs®g a referenci§nak tekintett 
belteny®sztett (IB) csoporthoz k®pest (p<0,005). NIB: nem belteny®sztett csoport; IB: belteny®sztett; 
REL: kºzeli rokon egyedek csoportja; LBT: atlanti-dunai hibrid v®rvonal¼ egyedek csoportja. Pozit²v 
kontroll: sziv§rv§nyos pisztr§ng (LRBT). 

 

A k²s®rlet v®g®n a fej ®s a gerinc szºveteinek homogeniz§tum§ban sz§ml§l§ssal becs¿lt 

parazita sp·rasz§mok alapj§n a fertŖz®s prevalenci§ja 44 ®s 69% kºzºtt alakult a sebes 

pisztr§ng (BT) §llom§nyokban, de az elt®r®s nem volt szignifik§ns a csoportok kºzºtt 

(3.25. A §bra). A fertŖz®s intenzit§sa m§r l§tv§nyosabb k¿lºnbs®geket mutatott (3.25. B §bra). 

A sebes pisztr§ng csoportok kºz¿l a legnagyobb §tlagos myxosp·ra sz§mot az IB csoportban 
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mutattuk ki (274 Ñ 344,54; §tlagos sp·rasz§m Ñ SD), m²g az atlanti-dunai hibrid csoportban 

(LBT) volt a legalacsonyabb (52 Ñ 85,41). Az NIB ®s a REL csoportok a k®t sz®lsŖs®g kºzºtt 

helyezkedtek el (91 Ñ 126,98 ®s 174 Ñ 274,72). A pozit²v kontroll, LRBT sziv§rv§nyos pisztr§ng 

csoport a magas myxosp·ra sz§mmal ®s az extr®m sz·r§ssal is kiemelkedett a tºbbi csoport 

kºz¿l (8517 Ñ 25793,39). A belteny®sztett (IB) csoporthoz viszony²tva a fertŖz®s §tlagos 

intenzit§sa szignifik§nsan alacsonyabb volt a nem belteny®sztett, NIB ®s az atlanti-dunai 

hibrid, LBT csoportban (p<0,005). A REL ®s az IB csoport kºzºtt szignifik§ns elt®r®s nem volt 

kimutathat·. 

V®r szerepe a M. cerebralis ®s a M. pseudodispar fertŖzºtts®gben (Sipos et al. 2018)  

A M. cerebralis-specifikus qPCR alkalmaz§sakor a Kelley et al. (2004) §ltal le²rt 88 bp hossz¼ 

18S rDNS term®k helyett, 178 bp hossz¼ DNS fragmentumot kaptunk, amit DNS 

szekven§l§ssal is igazoltunk. A mintav®telek sor§n n®h§ny halb·l, a halak kis m®rete ®s az 

altat§s sor§n bekºvetkezŖ v®rnyom§s csºkken®s miatt, nem siker¿lt v®rt venni, ez®rt az 

ºsszes k²s®rletbe vont hal sz§m§hoz k®pest, a vizsg§lt (mint§zott) halak sz§ma a sebes ®s 

sziv§rv§nyos pisztr§ngok 1 napos csoportja eset®ben alacsonyabb volt (3.5. T§bl§zat). 

£rdekes m·don a M. cerebralis v®rben val· jelenl®te kimutathat· volt mindk®t halfaj eset®ben. 

A negat²v kontroll egyedek qPCR-rel mind negat²vak voltak.  

3.5. T§bl§zat: Pisztr§ngf®l®k v®r®ben a k²s®rlet sor§n kimutatott M. cerebralis fertŖz®s prevalenci§ja 

®s qPCR adatokb·l sz§rmaztatott relat²v intenzit§sa. A fertŖz®s relat²v intenzit§s§nak becsl®se a 
kalibr§lt, normaliz§lt relat²v mennyis®gi ®rt®kek logaritmus§val (log10CNRQ) tºrt®nt. 

Halfaj 
IdŖpont 

(p.e.) 

log10CNRQ FertŖzºtt 
/ºsszes hal 

(db)* 

Prevalencia 
(%) Min ï Max Medi§n SD 

sebes 
pisztr§ng 

1 nap 1,4 ï 2,26 2,01 0,440 5/6 83,33 
1 h®t -0,23 ï 1,59 0,74 0,580 9/9 100 
1 h·nap -0,96 ï 0,02 -0,12 0,400 7/13 53,85 

sziv§rv§nyos 
pisztr§ng 

1 nap 1,889 ï 3,173 2,232 0,619 5/8 62,5 

1 h®t -2,292 ï -0,957 -1,619 0,580 7/10 70 

1 h·nap 0 0 0 0/12 0 

0: nem mutattunk ki parazit§t; *n®h§ny esetben (pl. sebes ®s sziv§rv§nyos pisztr§ng 1 napos mintav®tel) 
nem minden egyedbŖl tudtunk v®rt venni a halak kis m®rete ®s az altat§s okozta v®rnyom§scsºkken®s 
miatt, ez®rt a mint§k sz§ma alacsonyabb a tºbbi csoport mintasz§m§hoz k®pest. 

 

A fertŖz®s prevalenci§ja szignifik§nsan elt®rt a sebes ®s sziv§rv§nyos pisztr§ngban (Chi-

n®gyzet pr·ba, p=0,015); tºbb sebes pisztr§ng egyed volt fertŖzºtt a parazit§val, mint 

sziv§rv§nyos pisztr§ng (3.5. T§bl§zat; 3.26. A §bra). Egy h·nappal a fertŖz®st kºvetŖen a 

fertŖz®s prevalenci§ja sziv§rv§nyos pisztr§ngban null§ra csºkkent, pontosabban a parazita 

mennyis®ge a qPCR kimutat§si hat§ra al§ ker¿lt (3.26. A §bra). A fertŖz®s intenzit§sa a sebes 

pisztr§ngban ºsszess®g®ben magasabb volt, mint sziv§rv§nyos pisztr§ngban (3.26. B §bra), 

b§r ez a k¿lºnbs®g a magas sz·r§s miatt ®s a fejlŖd®s k¿lºnbºzŖ st§diumaiban m®rt nagyon 
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elt®rŖ ®rt®kek miatt nem volt szignifik§ns. A fertŖz®s intenzit§sa folyamatosan csºkkent a 

fejlŖd®s elŖrehaladt§val. Egy h®ttel a fertŖz®st kºvetŖen a k®t halfajban kimutatott fertŖz®si 

intenzit§s szignifik§ns m®rt®kben elt®rt (Welch-pr·ba, p<0,001; 3.26. C §bra). Szint®n 

szignifik§nsnak tekinthetŖ a k¿lºnbs®g 1 h·nappal a fertŖz®st kºvetŖen, amikor sziv§rv§nyos 

pisztr§ngban a fertŖz®s intenzit§sa m§r a detekt§l§si k¿szºb al§ ker¿lt (3.26. C §bra).  

 

 

3.26. §bra: M. cerebralis fertŖz®s eredm®nye sebes pisztr§ng (BT) ®s sziv§rv§nyos pisztr§ng (RBT) 

v®r®ben 1 nappal, 1 h®ttel ®s 1 h·nappal a fertŖz®st kºvetŖen. A: a fertŖz®s prevalenci§ja; B: a fertŖz®s 
intenzit§sa halfajok kºzºtti ºsszehasonl²t§sban; C: fertŖz®s intenzit§s§nak dinamik§ja a k¿lºnbºzŖ 
mintav®teli idŖpontokban halfajonk®nt. (A) szignifik§ns k¿lºnbs®g p<0,001. A fertŖz®s relat²v 
intenzit§s§nak becsl®se a qPCR adatokb·l sz§rmaztatott, kalibr§lt, normaliz§lt relat²v mennyis®gi 
®rt®kek logaritmus§val (log10CNRQ) tºrt®nt. 

 

3.6. T§bl§zat: Pontyf®l®k v®r®ben kimutatott M. pseudodispar fertŖz®s prevalenci§ja ®s qPCR 

adatokb·l sz§rmaztatott, relat²v intenzit§sa k®t fertŖz®si k²s®rletben. A fertŖz®s relat²v intenzit§s§nak 
becsl®se a kalibr§lt, normaliz§lt relat²v mennyis®gi ®rt®kek logaritmus§val (log10CNRQ) tºrt®nt. 

Halfaj 
IdŖpont 

(p.e.) 

log10CNRQ FertŖzºtt 
/ºsszes hal 

(db)* 

Prevalencia 
(%) Min ï Max Medi§n SD 

K²s®rlet 1      

bodorka 

1 nap -0,68 ï 2,47 2,12 0,99 10/10 100 

1 h®t -0,32 ï 2,10 1,19 0,97 8/11 72,73 

1 h·nap 0,65 ï 3,25 2,35 1,10 5/10 50 

ez¿stk§r§sz 

1 nap 0,51 ï 1,12 0,96 0,31 3/10 30 

1 h®t 1,49 ï 1,49 1,49 - 1/12 8,33 

1 h·nap 1,14 ï 2,06 1,47 0,39 4/12 33,33 

vºrºssz§rny¼ 
keszeg 

1 nap 2,14 ï 3,34 2,50 0,41 6/10 60 

1 h®t 2,82 ï 2,82 2,82 - 1/11 9,09 

1 h·nap 0,92 ï 2,24 1,89 0,58 4/12 33,33 

K²s®rlet 2      

bodorka 1 nap 0,78 ï 1,83 1,33 0,43 6/9 66,67 

1 h®t 0,91 ï 1,83 1,07 0,40 5/9 55,56 

1 h·nap 0,11 ï 2,79 1,54 0,87 8/10 80 

d®v®rkeszeg 1 nap 1,23 ï 1,33 1,28 0,07 2/9 22,22 

1 h®t 0,91 ï 1,69 1,30 0,55 2/9 22,22 

1 h·nap n.a. n.a n.a n.a n.a 

vºrºssz§rny¼ 
keszeg 

1 nap 2,20 ï 3,95 2,58 0,64 6/9 66,67 

1 h®t 1,79 ï 5,62 2,74 1,36 6/9 66,67 

1 h·nap 2,05 ï 3,11 2,41 0,39 4/10 40 

n.a.: nincs adat, -: nem relev§ns 
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A M. pseudodispar-ral v®gzett 1. sz. k²s®rlet sor§n a fertŖz®s prevalenci§j§ban szignifik§ns 

k¿lºnbs®g mutatkozott a vizsg§lt halfajok kºzºtt (Chi-n®gyzet pr·ba, p<0,001). Bodork§ban 

szignifik§nsan magasabb prevalenci§t mutattunk ki, mint ez¿stk§r§szban ®s vºrºssz§rny¼ 

keszegben (3.6. T§bl§zat; 3.27. A §bra). A negat²v kontroll egyedek qPCR-rel mind negat²vak 

voltak. £rdekes m·don a fertŖz®s ºsszes²tett intenzit§sa, ®s az 1 h®ttel a fertŖz®st kºvetŖ 

intenzit§s a vºrºssz§rny¼ keszegben volt a legmagasabb (3.27. B ®s C §bra). A fertŖz®s 

intenzit§sa szignifik§nsan k¿lºnbºzºtt a vºrºssz§rny¼ keszeg ®s az ez¿stk§r§sz kºzºtt (Tukey 

teszt, ºsszes²tett: p=0,041 ®s 1 napos: p=0,016), valamint vºrºssz§rny¼ keszeg ®s bodorka 

kºzºtt (ºsszes²tett: p=0,043). Viszont nem volt szignifik§ns k¿lºnbs®g bodorka ®s ez¿stk§r§sz 

kºzºtt (3.27. C §bra). Egy h®ttel vagy 1 h·nappal a fertŖz®st kºvetŖen a fertŖz®s intenzit§sa 

nem volt szignifik§nsan elt®rŖ a halfajok kºzºtt. A M. pseudodispar fertŖz®s idŖbeli 

alakul§s§ban nem volt megfigyelhetŖ tendencia, annak szintje a k²s®rlet ideje alatt kºzel 

azonos szinten maradt (3.27. C §bra).  

 

 

3.27. §bra: M. pseudodispar 1. sz. fertŖz®si k²s®rlet eredm®nye bodorka (Rr), ez¿stk§r§sz (Cg) ®s 

vºrºssz§rny¼ keszeg (Se) v®r®ben 1 nappal, 1 h®ttel illetve 1 h·nappal a fertŖz®st kºvetŖen. A: a 
fertŖz®s prevalenci§ja mintav®teli idŖpontonk®nt ®s halfajonk®nt; B: a fertŖz®s intenzit§sa halfajok 
kºzºtti ºsszehasonl²t§sban; C: fertŖz®s intenzit§s§nak dinamik§ja a k¿lºnbºzŖ mintav®teli 
idŖpontokban halfajonk®nt. Szignifik§ns k¿lºnbs®g jelºl®se: (a) p=0,043 ®s (b) p=0,041. A fertŖz®s 
relat²v intenzit§s§nak becsl®se a qPCR adatokb·l sz§rmaztatott, kalibr§lt, normaliz§lt relat²v mennyis®gi 
®rt®kek logaritmus§val (log10CNRQ) tºrt®nt. 

 

A M. pseudodispar 2. sz. k²s®rletben a fertŖz®s prevalenci§ja szint®n szignifik§nsan elt®rŖ volt 

halfajonk®nt (Chi-n®gyzet pr·ba, p<0,001). Alacsonyabb prevalencia volt kimutathat· 

d®v®rkeszegben, mint bodork§ban ®s vºrºssz§rny¼ keszegben (3.6. T§bl§zat; 3.28. A §bra).  

A fertŖz®s intenzit§sa halfajonk®nti ºsszes²t®sben az 1. sz. k²s®rlethez hasonl·an a 

vºrºssz§rny¼ keszegben szignifik§nsan magasabb volt, mint a m§sik k®t vizsg§lt halfajban 

(3.28. B §bra). D®v®rkeszegben ®s bodork§ban a fertŖz®s intenzit§sa hasonl· volt, 

szignifik§ns k¿lºnbs®g nem volt kimutathat·. A fertŖz®s intenzit§sa ebben a k²s®rletben is 

kºzel azonos szintŤ volt, b§r halfajonk®nt ez a szint elt®rt. Vºrºssz§rny¼ keszegben 
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