
1 
 

 

 

  



2 
 

PANNON EGYETEM 

GEORGIKON KAR 

 

Festetics Doktori Iskola 

 

Doktori Iskola vezetője 

Dr. Anda Angéla, D.Sc. 

 

 

Halainkat károsító egyes nyálkaspórás paraziták és vírusok vizsgálata 

 

 

 

PhD disszertáció 

Borzák Réka 

 

 

Témavezető: Dr. Székely Csaba 

Társ-témavezető: Dr. Nagy Szabolcs 

Intézeti konzulensek: Dr. Molnár Kálmán és Dr. Doszpoly Andor 

 

 

Keszthely 

2018  

Egyházy Tiborné
Szövegdoboz
DOI:10.18136/PE.2018.697



3 
 

Halainkat károsító egyes nyálkaspórás paraziták és vírusok vizsgálata 

 
Az értekezés doktori (PhD) fokozat elnyerése érdekében készült a Pannon Egyetem 

Festetics Doktori Iskolája keretében 
 

Állattenyésztési tudományok tudományágban 
 

Írta: Borzák Réka 
 

Témavezető: Dr. Székely Csaba, Társ-témavezető: Dr. Nagy Szabolcs 
 
   
Elfogadásra javaslom (igen / nem)    

………………………. 
Dr. Székely Csaba 

         (témavezető) 
Elfogadásra javaslom (igen / nem) 

………………………. 
 Dr. Nagy Szabolcs 

         (társ-témavezető) 
 
A jelölt a doktori szigorlaton ....... %-ot ért el,  
Veszprém/Keszthely,        ………………………. 

     Dr. Bercsényi Miklós PhD 
        (a Szigorlati Bizottság elnöke) 

 
Az értekezést bírálóként elfogadásra javaslom: 
 

Bíráló neve: …........................ …................. igen /nem 
         ………………………. 
          
            (bíráló) 
 
 Bíráló neve: …........................ …................. igen /nem 
         ………………………. 

 
(bíráló)  

 
A jelölt az értekezés nyilvános vitáján  …..........%-ot ért el. 
 
Veszprém/Keszthely,        ………………………. 
 

             (a Bíráló Bizottság elnöke) 
  
A doktori (PhD) oklevél minősítése…................................. 
Veszprém/Keszthely,        ………………………. 
                     
             (az EDHT elnöke) 



4 
 

TARTALOMJEGYZÉK 

Cím oldal .................................................................................................................................... 2 

Értékelő lap ................................................................................................................................ 3 

Tartalomjegyzék ......................................................................................................................... 4 

Rövidítések jegyzéke .................................................................................................................. 6 

Kivonat ....................................................................................................................................... 8 

Abstract ...................................................................................................................................... 9 

Abstract .................................................................................................................................... 10 

Bevezetés .................................................................................................................................. 11 

A. Nyálkaspórás paraziták ................................................................................................................. 11 

A/1. Irodalmi áttekintés ................................................................................................................ 12 

A/1.1. Mérföldkövek a Myxozoa kutatásban ............................................................................ 12 

A/1.2. Fejlődési ciklus és gazdán belüli fertőzésmenet ............................................................. 13 

A/1.3. Kórtan és gazda-parazita kapcsolat ................................................................................ 16 

A/1.4. Rendszertan és filogenetika............................................................................................ 17 

A/2. Témafelvetés ......................................................................................................................... 21 

A/2.1. A bodorka szem Myxobolus fertőzöttsége ..................................................................... 22 

A/2.2. Paduc (Chondrostoma nasus) nyálkaspórás fertőzöttsége ............................................ 23 

A/2.3. Garda (Pelecus cultratus) nyálkaspórás fertőzöttsége ................................................... 23 

A/2.4. Henneguya fajok vizsgálata ............................................................................................ 23 

A/2.5. Ponty parazita Thelohanellus fajok molekuláris vizsgálata ............................................ 24 

A/3. Célkitűzések ........................................................................................................................... 25 

A/4. Kísérleti rész ........................................................................................................................... 25 

A/4.1. Anyag és módszer ........................................................................................................... 25 

A/4.1.1. Mintagyűjtés ............................................................................................................ 25 

A/4.1.2. Morfológiai és szövettani vizsgálatok ...................................................................... 27 

A/4.1.4. .................................................................................................................................. 28 

A/4.2. Eredmények .................................................................................................................... 31 

A/4.2.1. Bodorka szem vizsgálata .......................................................................................... 31 

A/4.2.3. Garda nyálkaspórás parazitái .................................................................................. 38 

A/4.2.4. Henneguya fajok vizsgálata ..................................................................................... 43 

A/4.2.5. Thelohanellus fajok vizsgálata ................................................................................. 48 

A/4.3. Megbeszélés ................................................................................................................... 54 



5 
 

A/4.3.1. Bodorka szem nyálkaspórás fertőzöttsége .............................................................. 54 

A/4.3.2. Paduc nyálkaspórás parazitái .................................................................................. 55 

A/4.3.3. Garda nyálkaspórás parazitái .................................................................................. 56 

A/4.3.5. Thelohanellus fajok vizsgálata ................................................................................. 57 

B, Vírusok ........................................................................................................................................... 59 

B/1. Irodalmi összefoglalás ............................................................................................................ 60 

B/1.1. Circovírusok .................................................................................................................... 61 

B/1.1.2. Circovírusok halakban .............................................................................................. 62 

B/1.2. Alloherpeszvírusok .......................................................................................................... 66 

B/1.2.1. Pontyfélék alloherpeszvírusai .................................................................................. 68 

B/2. Témafelvetés ......................................................................................................................... 70 

B/2.1. Circovírusok a balatoni halakban .................................................................................... 70 

B/2.2. Papillómás elváltozások dunai márnákon ...................................................................... 70 

B/3. Célkitűzések ........................................................................................................................... 70 

B/4. Vírusos kutatások: .................................................................................................................. 70 

B/4.1. Anyag és módszer ........................................................................................................... 70 

B/4.1.1. Mintagyűjtés ............................................................................................................ 70 

B/4.1.2. Molekuláris vizsgálatok ............................................................................................ 71 

B/4.1.3. Statisztikai számítások a qPCR eredmények elemzéséhez ...................................... 76 

B/4.1.4. Vírusizolálás ............................................................................................................. 76 

B/4.2. Eredmények .................................................................................................................... 77 

B/4.2.1. Circovírusok a balatoni halakban ............................................................................. 77 

B/4.2.2. Papillómás elváltozások dunai márnákon ............................................................... 82 

B/4.3. Megbeszélés ................................................................................................................... 84 

B/4.3.1. Circovírusok a balatoni halakban ............................................................................. 84 

B/4.3.2. Papillómás elváltozások dunai márnákon ............................................................... 86 

Összefoglalás ............................................................................................................................ 88 

Új tudományos eredmények ..................................................................................................... 90 

List of new findings .................................................................................................................. 91 

Köszönetnyilvánítás ................................................................................................................. 92 

Publikációs lista ...................................................................................................................... 115 

 

 



6 
 

RÖVIDÍTÉSEK JEGYZÉKE 
 

18S rDNS  18S ribosomal RNA coding 

sequence 

18S rRNS-t kódoló 

szekvencia 

18S rRNS 18S ribosomal RNA 18S riboszomális RNS 

AIC Akaike Information Criterion  

as amino acid aminosav 
ATPáz Adenosine triphosphatase Adenozin trifoszfatáz 
BarCV Barbel circovirus Márna circovírus 

BI Bayesian Inference  

bp base pair bázis pár 

CCE Capsid-encoding circular 
element 

Kapszid kódoló cirkuláris 
elem 

CPE Cytopathic effect Citopatogén/sejtkárosító 
hatás 

CV Circovirus Circovírus 

CyHV Cyprinid herpesvirus  Ponty herpeszvírus 
dNTP Deoxynucleotide 

triphosphate 

Dezoxi-nukleotid-trifoszfát 

EcatfishCV European catfish circovirus Harcsa circovírus 
EeCV European eel circovirus Európai angolna circovírus 

EF2 Elongation factor 2 Elongációs faktor 2 

EK Eel kidney Angolna vesesejt 
EM Electronmicroscope Elektronmikroszkóp 

EPC Epithelioma papulosum 
cyprini 

 

EVE Endogenous viral element Endogén virális elem 
FAM 6-Carboxyfluorescein 6-Karboxyfluoreszcein 
GTR model General Time Reversible 

model 

 

HV Herpesvirus Herpeszvírus 
ICTV International Comittee on 

Taxonomy of Viruses 

Nemzetközi Vírus 

Taxonómiai Bizottság 

IR Intergenic region Intergénikus régió 
ITS Internal transcribed spacer Belső átíródó elválasztó 

szakasz 

kb kilo base ezer bázis 



7 
 

ML Maximum Likelihood  

MS-222 Tricaine methanesulfonate  

nt nucleotide nukleotid 

ORF Open reading frame Nyitott leolvasási keret 

PCR Polymerase chain reaction Polimeráz láncreakció 

PCV Porcine circovirus Sertés circovírus 
PDNS Porcine dermatitis and 

nephropathy syndrome 
Sertés dermatitisz és 
nefropátia szindróma 

PKD Proliferative kidney disease Proliferatív vesebetegség 

PMWS Post weaning 
multisystematic wasting 
syndrome 

Elválasztott malacok 
sorvadását okozó szindróma 

qPCR quantitative PCR kvantitatív PCR 
RCA Rolling circle amplification Gördülő kör alapú 

amplifikáció 
RCR Rolling circle replication Gördülő kör alapú replikáció 

RT Reverse-transcriptase Reverz-transzkriptáz 
SF3 Superfamily III (protein) Szupercsalád 3 
SNP Single nucleotide 

polymorphism 
Egyedi nukleotid 
polimorfizmus 

SPF Specified pathogen free Meghatározott patogéntól 

mentes 

ssDNS Single stranded DNA Egyszálú DNS 
TAE Tris-acetate-EDTA Tris-acetát-EDTA 

TAMRA Tetramethilrodamin Tetrametilrodamin 
TR Terminal repeat Terminális ismétlődés 
 

  



8 
 

 

KIVONAT 

Halainkat károsító egyes nyálkaspórás paraziták és vírusok vizsgálata 

Dolgozatom két terület kutatási eredményeiből íródott. PhD munkám során, egyrészt 
egy igen fajgazdag, komoly gazdasági károkat is okozni képes parazitacsoporttal a 
nyálkaspórásokkal foglalkoztam, másrészt a témacsoportban először, a halak virális 
fertőzéseit is vizsgáltam. 2014-2016 között a Balatonból, Kis-Balatonból, és a Duna több 
pontjáról gyűjtöttünk mintákat és a detektált nyálkaspórás parazitákat morfológiai és 
molekuláris módszerekkel faj szinten azonosítottuk. Ennek eredményeképpen a bodorka 
szaruhártyájából kimutattuk a Myxobolus fundamentalis-t, melyet eddig, kizárólagosan 
kopoltyú parazitának ismertünk. Továbbá, három új Myxobolus fajt sikerült azonosítanunk 
paducban, melyből kettő, a kopoltyú különböző lokációjában (Myxobolus arrabonensis, 
Myxobolus szentendrensis), egy pedig az úszóhólyag falában (Myxobolus paksensis) fejlődött. 
A 2014 nyarán lezajlott nagyarányú balatoni gardapusztulást követően két új nyálkaspórás fajt 
sikerült detektálnunk, egyiket a kopoltyúlemezkékben (Myxobolus peleci), a másikat a szem 
retina rétegében (Myxobolus cultrati). További balatoni mintavételeink során gyűjtött 
sügerekből egy új Henneguya fajt sikerült azonosítanunk a halak szájpadlásán fejlődő 
plazmódiumból, melyet Henneguya jaczoi-nak neveztünk el. A mintavételezések alkalmával 
tapasztalt egyéb Henneguya fertőzöttségek alapján a Henneguya texta és H. psorospermica 
revízióját javasoltuk. A Kis-Balatonból gyüjtött számos Branchiura sowerbyi 
oligochaetanyálkaspórás fertőzöttségeinek vizsgálata során aurantiactinomyxon, 
neoactinomyxum és raabeia típusú spórákat azonosítottunk. Egy sikeres ponty fertőzési 
kísérletet, és a 18S rDNS szekvenciák meghatározását követően, egyezést találtunk több 
génbanki mintával, köztük a Thelohanellus kitauei magyar izolátumával, illetve korábbi 
gyűjtésekből származó spóra mintákkal. Igazoltuk, hogy a Thelohanellus nikolskii tehető 
felelőssé mind a fiatal pontyok uszonyán, mind a kifejlett halak pikkelyén tavasszal 
megfigyelhető ciszták kialakításáért. Az egyezések mellett olyan új szekvenciákat is 
kimutattunk, melyek alapjai lehetnek három új Thelohanellus faj leírásának is.  

A PhD munkám másik területén az elhullással is járó, közelmúltban kimutatott hal 
circovírusok (CV) egyre szélesebb körű megjelenése kapcsán felmérést végeztünk a balatoni 
halállomány CV fertőzöttségét illetően. A 2014-2015 során gyűjtött angolnákból 
nagyarányban tudtuk kimutatni a korábban már leírt angolna CV (EeCV) genomot. Elsőként 
határoztuk meg a vírus cap génje alapján nyolc angolna szerveinek CV tartalmát kvantitatív 
PCR módszerrel. Egy angolna és egy garda mintából kimutattunk egy új CV genomot (EeCV-
2). Az EeCV-2-ből meghatároztunk egy angolna genom eredetű fragmentet is, mely 
egyedülálló az eddig meghatározott hal CV között, akárcsak két távolrokon halfajból történő 
egyazon CV genom kimutatása. Azonosítottunk továbbá a gardából és három angolnából egy 
CV-szerű szekvenciát is, mely csak cap gént tartalmazott, a rep gén nem volt jelen a 
genomban. 

2014 őszén, a Dunából fogott, papillómás elváltozásokat mutató ivarérett márnákból 
meghatároztuk a ponty himlő (Cyprinid herpesvirus 1) részleges polimeráz, termináz és 
helikáz génjeinek egy-egy szakaszát. A herpeszvírus jelenléte mellett, a már ismert márna 
circovírus (BarCV) szekvenciáját is sikerült kimutatnunk a halakból. Hasonló tüneteket ugyan 
írtak már le más cyprinida halakból, márnából is, de tudomásunk szerint ez az első eset, hogy 
a magas gazdaspecifikusságot mutató ponty himlő jelenlétét molekuláris módszerekkel más 
halfajból is igazolni tudták.  
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ABSTRACT 

Investigations of some Myxozoan parasites and viral infections of freshwater fish in 
Hungary 

 

 My dissertation was written in two research areas of fish pathology. One part is about 
the new results in Myxozoa research, the other part is about viral infections, which is a new 
field in our study group. Samples for myxozoa study were collected from different sites of 
Lake Balaton, Kis-Balaton Reservoire and River Danube, from Hungary. The parasites were 
identified on species level with morphological and molecular biological methods. As a result 
of this study, we identified the gill parasite, Myxobolus fundamentalis also from the cornea of 
the roach; three new Myxobolus species from the common nase from River Danube, two from 
the gill (M. arrabonensis, M. szentendrensis) and one from the wall of the swimmbladder (M. 
paksensis). Two new myxozoan species were detected in sichel after a mass mortality event in 
2014 in Lake Balaton. One species was identified in the gill lamellae (M. peleci), the other 
one was detected in the retina layer of the eyes (M. cultrati). Based on the investigations of 
myxozoan infections of pike and percid fish, a new Henneguya species were identified from 
the palate of the perch from Lake Balaton (H. jaczoi), and taxonomic revision was proposed 
of H. texta and H. psorospermica. Oligochaetes (Branchiura sowerbyi) were also examined 
from Kis-Balaton Reservoire, as a result, Aurantiactinomyxon, Neoactinomyxum and Raabeia 
spore types were detected and used in infection trials with SPF carp fingerlings. Based on the 
18S rDNA sequences of the samples, Thelohanellus kitauei was identified again in Hungary 
and three, putatively new Thelohanellus species could be described in the future. Moreover, it 
was proved by molecular results, that the spores from the cysts of the fins and the scales of the 
carp are representing the same species, T. nikolskii. 
 In the other part of my study, a monitoring program was performed, to define the 
circovirus (CV) prevalence in different fish species from Lake Balaton. High prevalence of 
EeCV-1 was detected among the eels, the number of the virus particles in different organs 
were evaluated by qPCR based on the cap gene fragment. New CV genome (EeCV-2) was 
identified from one eel and one sichel sample, containing an eel host derived gene fragment. 
Moreover, from one sichel and three eel samples, a CV-like monocistronic genome was 
detected, containing only the cap gene. 

In 2014, two barbels were caught in River Danube showing epidermal hyperplasia 
scattered all over the body and papillomatous lesions close to the mouth and fins. Barbel CV 
and Cyprinid herpesvirus 1 was detected from the samples. This is the first time, when the 
presence of carp pox was proved with molecular methods from a non-carp species. 
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ABSTRACT 

Untersuchung von myxozoischen Parasiten und Virusinfektionen von Süßwasserfischen 
in Ungarn 

Meine Dissertation fasst die Ergebnisse von zwei Forschungsbereichen der 
Fischpathologie zusammen: einerseits die neuen Resultate der Myxozoa-Forschung, 
andererseits die Feststellungen der virologischen Untersuchungen, die das diagnostische 
Repertoire unseres Labors erweiterten.  

Proben für Myxozoa-Untersuchungen wurden in Ungarn, aus dem Plattensee, Kleiner 
Plattensee und verschiedene Stellen der Donau gesammelt. Die Parasiten wurden mit 
morphologischen und molekularbiologischen Methoden bis auf Artebene identifiziert. 

Als Ergebnis dieser Studie wurde der bisher nur als Kiemenparasit gekannte 
Myxobolus fundamentalis auch in der Hornhaut dem Rotauge nachgewiesen. Weiterhin 
identifizierten wir drei neue Myxobolus-Arten in der Blaunase aus der Donau, von denen sich 
zwei in der Kieme (M. arrabonensis, M. szentendrensis) und einer in der Wand der 
Schwimmblase (M. paksensis) entwickelte. Nach dem Massensterben der Sichlinge im 
Plattensee in 2014 konnten wir zwei neue Myxozoa-Arten entdecken, Myxobolus peleci in 
den Kiemenlamellen und Myxobolus cultrati in der Netzhaut des Auges.  

Weitere Probenentnahmen aus Plattensee führten zur Identifizierung einer neuen 
Henneguya-Arten vom Flussbarsch (Henneguya jaczoi). Basierend auf den beobachteten 
Henneguya-Infektionen, schlagen wir eine Revision von Henneguya texta und H. 
psorospermica vor. 

Vom Kleinen Plattensee wurden auch Oligochaeten (Branchiura sowerbyi) untersucht. 
Als Ergebnis konnten Aurantiactinomyxon-, Neoactinomyxum- und Raabeia-Sporenarten 
nachgewiesen und in Infektionsversuchen mit SPF-Karpfenfischen verwendet werden. 

Analyse der 18S-rDNS Sequenzen führte zu der erneuten Identifizierung von 
Thelohanellus kitauei in Ungarn und zur Entdeckung drei mutmaßlich neue Thelohanellus-
Arten. Darüber hinaus wurde durch molekulare Ergebnisse bewiesen, dass die Zysten an den 
Flossen der jungen und an die Schuppen der ausgewachsenen Karpfen ebenfalls durch T. 
nikolskii entstehen. 

Im anderen Teil meiner Studie wurde ein Überwachungsprogramm durchgeführt, um 
die Circovirus (CV) Prävalenz bei verschiedenen Fischarten aus dem Plattensee zu 
bestimmen. Eine hohe Prävalenz von EeCV-1 wurde unter den Aalen nachgewiesen, die 
Anzahl der Viruspartikel in verschiedenen Organen wurde aufgrund des cap-Genfragments 
durch qPCR bestimmt. Ein neues CV-Genom (EeCV-2) wurde aus eine Aal- und eine 
Sichling-Probe identifiziert, das ein Genfragment vom Genom des Aals auch enthielt. Darüber 
hinaus wurde aus eine Sichling- und drei Aalproben ein CV-ähnliches monocistronisches 
Genom nachgewiesen, das nur das cap-Gen enthielt.  
In 2014 wurden zwei Barben in der Donau mit epidermaler Hyperplasie am ganzen Körper 

und papillomatösen Läsionen in der Nähe von Mund und Flossen gefangen. Barbel CV und 

Cyprinid herpesvirus 1 wurden aus den Proben nachgewiesen. Das ist das erste Mal, dass das 

Vorhandensein von Karpfenpocken mit molekularen Methoden von einer anderen Fischart als 

Karpfen nachgewiesen wurde.  



11 
 

BEVEZETÉS 

A halakat az emberiség az ókortól tenyészti tudatosan. A 19. század közepéig extenzív 
halgazdálkodás folyt, azaz csak a tó eltartó képességének megfelelő halmennyiséget 
telepítették. A növekvő népesség eltartása, és a piaci igények kielégítése érdekében 
megkezdődött a haltermelés egyre intenzívebbé válása. A sűrűbb népesítés, takarmányozás, 
gyakoribb állatmozgatások miatt megnőtt a betegségek aránya is a gazdaságokban.  

A legtöbb halgazdaság kapcsolatban áll valamilyen természetes víztesttel, vizét onnan 
kapja, illetve abba ereszti vissza, így nagy hangsúlyt kell fektetni mindkét rendszerben élő 
halállomány kórokozóinak megismerésére. A halak kórokozói vírusok, baktériumok, gombák, 
és paraziták lehetnek.  

2013-ban kapcsolódtam be az MTA ATK Állatorvos-tudományi Intézet Halkórtan és 
parazitológia Témacsoportjának munkájába, ahol a halparaziták vizsgálata, különösen a 
nyálkaspórás parazitáké nagy múltra tekint vissza. Korábban az Intézet Új kórokozók 
felderítése Témacsoportjában voltam szakdolgozó, ahol humán rotavírus törzsek genetikai 
elemzését végeztem, így ezt a tématerületet is megtartva PhD munkám során a halak parazitái 
mellett néhány virális megbetegedéssel is foglalkoztam. Ennek megfelelően dolgozatom két 
részre tagolódik. Az egyik a halak nyálkaspórás parazitáival foglalkozik, ahol a morfológiai 
módszereket kiegészítő molekuláris vizsgálatokkal több új nyálkaspórás fajt is sikerült 
leírnunk. Ez részben az eddig kevéssé kutatott, természetes vizi pontyfélékből történt (paduc, 
garda), másrészt a gazdaságilag is fontos sügér, csuka és ponty fajok nyálkaspórás parazitáit 
érintette. 

Dolgozatom másik részében a halak gyakoribb DNS vírusaival foglalkoztam, úgymint 
az elmúlt években, hazánkban egyre több halfajból leírásra kerülő új víruscsaláddal, a 
circovírusokkal, és a halpatogénként már régóta ismert alloherpeszvírusokkal. A kimutatott 
vírusok molekuláris elemzése mellett a klasszikus sejten történő izolálással is 
megismerkedtem. 

A. Nyálkaspórás paraziták 

 A nyálkaspórások (Myxozoa) a halak gyakori élősködői, magas fajszámmal és 
gyakran rendkívüli kórokozó képességgel bírnak, endoparazita életmódot folytatnak. 
Korábban az egysejtűek (Protista ország) közé sorolták őket, de sejttani és molekuláris 
genetikai bizonyítékok alapján (Kent et al. 1994, Siddall et al. 1995) mára bizonyossá vált, 
hogy a csalánozók (Cnidaria) egy korán elkülönült csoportjába tartoznak.  
 Valószínűsíthetően a törzsfejlődés egy korai szakaszában kivált egy csoport a 
szabadon élő ősi csalánozók közül, és parazita életmódra váltott. A folyamat során csökkent a 
méret, testszerveződésük egyszerűsödött, és kialakult a ma ismert, összetett életciklusuk. 
Kétgazdás fejlődésmenet jellemző rájuk, ahol az egyik gazdaszervezet a gerinctelen, a másik 
a gerinces állatok, leggyakrabban halak közé tartozik (Wolf & Markiw 1984). 
 Két nagy csoportra oszthatók a nyálkaspórások, Malacosporea-ra és Myxosporea-ra. A 
Malacosporea egy meglehetősen kevés tagot számláló csoport, itt a gerinces gazdából 
kiszabaduló spórák mohaállatokat (Bryozoa) fertőznek, majd az ebből kikerülő spórák 
fertőzik vissza a gerinces gazdát. A jóval fajgazdagabb Myxosporea csoportban a fertőzött 
halból ürülő myxospórák gyűrűsférgeket (Annelida) fertőznek, majd az ezekből 
ürülő aktinospórák képesek újra a halakat megfertőzni. Mindkét spóratípusban találhatóak 
csalánsejtek. A gazda testével érintkezve a csalánsejtekből kicsapódó fonál rögzíti a spórát, a 
kiszabaduló amőboid sejt bejut a szervezetbe, vándorol, majd a számára megfelelő szervekben 
és szövetekben megtelepedve szaporodik. A gerinctelen gazdákban lezajló meiotikus osztódás 
miatt tekintjük a gyűrűsférgeket és a mohaállatkákat a végső gazdának, míg a gerinces 
gazdában főleg halakban történő ivartalan szaporodás miatt ezeket tekintjük köztigazdának 
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(El-Matbouli & Hoffmann 1998; Lom & Dyková 1997; Canning et al. 2000, 2002, 2007; 
Tops et al. 2005).   
 Halakban az osztódó nyálkaspórás paraziták akár több centiméternyi kinövéseket, 
cisztákat is képezhetnek, melyek sok esetben gazdasági károkat is képesek előidézni a 
fertőzött állományokban, akár a közvetlen fertőzöttség által kiváltott kórképekkel, vagy 
közvetve, bakteriális felülfertőződés útján, legyengítve a halat és megnyitva a kaput a többi 
kórokozó előtt. 
 A különböző nyálkaspórás fajok leírása és azonosítása kezdetben csak morfológiai 
alapon történt, sokszor szubjektív szempontok szerint, melyek nem minden esetben voltak 
alkalmasak további fajokkal való összehasonlításra. A myxospórák pontos leírásához 
szükséges jellegzetes bélyegeket több szerző nyomán (Shulman 1966, 1984; Lom 1969; Lom 
& Vávra 1961) végül Lom & Arthur (1989) foglalta össze. Az aktinospórák leírásához 
szükséges képleteket, fejlődési stádiumokat és azok egységes nevezéktanát Lom és 
munkatársai foglalták össze 1997-ben.  
 A teljes nyálkaspórás életciklushoz tartozó eltérő spóraformák azonosítása ekkor még 
csak fertőzési kísérletek révén volt megvalósítható. A molekuláris technikák elterjedése ezt 
nagymértékben megkönnyítette, a riboszóma kis alegységében lévő, a 18S rRNS-t kódoló 
génszakasz segítségével könnyebben bizonyíthatóvá vált a kimutatott myxospórák és 
aktinospórák egyazon fajhoz tartozása, illetve rendszertani besorolása (Smothers et al 1994, 
Kent et al 2001, Fiala 2006). 

A/1. Irodalmi áttekintés 

A/1.1. Mérföldkövek a Myxozoa kutatásban 

 A nyálkaspórás paraziták kutatása a 19. század elejéig nyúlik vissza. Elsőként Jurine 
(1825) figyelt meg nyálkaspórások által képzett cisztákat a mára már kihalt fehér maréna 
(Coregonus fera) izomzatában. Az 1840-es években Müller közölt részletes leírást a 
nyálkaspórás spóra szerkezetről, „psorospermis”-nek nevezve őket. Dujardin (1845) 
megállapította, hogy a spórák („psorospermisek”) a plazmódiumon belül alakulnak ki a 
halgazdában. Lieberkühn leírta (1854, 1855), hogyan szabadul ki a sporoplazma az 
(aktino)spórából és jellemezte a plazmódium fejlődés menetét. Balbiani figyelte meg az 1860-
as években a csúcsi kapszula jelenlétét és a poláris filamentum működését. Az 1880-as 
években Bütschli (1882) részletesen tanulmányozta a plazmódium kialakulásának különböző 
stádiumait, a sokmagvú pansporoblasztokat és a spórafejlődés folyamatát, illetve a spórák 
szerepét a fertőzés továbbításában, továbbá Bütschli nevezte el a csoportot Myxosporidiának 
(Bütschli, 1881). Thélohan (1892) kezdte meg a csoport spóra morfológián alapuló 
rendszerezését, több genus első meghatározása is hozzá köthető. Továbbá tanulmányozta a 
spórák szerepét a fertőzés átvitelében, a halgazdán belüli fejlődési stádiumokat, a csúcsi 
filamentum kialakulását és általa nyert megállapítást, hogy a spórák több sejtből állnak.  
 Az első monográfiát 1910-ben Auerbach publikálta erről a parazitacsoportról, több új 
fajt írt le, és fertőzési kísérleteket is végzett. A következő monográfiát 1919-ben Kudo 
készítette az összes addig ismert fajról. A spórák többsejtű természete miatt több kutató (Štolc 
1899; Emery 1909; Ikeda 1912) már ekkor felvetette a nyálkaspórások átsorolását az 
egysejtűektől (Protozoa) a többsejtűekhez (Metazoa). 1938-ban Weill rámutatott a csúcsi 
kapszula és a csalánozók nematocystájának hasonlóságára.  
 Az elektronmikroszkópos (EM) vizsgálatok megjelenésének köszönhetően jobban 
tanulmányozhatóvá vált a spóra szerkezet, a csúcsi kapszula és csúcsi filamentum illetve a 
sporogóniás szakasz és a csúcsi kapszula kialakulásának folyamata (Lom 1969, Lom & de 
Puytorac 1965, Lom & Vavra 1965) További EM vizsgálatokkal tanulmányozták a különböző 
fejlődési stádiumokat és a plazmódium különböző sejtalkotóinak tulajdonságait (Lom & 
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Dyková, 1992, 1997). Ezzel párhuzamosan egyre több közlemény jelent meg a nyálkaspórás 
paraziták halakban okozott patológiás elváltozásiról (Molnár 1982), illetve fertőzési 
kísérletekről, mely során tanulmányozták a patogenitás mértékét és fertőzés átadásának 
módját (Feist & Longshow 2006).  
 A nyálkaspórások gyűrűsférgekben fejlődő alakjait, az actinosporeákat, 1899-ben 
Štolc írta le először, mint a Myxosporea osztály testvércsoportját. Később Janiszewszka 
(1955, 1957) és Marques (1984) bővítette az aktinospórákról szóló ismereteket további 
morfológiai, rendszertani és fejlődéstani vizsgálatokkal.  
 Az elmúlt 35 évben áttörést jelentő eredmények születtek a nyálkaspórások 
életmenetének és evolóciójának tanulmányozásában. Az 1980-as években Markiw és Wolf 
fedezte fel, hogy a nyálkaspórás paraziták komplex fejlődésmenettel rendelkeznek, melyben 
az aktinospórák és myxospórák nem különálló fajokat képviselnek, hanem ugyanannak a 
fajnak két különböző fejlődési szakaszban megjelenő formáját alkotják (Markiw & Wolf 
1983, Wolf & Markiw 1984.)  
 Az 1990-es években felfedezték az első malacosporeát, egy furcsa, zsák alakú, 
nyálkaspórás parazitát, amint szabadon úszik egy mohaállatka testüregeiben (Canning et al. 
1996, Okamura 1996). Pár évvel később felfedezték, hogy ennek egy közeli rokona felelős a 
lazacok proliferatív vesebetegségének kiváltásáért (Anderson et al. 1999, Feist et al. 2001), 
ezzel egyszersmind bizonyították, hogy a malacosporeák is összetett életciklussal 
rendelkeznek, csak ott a hal mellett, a másik köztigazda mohaállatka (Bryozoa).  
 A nyálkaspórás fejlődési ciklus további vizsgálata során az is nyilvánvalóvá vált, hogy 
az aktinospóra és malacospóra fejlődési szakaszban megtörténő meiotikus osztódás miatt a 
gyűrűsférgek (Marqués 1987, El-Matbouli & Hoffman 1998), és bryozoák (Canning et al. 
2002) tekinthetők a végleges gazdának, annak ellenére, hogy taxonómiailag is magasabb 
rendű halakban jóval könnyebben észlelhető, nagyobb gazdasági kárral járó kórképeket 
okozhatnak ezek a paraziták.  
 Újabb elektronmikroszkópos és molekuláris biológiai vizsgálatok is megerősítették a 
nyálkaspórások rendszertani helyét a Metazoák, többsejtű élőlények között (Desser et al. 
1983, Smothers et al. 1994). Sokáig kérdésesnek tűnt, hogy a csalánozók, vagy a laposférgek 
tekinthetőek-e a nyálkaspórások legközelebbi rokonainak, de morfológiai és több génen 
alapuló filogenetikai elemzések alapján bizonyítottnak látszik, a myxozoák a csalánozók 
törzsébe tartoznak (Siddall 1995, Holland et al. 2011, Shpirer & Chang 2014). 

A/1.2. Fejlődési ciklus és gazdán belüli fertőzésmenet 

 Wolf és Markiw (1984) korszakalkotó felfedezése során, a Myxobolus cerebralis 
kapcsán derült fény a nyákaspórások két-gazdás fejlődési ciklusára, ahol egy gerinctelen 
gazda (T. tubifex gyűrűsféreg) és egy gerinces gazda (pisztráng) között váltakozott a 
fejlődésmenet. Ez a felfedezés adott lökést a további fejlődési ciklus vizsgálatoknak 
világszerte, melyek Eszterbauer és munkatársai (2015) könyvrészletében kerültek 
összefoglalásra. 
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1. ábra: Nyálkaspórások életciklusának sematikus ábrája, a hal és a gyűrűsféreg/ mohaállatka 
közti gazdaváltást bemutatva (Atkinson et al. 2015, Eszterbauer et al. 2015). 

 Az aktinospórák a gerinctelen gazdában alakulnak ki, melyet definíció szerint a végső 
gazdának tekintünk (itt történik meg a meiózis a gametocitákon belül) A myxospórák a 
gerinces (közti) gazdában alakulnak ki (1. ábra).  
 A Myxosporeák gerinctelen gazdái általában gyűrűsférgek: az édesvizieknek 
kevéssertéjű (oligochaeták), a tengerieknek soksertéjű (polychaeták) gyűrűsférgek, vagy 
ritkán fecskendőférgek (Sipunculida) (Ikeda 1912). A Malacosporeák gerinctelen gazdája a 
Phylactolaemata osztályba tartozó édesvizi mohaállatkák (Bryozoa) csoportjából kerül ki, 
gerinces gazdájuk szintén a hal.  
 A Myxosporeák gerinces gazdái általában porcos vagy csontos halak (Dyková & Lom 
1982), de kétéltűekből, hüllőkből, madarakból és emlősökből (emberből is) írtak már le 
nyálkaspórásokat (Eiras 2005; Jirků et al. 2007; Prunescu et al. 2007; Bartholomew et al. 
2008; Kawai et al. 2012; Ohnishi et al. 2013; Székely et al. 2015, Hartigan et al. 2016), sőt 
kivételes esetekben néhány Monogenea, illetve Cephalopoda osztályba tartozó gerinctelen 
állatban is találtak myxosporákat (Yokoyama & Masuda 2001; Freeman & Shinn 2011). 
 Ezidáig 53 nyálkaspórás életciklus ismert, amelyből 38 mindkét gazdából származó 
molekuláris adatokkal is bizonyított. Az 53 ismert ciklusból 42-nél található meg oligochaeta 
végső gazda, 8-nál polychaeta, és 3-nál bryozoa. Az még ismeretlen, hogy szárazföldi 
gerincesekben hogyan zajlik a nyálkaspórások fejlődése (Eiras 2005), de a fertőződés 
feltehetőleg fertőzött oligochaeták (földigiliszták) (Dykova et al. 2011) vagy pókok (Hallett et 
al. 2015) elfogyasztásával jön létre.  
 A nyálkaspórások a legszélsőségesebb példái az endoparazitizmussal járó morfológiai 
egyszerűsödésnek és a testszerveződés néhány sejtre redukálódásának a teljes életcikluson 
keresztül. A spórák hordozzák a legkarakterisztikusabb vonásokat. Az aktinospórák általában 
nagyobbak, vékony héjúak, 3 sugaras szimmetriával, 3 csúcsi tokot tartalmaznak, 3 héjsejtből 
állnak és egy többmagvú sporoplazmát tartalmaznak (Kent et al. 2001; Lom & Dyková 2006; 
Morris 2010; 2012). A héjsejtek gyakran hosszú kinövéseket képeznek a lebegés elősegítése 
érdekében. A myxospórák általában 1-4 tokot képző sejtet tartalmaznak, 2-4 héjképző sejtet, 
és 2-12 egymagvú sporoplazmát (Lom & Noble 1984; Sitjà-Bobadilla & Alvarez-Pellitero 
1995; Bartošová et al. 2013) vagy egy kétmagvú sporoplazmát (Lom & Dyková 1992; Sitjà-
Bobadilla & Alvarez-Pellitero 1994). A tokot képző sejtekből fognak kialakulnak a sarki 
tokok, magukban foglalva a feltekeredett sarki filamentumot. 
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 A Malacosporea sejtes összetétele nagymértékben eltér a Myxosporeához képest. A 
mohaállatka testüregében található Malacospóráknak 8 héjsejtje van, 4 sarki tokja, és 2 
sporoplazmája másodlagos sejtekkel (Canning & Okamura 2004; Feist et al. 2015). A halban 
fejlődő malacospóráknak 2 vagy 4 héjsejtje van, 2 sarki tokja, és egy egymagvú 
sporoplazmája, melyben nem találhatóak másodlagos sejtek (Kent & Hedrick 1986; Kent et 
al. 2000; Hedrick et al. 2004; Morris & Adams 2008; Feist et al. 2015). 
 A nyálkaspórások gazdafelismerése a hal nyálkájában lévő inozin molekulán alapul 
(Kallert et al. 2005, 2011). Az aktinospórák kilövik a sarki filamentumaikat és ezt követően a 
spórahéj a varrat mentén felnyílik, kiürítve a sporoplazmát a hal nyálka-, vagy epiteliális 
sejtjeibe (El-Matbouli et al. 1999; Kallert et al. 2011). Miután a sporoplazma bejut a halba, 
ivartalan osztódások során esik át (presporogén stádiumok), ezalatt eljut a cél szervhez, ahol a 
sporogónia megtörténik. A nyálkapórások egyedülálló sejt a sejtben fejlődési módon 
fejlődnek ki, ahol az elsődleges sejt tartalmaz egy vagy több másodlagos, később harmadlagos 
sejtet. Az elsődleges sejt felszakad, és kiszabadulnak a másodlagos-harmadlagos sejt kettősök, 
melyek folytatják a proliferációt (2. ábra). 
 Kevés információ áll rendelkezésre a nyálkaspórások teljes halon belüli 
fejlődésmenetéről (El-Matbouli et al. 1995a; Holzer et al. 2003; Morris & Adams 2008; Bjork 
& Bartholomew 2010). Vérben osztódó formákról csak a Sphaerospora fajok esetében tudunk 
(Baska & Molnár 1988; Lom et al. 1985; Molnár 1994; Holzer et al. 2003). Más myxosporea 
fajoknál valószínűbb, hogy a vér csak a spórák szállításában vesz részt a célszövethez, a 
sporogenezis helyéhez, de a vérben osztódás nem történik (Kent & Hedrick 1985; Moran et 
al. 1999a, b; Bjork & Bartholomew 2010; Holzer et al. 2013; Holzer et al. 2014). A 
Myxobolus cerebralis (Hofer, 1903) spórái az agy és a gerincvelő porcos részéhez az 
idegrostok mentén jutnak el, hogy kikerüljék a gazda immunválaszát (El-Matbouli et al. 
1995a).  
 Általánosságban elmondható, hogy a nyálkaspórás sporogónia a célszövetben a 
plazmódiumon belül indul meg. Ezek a következőképpen csoportosíthatóak: nagy 
plazmódium (több vegetatív sejtmag, számos spóra) vagy pszeudoplazmódia (egy vegetatív 
sejtmag, 1-2 spóra) (Kent et al. 2001; Canning & Okamura 2004) és lehet hisztozoikus 
(szöveten belül fejlődő, pl izomban, kopoltyúban, májban, bőrben, vesében, herékben) vagy 
lehet cölozoikus (testüregen/ szervek üregein belül fejlődő, pl vesetubulusokban, 
húgyvezetőben, epehóhyagban, és epevezetékben). A sporogóniás sejtek a plazmódiumon 
belül tovább osztódnak különböző spóraképző sejt típusokká: sarki tokot kialakító sejtek, a 
héjat kialakító sejtek és a sporoplazmát képző sejtek). A teljesen kifejlődött, érett spórák 
kiszabadulnak a gerinces gazdából és leülepednek a vízi élettér aljzatára, amíg fel nem veszi 
őket egy gerinctelen gazda.  
 Amint a gerinctelen gazda elfogyasztja a myxospórát a poláris fonalak kicsapódnak, 
hogy rögzítsék a spórát a gazda felületéhez, a héjsejtek a varrat mentén felnyílnak, a 
sporoplazma kiszabadul és megkezdődik a sejtek proliferációja, hasonlóan, mint a gerinces 
gazdában. A proliferáció után a haploid sporoplazma osztódik, majd később 
megtermékenyítődik – pansporociszták termelődnek benne, amelyek haploid α szomatikus 
sejt és β ivarsejt egyesülnek, hogy 4 vagy gyakran 8 diploid zigótát képezzenek (Morris 
2012). További osztódások során kialakulnak a sarki tok-, héj-, és sporoplazma képző sejtek. 
A sejtosztódás végén 4 vagy 8 aktinospóra alakul ki egy pansporocisztán belül (Kent et al. 
2001; Lom & Dyková 2006). A gazda testében különböző helyeken képződhetnek 
aktinospórák (testfal, Bartholomew et al. 1997, emésztő epithélium, El-Matbouli & Hoffmann 
1998, testüregben Rangel et al. 2009). A myxosporeákkal ellentétben, a malacosporeák 
fejlődése az édesvizi mohaállatkák testüregében megy végbe. A spóra-képző stádiumok 
relatív nagyok és 3 típusuk van: 1. gömbölyű/ majdnem gömbölyű zsák, 2. hosszúkás mozgó 
állapot és 3. lebeny –alakú stádium (Hartikainen et al. 2014). 
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2. ábra: A nyálkaspórások fejlődési ciklusa a M. cerebralis alapján (Kent et al. 2001): 1-16: A 

myxospóra kifejlődése a hal gazdában. 17-30: Az aktinospóra kialakulása a gyűrűsféreg 
gazdában. 1: Az aktinospóra hozzátapad a halhoz, és kibocsátja a sporoplazmáját. 2: A 

sporoplazma belső sejtjei endogén úton osztódnak. 3-13: Presporogén vagy extrasporogén 
vegetatív osztodás. 14-16: Sporuláció: a plazmódiumon belül többsejtű spórák alakulnak ki. 

17: A kifejlődött myxospórák kiürülnek a hal-gazdából, az annelid gazdák felveszik őket. 18-
20: A gyűrűsféreg bél falában lezajlik a skizogónia (gyors egymás utáni mitotikus osztódás), 

amely kétmagvú sejteket eredményez. Az α és β sejtmagvakból fognak kialakulni a gaméták a 
gametogónia végére. 21-26: Gametogónia. A pánsporociszta belső sejtjei 3 mitotikus és 1 
meiotikus osztódáson mennek át. 24-25: A kialakult gaméták fúzionálnak 8 zigótává, így 
alkotva a pánsporocisztát. 27-29: Sporogónia. Többsejtű spórák alakulnak ki, 3 héjjal, 3 

csúcsi tokkal, és a sporoplazmával. 29: A kinyílt spórák távoznak a gyűrűsférgek ürülékével, 
lebegnek a vízben és életciklusukat folytatva, hozzákapcsolódnak a következő hal-gazdához. 

 
A/1.3. Kórtan és gazda-parazita kapcsolat 

 Néhány nyálkaspórás parazita súlyos bántalmakat, illetve elhullásokat képes okozni a 
tengeri és édesvizi halak közt világszerte. A leginkább tanulmányozott nyálkaspórás parazita 
a Myxobolus cerebralis, ami a lazacok kergekórját okozza, a koponya porcos állományát 
károsítja, ennek következtében megnövekszik a nyomás a központi idegrendszerben, és ez 
vezet végül a rendellenes úszómozgáshoz. A betegség az ivadékban jelentkezik a csontosodás 
előtt és magas mortalitást okoz (> 90% a ketreces tartásban nevelt ivadéknak) (Shinn et al. 
2015). Másik fontos halpatogén a Tetracapsuloides bryosalmonae, amely a proliferatív 
vesebetegséget (PKD, proliferative kidney disease) okozza a lazacfélékben (Hedrick et al. 
1993), és ez a fertőzött halak 85%-nak az elhullásával járhat (Sterud et al. 2007). Az 
emésztőrendszert megtámadó Enteromyxum leei, és Ceratonova shasta (syn. Ceratomyxa 
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shasta, Noble 1950) képes 100%-ban elpusztítani a fertőzött állományt (Wales & Wolf 1955; 
Ching & Munday 1984). A hal heréit megtámadó nyálkaspórások, képesek 
szaporodásképtelenséget is okozni, pl Sphaerospora testicularis a farkassügérben 
Dicentrarchus labrax (Sitjà-Bobadilla & Alvarez-Pellitero 1990; Toledo-Guedes et al. 2012), 
a Henneguya testicularis a Moenkhausia oligolepis-ben (Azevedo et al. 1997). A ponty jól 
ismert kórokozói a Sphaerospora dykovae és a Sphaerospora molnari, melyek 
úszóhólyaggyulladást és kopoltyú, illetve bőr sphaerosporózist képesek okozni (Kovács-
Gayer 1983, Lom et al. 1983), továbbá a Thelohanellus kitauei, ami óriás cisztás betegséget 
okoz a pontyok belében, egyelőre csak a Távol-Keleten (Egusa & Nakajima 1981) fordul elő, 
olykor a fertőzött halak 40%-a is elpusztul. A Henneguya ictaluri a kopoltyú proliferatív 
betegségét okozza csatornaharcsában (Ictalurus punctatus) és kék harcsában (Ictalurus 
furcatus) (Pote et al. 2000). Eddig egy esetben jelöltek meg nyákaspórás parazitát humán 
kórokozóként: Kudoa septempunctata amelyet nyers hal (Paralichthys olivaceus) fogyasztása 
után gasztroenteritiszes tüneteket mutató betegből izoláltak Japánban (Kawai et al. 2012; 
Ohnishi et al. 2013; Yahata et al. 2015). 

A/1.4. Rendszertan és filogenetika 

 Amióta felfedezték a nyálkaspórások összetett fejlődésmenetét, a myxospórákat és 
aktinospórákat (korábban különálló rendszertani csoportok) egymást kiegészítő pároknak 
ismerik el, melyek az életciklus két különálló fázisát képviselik (Wolf & Markiw, 1984; Kent 
et al. 1994; Wolf et al. 1986). A Myxozoa törzsön belül a Myxosporea csoportnév maradt 
meg, míg az Actinosporeat „gyűjtőcsoporttá” minősítették (Kent et al. 1994).  
 Jelenleg a spóra morfológia és a gerinctelen gazda típusa alapján a Myxozoákat két 
osztályba sorolják (Kent et al. 2001), a Myxosporea, Bütschli 1881, kemény spóra héjjal, és 
annelid, gyűrűsféreg végső gazdával; és a Malacosporea, Canning, Curry, Feist, Longshaw és 
Okamura, 2000; puha spórahéjjal és bryozoa (mohaállatka) végső gazdával. Mindkét 
nyálkaspórás osztályban a gerinctelen, végső gazdában és a gerinces köztigazdában lévő 
spóraforma nagyban különbözik egymástól.  
 A Myxosporeák életciklusuk során kétféle spóra típust képeznek, myxospórákat a 
gerinces közti gazdában és aktinospórákat a gerinctelen végleges gazdában. A 
Malacosporeáknál csekély számú leírás létezik a halgazdában megtalálható puha falú 
spórákról, mivel ezeket ritkábban detektálták (Kent & Hedrick 1986; Kent et al. 2000; 
Hedrick et al. 2004; Morris & Adams 2008; Bartosova-Sojkova et al. 2014). Emiatt a 
malacosporeák rendszerezése a myxosporeákkal ellentétben főleg a mohaállatkákból 
származó malacospórák morfológiáján alapul.   
 A Myxozoa csoport jelenleg 19 család 67 nemzetségét tartalmazza (Lom & Dykova 
2006; Fiala et al. 2015a; Freeman & Kristmundsson 2015, Yang et al. 2017), amelyből csak 
egy család, két genusza tartozik a Malacosporeákhoz (3-4. ábra).  



 

3. ábra: Myxozoa rendszertan sematikus ábrája (Lom & Dyková 2006; Fiala et al. 2015a) 
alapján, #: Karlsbakk és munkatársai (2017) által javasolt rendszertani változtatások nélkül

4. ábra: A főbb nyálkaspórás nemzetségek myxospóra típusai. a, 
Ceratomyxa, d, Myxidium, e, Thelohanellus

Chloromyxum, i, Sphaerospora
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. ábra: Myxozoa rendszertan sematikus ábrája (Lom & Dyková 2006; Fiala et al. 2015a) 
munkatársai (2017) által javasolt rendszertani változtatások nélkül

 

. ábra: A főbb nyálkaspórás nemzetségek myxospóra típusai. a, Myxobolus
Thelohanellus, f, Kudoa (4 spóra héj), g, Kudoa

Sphaerospora, j, Sphaeromyxa, k, Zschokkella (Fiala 2015 alapján)

 

. ábra: Myxozoa rendszertan sematikus ábrája (Lom & Dyková 2006; Fiala et al. 2015a) 
munkatársai (2017) által javasolt rendszertani változtatások nélkül 

 

Myxobolus, b, Henneguya, c, 
Kudoa (6 spóra héj), h, 

(Fiala 2015 alapján) 
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 Kudo (1933) és Tripathi (1948) javasolta az első határozó kulcsot a Myxosporeák 
rendszerezéséhez. A legjelentősebb rendszertani összefoglalást Shulman (1966) közölte, ami 
széleskörben elterjedt a mai napig. Lom és Arthur (1989) publikálta az első határozási 
útmutatót a halakból származó myxosporeák leírásához kiválasztva azokat a fontos 
morfológiai tulajdonságokat (5-6. ábra ) melyek szükségesek egy új faj leírásához: a spóra 
alakja, mérete, a héjak és a sporoplazma száma, a varrat helyzete és alakja, felszíni 
kitüremkedések, nyúlványok, szegélyek farki függelékek és a nyálkaburok megléte vagy 
hiánya, a sarki tokok száma, alakja, mérete, és elhelyezkedése, a sarki fonal csavarodásainak 
száma a sarki tokon belül, a spóraképző plazmódium tulajdonságai, illetve a fertőzés végső 
helye. 

 

5. ábra: A bivalvulid (A – szemből nézeti kép, B - oldalnézet) és multivalvulid (C és E – 
felülnézeti kép, D – oldalnézet) myxospóra típusok sematikus rajza. PC: sarki tok, SP: 
sporoplazma, SV: spóra héj, SL: varrat, L: spóra hossz, W: spóra szélesség, T: spóra 

vastagság, PCL: sarki tok hossza, PCW: sarki tok szélesség (Yokoyama et al. 2012 nyomán) 

 

6. ábra: Az aktinospóra típusok sematikus rajza. A: Triactinomyxon, B-C: 
Aurantiactinomyxon, D-E: Neoactinomyxum, F-G: Tetractinomyxon. B, D, F: felülnézet, C, 
E, G: oldalnézet. SB: spóra test, LSB: spóra test hossza, WSB: spóra test szélessége, S: spóra 

nyél, LS: nyél hossza, WS: nyél szélessége, CP: nyúlvány, LCP: nyúlvány hossza, LSCP: 
nyúlványok legnagyobb távolsága, PC: sarki tok, DSB: spóra test átmérője (Yokoyama et al. 

2012 nyomán) 

 A morfológiai tulajdonságok mellett, ma már egy új faj leírásához elengedhetetlen a 
riboszóma kis alegységének részét képező, 18S rRNS-t kódoló konzervatív szekvenciát (18S 
rDNS) is megadni. Amikor az első nyálkaspórás 18S rDNS szekvenciát publikálták az 1990-
es években (Smothers et al. 1994), nyilvánvalóvá vált, hogy a filogenetikai leszármazás nem 
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egyezik meg a hagyományos nyálkaspórás rendszertannal (Holzer et al. 2004, Fiala 2006, 
Bartosova & Fiala 2011, Rocha et al. 2013, Karslbakk et al. 2017). Jelenleg kb 770 fajt írtak 
le a 18S rDNS szekvenciája alapján, ami a nyálkaspórások leggyakrabban használt 
molekuláris azonosítója lett. A legújabb filogenetikai eredmények alapján 15 nemzetség 
bizonyult para-/polyphiletikusnak, habár számos genusz molekulárisan alulreprezentált; vagy 
a molekuláris eredmények hiánya miatt, vagy azért, mert csak 1-1 képviselőjükről áll 
rendelkezésre szekvencia adat. Ugyanakkor, az eddig morfológiai alapon megkülönböztetett, 
számos taggal rendelkező Myxobolus és Henneguya nemzetségek is polifiletikus eredetet 
mutattak a leszármazástani vizsgálatok során. Így felmerült, hogy a morfológiai tulajdonságok 
helyett más tényezők lehetnek a felelősek a nyálkaspórások rokonsági viszonyainak 
alakításáért. Néhány biológiai tulajdonság megfelel a filogenetikai csoportosításnak bizonyos 
fokon:  

1. A gazdaszöveten belüli lokalizáció (Holzer et al. 2004; Fiala 2006; Molnár et al. 2010; Shin 
et al. 2014)  
2. A vízi környezet típusa: tenger/ édesvíz/ brakkvíz (Fiala 2006; Bartošová et al. 2013; 
Aguiar et al. 2017) 
3. A gerinctelen gazda típusa: mohaállatka/ soksertéjű gyűrűsféreg/ kevéssertéjű gyűrűsféreg 
(Holzer et al. 2007, Fiala et al. 2015a) 
 4. A halgazda rendszertani helye (Gunter et al. 2009; Alama-Bermejo et al. 2011; Molnár et 
al. 2011; Carriero et al. 2013)  
5. Sporogenezis (Morris & Adams, 2008)  
6. Földrajzi lokáció (Whipps et al. 2003; Henderson & Okamura 2004; Whipps & Kent 2006; 
Liu et al. 2016). 

 A 18S rDNS –en alapuló filogenetikai vizsgálatok szerint a myxozoák négy nagy 
kládba oszthatók, a bazális malacosporea kládra és 3 myxosporea kládra (Sphaerospora klád, 
tengeri klád, édesvizi klád, 7. ábra) (Fiala 2006, Fiala et al. 2015a). 

A 18S rDNS variábilis régióinak nagy változékonysága jelzi a nyálkaspórások gyors 
evolúcióját (Jiménez-Guri et al. 2007, Evans et al. 2010, Chang et al. 2015). Ez könnyen 
okozhat problémát a hasonló szekvenciák összehasonlításánál, így potenciális hibát jelenthet a 
filogenetikai elemzésben. Más molekuláris markerek, mint a riboszóma nagy alegysége (28S 
rDNS) és az elongációs faktor 2 (EF2) szekvenciája szintén támogatja a 18S rDNS-en alapuló 
filogenetikai rendszerezést (Bartošová et al. 2009; Fiala & Bartošová 2010; Hartikainen et al. 
2014; Atkinson et al. 2015). A meglehetősen változékony ITS régió 1 (belső átíródó 
elválasztó szakasz) megfelelő marker ahhoz, hogy faj alatti szinteken meghatározzuk a 
nyálkaspórások rokonsági viszonyait, pl. különböző földrajzi elterjedésű fajok filogenetikai 
jellemzésénél (Henderson & Okamura 2004; Whipps & Kent 2006). A 18S rDNS-nél sokkal 
konzervatívabb a hősokk fehérje 70-t kódoló gén nukleotidszekvenciája, ami megfelelő lenne 
fajok feletti szerveződési szintek rokonsági viszonyainak feltérképezésére (Andree et al. 1999; 
Whipps et al. 2004). Sok parafiletikus csoport leszármazási kapcsolatainak tisztázása azonban 
még mindig várat magára, szükség lenne egy olyan komplex filogenetikai rendszer 
kidolgozására, ami nem csak spóra morfológián vagy egy gén nukleotidsorrendjén alapul. 
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7. ábra: A nyálkaspórások több tanulmány alapján feltételezett leszármazási kapcsolatai (Fiala 
et al. 2015b). Az ágak színe jelzi az egyes paraziták, parazita csoportok számára szükséges 

életteret: kék ágak - édesvíz, pirosak – tenger, sárga – szárazföld) 

   

A/2. Témafelvetés 

 PhD munkám során történő fajleírásoknál, a faj feletti szerveződési szinteken követtük 
a morfológiai alapon létrehozott rendszertani besorolásokat (pl. Henneguya, Myxobolus). 
Fajok közti elkülönítésre viszont a morfológiai adatok rögzítése mellett a részleges 18S rDNS 
szekvenciát (~ 1600 bp) vettük alapul. Az általam vizsgált fajok a Myxosporea osztály, 
Bivalvulida rend, Platisporina alrend, Myxobolidae családjába tartoztak, azon belül is a 
három leggyakrabban előforduló nemzetségbe: Myxobolus, Henneguya, Thelohanellus. Ezek 
morfológiai jellemzése a következő: 

Bivalvulida rend (Shulman, 1959): A spóra külső burka két héjból áll, melyeket egy varrat 
kapcsol össze a spóra körül. Általában 2, néha 4, legritkábban csak egy sarki tokkal 
rendelkezik.  

Platisporina alrend (Kudo, 1919): A sarki tokok (általában kettő, ritkán 1) a kétoldali 
szimmetriát mutató spóra, varrat felőli síkjában szigorúan a spóra csúcsában helyezkednek el. 
Édesvízi halakat károsító, hisztozoikus (szöveteket megtámadó) paraziták tartoznak ide.  

Myxobolidae család (Thélohan, 1892): A spórák a varrattal párhuzamosan lapítottak, a varrat 
kiemelkedő gerincet alkot és nyúlványok is képezhet. A két sarki tokból az egyik kisebb lehet, 
mint a másik, sőt az egyik tok két genusban el is tűnik. A legtöbb fajban megtalálható a 
jodofil (jóddal festődő) vakuólum. Több spórával együtt nagyméretű szöveti trofozoitokat, 
„cisztákat” képez, legtöbbször édesvizi halakban fordul elő. 



22 
 

Myxobolus genusz (Bütschli, 1882): A spórák héj felőli nézetben ellipszoid, tojás, vagy 
köralakúak, varrat felőli nézetben bikonvexek. A héjak felülete sima. Bennük két csepp alakú 
sarkitok, és egy két magvú sporoplasma (esetenkét két egymagvú) helyezkedik el. A spóra 
átlagos hosszanti mérete 8-16um. Édesvizi halak, néha tengeriek, ritkán kétéltűek szöveteit 
támadják meg (Landsberg & Lom, 1991) 

Henneguya genusz (Thélohan, 1892): Spóra alakjuk lehet a Myxobolus genusz tagjaihoz 
hasonló, azonban az ismert fajok többsége orsó-alakú; a varrat felől nézve szintén bikonvex. 
Mindkét héj farki kinövésben folytatódik, ezek néha össze is simulhatnak, és gyakran a spóra 
hosszának két-háromszorosát is elérik. A héjak felszíne sima. A spórában ugyancsak két 
sarkitok és egy vagy két sporoplasma található, a tokok gyakran megnyúlt alakúak. Kétmagvú 
sporoplazmájuk szélén gyakran poliszacharid befűződések találhatóak. Szöveti parazitái az 
édesvizi, ritkán tengeri halaknak (Minchew 1977). 

Thelohanellus genusz (Kudo, 1933): Főleg hisztozoikus, szövetekben élősködő paraziták, 
ritkábban cölozoikus, testüregeket fertőző fajok tartoznak ide. Spórájuk általában csepp-, vagy 
körte alakú, hasonlít a Myxobolus spóra típusra, de a Thelohanellus fajok myxospórájában 
csak egy sarki tok található. A tok alakja szintén csepp vagy körte alakú, benne egy sarki 
filamentum helyezkedik el. A myxospórát burok veszi körül. Az aktinospóra alakja Auranti- 
vagy Neoaktinomyxum típusú (Lom & Dyková 2006). 

A/2.1. A bodorka szem Myxobolus fertőzöttsége 

A bodorka (Rutilus rutilus) Magyarország természetes vizeinek egyik leggyakoribb 
halfaja. Nyálkaspórásokkal való fertőzöttsége jól tanulmányozott, és 14 leírt Myxobolus 
fajából 11-nek ismert a részleges 18S rDNS szekvenciája (1. táblázat). A legtöbbjük a 
bodorka specifikus parazitája, és szerv illetve szövetspecifikusság jellemző rájuk (Molnár et 
al. 2010, Molnár & Eszterbauer, 2015). A számos ismert nyálkaspórás faj ellenére keveset 
tudunk a szem fertőzöttségéről. A legismertebb nyálkaspórás szem-parazita a Thelohanellus 
oculeucisci, ami a bodorka szem üvegtestjében fejlődik (Trojan 1909, Lom et al. 1987). 
Ismertek Myxobolus fajok is, melyek számos ponty- és sügérféle szaruhártyáját és ínhártyáját 
képesek megfertőzni, pl M. corneus (kékkopoltyús naphal, Lepomis macrochirus, Cone et al., 
1990), M. magnus (vágódurbincs, Gymnocephalus cernua, Awerinzev, 1913), M. volgensis 
(fogassüllő, Sander lucioperca Reuss, 1906). Továbbá El-Mansy Egyiptomban (2005), három 
tilapia faj (Oreochromis aureus, O. niloticus, Tilapia zillii) szaruhártyájából mutatott ki 
Myxobolus fertőzöttséget (M. heterosporus Baker, 1963).  

Parazitológiai felméréseink során a bodorka kopoltyújáról, uszonyáról és izomzatából 
kimutatott Myxobolus fajok mellett igen ritkán a szem szaruhártyáján is megfigyeltünk 
fertőzöttséget, és kérdésként merült fel, hogy azt vajon egy újabb, ismeretlen faj okozza-e, 
vagy pedig egy különös lokációban fejlődő ismert fajról van szó. 

1. táblázat: A bodorkát fertőző eddig ismert nyálkaspórás paraziták 
*Nem található irodalmi adat a pontosabb kopoltyún belüli lokációról 
Faj név Első leírás Lokáció Génbanki referencia 

Myxobolus alievi 
Gasimagomedov, 
1970 

Izom nincs adat 

M. chernovae 
Landsberg & Lom, 
1991 

Kopoltyú* nincs adat 

M. diversicapsularis Slukhai, 1984 Kopoltyú lemezkék GU968199 (1891 bp) 
M. dujardini Thélohan, 1892 Kopoltyú lemez DQ439804 (1526 bp) 
M. elegans Kashkovski, 1966 Kopoltyú lemez JN252485 (1642 bp) 
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M. feisti Molnár et al. 2008 
Kopoltyú porcos 
sugara 

EU598804 (1331 bp) 

M. fundamentalis Molnár et al. 2010 Kopoltyú ív GU968200 (1357 bp) 
M. intimus Zaika, 1984 Kopoltyú lemezkék AY325285 (1583 bp) 
M. marginatus Kulemina, 1969 Koponya csontok nincs adat 

M. mucosus Liu et al. 2016 
Kopoltyú lemez 
alapja 

KP751909 (1735 bp) 

M. pseudodispar Gorbunova, 1936 Izom AF380145 (1554 bp) 

M. rutili 
Donec & 
Tozyyakova, 1984 

Kopoltyú lemez GU968201 (1326 bp) 

M. sommervillae Molnár et al. 2010 Kopoltyú lemez GU968202 (1321 bp) 
M. wootteni Molnár et al. 2010 Uszony DQ231157 (1599 bp) 

A/2.2. Paduc (Chondrostoma nasus) nyálkaspórás fertőzöttsége 

 A paduc Európa és Anatólia folyóvizeiben honos, cyprinida halfaj, a Leuciscinae 
alcsalád tagja.  A magyarországi gyors sodrású vizek egyik leggyakoribb hala. Gyakorisága 
ellenére nyálkaspórásokkal való fertőzöttsége kevéssé tanulmányozott. Eddig csak egy 
izomparazitát írtak le kizárólag erről a halfajról M. chondrostomi Donec, 1962 néven (Eiras et 
al 2005). Morfológiai alapon Donec és Shulman (1984) további 14 olyan nyálkaspórás faj 
előfordulását is leírja paducról, melyeket korábban más cyprinida halakról mutattak ki, 
úgymint M. albovae Krasilnikova, 1966; M. bliccae Donec & Toziyakova, 1984; M. bramae 
Reuss, 1906; M. carassii Klokacewa, 1914; M. caudatus Gogebashvili, 1966; M. circulus 
Akhmerov, 1960; M. cyprini Doflein, 1898; M. dispar The´lohan, 1895; M. donecae 
Kashkovsky 1969; M. ellipsoides Thelohan, 1892; M. exiguus The´lohan, 1895; M. lobatus 
Dogiel & Bychowsky, 1934; M. macrocapsularis Reuss, 1906; és M. musculi Keysselitz, 
1908. 
 A nyálkaspórásokra jellemző szigorú faj-, szerv- és szövetspecifikusság miatt (Molnár 
et al 2004) azonban valószínűsíthető hogy a csak morfológiai alapon, más cyprinida halak 
parazitáiként azonosított nyálkaspórások, eddig még le nem írt, új fajokat képviselnek. 

A/2.3. Garda (Pelecus cultratus) nyálkaspórás fertőzöttsége 

 A paduchoz hasonlóan szintén a Leuciscinae alcsalád tagja, gyakori pontyfélénk. A 
paduccal ellentétben, az álló és lassú folyású vizek lakója; szívesen tanyázik brakkvízben is. 
Közép-Európától a Kaszpi-tengerig megtalálható; az Aral-tóban is van állománya. 
Magyarországon a nagyobb folyókban és a Balatonban él, ahol régebben akár 50-300 tonnát 
is fogtak évente. Mindezek ellenére, nyálkaspórásokkal való fertőzöttsége kevéssé 
tanulmányozott, csupán egyetlen faj, a Myxobolus ladogensis-t (Rumyantsev & Shulman, 
1997) írták le eddig erről a halfajról.  
 2014 júniusában, a Balatonban egy nagymértékű gardaelhullás történt, melynek okát 
virológiai, bakteriológiai és parazitológiai módszerekkel vizsgálta a NÉBIH Állat-
egészségügyi Diagnosztikai Igazgatósága (NÉBIH ÁDI). A teljeskörű parazitológiai 
vizsgálatot során nyálkaspórás fertőzöttséget állapítottak meg a kopoltyún és a szemen. A 
további vizsgálatokat, a nyálkaspórások faji szintű azonosítását témacsoportunk végezte 15 
moribund egyed, majd a későbbiekben számos további garda vizsgálata alapján. 

A/2.4. Henneguya fajok vizsgálata 

 A Henneguya fajok a csuka (Esox lucius, L.) és a sügérfélék leggyakoribb 
nyálkaspórás parazitái (Táblázat 9.). A csoport típusfaját, a Henneguya psorospermica-t 
Thélohan írta le 1895-ben a csuka és a sügér (Perca fluviatilis, L.) kopoltyújából. További 
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csuka parazita Henneguya fajokat írtak le a kopoltyúról (H. lobosa Cohn, 1895), a 
petefészekből (H. oviperda Cohn, 1895), az epidermiszből (H. schizura Gurley, 1893) és a 
bélből (H. periintestinalis Cépéde, 1906). Sügér kopoltyújából írta le Cohn 1895-ben a H. 
texta-t és a H. minuta-t.  A pikkelyek alatti epidermiszből írta le Romuk-Wodoracki (1990) a 
H. wolinensis-t. A H. lobosa és H. creplini (Gurley, 1894) jelenlétét is leírták már sügérből, 
bár az elsődleges gazdájuk nem ez a halfaj, hanem a csuka, illetve a vágódurbincs 
(Gymnocephalus cernua L.). A H. creplini-t, csakúgy mint a H. acerinae-t (Schröder, 1906), 
először vágódurbincs kopoltyúján figyelték meg, a H. tenuis-t (Vaney és Conte, 1901) pedig a 
bélből. A süllő és a kősüllő kopoltyújáról a H. gigantea-t (Nemeczek, 1911) és H. nemeczeki-t 
(Tripathi, 1952) írták le, de a H. creplini jelenlétét is feljegyezték. Az európai fajok mellett 
Fantham és munkatársai (1939) Kanadában, a sárga sügérből (Perca flavescens, Mitchill) 
írták le a H. percae-t, a H. dogieli-t Akhmerov (1960) fedezte fel egy távol keleti 
sügérfélében, a Siniperca chuatsi-ban (Basilewsky).  
 Magyarországon Jaczó (1940) tanulmányozta először a Balaton halainak nyálkaspórás 
fertőzöttségét. Myxobolus és Chloromyxum fajok mellett felfedezett egy Henneguya fajt is a 
sügér szájpadlásán, de a faj leírást nem végezte el. Feltehetőleg vizsgálataink során ugyanezt a 
nyálkaspórást találtuk meg. Morfológiai adatokat, a specifikus lokációt, és szöveti 
előfordulást alapul véve és kiegészítve molekuláris biológiai eredményekkel, a sügérből egy 
új fajt, a Henneguya jaczoi-t szeretnénk leírni, továbbá a sügérből származó H. texta és a 
csukában előforduló H. psorospermica újra-leírását szeretnénk megtenni. 

A/2.5. Ponty parazita Thelohanellus fajok molekuláris vizsgálata 

 Először Achmerov (1955, 1960) írt le ponty parazita Thelohanellus fajokat az amúri 
tőpontyról (Cyprinus carpio haematoterus), a T. nikolskii-t az úszókról, a T. amurensis-t a 
májból, a T. dogieli-t a bőrből és a T. hovorkai-t a hasüregből. Hoshina & Hosoda (1957) és 
Egusa & Nakajima (1981) további két új fajt írt le, a T. cyprini-t és a T. kitauei-t tenyésztett 
pontyok úszójáról, és a bélfalból. Ky (1971) Vietnámból a T. callisporis-t és a T. acuminatus-t 
azonosította. A kizárólag pontyokat megbetegítő fajok mellett, más fajokból is leírtak 
Thelohanellus fertőzést, melyre a ponty úgyszintén fogékonynak bizonyult (T. fuhrmanni, T. 
oculeucisci, T. pyriformis; Bauer 1948, Petrushevsky & Bauer 1948, Donec & Shulman 1984, 
Iskov 1989, Moshu 1993). A spórák és a sarki tokok nagyfokú méret- és alakbeli 
változatossága alapján Shulman (1962, 1966) és Donec & Shulman (1984) szerint a T. 
nikolskii, T. hovorkai, T. amurensis és T. cyprini a T. dogieli-vel megegyező fajok, továbbá a 
T. acuminatus-t és a T. fuhrmanni egy fajjá történő összevonását is javasolták. A 20. század 
végéig ezek a fajok csak a Távol-Keleten voltak ismertek. 1979-ben Jeney tapasztalt először 
úszókon megjelenő Thelohanellus fertőzést hazánkban ponty ivadékon, egyes tiszántúli 
területeken (Szarvas, Biharugra), melyet először T. dogieli-nek azonosított, és feltételezte, 
hogy az amúri tőponty betelepítésével került Magyarországba. Később Molnár & Kovács-
Gayer (1981-1982) a fajt már T. nikolskii-ként határozták meg, továbbá a ponty 
kötőszövetéből leírták a T. hovorkai fertőzés megjelenését is. Napjainkban, a T. nikolskii 
fertőzés rendszeresen jelentkezik tavasszal, a szaporodási időszakban a halgazdaságokban és 
természetes vizekben egyaránt. A T. hovorkai fertőzés is általánosan jelen van, de detektálása 
nehézkesebb, mivel a kötőszöveteket támadja meg.  
 Az 1970-es évek végén Japánban mutatták ki először a T. kitauei-t (Egusa és 
Nakajima, 1981), egy nagy patogenitással bíró nyálkaspórás parazitát, mely a pontyok 
belében okoz óriás cisztás megbetegedést és a legújabb kutatások szerint a bőrben is képes 
elváltozásokat okozni (Zhai et al. 2016). A parazita jelentős gazdasági károkat képes előidézni 
a haltelepeken, ahol a fertőzés az esetek 40%-ban elhullással végződik. Megbetegedéseket 
eddig csak Kelet-Ázsiából (Japán, Korea, Kína) írtak le, Európából, vagy Amerikából még 
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nem, de a nem megfelelően ellenőrzött globális méretű étkezési- és díszhal-kereskedelem utat 
nyithat a parazita elterjedésének a többi kontinensen is.  
 2011-ben, egy hazai monitoring program (Bioklíma) során témacsoportunk kimutatta a 
T. kitauei jelenlétét egy Kis-Balatonból gyűjtött kevéssertéjű oligochaetából (Branchiura 
sowerbyi). A féreg által kibocsájtott aurantiactinomyxon típusú aktinospórák 18S rDNS génje 
99,4%-os egyezést mutatott a T. kitauei azonos génjének nukleotid szekvenciájával. A 
ParaFishControl-Horizon 2020, Európai Unió által támogatott projekt keretében célzottan 
vizsgáltuk T. kitauei jelenlétét, gyakoriságát, mind a myxospóra, mind az aktinospóra forma 
után kutatva. Továbbá, molekuláris módszerekkel megkíséreltük alátámasztani Moshu és 
Molnár (1997) spóra morfológián, illetve faj-, szerv-, és szövetspecificitáson alapuló 
rendszerezését. A szerzők három különálló Thelohanellus fajt neveztek meg a ponty 
parazitájaként: T. nikolskii, T. hovorkai és T. kitauei. Kizárólag morfológiai alapon további 
két fajt ismertek el, a T. acuminatus-t és a T. dogieli-t. A T. cyprini-t, és a T. callisporis-t a T. 
nikolskii korai alakjának azonosították, megfigyelésük szerint, a faj fiatal pontyokon az úszón 
jelenik meg, kifejlett példányoknál a pikkelyek csúcsán képez cisztát.  

A/3. Célkitűzések 

 Bodorka szem szem nyálkaspórás parazitáltságának vizsgálata 
 A paduc nyálkaspórás parazitáinak felmérése 
 A 2014-es balatoni garda elhullás kapcsán vizsgált nyálkaspórás paraziták azonosítása, 

és előfordulási gyakorisága egy éves felmérés során. 
 A magyarországi sügérfélék Henneguya fertőzöttségének vizsgálata 
 A balatoni, kis-balatoni és halgazdaságokból származó pontyok Thelohanellus 

fertőzöttsége, diverzitás felmérése. 

A/4. Kísérleti rész 

Minden fejezet elején összefoglaltam az adott kísérleti fázisra általánosan alkalmazott 
módszereinket, majd az egyes eltéréseket külön-külön alfejezetben mutatom be. 

A/4.1. Anyag és módszer 

A/4.1.1. Mintagyűjtés  

 Egy-egy halfaj nyálkaspórás fertőzöttségének felmérésekor, általánosan jellemző volt, 
hogy a kifogott halakat, még élő állapotban, oxigénnel dúsított vízben szállítottuk a 
laboratóriumba. A halak kíméletes elölése után (túlaltatás MS 222-vel vagy szegfűszegolajjal 
és a nyaki gerincvelő átvágásával történt), a boncolás során teljes parazitológiai vizsgálatot 
végeztünk, először makroszkóposan, majd mikroszkóppal részletesen megvizsgálva az egyes 
szerveket, kóros eltérések, ciszták, plazmódiumok jelenléte után kutatva. Ahol plazmódiumot, 
vagy myxospórát találtunk, natívan felvettük ezek méreteit, majd a spórák egy részét 70 %-os 
alkoholban tettük el a további molekuláris vizsgálatokhoz, egy másik részüket glicerin-
zselatinos fixáló oldatba helyeztük. A későbbi szövettani vizsgálatokhoz a plazmódiumot 
illetve spórákat tartalmazó szövetrészletet Bouin oldatban rögzítettük. 

A/4.1.1.1. A bodorka szem Myxobolus fertőzöttsége 

 Két mintavételi periódusban zajlott a vizsgálat. Az elsőben, 2012-ben és 2013-ban, 
tavasztól őszig a Balaton három különböző pontjáról [Tihany (46°54'51.5"N 17°53'34.6"E), 
Keszthely (46°45'15.3"N 17°14'56.5"E) and Balatonszemes (46°48'36.4"N 17°45'55.9"E)], 
összesen 230 bodorkát (méret: 9-16 cm) gyűjtöttünk. A második mintavétel során, 2017 
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augusztusában, összesen 47 bodorkát vizsgáltunk, melyeket két különböző helyről gyűjtöttünk 
[Balatonberény (46°42'54.7"N 17°19'12.6"E) and Balatonboglár (46°46'41.4"N 
17°38'37.1"E)]. A bodorkán kívül, minden évben más halfajok több tucatnyi példányát is 
általános parazitológiai vizsgálatnak vetettük alá, melyek a Balatonban a bodorka mellett 
általánosan megtalálhatóak (Cyprinus carpio, Abramis brama, Blicca bjoerkna, Pelecus 
cultratus, Scardinius erythrophthalmus, Alburnus alburnus, Aspius aspius, Esox lucius, 
Sander lucioperca, Anguilla anguilla).  
 A halak kifogásakor, még élő állapotban, ellenőriztük a halak szaruhártyáját, és csak a 
fertőzött egyedeket szállítottuk a laboratóriumba. A 2017-ben gyűjtött bodorkák szeméből 
eltávolítottuk a plazmódiumokat és elemeztük a bennük lévő spórákat. 

A/4.1.1.2. Paduc nyálkaspórás parazitái 

 Vizsgálatainkhoz a Duna több szakaszáról gyűjtöttünk mintákat (Győr, Surány, 
Szentendre, Ercsi, Paks). Összesen 27 egyedet vizsgáltunk meg, ezek kifejlett, 2-4 éves halak 
voltak, teljes testhosszuk 18-42 cm között változott. Győrből 8 db, Szentendréről 7 db, 
Sződligetről és Ercsiből 4-4 db, illetve Surányból és Paksról 2-2 példányt vizsgáltunk. A 
nyálkaspórás fertőzöttséget laboratóriumi vizsgálat során mértük fel. A halak nagy részét 
frissen boncoltunk fel, kisebb részüket lefagyasztottuk és a későbbi vizsgálatok előtt 
kiolvasztottuk. A NÉBIH munkatársainak előzetes eredményei alapján, a felmérés során 
leginkább a gardák kopoltyú és szem fertőzöttségére fordítottunk különös figyelmet, de 
emellett néhány minta teljeskörű parazitológiai vizsgálatát is elvégeztük.  

A/4.1.1.3. Garda nyálkaspórás parazitái 

 A NÉBIH Állat-egészségügyi Diagnosztikai Igazgatóságától kapott 15 moribund 
garda alapján, témacsoportünk végezte a NÉBIH munkatársai által kimutatott nyálkaspórás 
paraziták faji szintű meghatározását. A Balaton több pontjáról a mintavételt ezután egy éven 
át folytattuk, hogy felmérjük a tapasztalt nyálkaspórás fertőzöttség prevalenciáját a tó garda 
állományában.  
 2014 szeptembertől decemberig 34 garda mintát gyűjtöttünk (28-33 cm hosszú, kb 3-5 
éves egyedeket), melyekből 20-at még frissen dolgoztunk fel, 14-et fagyasztás után, egy évvel 
később vizsgáltunk meg. 2015-ben márciustól májusig 47, júliustól szeptemberig további 17 
gardát tanulmányoztunk. 

A/4.1.1.4. Henneguya fajok vizsgálata 

 A gazda halak nagy részét Siófoknál gyűjtöttük, a Balaton zsilipjéhez épített hal 
csapdából, továbbá az elmúlt években, a tó különböző részeiről hálóval is gyűjtöttünk 
mintákat. Összesen 48 sügért (9-20 cm), 17 süllőt, 7 kősüllőt, 32 vágódurbincsot és 8 csukát 
(33-41 cm) vizsgáltunk meg nyálkaspórás fertőzés után kutatva. 

A/4.1.1.5. Thelohanellus fajok vizsgálata 

 2015-2016 során összesen 250 Kis-Balatonból származó, különböző életkorú ponty 
belének vizsgálata történt meg, amelyek a Balatoni Halászati Nonprofit Zrt. fogásából 
származtak. A lefagyasztott beleket, hosszanti irányban felvágva, szabad szemmel és 
tapintással ellenőriztük a teljes szakaszt, óriás ciszták után kutatva. Ahol bármilyen 
elváltozást tapasztaltunk, mikroszkóppal ellenőriztük a kérdéses területet, és az A/4.1.1. 
fejezetben már ismertetett módon mintát vettünk további szövettani, illetve molekuláris 
elemzésekhez. Ezzel párhuzamosan, 2015-2016 között öt alkalommal (Táblázat 10.) 
gyűjtöttünk oligochaeta mintákat a Kis-Balaton felső iszaprétegéből. Kaparóhálónkkal a 
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 fixáltuk, alkoholos 
vastagságú szeleteket vágtunk, 

A spórák életképességét 0,4%-os urea oldattal 
poláris fonalait, akkor a 

lan spórákat Olympus BH2 mikroszkóppal 
A fotókat Olympus DP 20 digitális 

kamerával készítettük. A morfológiai méréseket Lom és Arthur 1989-es cikke alapján 
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A/4.1.3. Fertőzési kísérlet - Thelohanellus 

 Összesen 180 db parazita mentes, SPF (Specified pathogen free, meghatározott 
patogéntól mentes) ponty (Cyprinus carpio) ivadékot (< 1 év) fertőztünk az aktinospórákkal 
(Ábra 10). Tizennégy kísérleti és egy kontrol csoportot állítottunk össze, mindegyikben 12-12 
ivadékot behelyezve egy folyamatosan levegőztetett, 15 literes akváriumba. A kísérleti 
csoportokat különböző, Branchiura-k által kibocsátott aktinospórákkal fertőztük, a kontrol 
csoportot nem fertőztük. A halakat szoba hőmérsékleten tartottuk 7-23 hónapon keresztül, és 
naponta egyszer haltáppal etettük (Perla Larva, Skretting Italia Spa, Olaszország). Nem 
egyenletesen, de átlagosan havonta egy halat vizsgáltunk meg az egyes csoportokból, 
kíméletes elölés után felboncoltuk, és mikroszkóp segítségével felderítettük az esetlegesen 
jelen lévő spórákat, plazmódiumokat. A morfológiai adatok rögzítése után, ezeket 80%-os 
etanolban molekuláris meghatározáshoz tettük félre. 

 

10. ábra: A B. sowerbyi-k által eresztett aktinospórákkal végzett fertőzési kísérlet ponty 
ivadékon 

A/4.1.4. Molekuláris vizsgálatok 

 Az alkoholban fixált spórákból a DNeasy Blood and Tissue Kit (Qiagen, Hilden, 
Németország) segítségével elvégeztük a DNS kivonást. A mintákat 10.000 rpm-en 10 percig 
centrifugáltuk, majd eltávolítottuk az alkoholos felülúszót. A maradék alkohol eltávolításához 
30 percig vákuumcentrifugát használtunk. Ezt követően a száraz spóra-pelletet a gyártó 
utasításai szerint dolgoztuk fel. Lízis pufferral és proteináz K-val homogenizáltuk, majd a 
különböző lépéseket követően végül 100 µl oldatban eluáltuk az oszlopról a kivont DNS-t. A 
18S rRNS gén egy szakaszának amplifikálását nested PCR reakcióval végeztük. Első körben 
univerzális eukarióta primereket (ERIB1, ERIB10) használtunk. A primerek szekvenciái a 2. 
táblázatban találhatóak. A 25 µl-es reakcióelegy az alábbiakat tartalmazta: 14,4 µl nukleáz 
mentes víz, 2,5 µl 10× DreamTaq Green Buffer (Thermo Scientific, Vilnius, Litvánia), 0,1 µl 
DreamTaq polimeráz (1U, Thermo Scientific), 0,2 mM dNTP (Thermo Scientific), 0,5 µl az 
egyes primerekből (32,5 µM) és 2 µl kivont DNS, a reakció végtérfogata 25 µl. Az alábbi 
hőprofilt alkalmaztuk a kívánt szakasz felerősítéséhez:  

Szakaszok Hőmérséklet Időtartam Ciklusszám 
Kezdeti denaturáció 95°C 3 perc 1× 
Denaturáció 95°C 1 perc 

40× Annelláció 55°C 1 perc 
Elongáció 72°C 2 perc 
Végső elongáció 72°C 7 perc 1× 
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 Ezt követte a második kör PCR, ahol Myxozoa-specifikus primerekkel (Myx1F, SphR; 
Hallett & Diamant, 2001; Eszterbauer & Székely, 2004) erősítettük fel az előző reakció végén 
kapott általános 18S rDNS szakaszt, kizárva így az esetleges kontaminációt a hal, vagy az 
oligochaeta genomból. A reakcióelegy 50 µl végtérfogatra vonatkoztatva az alábbiakat 
tartalmazta: 31,8 µl nukleáz-mentes víz, 5 µl 10× DreamTaq Green Buffer (Thermo 
Scientific), 0,2 µl DreamTaq polimeráz (2U, Thermo Scientific), 0,2 mM dNTP (Thermo 
Scientific), 1-1 µl a myxozoa specifikus primerekből (32,5 µM) és 1 µl az első körös PCR 
termékből. A második amplifikációhoz az alábbi hőprofilt alkalmaztuk: 

Szakaszok Hőmérséklet Időtartam Ciklusszám 
Kezdeti denaturáció 95°C 3 perc 1× 
Denaturáció 95°C 50 másodperc 

35× Annelláció 50°C 50 másodperc 
Elongáció 72°C 1 perc 40 másodperc 
Végső elongáció 72°C 7 perc 1× 

 A második körös PCR termékek megjelenítéséhez agaróz gélelektroforézist 
használtunk. A mintákat 1,0 % -os, 0,24 µg/ml etídium bromidot tartalmazó agaróz gélen 1 % 
-os TAE pufferben (Tris-acetát-EDTA) 100mV-on futtattuk meg, majd Kodak digitális 
kamera és Kodak Digital Science 1D 3.0.2. program segítségével képet készítettünk a 302 nm 
hullámhosszú UV fénnyel átvilágított gélről. Molekulasúly markerként a GeneRuler 100 bp 
Plus DNS létrát (Thermo Fisher Scientific, Waltham, Amerikai Egyesült Államok) 
használtuk. A kívánt méretű (~1600 bp) terméket ezután különböző kitek segítségével 
kitisztítottuk a PCR elegyből az EZ-10 Spin ColumnPCR Products Purification Kit (Bio Basic 
INC., Kanada)  segítségével vagy az agaróz gélből a Gel/PCR DNA Fragments Extraction Kit 
(Geneaid, New Taipei City, Taiwan) segítségével, ha aspecifikus fragmentek is jelen voltak. 
A tisztított termék DNS koncentrációját NanoDrop 2000 spektrofotométer (Thermo Fisher 
Scientific, Waltham, Amerikai Egyesült Államok) segítségével megmértük, majd a BigDye 
Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit (Thermo Fisher Scientific, Waltham, Amerikai 
Egyesült Államok) segítségével összeállítottuk a szekvenálási reakciót: 1 µl BigDye enzim, 2 
µl BigDye 3.1 Buffer, 1 µl primer (32,5 µM), víz és a tisztított PCR termék. A reakciót úgy 
állítottuk be, hogy a tisztított termék DNS tartalma 50-100 ng/µl között legyen, illetve a 
reakció végtérfogatát 10 µl legyen. A gyártó utasításai alapján az alábbi hőprofilt 
alkalmaztuk:  

Szakaszok Hőmérséklet Időtartam Ciklusszám 
Kezdeti denaturáció 96°C 1 perc 1× 
Denaturáció 96°C 10 másodperc 

25× Annelláció 50°C 5 másodperc 
Elongáció 60°C 4 perc 

 A terméket ezután Na-acetátos-etanolos kicsapással tisztítottuk, majd Szegeden az 
MTA SZBK Szekvenáló Platformnál, ABI Prism 3100 Genetic Analyser (Thermo Fisher 
Scientific, Waltham, Amerikai Egyesült Államok) segítségével végezték el a minták 
szekvencia sorrendjének leolvasását. A kiértékelést a kapott kromatogrammok alapján a 
BioEdit és MEGA 5.2 programcsomaggal végeztük. A manuális szekvencia javítás után az 
átfedő szakaszok pozícionális illesztésével összeállítottuk a vizsgált minta 18S rRNS 
génjének egy kb. 1600 bp hosszú darabját. Ezt összehasonlítottuk a BLAST program 
segítségével, a génbanki adatokkal, majd a CLUSTAL W (Thompson et al 1994) szoftverrel a 
megfelelő pozíciókba rendeztük a szekvenciákat. A páronkénti hasonlósági értékeket a 
MEGA 5.2 szoftver Maximum Composite Likelihood modelljével számítottuk ki. A 
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filogenetikai értékelést Maximum Likelihood (ML) módszerrel végeztük. Az adatsor 
elemzéséhez az Akaike Information Criteria (AIC) által meghatározott, legjobban illeszkedő 
nukleotid szubsztitúciós modellt a MEGA 5.2 program segítségével határoztuk meg. A ML fa 
topológia támogatottságát bootstrap értékekkel ellenőriztük, melyeket 1000 újra-
mintavételezés alapján határoztunk meg. 

2. táblázat: A PCR reakciók és a szekvenálás során használt primerek szekvenciái 
Primer Szekvencia Alkalmazás Referencia 

ERIB 1 5’- ACCTGGTTGATCCTGCCAG - 3’ PCR 1. kör 
Barta et al. 
1997 

ERIB 10 5’- CTTCCGCAGGTTCACCTACGG - 3’ PCR 1. kör 
Barta et al. 
1997 

Myx1F 5’ – GTGAGACTGCGGACGGCTCAG – 3’ PCR 2. kör 
Hallett & 
Diamant, 
2001 

SphR 5’ – GTTACCATTGTAGCGCGCGT – 3’ 
PCR 2. kör és 
szekvenálás 

Eszterbauer 
& Székely, 
2004 

ACT1fr 5’ – TTGGGTAATTTGCGCGCCTGCTGCC – 3’ szekvenálás 
Hallett & 
Diamant, 
2001 

MC5 5’ – CCTGAGAAACGGCTACCACATCCA – 3’ szekvenálás 
Molnár et 
al. 2002 

MC3 
5’ – GATTAGCCTGACAGATCACTCCACA – 
3’ 

szekvenálás 
Molnár et 
al. 2002 

MB5 5’ – ACCGCTCCTGTTAATCATCACC – 3’ szekvenálás 
Eszterbauer, 
2004 

MB3 5’ – GATGATTAACAGGAGCGGTTGG – 3’ szekvenálás 
Eszterbauer, 
2004 

A/4.1.4.1. Bodorka szem molekuláris vizsgálata 

 A filogenetikai elemzéshez külcsoportnak a Myxobolus cerebralis-t (Hofer, 1903) 
választottuk. Az ML fa elkészítéséhez a az adatokhoz legjobban illeszkedő szubsztitúció 
model a GTR+G+I (General Time Reversible model + Gamma distribution + Invariant sites) 
volt. 

A/4.1.4.2. Paduc nyálkaspórás parazitái 

 A filogenetikai értékelést Maximum Likelihood (ML) és Bayesian Inference (BI) 
módszerrel is elvégeztük, a pontosabb eredmény érdekében, külcsoportnak mindkét esetben a 
Ceratonova shasta-t (Noble, 1950) választottuk. Az adatsor elemzéséhez az Akaike 
Information Criteria (AIC) által meghatározott, legjobban illeszkedő nukleotid szubsztitúciós 
model a GTR+G+I volt. A Bayesian Inference számításokat a Topali 2.5 szoftverrel (Milne et 
al 2004) végeztük MrBayes algoritmussal (Ronquist és Huelsenbeck, 2001). A program itt is 
meghatározta a legjobban illeszkedő szubsztitúciós modellt, ami szintén a GTR+G+I-nek 
adódott. A Bayesian fa készítéséhez és a posterior probability (pp) érték becsléséhez 
MCMCMC (Metropolis-coupled Markov chain Monte Carlo) analízist futtatunk 1000000 
generáción keresztül, a mintavételi sűrűség 100 volt, a „burn in”-t 25 %-ra állítottuk, 2 
független futtatást végeztünk.  
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A/4.1.4.3. Garda nyálkaspórás parazitái 

A szekvenálás során nem minden primer adott kielégítő eredményt, így továbbiakat is 
felhasználtunk, melyeket a 3. táblázatban ismertetek: 

 
3. táblázat: Kiegészítő primerek a szekvenáláshoz 

Primer  Szekvencia (5'– 3') Alkalmazás Referencia 

CR1 R GAT YAG ATA CCG TCS TAG T szekvenálás Székely et al. (2015) 

CR1 F 
CGA AGA CGA TCA GAT ACC 
GTC CTA 

szekvenálás Székely et al. (2015) 

NSF573/19 CGC GGT AAT TCC AGC TCC A szekvenálás Li et al. (2013) 

1700 Rv GGC ATC ACW GAC CTG YTA T szekvenálás 
Dyková et al. (2008) 
alapján  

 A kapott szekvenciákból az A/4.1.4. fejezetben ismertetett módon készítettük el a 
konszenzus 18S rDNS szekvenciát, és végeztük el a hasonlóságkeresést. A filogenetikai 
elemzést Maximum Likelihhod (ML) és Bayesian inference (BI) modellek alapján készítettük 
el, a Ceratonova shasta-t (Noble, 1950) választva külcsoportként. Az Akaike Information 
Criterion (AIC) alapján a leginkább megfelelő nukleotid szubsztitúciós model a GTR+G+I 
volt. A Bayesian Inference számításokhoz a legjobban illeszkedő model a GTR+G volt, az 
egyéb beállítások megegyeztek az A/4.1.4.2 fejezetben ismertetett értékekkel. 

A/4.1.4.4. Henneguya fajok vizsgálata 

 A filogenetikai analízist a Maximum Likelihood modellel készítettük el, ahol a 
Ceratonova shasta-t (Noble 1950) választottuk külcsoportnak. Az Akaike Information 
Criterion (AIC) által legmegfelelőbb model a GTR+G+I volt.  

A/4.1.4.5. Thelohanellus fajok vizsgálata 

 Az aktinospórákból és a myxospórákból is meghatároztuk a 18S rDNS szekvenciákat. 
A filogenetikai elemzéshez a Thelohanellus nikolskii-t (Achmerov 1955) választottuk 
külcsoportnak. Maximum Likelihood elemzéshez, (Akaike Information Criterion) AIC 
alapján a legjobban illeszkedő filogenetikai modelt a K2+G+I volt.  

A/4.2. Eredmények 

A/4.2.1. Bodorka szem vizsgálata 

 A több halfaj bevonásával végzett felmérés során szemet érintő parazitás fertőzöttséget 
csak a bodorkák esetében találtunk. Az első mintavételi periódusban a vizsgált 230 
bodorkából, csak 3 volt fertőzött (1,3 %), melyekből összesen 5 plazmódiumot mutattunk ki. 
A fertözött egyedeket különböző hónapokban (április, szeptember, november), a Balaton 
eltérő részeiről gyűjtöttük. A 2017. augusztusi mintavétel során jóval nagyobb fertőzöttséget 
találtunk. A vizsgált 47 bodorkából összesen 9 hal szeme volt fertőzött 1-7 plazmódiummal 
(19,1 %). A fertőzött halak megoszlása hasonló volt a két mintavételi helyen (Balatonberény: 
3/20, 15%; Balatonboglár: 6/27, 22%). Fertőzött halakat egyaránt találtunk a fiatalabb (9-12 
cm, 1+ éves) és idősebb (14-16 cm, 2+ és 3+ éves) korosztályban is. A plazmódiumok 
elhelyezkedése mind a pupillához közeli, mind a szaruhártya perifériás régiójában 



 

megfigyelhető volt (11. ábra/A, B
régiójában helyezkedtek el, de a szövettani metszetek tanulmányozása során egyértelművé 
vált, hogy a plazmódiumok
szaruhártya többrétegű, tömöttrostos kötős
plazmódiumok mindegyike érett spórát tartalmazott (11. ábra/D
gyűjtött spórák alakja és mérete megegyezett a 

11. ábra: M. fundamentalis plazmódiumaival fertőzött bodorka szem (A
György felvétele, a plazmódiumok nyilakkal jelölve, 

sztereomikroszkópos felvétel
Plazmódium a szaruhártya t
helyen lehámlott. Hematoxilin

fundamentalis spórák a szaruhártya plazmódiumából. Natív felvétel, méretarány: 10 µm.

 Két plazmódiumból gyűj
1625 bp hosszú szakaszt sikerült felszaporítani fészkes (nested) PCR
A két minta egymással 100%
említett M. fundamentalis-sz
állományából írtak le és töltötté
GU968200). Továbbá, szintén 99,
aktinospóra 18S rDNS szekvenciájával, amit az 
gyűjtöttek (Székely et al. 2014) (
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megfigyelhető volt (11. ábra/A, B). A lencse alakú ciszták látszólag a szaruhártya felszíni 
ban helyezkedtek el, de a szövettani metszetek tanulmányozása során egyértelművé 

vált, hogy a plazmódiumok gömb alakúak, átmérőjük 150-500 µm, és mélyebben, a 
szaruhártya többrétegű, tömöttrostos kötőszövetében helyezkednek el (11. ábra/C

érett spórát tartalmazott (11. ábra/D). A plazmódiumokból 
gyűjtött spórák alakja és mérete megegyezett a M. fundamentalis-szal (Molnár et al.

plazmódiumaival fertőzött bodorka szem (A-B). (A) Dr. Csaba 
a plazmódiumok nyilakkal jelölve, méretarány: 1,5 cm. (B) Natív, 

sztereomikroszkópos felvétel, a plazmódiumok nyilakkal jelölve, méretarány: 1 mm. (C) 
Plazmódium a szaruhártya tömött rostos kötőszövetében (*). A sérült epitélium már több 
helyen lehámlott. Hematoxilin-eozin festés, méretarány: 50 µm. (D) A kiszabadított 

spórák a szaruhártya plazmódiumából. Natív felvétel, méretarány: 10 µm.

Két plazmódiumból gyűjtött spóra minta molekuláris elemzése során, egy több 
1625 bp hosszú szakaszt sikerült felszaporítani fészkes (nested) PCR-el a 18S rDNS gé

%-os azonosságot mutatott, és 99,9%-ban egyezett meg a fent 
szal, amit korábban a bodorka kopoltyúívének kötőszövetes 

llományából írtak le és töltötték fel a szekvenciát a Génbankba (Molnár et al.
. Továbbá, szintén 99,9%-os egyezést mutatott a Triactinomyxon 1

ekvenciájával, amit az Isochaetides michaelseni
2014) (12. ábra).  

). A lencse alakú ciszták látszólag a szaruhártya felszíni 
ban helyezkedtek el, de a szövettani metszetek tanulmányozása során egyértelművé 

500 µm, és mélyebben, a 
zövetében helyezkednek el (11. ábra/C). A 

). A plazmódiumokból 
al (Molnár et al. 2010).  

 
B). (A) Dr. Csaba 

méretarány: 1,5 cm. (B) Natív, 
, méretarány: 1 mm. (C) 

. A sérült epitélium már több 
eozin festés, méretarány: 50 µm. (D) A kiszabadított M. 

spórák a szaruhártya plazmódiumából. Natív felvétel, méretarány: 10 µm. 

emzése során, egy több mint 
el a 18S rDNS génből. 

ban egyezett meg a fent 
mit korábban a bodorka kopoltyúívének kötőszövetes 

Génbankba (Molnár et al. 2010; 
os egyezést mutatott a Triactinomyxon 1-es típusú 

Isochaetides michaelseni oligochaetából 



 

12. ábra: A bodorka (Rutilus rutilus
alapján, Maximum Likelihood, GTR+G+I modellel készítve. Külcsoportnak a 

használtuk, a bootstrap értékeket az elágazásoknál tüntettük fel. A méretarány az egy 
nukleotidra jutó szubszt

A/4.2.2. Paduc nyálkaspórás parazitái

 A boncolás során 27-ből 
paducokból három eltérő lokációban fejlődő plazmódiumot mutattunk ki. A további spóra 
morfológiai és molekuláris vizsgálatok megerősítették a kezdeti feltételezést, miszerint új 
fajokkal állunk szemben. A részletes morfológiai eredménye
adó génbanki referenciák a 4. táblázatba
 A három különböző lokációban előforduló pla
elemeztünk az ismertetett molekuláris módszerekkel. Mindegyik esetében sikerült a 18S 
rDNS gén 1600-1700 bp körüli szakaszát meghatároznunk. A tíz minta szekvencia eredménye 
alátámasztotta a morfológiai adatokat, miszerint 3 különböző 
azonosítanunk a 27 vizsgált halból. Az ML és BI elemzések közel azonos filogenetika
topológiát adtak eredményül. Egyedül a 
vitatott, de a három új faj filogenetikai helyzete mindkét fán megegyezett. Mindhárom spóra 
típus morfológiailag és molekulárisan is különbözött a közel
parazitáitól, így ezek a paduc eddig le nem írt, új parazitáinak tekinthetőek. Sajnos az 
összehasonlításhoz nem állt rendelkezésre szekvencia adat a szintén paduc parazita 
chondrostomi-ból. Donec és Shulman (1984) néhány, elsődleg
nyálkaspórások (M. bliccae, M. bramae, M. dispar 
említést tett paducon is, ezeket szintén feltüntettük a filogenetikai fán, de a számított 
hasonlósági %-ok alapján egyikük szekvenciája sem e
vizsgált három új fajéval.  
 A Myxobolus arrabonensis
plazmódiumot, melyben kisméretű, elli
kopoltyú lemezéből gyűjtött spórák szekvenciái egymással 100%
hozzájuk leghasonlóbb nyálkaspórás paraziták a 
bramae (AF507968, 98,4%), 
98,1%) voltak. A köztük lévő 1,5
M. arrabonensis-t új fajnak tekintsük
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Rutilus rutilus) szemből izolált spóra filogenetikai helyzete a 18S rDNS 
alapján, Maximum Likelihood, GTR+G+I modellel készítve. Külcsoportnak a 

használtuk, a bootstrap értékeket az elágazásoknál tüntettük fel. A méretarány az egy 
nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült száma 

Paduc nyálkaspórás parazitái 

ből 12 hal volt fertőzött valamely Myxobolus
paducokból három eltérő lokációban fejlődő plazmódiumot mutattunk ki. A további spóra 
morfológiai és molekuláris vizsgálatok megerősítették a kezdeti feltételezést, miszerint új 
fajokkal állunk szemben. A részletes morfológiai eredmények és szekvenciák elérési helyét 

referenciák a 4. táblázatban találhatóak. 
A három különböző lokációban előforduló plazmódiumokból összesen tíz spóra

elemeztünk az ismertetett molekuláris módszerekkel. Mindegyik esetében sikerült a 18S 
1700 bp körüli szakaszát meghatároznunk. A tíz minta szekvencia eredménye 

alátámasztotta a morfológiai adatokat, miszerint 3 különböző Myxobolus
azonosítanunk a 27 vizsgált halból. Az ML és BI elemzések közel azonos filogenetika
topológiát adtak eredményül. Egyedül a M. sitjae Cech et al. 2012 elhelyezkedése volt 
vitatott, de a három új faj filogenetikai helyzete mindkét fán megegyezett. Mindhárom spóra 
típus morfológiailag és molekulárisan is különbözött a közel rokon halfajok hasonló 
parazitáitól, így ezek a paduc eddig le nem írt, új parazitáinak tekinthetőek. Sajnos az 
összehasonlításhoz nem állt rendelkezésre szekvencia adat a szintén paduc parazita 

ból. Donec és Shulman (1984) néhány, elsődlegesen más halfajokból leírt 
liccae, M. bramae, M. dispar és M. macrocapsularis

említést tett paducon is, ezeket szintén feltüntettük a filogenetikai fán, de a számított 
ok alapján egyikük szekvenciája sem egyezik meg a jelen tanulmányban 

Myxobolus arrabonensis n. sp. a kopoltyúlemez artériájában képzett nagym
méretű, ellipszoid spórákat találtunk (13., 16

gyűjtött spórák szekvenciái egymással 100%-os egyezést mutattak. A 
zájuk leghasonlóbb nyálkaspórás paraziták a M. sommervillae (GU968202, 98.5%), 

4%), M. muelleri (DQ439806, 98,4%) és M. bliccae
98,1%) voltak. A köztük lévő 1,5-1,9%-os 18S rDNS szekvencia különbség indokolja, hogy a 

t új fajnak tekintsük (17. ábra). 

 

) szemből izolált spóra filogenetikai helyzete a 18S rDNS 
alapján, Maximum Likelihood, GTR+G+I modellel készítve. Külcsoportnak a M. cerebralis-t 

használtuk, a bootstrap értékeket az elágazásoknál tüntettük fel. A méretarány az egy 

Myxobolus fajjal. A vizsgált 
paducokból három eltérő lokációban fejlődő plazmódiumot mutattunk ki. A további spóra 
morfológiai és molekuláris vizsgálatok megerősítették a kezdeti feltételezést, miszerint új 

k és szekvenciák elérési helyét 

zmódiumokból összesen tíz spóra mintát 
elemeztünk az ismertetett molekuláris módszerekkel. Mindegyik esetében sikerült a 18S 

1700 bp körüli szakaszát meghatároznunk. A tíz minta szekvencia eredménye 
Myxobolus fajt sikerült 

azonosítanunk a 27 vizsgált halból. Az ML és BI elemzések közel azonos filogenetikai 
elhelyezkedése volt 

vitatott, de a három új faj filogenetikai helyzete mindkét fán megegyezett. Mindhárom spóra 
rokon halfajok hasonló 

parazitáitól, így ezek a paduc eddig le nem írt, új parazitáinak tekinthetőek. Sajnos az 
összehasonlításhoz nem állt rendelkezésre szekvencia adat a szintén paduc parazita M. 

esen más halfajokból leírt 
M. macrocapsularis) előfordulásáról 

említést tett paducon is, ezeket szintén feltüntettük a filogenetikai fán, de a számított 
gyezik meg a jelen tanulmányban 

n. sp. a kopoltyúlemez artériájában képzett nagyméretű 
, 16. ábra). Négy hal 

os egyezést mutattak. A 
(GU968202, 98.5%), M. 
M. bliccae (HM138771, 

os 18S rDNS szekvencia különbség indokolja, hogy a 



 

13. ábra: (A) M. arrabonensis
feltüntetett méretarány 100 µm

A Myxobolus szentendrensis
kisméretű plazmódiumot, a kiszabadított spórák morfológiailag a bodorka parazita 
spóraformájára hasonlítottak (
 

14. ábra: (A) M. szentendrensis
feltüntetett méretarány 60 µm. (B) A plazmódiumból kiszabadított spórák

 Három különböző, M. szentendrensis
tekintve is azonosnak bizonyult. A génbanki adatok alapján a hozzá leghasonlóbb 
nyálkaspórás a Myxobolus sp. Hung
mutatva. További hasonló paraziták voltak még a
FJ716098), M. eirasianus (96,
morfológiai hasonlóság ellenére, a több, mint 3%
M. szentendrensis új fajnak tekinthető

A Myxobolus paksensis n. sp. nagyméretű ellipszoid alakú spórái kör alakú plazmódiumot 
képeztek a paduc úszóhólyagjának felszínén
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M. arrabonensis nagyméretű plazmódiuma (p) a kopoltyú filamentumban (f). A 
feltüntetett méretarány 100 µm-nek felel meg. (B) A plazmódiumból kiszabadított 

myxospórák 

Myxobolus szentendrensis n.sp. plazmódiumát a kopoltyúlemezkén belül képzett 
kiszabadított spórák morfológiailag a bodorka parazita 
(14., 16. ábra).  

M. szentendrensis kisméretű plazmódiuma (p) a kopoltyú redőben (gl). A 
feltüntetett méretarány 60 µm. (B) A plazmódiumból kiszabadított spórák

M. szentendrensis-nek azonosított spóra, nukleotid szekvenciáját 
tekintve is azonosnak bizonyult. A génbanki adatok alapján a hozzá leghasonlóbb 

sp. Hungary EE-2003 (AY325283) volt, 96,
mutatva. További hasonló paraziták voltak még a M. intimus (96,3%; AY325285 és 

(96,2%; JF311900) és M. obesus (96,4% AY325286). A 
morfológiai hasonlóság ellenére, a több, mint 3%-os nukleotid szekvencia különbség miatt, a 

új fajnak tekinthető (17. ábra).  

n. sp. nagyméretű ellipszoid alakú spórái kör alakú plazmódiumot 
képeztek a paduc úszóhólyagjának felszínén (15., 16. ábra). 

 
nagyméretű plazmódiuma (p) a kopoltyú filamentumban (f). A 

nek felel meg. (B) A plazmódiumból kiszabadított 

oltyúlemezkén belül képzett 
kiszabadított spórák morfológiailag a bodorka parazita M. intimus 

 
kisméretű plazmódiuma (p) a kopoltyú redőben (gl). A 

feltüntetett méretarány 60 µm. (B) A plazmódiumból kiszabadított spórák () 

nek azonosított spóra, nukleotid szekvenciáját 
tekintve is azonosnak bizonyult. A génbanki adatok alapján a hozzá leghasonlóbb 

2003 (AY325283) volt, 96,6 %-os egyezést 
3%; AY325285 és 

4% AY325286). A 
os nukleotid szekvencia különbség miatt, a 

n. sp. nagyméretű ellipszoid alakú spórái kör alakú plazmódiumot 



 

15. ábra: (A) Fekete nyíllal jelölve a 
úszóhólyagján. A feltüntetett méretarány 5 cm

 Három különböző hal úszóhólyagjáról gyűjtött spóraminta 18S rDNS szekvencia 
alapján 100%-oa egyezést muatott. Hozzá
cycloides (DQ439810, 96,8%), 
(GU968200, 95.5%). Ebben az esetben is, a szekvencia kül
vizsgált spórák új fajhoz tartoznak
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yíllal jelölve a M. paksensis által képzett plazmódium a paduc 
úszóhólyagján. A feltüntetett méretarány 5 cm-nek felel meg. (B) A plazmódiumból 

kiszabadított spórák () 

Három különböző hal úszóhólyagjáról gyűjtött spóraminta 18S rDNS szekvencia 
oa egyezést muatott. Hozzájuk leghasonlóbbak a génbanki adatok alapján a 

8%), M. gayerae (DQ439809, 96,7%) és 
(GU968200, 95.5%). Ebben az esetben is, a szekvencia különbség mértéke igazolta
vizsgált spórák új fajhoz tartoznak (17. ábra). 

 

 
által képzett plazmódium a paduc 

nek felel meg. (B) A plazmódiumból 

Három különböző hal úszóhólyagjáról gyűjtött spóraminta 18S rDNS szekvencia 
juk leghasonlóbbak a génbanki adatok alapján a M. 

7%) és M. fundamentalis 
önbség mértéke igazolta, hogy a 



 

4. táblázat: A paducból kimutatott három új faj morfológiai adatai, és a részleges 18S rDNS szekvenciákat 

 

16. ábra: A paducból kimutatott három nyálkaspórás faj mikroszkópos képe, elől
szentendrensis, E

 

Faj név Lokáció Prevale
ncia 

Spóra hossz 
(µm) 

M. arrabonensis 
(Győr, Szentendre, 
Surány, Sződliget) 

kopoltyú 
lemez artéria 

15 % 
(4/27) 

8,7 ± 0,61
(50 minta)

M. szentendrensis 
(Szentendre, 
Surány, Győr) 

kopoltyú-
lemezkén 
belül 

18 %  
(5/27) 

9,2 ± 0,34
(50 minta)

M. paksensis (Paks, 
Győr, Szentendre) 

úszóhólyag 
felszíne 

11 % 
(3/27) 

14,8 ± 0,62
(50 minta)
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. táblázat: A paducból kimutatott három új faj morfológiai adatai, és a részleges 18S rDNS szekvenciákat tartalmazó génbanki azonosító számok

. ábra: A paducból kimutatott három nyálkaspórás faj mikroszkópos képe, elől- és oldalnézetből. A-B: 
, E-F: M. paksensis. A feltüntetett méretarány 10 µm-nek felel meg

Spóra hossz 
 

Spóra 
szélesség 
(µm)  

Spóra 
vastagság 
(µm) 

Sarki 
tokok 
száma 

Sarki tok 
alakja 

8,7 ± 0,61 
(50 minta) 

7,8 ± 0,34  
(50 minta) 
 

5,4 – 5,6 
(5,5) 
(12 minta) 

2 csepp alakú, 
közel azonos 
méretű 

9,2 ± 0,34 
(50 minta) 

7,9 ± 0,74 
(50 minta) 

6,4 – 7,1 
(6,7) 
(11 minta) 

2 csepp alakú, 
azonos 
méretű 

14,8 ± 0,62 
(50 minta) 

11,0 ± 0,68 
(50 minta) 

8,4 – 9,2 
(8,7) 
(14 minta) 

2 csepp alakú, 
azonos 
méretű 

tartalmazó génbanki azonosító számok 

 
B: M. arrabonensis, C-D: M. 

nek felel meg 

Sarki tok 
hossza 
(µm) 

Sarki tok 
szélessége 
(µm) 

Génbanki 
referencia 
szám 

közel azonos 
4,8 ± 0,44  
(50 
minta) 

2,9 ± 0,12 
(50 minta) 

KP025680-
83 

5,3 ± 0,29 
(50 
minta) 

3,0 ± 0,17 
(50 minta) 
 

KP025684-
86 

7,0 ± 0,39 
(50 
minta) 

4,3 ± 0,21 
(50 minta) 

KP025687-
89 



 

17. ábra: Paducból kimutatott új Myxobolus fajok filogenetikai helyzete a 18S rDNS szekvencia alapján Maximum Likelihood (A) és Bayesian 
Inference (B) algoritmusokkal vizsgálva. Külcsoportnak mindkét esetben a 

posterior probability (B, >0,7) értékeket az elágazásoknál tüntettük fel. A méretarány az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók 
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fajok filogenetikai helyzete a 18S rDNS szekvencia alapján Maximum Likelihood (A) és Bayesian 
Inference (B) algoritmusokkal vizsgálva. Külcsoportnak mindkét esetben a Ceratonova shasta-t választottuk. A bootstrap (A
osterior probability (B, >0,7) értékeket az elágazásoknál tüntettük fel. A méretarány az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók 

fajok filogenetikai helyzete a 18S rDNS szekvencia alapján Maximum Likelihood (A) és Bayesian 
t választottuk. A bootstrap (A, 70 % fölött) és a 

osterior probability (B, >0,7) értékeket az elágazásoknál tüntettük fel. A méretarány az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült számát jelöli 



 

A/4.2.3. Garda nyálkaspórás parazitái

 A 2014 nyarán történt gardaelhu
legszembetűnőbb külső tünete az exopthalmia (kidülledő szemek) és a szem bevérzése volt.
laboratóriumi vizsgálat a kopoltyúk duzzan
vastag nyálkaréteg is megtalálható volt. Az üres bélben lévő epitél sejtekre szintén vérbőség 
volt jellemző. A szemben az írisz megnagyobbo
kimutathatóak az üvegtestben.
Myxobolus fajt mutattunk ki. Négy egyedben a kopoltyúredők ereiben kerekded spórákat 
detektáltunk, melyek a porcos kopoltyúívben futó arteria afferensben megtalált 
plazmódiumból juthattak az érhálózatba

18. ábra: (A-B): gardából kimutatott 
méretarány 10 µm. (C): A kopoltyúív artéria afferensében (aa) detektált plazmódium (p). A 

méretarány itt 100 µm

 Két egyed esetében elliptikus spórákat fedeztü
esetben plazmódiumokat nem sikerült kimutatni. Ezek a megnyúlt, elliptikus spórák, melyeket 
M. cultrati-ként írtunk le, a retina réteg pigmentált sejtjei közt nagy c
el (19. ábra). Más szervekből nem mutattunk ki nyálkaspórás fertőzöttséget. 
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nyálkaspórás parazitái  

2014 nyarán történt gardaelhullás során a moribund gardák és friss tetemek 
legszembetűnőbb külső tünete az exopthalmia (kidülledő szemek) és a szem bevérzése volt.

a kopoltyúk duzzanatát és vérbőségét mutatta ki
megtalálható volt. Az üres bélben lévő epitél sejtekre szintén vérbőség 

volt jellemző. A szemben az írisz megnagyobbodott, és szabad vörösvérsejtek
kimutathatóak az üvegtestben. Tizenöt moribund garda parazitológiai vizsgálata során két új 

fajt mutattunk ki. Négy egyedben a kopoltyúredők ereiben kerekded spórákat 
detektáltunk, melyek a porcos kopoltyúívben futó arteria afferensben megtalált 
plazmódiumból juthattak az érhálózatba (18. ábra).   

B): gardából kimutatott M. peleci spórák a kopoltyúredők ereiben
méretarány 10 µm. (C): A kopoltyúív artéria afferensében (aa) detektált plazmódium (p). A 

méretarány itt 100 µm-nek felel meg 

Két egyed esetében elliptikus spórákat fedeztünk fel a szem retinarétegében, de ez 
esetben plazmódiumokat nem sikerült kimutatni. Ezek a megnyúlt, elliptikus spórák, melyeket 

ként írtunk le, a retina réteg pigmentált sejtjei közt nagy csomókban helyezkedtek 
. Más szervekből nem mutattunk ki nyálkaspórás fertőzöttséget. 

moribund gardák és friss tetemek 
legszembetűnőbb külső tünete az exopthalmia (kidülledő szemek) és a szem bevérzése volt. A 

atát és vérbőségét mutatta ki, emellett ezeken 
megtalálható volt. Az üres bélben lévő epitél sejtekre szintén vérbőség 

dott, és szabad vörösvérsejtek voltak 
izenöt moribund garda parazitológiai vizsgálata során két új 

fajt mutattunk ki. Négy egyedben a kopoltyúredők ereiben kerekded spórákat 
detektáltunk, melyek a porcos kopoltyúívben futó arteria afferensben megtalált 

 

spórák a kopoltyúredők ereiben (), a 
méretarány 10 µm. (C): A kopoltyúív artéria afferensében (aa) detektált plazmódium (p). A 

nk fel a szem retinarétegében, de ez 
esetben plazmódiumokat nem sikerült kimutatni. Ezek a megnyúlt, elliptikus spórák, melyeket 

somókban helyezkedtek 
. Más szervekből nem mutattunk ki nyálkaspórás fertőzöttséget.  



 

19. ábra: A garda retina rétegéből kimutatott 

 Az elhullást követően,
szórványosan jelenlévő M. peleci
detektáltunk. A 2015 márciusában vizsgált 28 gardából kettőben tudtunk szintén 
szórványosan előforduló spórákat 
a 19 vizsgált gardából 15 volt fertőzött 
kopoltyúív artéria afferensében, ahonnan három esetben az érett 
plazmódiumot is ki tudtuk mutatni. A plazmódiumok az artéria afferens falában a laza rostos 
kötőszövetben helyezkedtek el, közel a ko
szövettani metszetek újra-átnézésekor két esetben ott is hason
megfigyelni. 2015-ben a késő nyári hónapokban a
mutatni a M. peleci spórákat a kopoltyú lemezkékből, és a kopoltyúívben futó artériákból. 
Ezekben az egyedekben plazmódiumot nem találtunk, de két halban a kopoltyú artériák körül 
elöregedett spórák konglomerátumait, ún. pszeudocisztákat figyeltünk meg. 
 A 2014-ben lefagyasztott 14 garda mintát kiolvasztottuk, hogy a plazmódium fejlődést 
jobban tanulmányozhassuk. Nyolc halban találtunk szétszórtan spórákat a kopoltyú 
lemezkékben, és mindegyikben megtalálhatóak voltak szabad spórák az artéria afferensben. 
Továbbá M. peleci elöregedett
cultrati spórák csak egy esetben voltak jelen
Myxobolus spórákat kimutatni, habár a vesében, a melanomakrofág centrumokban néhány 
sérült spórát fedeztünk fel, melyek mérete és alakja megegyezett a kopoltyúban talált 
peleci spórákkal. A mintavételi eredmé
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. ábra: A garda retina rétegéből kimutatott M. cultrati elliptikus spórái (
méretarány 10 µm-nek felel meg 

z elhullást követően, 2014 őszén vizsgált 20 gardából 10-
M. peleci spórákat a kopoltyú lemezkékben, M. cultrati

detektáltunk. A 2015 márciusában vizsgált 28 gardából kettőben tudtunk szintén 
szórványosan előforduló spórákat kimutatni a kopoltyú lemezkékből. Ugyanakkor májusban, 
a 19 vizsgált gardából 15 volt fertőzött M. peleci spórákkal a kopoltyú lemezkékben és a 
kopoltyúív artéria afferensében, ahonnan három esetben az érett M. peleci spórákat tartalmazó 

tudtuk mutatni. A plazmódiumok az artéria afferens falában a laza rostos 
kötőszövetben helyezkedtek el, közel a kopoltyúlemez alapjához (18. ábra/C

átnézésekor két esetben ott is hasonló plazmódiumot sikerült 
ben a késő nyári hónapokban a 17 vizsgált gardából 12

spórákat a kopoltyú lemezkékből, és a kopoltyúívben futó artériákból. 
Ezekben az egyedekben plazmódiumot nem találtunk, de két halban a kopoltyú artériák körül 
elöregedett spórák konglomerátumait, ún. pszeudocisztákat figyeltünk meg. 

ztott 14 garda mintát kiolvasztottuk, hogy a plazmódium fejlődést 
jobban tanulmányozhassuk. Nyolc halban találtunk szétszórtan spórákat a kopoltyú 
lemezkékben, és mindegyikben megtalálhatóak voltak szabad spórák az artéria afferensben. 

öregedett spóráit találtuk meg pszeudocisztákban a kopoltyúívben
spórák csak egy esetben voltak jelen.  Sem az izomból, sem a májból nem tudtunk 

spórákat kimutatni, habár a vesében, a melanomakrofág centrumokban néhány 
fedeztünk fel, melyek mérete és alakja megegyezett a kopoltyúban talált 

spórákkal. A mintavételi eredmények összefoglalása az 5. táblázatba

 

(). A feltüntetett 

-ben mutattunk ki 
M. cultrati spórákat nem 

detektáltunk. A 2015 márciusában vizsgált 28 gardából kettőben tudtunk szintén 
kimutatni a kopoltyú lemezkékből. Ugyanakkor májusban, 

spórákkal a kopoltyú lemezkékben és a 
spórákat tartalmazó 

tudtuk mutatni. A plazmódiumok az artéria afferens falában a laza rostos 
poltyúlemez alapjához (18. ábra/C). A 2014-es 

ló plazmódiumot sikerült 
17 vizsgált gardából 12-ben újra ki tudtuk 

spórákat a kopoltyú lemezkékből, és a kopoltyúívben futó artériákból. 
Ezekben az egyedekben plazmódiumot nem találtunk, de két halban a kopoltyú artériák körül 
elöregedett spórák konglomerátumait, ún. pszeudocisztákat figyeltünk meg.  

ztott 14 garda mintát kiolvasztottuk, hogy a plazmódium fejlődést 
jobban tanulmányozhassuk. Nyolc halban találtunk szétszórtan spórákat a kopoltyú 
lemezkékben, és mindegyikben megtalálhatóak voltak szabad spórák az artéria afferensben. 

kban a kopoltyúívben. M. 
Sem az izomból, sem a májból nem tudtunk 

spórákat kimutatni, habár a vesében, a melanomakrofág centrumokban néhány 
fedeztünk fel, melyek mérete és alakja megegyezett a kopoltyúban talált M. 

. táblázatban található. 
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5. táblázat: A 2014 júniusában elhullott vagy moribund gardák nyálkaspóra fertőzöttsége 
(félkövér betűtípus) és a további egy évben, célzottan vizsgált gardákon előforduló 
fertőzöttség gyakorisága, és az eredmények összesítése 
Év Hónap Vizsgált 

garda 
egyedek 
száma 

 M. peleci n. 
sp. –vel 

fertőzöttek 
száma 

 M. peleci 
n. sp. 

fertőzéskor 
plazmódiu

mot 
tartalmazó 
egyedek 
száma 

Kiszabadult 
M. peleci n. 
sp. spórák a 

kopoltyúívbe
n 

 M. cultrati n. 
sp. spórával 

fertőzött 
garda 

egyedek 
száma 

2014 Június 15 4 2  2 

 Szeptember–
December 

20 10    

 Szeptember–
December 
(fagyasztott 
minták) 

14 8  8 1 

2015 Március 28 2    

 Május 19 15 6   

 Július–
Szeptember 

17 12  2  

Összesen 113 51 8 10 3 

 A morfológiai és molekuláris biológiai eredmények alapján, a kopoltyúban és a 
szemben talált Myxobolus fajok, eddig le nem írt, új fajnak tekinthetőek. Morfológiai 
méréseken és szövettani eredményeken alapuló adataikat a 6. táblázat foglalja össze. A 
részleges 18S rDNS szekvenciák a megadott génbanki azonosítókon elérhetőek. A két faj 
rokonsági viszonyait a Maximum Likelihood és Bayesian Inference algoritmusok alapján az 
20. ábra/A-B-n ábrázoltam. A M. peleci (KU170934) legnagyobb hasonlóságot (96,5%) a 
szélhajtó küsz egyik nyálkaspórás parazitájával, a M. alburni-val mutatta, mely az 
úszósugarak kötőszövetét fertőzi. A M. cultrati (KU170935) 18S rDNS szekvenciája nem 
mutatott hasonlóságot egyik magyar cyprinida halat fertőző Myxobolus fajjal sem, 
legközelebbi kapcsolatot egy távol-keleti pontyparazitával, a M. cultus aktinospóra 
szekvenciájával mutatta (AB121146, 97,4%), illetve a M. lentisuturalis-al, az ezüstkárász és 
az aranyhal parazitájához hasonlított (Dyková et al. 2002, AY278563, AY119688, 96,1%). 



41 
 

 
6. táblázat: A gardából kimutatott két új nyálkaspórás faj morfológiai adatai, és a 18S rDNS szekvenciákat tartalmazó génbanki azonosító 
számok 

 

Faj név Lokáció Prevalencia Spóra 
hossz 
(µm) 

Spóra 
szélesség 
(µm)  

Spóra 
vastagság 
(µm) 

Sarki 
tokok 
száma 

Sarki tok 
alakja 

Sarki 
tok 
hossza 
(µm) 

Sarki tok 
szélessége 
(µm) 

Sarki 
filamentum 

Génbanki 
referencia 
szám 

M. 
peleci 

kopoltyúív 
afferens 
artéria 

45 % 
(51/113) 

12,1 ± 
0,55 
(50 
minta) 

11,4 ± 
1,00  
(50 
minta) 
 

5,8 ± 0,2 
(11 
minta) 

2 csepp alakú, 
azonos 
méretű, 
enyhén 
összehajló 

5,5 ± 
0,28  
(50 
minta) 

3,2 ± 0,21 
(50 minta) 

4-5 
tekercsben 
lazán 
feltekeredve 

KU170934 

M. 
cultrati 

szem 
retina 
rétege 

2,7 % 
(3/113) 

9,8 ± 
0,18 
(50 
minta) 

6,4 ± 
0,51 
(50 
minta) 

n. a. 2 megnyúlt 
alakú, azonos 
méretű, 
egymással 
párhuzamos 

4,5 ± 
0,35 
(50 
minta) 

2,3 ± 0,18 
(50 minta) 
 

tekercsek 
nem 
látszódtak 

KU170935 



 

20. ábra: Gardából kimutatott új Myxobolus fajok filogenetikai helyzete a 18S rDNS szekvencia alapján Maximum Likelihood (A) és Bayesian 
Inference (B) algoritmusokkal vizsgálva. Külcsoportnak mindkét esetben a 

probability (B) értékeket az elágazásoknál tüntettük fel. A méretarány az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült számát jelöli
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fajok filogenetikai helyzete a 18S rDNS szekvencia alapján Maximum Likelihood (A) és Bayesian 
Inference (B) algoritmusokkal vizsgálva. Külcsoportnak mindkét esetben a Ceratonova shasta-t választottuk. A bootstrap (A) és a posterior 

et az elágazásoknál tüntettük fel. A méretarány az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült számát jelöli

 

fajok filogenetikai helyzete a 18S rDNS szekvencia alapján Maximum Likelihood (A) és Bayesian 
t választottuk. A bootstrap (A) és a posterior 

et az elágazásoknál tüntettük fel. A méretarány az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült számát jelöli 



 

A/4.2.4. Henneguya fajok vizsgálata

 A vizsgált 48 sügérből 12
mutattunk ki a szájpadláson és a kopoltyúívben. A ciszták érett 
tartalmaztak. Fertőzöttséget sem a nagyobb sem a kisebb mé
Plazmódiumokat mutattunk ki a szájüreg dorso
szklerotikus régiójában. Ez a terület jobb és bal
része, melyet többrétegű epitélium borít, 
tüskéket tartalmaz (21. ábra/A)
alatt a laza rostos kötőszövet és az izom réteg helyezkedik
része magában foglalja a porcos kopoltyúív dorzáli
nagyságú plazmódiumot mutattunk ki a szájüreg kaudális részéből. Az egyik típus 
mm átmérőjű kör alakú ciszta volt 
másik, szabálytalan alakú plazmódiumot a
izomhoz csatlakozott (21. ábra

21. ábra: (A) H. jaczoi-val fertőzött sügér szájpadlása, a: epitél sejtek és kehelysejtek rétege, 
b: tömött rostos kötőszövet, p: 

kötőszövet, nyilak: vérerek. (B) Szájpadlás területe, a porcos kopoltyúív 
porcos kopoltyúív, b: a kopoltyúívet fedő tömött rostos kötőszövet, m: kopoltyúívhez tapadó 
izomsejtek, p: H. jaczoi szabálytalan alakú plazmódiuma. 

22. ábra: A plazmódiumból kiszabadított 
rajza (B), elől (I.) és oldalnézetből (II.). Méretarány: 10 µm
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fajok vizsgálata 

A vizsgált 48 sügérből 12-ben (13-16 cm testhossz) 1-2 mm nagyságú kerek cisztát 
mutattunk ki a szájpadláson és a kopoltyúívben. A ciszták érett Henneguya

. Fertőzöttséget sem a nagyobb sem a kisebb méretű halakon nem tapasztaltunk. 
Plazmódiumokat mutattunk ki a szájüreg dorso-caudális részében, a szájpadlás speciális 

jában. Ez a terület jobb és bal-oldalra osztható, a szájüreg megvastagodott 
része, melyet többrétegű epitélium borít, mely nyálkatermelő kehelysejteket

/A). Az epitéliumot a tömött rostos kötőszövet támasztja, mely 
alatt a laza rostos kötőszövet és az izom réteg helyezkedik el. A szájpadlás ezen speciális 
része magában foglalja a porcos kopoltyúív dorzális végét is (21. ábra/B
nagyságú plazmódiumot mutattunk ki a szájüreg kaudális részéből. Az egyik típus 

átmérőjű kör alakú ciszta volt a tömött- és laza rostos kötőszövet határán
másik, szabálytalan alakú plazmódiumot a kopoltyúívek végén mutattuk ki, ahol 

. ábra/B).  

val fertőzött sügér szájpadlása, a: epitél sejtek és kehelysejtek rétege, 
b: tömött rostos kötőszövet, p: H. jaczoi kör alakú plazmódiuma, t: szálka l: laza rostos 

kötőszövet, nyilak: vérerek. (B) Szájpadlás területe, a porcos kopoltyúív hátsó oldalán; a: a 
porcos kopoltyúív, b: a kopoltyúívet fedő tömött rostos kötőszövet, m: kopoltyúívhez tapadó 

szabálytalan alakú plazmódiuma. Szövettani metszet, hematoxilin
eozin festés, méretarány: 100 µm. 

. ábra: A plazmódiumból kiszabadított H.jaczoi myxospórájának natív (A) és sematikus 
rajza (B), elől (I.) és oldalnézetből (II.). Méretarány: 10 µm

2 mm nagyságú kerek cisztát 
Henneguya spórákat 

etű halakon nem tapasztaltunk. 
caudális részében, a szájpadlás speciális 

oldalra osztható, a szájüreg megvastagodott 
sejteket és csontos kis 

. Az epitéliumot a tömött rostos kötőszövet támasztja, mely 
el. A szájpadlás ezen speciális 

/B). Két különböző 
nagyságú plazmódiumot mutattunk ki a szájüreg kaudális részéből. Az egyik típus nagy, 1-2 

és laza rostos kötőszövet határán (21. ábra/A). A 
kopoltyúívek végén mutattuk ki, ahol az az 

 

val fertőzött sügér szájpadlása, a: epitél sejtek és kehelysejtek rétege, 
kör alakú plazmódiuma, t: szálka l: laza rostos 

hátsó oldalán; a: a 
porcos kopoltyúív, b: a kopoltyúívet fedő tömött rostos kötőszövet, m: kopoltyúívhez tapadó 

Szövettani metszet, hematoxilin-

 

myxospórájának natív (A) és sematikus 
rajza (B), elől (I.) és oldalnézetből (II.). Méretarány: 10 µm 



 

 A molekuláris vizsgálatok során a fertőzött sügerekből négy, morfológiailag 
nak azonosított mintából (22. ábra/A
felszaporítását és szekvenálását. A négy mintából kettő (HG4 és HG5) teljesen megegyezett 
(KY172847), a HG6 (KY172848) és a HG9 (KY172849)
ban tért el, így azonos nyálkaspórás fajnak tekin
részleges 18S rDNS gén 94,5
génbanki Henneguya fajhoz (
szintén csapósügér kopoltyújából izoláltak. Ha
jaczoi spórák a jelen vizsgálataink során süllőkből kimutatott 
Génbankba H. creplini-ként feltöltött szekvenciákkal
tanulmány során meghatározott 
egyezést mutattak a csukából izolált 
fertőzöttséget egyik másik sügérféléből sem tudtunk kimutatni. A spórák morfológiai adatai, a 
plazmódiumok speciális lokációja és a spórák 18S rDNS szekvenciája alapján a parazita még 
le nem írt fajnak bizonyult, mely
 Sügerekben, a szájpadlás fertőzöttsége mellett, 
tartalmazó plazmódiumot talátunk, 4 hálóval fogott sügér kopoltyú lemezkéiben
C). A spórák méretüket, és alakjukat tekintve is eltértek a 
morfológiailag a korábban már leírt 

23. ábra: (A) A sügér kopoltyúlemezkéit fertőző 
kapillárisokat jelzik. Szövettani metszet, hematoxilin
(B) A plazmódiumból kiszabadított 

szemből (I.) és oldalnézetből (II.). 

 A spórák 18S rDNS szekvenciája teljesen megegyezett a korábban szintén sügér 
kopoltyúból izolált nyálkaspórással, a 
Továbbá hasonlóságot (94,9%) mutatott a sárga sügér (
Henneguya doori-val és a süllőből izolált 
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A molekuláris vizsgálatok során a fertőzött sügerekből négy, morfológiailag 
22. ábra/A-B, 7. táblázat) végeztük el a részleges 18S rDNS 

felszaporítását és szekvenálását. A négy mintából kettő (HG4 és HG5) teljesen megegyezett 
(KY172847), a HG6 (KY172848) és a HG9 (KY172849) ezektől 2 nukleotidban, azaz 0,
ban tért el, így azonos nyálkaspórás fajnak tekinthetőek. A meghatározott 1674 bp h
részleges 18S rDNS gén 94,5% -os hasonlóságot mutatott a H. texta-

fajhoz (Henneguya sp. ex Perca fluviatilis, EU732599), melyeket 
szintén csapósügér kopoltyújából izoláltak. Hasonló arányú egyezést (94,7

spórák a jelen vizsgálataink során süllőkből kimutatott H. creplini-szerű spórákkal, és a 
ént feltöltött szekvenciákkal (EU732597-98). Ugyanakkor jelen 

tanulmány során meghatározott H. jaczoi szekvenciák (KY172847-49) meglehetősen alacsony 
egyezést mutattak a csukából izolált H. psorospermica fajjal (EU732602) (
fertőzöttséget egyik másik sügérféléből sem tudtunk kimutatni. A spórák morfológiai adatai, a 

ciális lokációja és a spórák 18S rDNS szekvenciája alapján a parazita még 
nem írt fajnak bizonyult, mely Henneguya jaczoi néven publikálás alatt van

Sügerekben, a szájpadlás fertőzöttsége mellett, kisméretű, Henneguya
tartalmazó plazmódiumot talátunk, 4 hálóval fogott sügér kopoltyú lemezkéiben

. A spórák méretüket, és alakjukat tekintve is eltértek a H. jaczoi
morfológiailag a korábban már leírt H. texta spórákra hasonlítottak (7. táblázat

. ábra: (A) A sügér kopoltyúlemezkéit fertőző H. texta plazmódiuma (p), a nyilak a 
kapillárisokat jelzik. Szövettani metszet, hematoxilin-eozin festéssel, méretarány: 100 µm. 
(B) A plazmódiumból kiszabadított H. texta spórák, natív felvétele és sematikus rajza 

szemből (I.) és oldalnézetből (II.). Méretarány: 10 µm 

A spórák 18S rDNS szekvenciája teljesen megegyezett a korábban szintén sügér 
kopoltyúból izolált nyálkaspórással, a Henneguya sp. ex Perca fluviatilis

%) mutatott a sárga sügér (Perca flavescens) kopoltyújából leírt 
val és a süllőből izolált H. creplini-vel (95,6%) és egy auranti

A molekuláris vizsgálatok során a fertőzött sügerekből négy, morfológiailag H. jaczoi-
végeztük el a részleges 18S rDNS 

felszaporítását és szekvenálását. A négy mintából kettő (HG4 és HG5) teljesen megegyezett 
ezektől 2 nukleotidban, azaz 0,1%-

thetőek. A meghatározott 1674 bp hosszú 
-hoz és egy másik 

, EU732599), melyeket 
ó arányú egyezést (94,7%) mutattak a H. 

szerű spórákkal, és a 
8). Ugyanakkor jelen 

9) meglehetősen alacsony 
fajjal (EU732602) (25. ábra). Hasonló 

fertőzöttséget egyik másik sügérféléből sem tudtunk kimutatni. A spórák morfológiai adatai, a 
ciális lokációja és a spórák 18S rDNS szekvenciája alapján a parazita még 

en publikálás alatt van. 
Henneguya spórákat 

tartalmazó plazmódiumot talátunk, 4 hálóval fogott sügér kopoltyú lemezkéiben (23. ábra/A-
H. jaczoi spóráitól, és 

táblázat).  

 

plazmódiuma (p), a nyilak a 
eozin festéssel, méretarány: 100 µm. 

spórák, natív felvétele és sematikus rajza (C) 
 

A spórák 18S rDNS szekvenciája teljesen megegyezett a korábban szintén sügér 
Perca fluviatilis (EU732599)-el. 

) kopoltyújából leírt 
%) és egy aurantiactinomyxon 



 

szekvenciával (AF378356, 94,7
ábra).  
 A nyolc vizsgált csukából kettőben szintén sikerült 
kopoltyú filamentumokból (24.
18S rDNS szekvencia alapján is megegye
kimutatott, H. psorospermica
meglehetősen csekély, a szintén csuka parazita 
génbanki Henneguya fajhoz, melyet szintén csukából i

24. ábra: (A) H. psorospermica
méretarány: 2 cm. A plazmódiumokból kinyert 

sematikus rajz (C) előlnézetben (I.) és oldalnézetben (II.), méretarány: 10 µm

 A vizsgálat során 17 süllő és 2 kősüllő kopoltyú filamentumaiban figyeltünk meg 
creplini–szerű spórákat tartalmazó, még nem érett cisztákat; de a vágódurbincsokból nem 
tudtunk sem Henneguya, sem Myxobolus fertőzést kimutatni, ugyanakkor a 
vesecsatornácskák rendszeresen 
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szekvenciával (AF378356, 94,7%). A H. jaczoi-hoz való hasonlósága 94,5% 

A nyolc vizsgált csukából kettőben szintén sikerült Henneguya fertőzést kimuta
24. ábra). A plazmódiumokban talált spórák morfológiailag és a 

18S rDNS szekvencia alapján is megegyeztek a Génbankba feltöltött, csuka kopoltyúból 
H. psorospermica fajjal (7. táblázat, EU732602). Hasonlóságuk más fajokhoz 

meglehetősen csekély, a szintén csuka parazita H. lobosa-hoz (EU732600) 85,9%, egy másik 
fajhoz, melyet szintén csukából izoláltak (EU732601) 85,4% (

H. psorospermica-val fertőzött csuka kopoltyú (nyíllal jelölve a plazmódiumok)
méretarány: 2 cm. A plazmódiumokból kinyert H. psorospermica spórák, natív felvétel (B) és 

sematikus rajz (C) előlnézetben (I.) és oldalnézetben (II.), méretarány: 10 µm

A vizsgálat során 17 süllő és 2 kősüllő kopoltyú filamentumaiban figyeltünk meg 
szerű spórákat tartalmazó, még nem érett cisztákat; de a vágódurbincsokból nem 

, sem Myxobolus fertőzést kimutatni, ugyanakkor a 
vesecsatornácskák rendszeresen Sphaerospora fajokkal voltak fertőzöttek. 

% -nak adódott (25. 

fertőzést kimutatni a 
. A plazmódiumokban talált spórák morfológiailag és a 

ztek a Génbankba feltöltött, csuka kopoltyúból 
, EU732602). Hasonlóságuk más fajokhoz 

hoz (EU732600) 85,9%, egy másik 
zoláltak (EU732601) 85,4% (25. ábra). 

 

(nyíllal jelölve a plazmódiumok), 
spórák, natív felvétel (B) és 

sematikus rajz (C) előlnézetben (I.) és oldalnézetben (II.), méretarány: 10 µm 

A vizsgálat során 17 süllő és 2 kősüllő kopoltyú filamentumaiban figyeltünk meg H. 
szerű spórákat tartalmazó, még nem érett cisztákat; de a vágódurbincsokból nem 

, sem Myxobolus fertőzést kimutatni, ugyanakkor a 
 



 

25. ábra: A Henneguya jaczoi
rDNS gén alapján, Maximum Likelihood algoritmussal számolva. A bootstrap értékeket az 

elágazásoknál tüntettük fel, külcsoportnak a 
az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült számát jelöli.
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Henneguya jaczoi, H. texta, és H. psorospermica filogenetikai helyzete a 18S 
rDNS gén alapján, Maximum Likelihood algoritmussal számolva. A bootstrap értékeket az 

elágazásoknál tüntettük fel, külcsoportnak a Ceratonova shasta-t választottuk. A mé
az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült számát jelöli.

 

filogenetikai helyzete a 18S 
rDNS gén alapján, Maximum Likelihood algoritmussal számolva. A bootstrap értékeket az 

t választottuk. A méretarány 
az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült számát jelöli. 
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7. táblázat: A tanulmányban részletesen vizsgált Henneguya fajok morfológia adatai és génbanki elérhetőségük 

Faj név Lokáció Prevalenc
ia 

Spór
a 
hossz 
(µm) 

Spóra 
szélessé
g (µm)  

Spóra 
vastagsá
g (µm) 

Sarki 
toko
k 
szám
a 

Sarki tok 
alakja 

Sarki 
tok 
hossz
a 
(µm) 

Sarki tok 
szélessé
ge (µm) 

Sarki 
filamentum 

Farki 
nyúlván
y  
hossza 
(µm) 

Génbanki 
referencia 
szám 

Henneguya 
jaczoi 

sügér, 
szájpadlá
s, 
kopoltyú
ív 

25 % 
(12/48) 

14.1 
± 1.1 
(50 
minta
) 

6.2 ± 
0.64 
(50 
minta) 
 

5.1 ± 
0.19 (11 
minta) 

2 hosszúkás, 
azonos v 
enyhén 
eltérő 
méret, 
hátrafelé 
elkeskenye
dő 

6.4 ± 
0.83 
(50 
minta
) 

2 ± 0.23 
(50 
minta) 

12-13 
tekercsben, 
a tokra 
merőlegese
n, szorosan 
feltekeredv
e 

24 ± 2.4 KY17284
7-49 

Henneguya 
texta 

sügér, 
kopoltyú 
lemezké
k 

8.3 % 
(4/48) 

19.7 
± 1.8 
(50 
minta
) 

8.3 ± 1 
(50 
minta) 

8 ± 0.9  
(11 
minta) 

2 hosszúkás, 
azonos v 
enyhén 
eltérő 
méret, 
hátrafelé 
elkeskenye
dő 

9.5 ± 
1.4 
(50 
minta
) 

2.9 ± 0.4 
(50 
minta) 
 

12-13 
tekercsben, 
a tokra 
merőlegese
n, szorosan 
feltekeredv
e 

15 ± 1.4 
(rövideb
b, mint a 
spóra 
hossza) 

KY17285
1 

Henneguya 
psorospermi
ca 

csuka, 
kopoltyú 
lemez 

25 % 
(2/8) 

12.4 
± 
1.02 
(50 
minta
) 

6.3 ± 
0.66 
(50 
minta) 

7.7 ± 
0.08 
(11 
minta) 

2 hosszúkás, 
azonos v 
enyhén 
eltérő 
méret, 
hátrafelé 
elkeskenye
dő 

6.3 ± 
0.74 
(50 
minta
) 

1.9 ± 
0.19 
(50 
minta) 

12-13 
tekercsben, 
a tokra 
merőlegese
n, szorosan 
feltekeredv
e 

13.8 ± 1 
 

KY17285
0 



 

A/4.2.5. Thelohanellus fajok vizsgálata

 A 2015-2016 során átvizsgált 250 ponty bél vizsgálata során nem sikerült 
Thelohanellus cisztát vagy plazmódiumot kimutatnunk
Viszont a féreg-gazdát célzó
sowerbyi-t detektáltunk. Az egyes mintavételek rés
foglaltam össze. A 14 fertőzött 
spórát, egy raabeia típusút, a fennmaradó 12 aurantiactinomyxon típust. 

8. táblázat: A gyűjtött B. sowerbyi
Mintavétel Gyűjtött 

sowerbyi
2015. július 21. 128

2015. október 7. 112
2016. július 5. 143
2016. augusztus 3. 110
2016. szeptember 1. 105

 A fertőzési kísérlet egy csoportban sikeres volt, a KB1
fertőzött pontyok közül, a fertőzés után 2
morfológiájú myxospórákat izolálni a hasüregből, melyek nukleotid sorrendje a későbbi 
molekuláris elemzés során teljes egyezést mutatott a KB1
többi esetben a kísérlet sajnos eredménytelenül zárult, a halakban sem spórák, sem 
plazmódium nem jelent meg (9. táblázat

9. táblázat: A fertőzési kísérlet kivitelezése, és eredményei
Kísérleti 

csoportok, 
aktinospóra 
kód alapján 

Aktinospóra morfológia
 

KB0 Aurantiactinomyxon

KB1 Neoactinomyxum

KB2 Aurantiactinomyxon
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fajok vizsgálata 

2016 során átvizsgált 250 ponty bél vizsgálata során nem sikerült 
cisztát vagy plazmódiumot kimutatnunk (Myxobolus cisztát detektáltunk csak)

gazdát célzó mintavételek eredményeképpen 14 fertőzött 
. Az egyes mintavételek részletes eredményeit a 8. táblázat

foglaltam össze. A 14 fertőzött B. sowerbyi közül egy bocsájtott ki neoactinomyxum típusú 
spórát, egy raabeia típusút, a fennmaradó 12 aurantiactinomyxon típust.  

B. sowerbyi minták vizsgálati eredményei 
Gyűjtött B. 
sowerbyi 

Fertőzött B. sowerbyi Aktinospórák kódja

128 10 KB0
KB10

112 1 KBR1
143 0 - 
110 0 - 
105 3 KBA 2016/1

A fertőzési kísérlet egy csoportban sikeres volt, a KB1-es neoactinomyxum mintával 
fertőzött pontyok közül, a fertőzés után 2-3 hónappal, háromból is sikerült 

myxospórákat izolálni a hasüregből, melyek nukleotid sorrendje a későbbi 
molekuláris elemzés során teljes egyezést mutatott a KB1-es aktinospóra szekvenciájával. A 
többi esetben a kísérlet sajnos eredménytelenül zárult, a halakban sem spórák, sem 

m nem jelent meg (9. táblázat). 

. táblázat: A fertőzési kísérlet kivitelezése, és eredményei 
Aktinospóra morfológia Kísérlet 

időtartama
(fertőzés dátuma 

utolsó boncolás 
dátuma) 

Aurantiactinomyxon 

 

2015. június 25.
2017. november 

10. 

Neoactinomyxum 

 

2015. július 30. 
2016. július 1.

Aurantiactinomyxon 

 

2015. július 30. 
2016. március 1.

2016 során átvizsgált 250 ponty bél vizsgálata során nem sikerült 
cisztát detektáltunk csak). 
14 fertőzött Branchiura 

zletes eredményeit a 8. táblázatban 
közül egy bocsájtott ki neoactinomyxum típusú 

Aktinospórák kódja 

KB0-4, KB6-7, 
KB10-12 
KBR1 

KBA 2016/1-3 

eoactinomyxum mintával 
3 hónappal, háromból is sikerült Thelohanellus 

myxospórákat izolálni a hasüregből, melyek nukleotid sorrendje a későbbi 
es aktinospóra szekvenciájával. A 

többi esetben a kísérlet sajnos eredménytelenül zárult, a halakban sem spórák, sem 

időtartama 
(fertőzés dátuma – 

utolsó boncolás 

Kísérlet 
eredménye 
(sikeresen 
fertőzött 

halak/összes) 

2015. június 25.- 
2017. november 0/12 

2015. július 30. – 
2016. július 1. 

3/12 

2015. július 30. – 
2016. március 1. 

0/12 



 

KB3 Aurantiactinomyxon

KB4 Aurantiactinomyxon

KB6 Aurantiactinomyxon

KB7 Aurantiactinomyxon

KB10 Aurantiactinomyxon

KB11 Aurantiactinomyxon

KB12 Aurantiactinomyxon

KBR1 Raabeia

KBA-2016-1 Aurantiactinomyxon

KBA-2016-2 Aurantiactinomyxon
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Aurantiactinomyxon 

 

2015. július 30. 
2016. november 

22. 

Aurantiactinomyxon 

 

2015. július 30. 
2016. november 

17. 

Aurantiactinomyxon 

 

2015. július 30. 
2016. november 

22. 

Aurantiactinomyxon 

 

2015. július 30. 
2017. március 29.

Aurantiactinomyxon 

 

2015. július 30. 
2016. november 

22. 

Aurantiactinomyxon 

 

2015. július 30. 
2017. március 29.

Aurantiactinomyxon 

 

2015. július 30. 
2017. február 28.

Raabeia 

 

2015. október 7. 
2017. február 28.

Aurantiactinomyxon 

 

2016. szeptember 
7. – 2017. 

augusztus 17.

Aurantiactinomyxon 

 

2016. szeptember 
7. – 2017. 

augusztus 17.

2015. július 30. – 
2016. november 0/12 

2015. július 30. – 
2016. november 0/12 

2015. július 30. – 
2016. november 0/12 

2015. július 30. – 
március 29. 

0/12 

2015. július 30. – 
2016. november 0/12 

2015. július 30. – 
2017. március 29. 

0/12 

2015. július 30. – 
2017. február 28. 

0/12 

7. – 
2017. február 28. 

0/12 

2016. szeptember 
2017. 

augusztus 17. 
0/12 

2016. szeptember 
2017. 

augusztus 17. 
0/12 



 

KBA-2016-3 Aurantiactinomyxon

Kontrol 
csoport 

negatív kontrol

Az aktinospórák molekuláris vizsgálatának eredményei:

 A 14 különböző spóra molekuláris vizsgálata során 10
18S rDNS egy szakaszát. A filogenetikai vizsgálathoz csak az 1000 bp
figyelembe. A jelen kutatásunk és a génbanki adatok mellett, a fán szerepeltettük releváns 
korábbi eredményeinket is (32. ábra
színekkel jelöltem, melyek az eredmények bemutatásának alapját is képezik. 
 A KB1-es neoactinomyxum és a sikeres fertőzési kísérlet során a halakból izolált 
KB1-1, KB1-2 és KB1-3 nukleotid szekvenciák 99,9
Thelohanellus fajnak tekinthetőek
Magyarországról gyűjtött Branchiura
meg (DQ231151, DQ231152, KJ152183), és egy szintén hazai, myxospóra mintával is 
egyezést találtunk (Thelohanellus
fedezték fel témacsoportuk tagja egy Hortobágyról származó ponty szemüregében. 
Molekuláris eredmények hiányában, morfológiai alapon meghatározva, akkor 
spóraként azonosították. A velü
Japánból származó T. hovorkai
tapasztalt, 1%-ot meghaladó 
minták feltehetően egy új Thelohanellus

26. ábra: A B. sowerbyi-ből kimutatott KB1 jelű neoactinomyxum (A) és az ezzel végzett 
fertőzési kísérlet során a pontyokból kimutatott plazmódium a hasüregben (B), és az ebből 

kiszabadított Thelohanellus

 A KBA16-3-as aurantiactinomyxon szekvenciája teljes mértékben megegyezik azzal a 
T. kitauei mintával, amit 2011
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Aurantiactinomyxon 

 

2016. szeptember 
7. – 2017. 

augusztus 17.

negatív kontrol - 
2016. szeptember 

7. -  2017. 
augusztus 17.

spórák molekuláris vizsgálatának eredményei: 

A 14 különböző spóra molekuláris vizsgálata során 10-ből sikerült felszaporítanunk a 
szakaszát. A filogenetikai vizsgálathoz csak az 1000 bp-on felülieket vettük 

figyelembe. A jelen kutatásunk és a génbanki adatok mellett, a fán szerepeltettük releváns 
rábbi eredményeinket is (32. ábra), az elkülöníthető csoportokat, klasztereket különbö

színekkel jelöltem, melyek az eredmények bemutatásának alapját is képezik. 
es neoactinomyxum és a sikeres fertőzési kísérlet során a halakból izolált 

3 nukleotid szekvenciák 99,9%-ban megegyeztek, így egyazon 
jnak tekinthetőek (26. ábra). A jelenlegi minták 3 korábbi, szintén 

Branchiura sowerbyi neoactinomyxum szekvenciá
meg (DQ231151, DQ231152, KJ152183), és egy szintén hazai, myxospóra mintával is 

Thelohanellus sp. MK2-2006,). Az MK2-2006-os mintát 2006
fedezték fel témacsoportuk tagja egy Hortobágyról származó ponty szemüregében. 
Molekuláris eredmények hiányában, morfológiai alapon meghatározva, akkor 

azonosították. A velük legnagyobb hasonlóságot mutató (98,3%) nyálkaspórás egy 
T. hovorkai minta (Niigata-1997). A 18S rDNS nukeotid szekvenciáj

 különbség, illetve az eltérő aktinospóra forma alapján ezek a 
Thelohanellus fajt képviselnek (32. ábra).  

ből kimutatott KB1 jelű neoactinomyxum (A) és az ezzel végzett 
fertőzési kísérlet során a pontyokból kimutatott plazmódium a hasüregben (B), és az ebből 

Thelohanellus típusú myxospórák (C, D). Nyilakkal jelölve a spórák.

iactinomyxon szekvenciája teljes mértékben megegyezik azzal a 
mintával, amit 2011-ben Magyarországon témacsoportunk tagjai 

2016. szeptember 
2017. 

augusztus 17. 
0/12 

2016. szeptember 
2017. 

augusztus 17. 
0/12 

ből sikerült felszaporítanunk a 
on felülieket vettük 

figyelembe. A jelen kutatásunk és a génbanki adatok mellett, a fán szerepeltettük releváns 
), az elkülöníthető csoportokat, klasztereket különböző 

színekkel jelöltem, melyek az eredmények bemutatásának alapját is képezik.  
es neoactinomyxum és a sikeres fertőzési kísérlet során a halakból izolált 

ban megegyeztek, így egyazon 
. A jelenlegi minták 3 korábbi, szintén 

eoactinomyxum szekvenciájával egyeztek 
meg (DQ231151, DQ231152, KJ152183), és egy szintén hazai, myxospóra mintával is 

os mintát 2006-ban 
fedezték fel témacsoportuk tagja egy Hortobágyról származó ponty szemüregében. 
Molekuláris eredmények hiányában, morfológiai alapon meghatározva, akkor T. hovorkai 

%) nyálkaspórás egy 
1997). A 18S rDNS nukeotid szekvenciájában 

különbség, illetve az eltérő aktinospóra forma alapján ezek a 

 

ből kimutatott KB1 jelű neoactinomyxum (A) és az ezzel végzett 
fertőzési kísérlet során a pontyokból kimutatott plazmódium a hasüregben (B), és az ebből 

. Nyilakkal jelölve a spórák. 

iactinomyxon szekvenciája teljes mértékben megegyezik azzal a 
témacsoportunk tagjai mutattak ki (27. 



 

ábra/A-B, Borkhanuddin 2013 és 
magyarországi jelenlétéről szóló tudósítást, és a 
életciklusában. 

27. ábra: A jelen felmérés során kimutatott 

 A KB2, KB6, (KB10) 
néhány Génbankban szereplő, magyarországi aurantiac
DQ231153, DQ231154), melyeket 
megegyeztek még néhány korábbi, morfol
szekvenciájával, melyeket hazai halfarmról származó pontyok hasüregéből gyűjtöttek 2003
ban és 2006-ban (MK1-2006, MK3
a hozzájuk leghasonlóbb szekvenciával a 
hovorkai nevet viselő, de távol
találunk. Itt felmerül a kérdés, hogy mely
eredeti T. hovorkai szekvenciája, illetve, hogy a földrajzi távolság okozhat
ezen a meglehetősen konzervált génszakaszon

28. ábra: (A) KB2 és (B) KBA16/1 jelű aurantiactinomyxonok, (C/2a,b) Aurantiactinomyxon 
A2 típus (Eszterbauer et al. 2006

 2014-ben egy, a Balaton
detektálunk (PO4, 29. ábra/A
találtunk egy, már korábban a Génbankba feltöltött aurantiaktinmyxon szekvenciá
Eszterbauer és munkatársai 
ábra/B/4a,b). Legnagyobb nukleotid egyezést velük a 
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Borkhanuddin 2013 és Zhao et al. 2016). Ez az eredmény megerősíti a 
magyarországi jelenlétéről szóló tudósítást, és a Branchiura sowerbyi szerepét a parazita 

. ábra: A jelen felmérés során kimutatott T. kitauei aktinospóra (A) és a 2011
alak (B) 

KB6, (KB10) és KBA16-1 aurantiactinomyxon szekvenciák megegyeztek 
zereplő, magyarországi aurantiactinomyxon szekvenciával (DQ231155, 

DQ231153, DQ231154), melyeket T. hovorkai-nak azonosítottak korábban. Továbbá 
megegyeztek még néhány korábbi, morfológiailag T. hovorkai-szerű myxospóra 18S rDNS 
szekvenciájával, melyeket hazai halfarmról származó pontyok hasüregéből gyűjtöttek 2003

2006, MK3-2006, MK14-2003) (28. ábra). A génbanki adatok alapján 
a hozzájuk leghasonlóbb szekvenciával a T. kitauei rendelkezik (97,7%), míg az ugyancsak 

nevet viselő, de távol-keleti mintákat tartalmazó csoporttal, csak 95,
találunk. Itt felmerül a kérdés, hogy melyik csoport lehet az Achmerov által 1960

szekvenciája, illetve, hogy a földrajzi távolság okozhat
ezen a meglehetősen konzervált génszakaszon (32. ábra).  

KBA16/1 jelű aurantiactinomyxonok, (C/2a,b) Aurantiactinomyxon 
Eszterbauer et al. 2006). (D) MK1-2006 és (E) MK3-2006 T. hovorkai

myxospórák 

Balaton Sió-zsilipjénél fogott ponty belében myxospórákat 
ábra/A). A 18S rDNS gén megszekvenálása után teljes egyezést 

találtunk egy, már korábban a Génbankba feltöltött aurantiaktinmyxon szekvenciá
 gyűjtöttek 2006-ban egy B. sowerbyi-ből

yobb nukleotid egyezést velük a T. macrovacuolaris

2016). Ez az eredmény megerősíti a T. kitauei 
szerepét a parazita 

 

aktinospóra (A) és a 2011-ben detektált 

tinomyxon szekvenciák megegyeztek 
tinomyxon szekvenciával (DQ231155, 

nak azonosítottak korábban. Továbbá 
szerű myxospóra 18S rDNS 

szekvenciájával, melyeket hazai halfarmról származó pontyok hasüregéből gyűjtöttek 2003-
. A génbanki adatok alapján 

%), míg az ugyancsak T. 
tartalmazó csoporttal, csak 95,7%-os egyezést 

ik csoport lehet az Achmerov által 1960-ban leírt 
szekvenciája, illetve, hogy a földrajzi távolság okozhat-e ekkora eltérést 

 

KBA16/1 jelű aurantiactinomyxonok, (C/2a,b) Aurantiactinomyxon 
T. hovorkai-szerű 

fogott ponty belében myxospórákat 
). A 18S rDNS gén megszekvenálása után teljes egyezést 

találtunk egy, már korábban a Génbankba feltöltött aurantiaktinmyxon szekvenciával, melyet 
ből, a Tiszából (29. 

T. macrovacuolaris mutatta, 98,6%-al. 



 

Feltehetőleg itt is egy új Thelohanellus
ábra).  

29. ábra: (A) Ponty bélből kimutatott PO4 mi
alapján azonosított aktinospóra párjuk,

 A KB3, (KB7), KB12 aurantiac
származnak, 18S rDNS szekvenciájuk teljesen me
Balatonból gyűjtött B. sowerbyi
Legnagyobb hasonlóságot (99,2
2016-ban Kínában, egy ponty
macrovacuolaris szekvencia (KU160631) azonban kb 300 bp
meghatározott aurantiaktinomyxon szekvenciák, és ez a szakasz tartalmaz egy variábilis 
régiót is, így a köztük lévő rokonsági kapcsolat még nem teljesen tisztázott

30. ábra: A gyűjtött B. sowerbyi
a 18S rDNS szekvencia alapján megegyeznek egymással: (A)

 A KB4 aurantiactinomyxont 2015
ki, mindkét esetben Kis-Balatonból gyűjtött 
minta 18S rDNS szekvenciája egymással 99,7
génbanki nyálkaspórás szekvenciától jelentősen eltért
hasonlóságot a T. wuhanensis
ezüstkárász bőréből mutattak ki. A kapott adatok alapján,
aurantiactinomyxon szekvenciák is új fajt képviselnek. 
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Thelohanellus faj myxo- és aktinospóra párját azonosítottuk

Ponty bélből kimutatott PO4 mintaszámú myxospórák (
alapján azonosított aktinospóra párjuk, (B/4a,b) Aurantiactinomyxon B2 típus (

al. 2006) 

A KB3, (KB7), KB12 aurantiactinomyxonok (30. ábra/A-C) 2015
származnak, 18S rDNS szekvenciájuk teljesen megegyezett egy 2014-ben, szintén egy Kis

sowerbyi-ből izolált aurantiaktinomyxon szekvenciájával (Bra
Legnagyobb hasonlóságot (99,2%) a T. macrovacuolaris-al mutatták, amit Liu és munkatársai

ban Kínában, egy ponty szájpadlásáról mutattak ki. A Génbankba feltöltött 
szekvencia (KU160631) azonban kb 300 bp-al rövidebb, mint az általunk 

meghatározott aurantiaktinomyxon szekvenciák, és ez a szakasz tartalmaz egy variábilis 
rokonsági kapcsolat még nem teljesen tisztázott

B. sowerbyi oligochaeták által kibocsátott aurantiaktinomyxonok, melyek 
a 18S rDNS szekvencia alapján megegyeznek egymással: (A) KB3, (B) 

tinomyxont 2015-ben, a TH1 aurantiactinomyxont 2014
Balatonból gyűjtött B.sowerbyi oligochaetából (31. ábra/A

DNS szekvenciája egymással 99,7%-os egyezést mutat, viszont bármely
szekvenciától jelentősen eltértek (32. ábra)

T. wuhanensis-el mutatták (96,7%-ot), melyet Liu és munkatársai
ezüstkárász bőréből mutattak ki. A kapott adatok alapján, feltehetőleg ezek az 

tinomyxon szekvenciák is új fajt képviselnek.  

és aktinospóra párját azonosítottuk (32. 

 

) és a 18S rDNS 
típus (Eszterbauer et 

2015-ös mintavételből 
ben, szintén egy Kis-

aurantiaktinomyxon szekvenciájával (Bra1). 
mit Liu és munkatársai 
énbankba feltöltött T. 

al rövidebb, mint az általunk 
meghatározott aurantiaktinomyxon szekvenciák, és ez a szakasz tartalmaz egy variábilis 

rokonsági kapcsolat még nem teljesen tisztázott (32. ábra).  

 

oligochaeták által kibocsátott aurantiaktinomyxonok, melyek 
 KB7, (C) KB12 

tinomyxont 2014-ben mutattuk 
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31. ábra: A gyűjtött B. sowerbyi
szekvencia alapján megegyeznek egymással: (A)

32. ábra: A tanulmány során kimutatott 
minták 18S rDNS szekvenciája alapján. Az elemzés Maximum Likelihood algoritmus alapján 

történt, a K2+G+I model szerint. Az aktinospóra szekvenciák feketével, a jele
során nyert myxospóra szekvenciák kékkel, egy korábbi felmérésből származó minták (2003
2006) zölddel láthatóak. Külcsoportnak a 
csomópontoknál feltüntettük. A méretarány az egy nukleotidra j
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 A 2015-2016-os időszakban, számos esetben mutattunk ki 
szaporodási időszakban mind a tenyésztett
uszonyáról (33. ábra). A spórák morfológiai
feltevést, hogy mindkét lokációban megjelenő 
(34. ábra). 

33. ábra: A T. nikolskii által képzett plazmódiumok

34. ábra: A pontyok uszonyán és a pikkelyén megjelenő 
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A/4.3. Megbeszélés 

A/4.3.1. Bodorka szem nyálkaspórás fertőzöttsége

 A szem, különösen a szaruhártya 
jelenség a különböző halfajokban. Ennek ellenére Magyarországon hasonló fertőzést csak a 
bodorkából tudtunk kimutatni. A fertőzöttség jeleinek feltűnő volta ellenére az első vizsgálati 
periódusban (2012-2013) csupán spo
ben, a Balaton két különböző mintavételi pontján is 15%
gyakoriságot regisztráltunk. Molekuláris biológiai elemzés alapján a szaruhártya 
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. ábra: A pontyok uszonyán és a pikkelyén megjelenő Thelohanellus spórák
elemzése a 18S rDNS gén alapján. Narancssárgával kiemelve az úszóról

mintákat. Az elemzés Maximum Likelihood algoritmus alapján történt, a 
K2+G+I model szerint. Külcsoportnak a T. wuhanensis-t választottuk. A bootstrap értékeket 
az elágazásoknál feltüntettük. A méretarány az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült 
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fertőzöttséget a M. fundamentalis faj okozta, mely a bodorka egy specifikus parazitája, 
korábban jelenlétét csak a kopoltyúlemezek alapi részéről, illetve a szomszédos, porcos 
kopoltyúív kötőszöveti rétegéből írták le. A különböző lokáció ellenére, a fertőzések helye 
szövettanilag nagyon hasonló szerkezetet mutat. Mindkét szervben a plazmódiumok a 
többrétegű tömöttrostos kötőszövetben alakultak ki. Molnár (1994) megállapítása szerint, a 
nyálkaspórások, különösen a Myxobolus nemzetség tagjai, meglehetősen szigorú gazda, szerv 
és szövetspecifikusságot mutatnak. Esetünkben a gazda (bodorka) és a szövet-specifikusság 
(kötőszövet) továbbra is fennáll, de a plazmódiumok eltérő szervekben fejlődtek. Hasonló 
lokációbeli egyezést gyanított Moshu és Molnár (1997) a ponty Thelohanellus nikolskii 
fertőzése kapcsán, melyet PhD munkám során molekuláris biológiai adatokkal igazolnunk is 
sikerült. A parazita plazmódiumai az úszókon is fejlődhetnek, elsősorban ivadékon, míg 
elsőnyaras, másodnyaras és idősebb halaknál a pikkelyeken, mindkét esetben a kollagénes 
kötőszöveti állományban. Jelen esetben, a M. fundamentalis spórái a szaruhártyában és a 
kopoltyúívben morfológiailag is megegyeztek, mindkét esetben jól fejlett, érett plazmódiumot 
találtunk a két lokációban, ami arra enged következtetni, hogy mindkét hely megfelelő a 
parazita fejlődéséhez.  
 A kötőszövetekben élősködő parazitákra különösen jellemző a szerv specificitás 
hiánya. Az Adriano és mtsai által leírt M. cordeiroi esetében is a hal (Zungaro jahu Ihering, 
1898) számos szervében taláható kötőszöveti részből kimutatták a parazitát (Adriano et al. 
2009). Habár a szövet specificitás hasznos eszköz számos nyálkaspórás parazita 
azonosítására, a kötőszövetben, izomban, és idegek mentén fejlődő plazmódiumok a hal 
testének különböző részein is megjelenhetnek. Ilyen esetekben a szerv specifikusság kevésbé 
fontos eleme a parazita azonosításának.  
 Nincs megbízható adat a nyálkaspórások által okozott szaruhártyafertőzés 
patogenitásban betöltött szerepére halakban. Muzzal (1995) feltételezte, hogy a még fiatal 
sárga sügér (Perca flavescens) egyedek elpusztulhatnak a M. scleropercae fertőzésben. 
Megfigyeléseink szerint önmagában a szaruhártya erős fertőzöttsége nem okozza a gazda 
pusztulását, vagy a szem szerkezetének általános összeomlását, de az érintett hal látását 
rontja, és megnöveli az esélyét, hogy ragadozók prédájává váljon.  

 Jelen munkánk során a spórák 18S rDNS vizsgálatával ismertté vált, hogy ez az 
élősködő azonos a Molnár és munkatársai által 2010-ben a kopoltyúívből leírt M. 
fundamentalis fajjal, amellyel a spórák DNS szekvenciája 100 %-ban megegyezik. Az eltérő 
lokációt magyarázza, hogy a fajt a tömött-rostos kötőszövetben való fejlődés jellemzi. Ez a 
szövet a kopoltyúív ereinek adventitiájában és a szaruhártyában is fontos alkotóelem.  

A/4.3.2. Paduc nyálkaspórás parazitái 

 Andree és munkatársai (1999) hasonlították össze először számos Myxobolus faj 18S 
rDNS szekvenciáját, így új módszert dolgozva ki a morfológiailag nagyon hasonló, ám 
különböző fajokat fertőző nyálkaspórások elkülönítésére (Eszterbauer 2002). Ezzel a 
módszerrel, a szekvenciák különbségeit összehasonlítva, gyorsabban meghatározhatóvá vált 
egy-egy új faj. Lazac- és pontyféléken végzett kutatások egyaránt feltártak relatív tág vagy 
akár nagyon szűk gazdaspecifikusságot mutató Myxobolus fajokat. A M. cerebralis képes 
akár lazacfélék különböző nemzetségeibe tartozó halakat is megfertőzni (El.Matbouli et al. 
1999, Hedrick et al. 2001, Ferguson et al. 2008). Hasonlóképpen a M. pseudodispar fertőzést 
is leírtak már különböző alcsaládba tartozó pontyfélékből (Molnár et al. 2002). Más 
Myxobolus fajok ugyanakkor rendkívül szigorú gazdaspecifikusságot mutatnak vagy csak 
közel rokon pontyféléket képesek fertőzni (Molnár és Eszterbauer 2011, Cech et al. 2012). A 
paduc (Chondrostoma nasus) a Leuciscinae alcsaládba tartozik, de száj szerkezetében és 
táplálkozási szokásaiban különbözik az alcsalád többi tagjától. A spóra morfológia, a 
plazmódiumok elhelyezkedése alapján és a paducból kimutatott 18S rDNS szekvenciák 
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hasonlósága szoros rokonságot mutat a Leuciscinae alcsalád jobban kutatott tagjainak 
parazitáival, de a szekvenciák közti különbségek a közeli rokonság ellenére is indokolják, 
hogy különálló, új fajnak írjuk le őket.  
 A kétféle filogenetikai algoritmus (ML és BI) nagyon hasonló topológiát 
eredményezett, a különbségek, csak az alacsony támogatottsággal rendelkező elágazásoknál 
(70 alatti bootstrap és posterior probability értékeknél) mutattak különbséget. A három új faj 
az azonos szövetspecifikusságot mutató, morfológiailag hasonló fajokkal együtt csoportosult 
a filogenetikai fán. A legnagyobb különbség a M. sitjae helyzetében adódott, ami a Bayesian 
Inference algoritmus alapján a M. szentendrensis testvércsoportjaként jelent meg, míg 
Maximum Likelihood algoritmussal bazális helyzetbe került a M. szentendrensis, és a hozzá 
hasonló fajok (M. intimus, M. alvarezae, M. dujardini, M. obesus és M. eirasianus) alkotta 
ágak mellett.  
 A vizsgálat során nyert adatok alapján három új Myxobolus faj került leírásra. Habár a 
18S rDNS szekvenciákban található különbségek egyértelműen alátámasztják az új fajok 
gazda-specifikusságát, a genetikailag közel rokon halakban, azonos lokációban fejlődő 
nyálkaspórás paraziták morfológiailag hasonló spórái a közös filogenetikai eredetet is jelzik. 
Vagyis, a közelrokon halak, hasonló szöveteiben, közelrokon nyálkaspórások fejlődnek. 

A/4.3.3. Garda nyálkaspórás parazitái 

 A balatoni garda pusztulás kapcsán, két új, eddig ismeretlen Myxobolus fajt mutattunk 
ki a NÉBIH ÁDI munkatársaival együttmőködve. Az általunk végzett kiterjesztett vizsgálatok 
alapján egyik sem játszott szerepet a halak elhullásában. Ugyanakkor az eset ráirányította a 
figyelmet a gardára, a gyakori, ám kevéssé tanumányozott cyprinida halunkra, és 
nyálkaspórás parazitáira, melyek akár intenzív fertőzöttséget is okozhatnak. A gardából eddig 
egyetlen Myxobolus faj volt ismert, a M. ladogensis (Rumyantsev és Shulman, 1997). Amikor 
Donec és Shulman (1984) felmérte a volt Szovjetunió nyálkaspórás parazita faunáját, 12 más 
halfajokban is megjelenő Myxobolus faj előfordulását írta le gardából: (M. carassii 
Klokaceva, 1914; M. chondrostomi Donec, 1962; M. dispar Thélohan, 1895; M. dogieli, 
Bykhovskaya-Pavlovskaya & Bykhovsky, 1940; M. dujardini (Thélohan, 1892); M. exiguus  
Thélohan, 1895; M. gigas, Auerbach, 1906; M. kuleminae Donec, 1984; M. macrocapsularis 
Reuss, 1906; M. muelleri, M. musculi Keysselitz, 1908; M. rotundus Nemeczek, 1911). A 
felsorolás feltehetőleg olyan tévesen azonosított fajokat is tartalmaz, melyek a garda 
specifikus kórokozói lehetnek, így a jövőben molekuláris módszerekkel is vizsgálva, várható 
még fajok leírása gardából.  
 A jelen vizsgálat során kimutatott spórák morfológiájának tanulmányozása, valamint 
azok 18S rDNS szekvenciái alapján megállapítottuk, hogy a spórák mind alakjuk, mind pedig 
szekvenciáik alapján különböznek a pontyfélékből eddig leírt fajoktól. A kopoltyúban fejlődő 
spórák Myxobolus peleci-ként, a szem retina rétegében fejlődő nyálkaspórás paraziták 
Myxobolus cultrati-ként írtuk le.  
 Azonban a parazitás fertőzést az azóta nem jelentkező elhullással összefüggésbe hozni 
nem tudtuk. A 2014 júniusától 2015. szeptemberig tartó kiterjesztett parazitológiai 
vizsgálatok során 113 egészségesnek látszó garda egyedből 35 esetben ismét sikerült 
kimutatni a M. peleci és 3 esetben a M. cultrati spóráit. Így az elhullás pontos oka továbbra is 
ismeretlen maradt.  

A/4.3.4. Henneguya fajok vizsgálata 

A Henneguya, a Myxobolus után a második legnépesebb nyálkaspórás genusz (Eiras 
2002, Eiras & Adriano 2012), mely legalább 195 fajt számlál. Napjainkban a fajleírások 
pontos morfológiai leírásokat tartalmaznak, melyeket szövettani és molekuláris 
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eredményekkel is alátámasztanak (Székely et al. 2009, Ye et al. 2012, Yokoyama et al. 2012, 
Carriero et al. 2013, Rocha et al. 2014). De számos faj esetén, melyeket akár több, mint száz 
éve írtak le először, sokszor hiányos morfológiai adatokkal, pontatlanul meghatározott 
lokációval és több mint egy gazdafaj megjelölésével találkozunk. Nagyon gyakran 
rendszertanilag távoli halfajokat is megneveztek egy parazita gazdájaként, ami arra enged 
következtetni, hogy a szerzők tévesen azonosították a parazitát. Pl. Thélohan (1895) csukából 
és sügérből is leírta a H. psorospermica-t, de Dyková és Lom (1978) szövettani vizsgálatok 
alapján már leírja, hogy a nyálkaspórás parazita csukában nagy méretű plazmódiumot képez a 
kopoltyú filamentum artériájában, míg sügérben kis plazmódiumok alakulnak ki a kopoltyú 
lemezkék közti térben. Hasonló módon Donec és Shulman (1984) a H. psorospermica-val 
megegyező fajnak azonosítják a H. texta-t. Nyilvánvalóan, az említett szerzők két külön faj 
plazmódiumával találkoztak, H. psorospermica-val a csukákban és H. texta-val a sügerekben. 
Kudo (1919) és Donec és Shulman (1984) munkái alapján, a sügérféléket és csukát fertőző 
európai Henneguya fajok adatait a Táblázat2?-ben gyűjtöttük össze.  

Jól látszik, hogy a hiányosan leírt fajok felülvizsgálatra szorulnak, főleg a pontos 
lokáció megnevezése, a szövet specificitás meghatározása lenne elsődleges. Az elkülönítésben 
a molekuláris módszerek is nagy szerepet játszanak, hiszen a Henneguya fajok közti 
morfológiai különbségek sokszor csak a farki nyúlvány hosszára terjednek ki. A csukát és 
sügérféléket fertőző Henneguya-k alakja sokszor hasonlít egymásra, nem úgy, mint a 
pontyféléket és sügérféléket fertőzők. A dévérkeszeg uszonyáról kimutatott H. cutanea a 
Myxobolus-okra emlékeztető széles spóratesttel rendelkezik. Számos szerző szerint 
(Eszterbauer et al. 2005, Fiala & Bartosová 2010, Carriero et al. 2013) a Henneguya-k 
polifiletikus csoportot alkotnak, melyet molekuláris eredmények is alátámasztani látsznak. Pl.  
a Henneguya cutanea kizárólag Myxobolus fajokkal alkot egy filogenetikai kládot.  

A H. jaczoi morfológiailag hasonlít a többi csukát, és sügeret fertőző Henneguya fajra, 
különösen a H. texta-ra. De a plazmódium fejlődés speciális helye miatt (szájpadlás) könnyen 
elkülöníthető a többi kopoltyút fertőző fajtól (pl H. texta, H. creplini). Szövettani és 
molekuláris eredmények is alátámasztják a H. jaczoi új fajként való leírását.  

Alapvetően szükséges a csukát és sügérféléket fertőző nyálkaspórás parazita fajok 
felülvizsgálata. A Myxobolus-ok közé tartozó parazitákról már többször bebizonyosodott, 
hogy egy faj csak egy halgazdát vagy csak közel rokon halfajokat képes fertőzni (Molnár 
1994, Lom & Dyková 2006, Cech et al. 2012). Olyan filogenetikailag távol eső halakat, mint 
a csuka és a sügérfélék, nem fertőzhet ugyanaz a nyálkaspórás parazita. Ez azonban nem zárja 
ki, hogy több, morfológiailag hasonló faj is fertőzheti a sügérfélék azonos szerveit. Ilyen 
esetekben a molekuláris vizsgálatok, a fejlődésmenetbeli különbségek és a szerven belüli 
eltérő szövetspecificitás segíthet az elkülönítésben.  

Egyik problémás faj a H. creplini, melyet Gurley eredetileg vágódurbincsok 
kopoltyújából írt le (1894). A rendszeres halegészségügyi vizsgálatok ellenére a balatoni 
vágódurbincsokból Henneguya fertőzést még nem sikerült kimutatni (Molnár 1966, 1991, 
Molnár et al. 2001). Ugyanakkor H. creplini-szerű spórákkal a balatoni süllőállomány nagy 
arányú fertőzöttséget mutat (Molnár 1998), de Lom és Dyková (1992) is leírta, feltehetőleg 
tévesen a H. creplini parazita jelenlétét süllőkből. Kevéssé tűnik valószínűnek, hogy 
ugyanazon az élőhelyen, a vágódurbincs parazitája csak a süllőt fertőzze, a durbincsot 
egyáltalán nem. Feltehetőleg a süllőkből eddig H. creplini-ként azonosított faj a Henneguya 
nemeczeki-nek (Tripathi, 1952) feleltethető meg, de molekuláris eredmények hiányában, 
ennek bizonyítása további kutatásokat igényel.  

A/4.3.5. Thelohanellus fajok vizsgálata 

 Morfológiai alapon könnyen elkülöníthetőek a Thelohanellus genusz tagjait a többi 
nyálkaspórás parazitától, azonban a faj szintű azonosításhoz a spóra morfológia, vagy a 
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parazita gazda-, szerv- és szövetpreferenciája sokszor nem ad biztos támpontot. Jelen 
felmérésből egyértelműen kiderült, hogy a Thelohanellus fajok diverzitása Magyarországon 
sokkal nagyobb, mint azt a vizsgálat kezdetén feltételeztük. Munkánk eredményeképpen, 
feltehetően három új Thelohanellus faj is leírásra kerülhet a jövőben, vagy megfeleltethető 
lehet korábban csak morfológiai bélyegek alapján leírt fajokkal. 
 A kutatás fő célja a T. kitauei jelenlétének vizsgálata, illetve előfordulási 
gyakoriságának meghatározása volt. Közel 600 B. sowerbyi és 250 ponty bél vizsgálata során 
csak egy oligochaeta egyedben detektált aktinospóra egyezett meg a témacsoportunk által már 
2011-ben is kimutatott T. kitauei szekvenciájával. Jóllehet az Ázsiában nagy gazdasági 
károkat, és látványos tüneteket okozó parazita myxospóráit pontyból nem sikerült izolálnunk, 
de a magyar aktinospóra és ázsiai aktino- és myxospóra izolátumok 18S rDNS szekvenciái 
közt lévő 0,4%-os nukleotid különbség jelez egy bizonyos különbséget a két populáció között, 
ami akár együtt járhat az eltérő patogenitással is. Lehetséges, hogy a magyar T. kitauei 
izolátum egy új fajt, vagy alfajt képvisel, melyre a hazai ponty populáció kevésbé érzékeny. 
Ahhoz, hogy az ázsiai és magyar izolátumok patogenitásbeli különbségének okai felfedhetőek 
legyenek, keresztfertőzési kísérletek és további molekuláris elemzések szükségesek. A 
keresztfertőzés során ázsiai, T. kitauei-ra fogékony pontyokat lenne érdemes fertőzni a 
magyar izolátummal, és fordítva, így a gazdák eltérő érzékenységét a parazitára, vagy a 
környezeti különbségek hatását a patogenitásra könnyebben meg lehetne állapítani, azonban 
ezek a kísérletek csak zárt térben a megfelelő hatósági engedélyek beszerzése után lennének 
kivitelezhetők. További molekuláris biológiai vizsgálatokkal, pedig a paraziták közti 
különbségeket lehetne pontosabban meghatározni, pl a 18S rDNS génnél jóval variábilisabb 
ITS1 (internal transcribed spacer 1) régió és virulencia gének bevonásával. Az ITS1 régió 
vizsgálata nyálkaspórásoknál gyakori az alfaj szintű biogeográfiai származástani 
vizsgálatokban (Henderson & Okmura, 2004, Whipps & Kent 2006). A virulencia 
faktoroknak, pl proteázoknak nagy szerepük van a parazita gazda elleni támadásának 
sikerességében, és a gazdán belüli elszaporodásában. A proteáz gének különbségei, illetve 
expressziójuk szintje, befolyásolhatja a fertőzés kimenetelét (Gómez et al. 2014). 

  



 

 

B, Vírusok 

A vírusok mikroszkópikus méretű, biológiai organizmusok. Nem sejtes 
szerveződésűek, csak más élőlények sejtjeiben képesek s
is tekinthetőek. Minden élő szervezetnek, növényeknek,
egysejtűeknek és baktériumoknak is megvannak 

A vírusokat a 19. század végén (1892) Dmitrij Ivanovszkij fedezte fel, a dohány 
mozaikos betegségét vizsgálva, bár ő még ekkor a baktériumok toxinjá
szűrlettel is terjedő kórokozót. 
kísérleteit, és a latin méreg szó alapján, vírusnak nevezte a szűrőn is áthaladó, kisméretű 
fertőző ágenst. Sejten kívül 
szimmetrikus szerkezet jellemz
információt hordozó egyszálú, vagy duplaszálú DNS vagy RNS, melyet kívülről egy 
fehérjeburok, a kapszid vesz körül
20-1500 nm közt változhat, így szerkezetüket csak elektronmikroszkóppal lehet megfigy

Rendszerezésük a genetikai információt hordozó nukleinsav típusán és a virális mRNS 
képzésének módján alapul. Ezt a csoportosítást David Baltimore írta le 1971
napig a vírusok besorolása részben ezen alapul
(International Committee on Taxonomy of Viruses,
a Baltimore rendszerrel összefüggésben megalkotta a ma elfogadott, 
rendszert, ami rend-család-nemzetség

35. ábra: A Baltimore

Az esetleges fertőzések diagnó
a hagyományos vírusizoláló technikák
vírus nukleinsav meghatározás

A második generációs szekvenáló módszerek megjelenésével
különböző vírusszekvenciák száma. Ezek jelentős hányada tartozik az ún. CRESS
(circular Rep-encoding single stranded DNA) vírusok közé, 
DNS genom jellemez, és egy jól megőrzött RCR fehérjét (
kör alapú replikációért felelős fehérje) kódolnak. Ezek közé tartozik a n
Geminiviridae és Nanoviridae
Circoviridae víruscsaládok (Carstens 2010, Fauquet et al. 2005
tartalmazó vírusok a legkisebb ismert kapszid
élőlényeket fertőznek. Magas rekombinációs
mutációs ráta (1,2 × 103 kicserélődés/hely/év
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A vírusok mikroszkópikus méretű, biológiai organizmusok. Nem sejtes 
szerveződésűek, csak más élőlények sejtjeiben képesek szaporodni, így obligát sejt
is tekinthetőek. Minden élő szervezetnek, növényeknek, állatoknak, gombáknak, 
egysejtűeknek és baktériumoknak is megvannak a saját vírusaik (Koonin et al. 2006).

A vírusokat a 19. század végén (1892) Dmitrij Ivanovszkij fedezte fel, a dohány 
mozaikos betegségét vizsgálva, bár ő még ekkor a baktériumok toxinjá
szűrlettel is terjedő kórokozót. 1898-ban Martinus Beijerinck megismételte Ivanovszkij 

a latin méreg szó alapján, vírusnak nevezte a szűrőn is áthaladó, kisméretű 
 a vírusok virion formájában léteznek, általában valamilyen 

szimmetrikus szerkezet jellemző rájuk. A vírusrészecskék belsejében található a genetikai 
formációt hordozó egyszálú, vagy duplaszálú DNS vagy RNS, melyet kívülről egy 

körül. Néhány esetben ezt egy lipidburok is boríthatja. Méretük 
1500 nm közt változhat, így szerkezetüket csak elektronmikroszkóppal lehet megfigy

Rendszerezésük a genetikai információt hordozó nukleinsav típusán és a virális mRNS 
képzésének módján alapul. Ezt a csoportosítást David Baltimore írta le 1971
napig a vírusok besorolása részben ezen alapul (35. ábra). Az 1973
International Committee on Taxonomy of Viruses, Nemzetközi Vírus Taxonómiai Bizottság) 

a Baltimore rendszerrel összefüggésben megalkotta a ma elfogadott, 
nemzetség-faj alapon sorolja be a vírusokat.  

 

. ábra: A Baltimore-féle vírus osztályozási rendszer (Baltimore, 1971)

fertőzések diagnózisa a sokszor összetéveszthető klinikai tüneteken kívül 
a hagyományos vírusizoláló technikák, szerológiai módszerek és molekuláris alapon történő 
vírus nukleinsav meghatározáson alapul.  

A második generációs szekvenáló módszerek megjelenésével rohamosan megnőtt a 
vírusszekvenciák száma. Ezek jelentős hányada tartozik az ún. CRESS

encoding single stranded DNA) vírusok közé, melyeket egyszálú cirkuláris 
DNS genom jellemez, és egy jól megőrzött RCR fehérjét (rolling circle replication, 
kör alapú replikációért felelős fehérje) kódolnak. Ezek közé tartozik a n

Nanoviridae család tagjai, és az állatokat fertőző 
víruscsaládok (Carstens 2010, Fauquet et al. 2005). Ezek az egyszálú DNS

tartalmazó vírusok a legkisebb ismert kapszidot is kódoló patogének, melyek eukarióta 
Magas rekombinációs (Lefeuvre et al. 2009, Martin et al. 2011

kicserélődés/hely/év; Firth et al. 2009) jellemzi őket, melyhez

A vírusok mikroszkópikus méretű, biológiai organizmusok. Nem sejtes 
zaporodni, így obligát sejtparazitának 

állatoknak, gombáknak, 
a saját vírusaik (Koonin et al. 2006). 

A vírusokat a 19. század végén (1892) Dmitrij Ivanovszkij fedezte fel, a dohány 
mozaikos betegségét vizsgálva, bár ő még ekkor a baktériumok toxinjának gondolta a 

megismételte Ivanovszkij 
a latin méreg szó alapján, vírusnak nevezte a szűrőn is áthaladó, kisméretű 

a vírusok virion formájában léteznek, általában valamilyen 
ében található a genetikai 

formációt hordozó egyszálú, vagy duplaszálú DNS vagy RNS, melyet kívülről egy 
. Néhány esetben ezt egy lipidburok is boríthatja. Méretük 

1500 nm közt változhat, így szerkezetüket csak elektronmikroszkóppal lehet megfigyelni. 
Rendszerezésük a genetikai információt hordozó nukleinsav típusán és a virális mRNS 

képzésének módján alapul. Ezt a csoportosítást David Baltimore írta le 1971-ben, és a mai 
Az 1973-ban az ICTV 

Nemzetközi Vírus Taxonómiai Bizottság) 
a Baltimore rendszerrel összefüggésben megalkotta a ma elfogadott, vírustaxonómiai 

 

féle vírus osztályozási rendszer (Baltimore, 1971) 

klinikai tüneteken kívül 
molekuláris alapon történő 

rohamosan megnőtt a 
vírusszekvenciák száma. Ezek jelentős hányada tartozik az ún. CRESS-DNA 

melyeket egyszálú cirkuláris 
rolling circle replication, gördülő 

kör alapú replikációért felelős fehérje) kódolnak. Ezek közé tartozik a növényi kórokozó 
őző Anelloviridae és 

Ezek az egyszálú DNS-t 
kódoló patogének, melyek eukarióta 

(Lefeuvre et al. 2009, Martin et al. 2011), és 
) jellemzi őket, melyhez 
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hasonlót eddig csak az RNS vírusoknál figyeltek meg (Duffy et al. 2008, Firth et al. 2009, 
Grigoras et al. 2010, Streck et al. 2011). Valószínűleg ez a magas evolúciós potenciál tette 
lehetővé az ssDNS vírusok megjelenését és gyors szétterjedését a világban. Az 
agrárszektorban fontos kórokozónak számítanak, hiszen a circo- és gyrovírusok a 
haszonállatokat támadják meg, a gemini- és nanovírusok pedig a termesztett növényeket.  

Halaknál először Weissenberg vetette fel a lymphocystis betegség vírusos voltát 1914-
ben. Ezután az 1950-es évekig hat vírusos megbetegedést azonosítottak, 10 évvel később már 
17-et ismertek (Wolf, 1988), napjainkban pedig már több mint 125 vírust írtak le halakból 
(Noga 2010). Bár a halak vírusai a legkülönbözőbb genetikai és kórtani jellemzőkkel bírnak, 
néhány általános jellemző csaknem mindegyikről elmondható, mint a hőmérséklet-függő 
patogenitás, illetve sok vírusra jellemző a gazda-specifikusság, és a fiatalabb halak nagyobb 
fogékonysága a fertőzésekre.  

A világ halászati fogása az 1980-as évek végétől elérte azt a maximális szintet, ami 
tovább már nem fokozható, a készletek nagy részét már teljes mértékben kiaknázták. A világ 
akvakultúrás termelése ugyanakkor jelentősen megnövekedett az elmúlt néhány évtizedben. A 
nem megfelelő tartási körülmények, és az ellenőrizetlen kereskedelem miatt, azonban megnőtt 
a kórokozók előfordulása, és gyakorivá vált az országokon átívelő járványok kialakulása is, 
mely jelentős gazdasági károkat okozott. Az ellenőrizetlen élő hal, illetve késztermékek 
szállításával járó kedvezőtlen társadalmi, gazdasági és környezeti változások felhívták a 
figyelmet az ezzel kapcsolatos szabályrendszerek kidolgozásának szükségességére. 
Elengedhetetlenné vált az állatok egészségügyi státuszának igazolása, és a tenyésztéssel, 
kereskedelemmel járó járványügyi kockázatot csökkentő eljárások bevezetése. Az 
Állategészségügyi Világszervezet (OIE, World Organisation for Animal Health) 1960-ban 
megalapította a Halbetegségek Bizottságát (FDC, Fish Diseases Commission), mely célzottan 
foglalkozik a világszerte növekvő akvakultúrás termelést érintő kórokozókkal. A bizottság 
naprakész információt szolgáltat a napjainkban nagy kockázatot jelentő vízi kártevők 
diagnosztikájával, kezelésével és megelőzésével kapcsolatban. Az általuk évente közzétett 
listán számos olyan vírus is szerepel, melyeknek mind a tógazdaságokban, mind a nemzetközi 
kereskedelemben fontos járványtani jelentőségük van. Az Európai Unió Bizottsága ezek 
alapján határozza meg a tagországoknak előírt, bejelentési kötelezettség alá tartozó 
betegségek listáját. Hazánkban jelenleg az EHN (Epizootic haematopoietic necrosis, 
Járványos vérképzőszervi elhalás), a VHS (Viral haemorrhagic septicaemia, Pisztrángok 
vírusos vérfertőzése), az IHN (Infectious haematopoietic necrosis, Pisztrángfélék fertőző 
vérképzőszervi elhalása), a KHV (Koi herpes virus disease, Koi herpesz vírus betegség) és az 
ISA (Infectious salmon anaemia, Lazacok fertőző vérszegénysége) tartozik az Európai Unió 
Bizottságának és a tagállamoknak jelentendő állatbetegségek közé a 113/2008. (VIII. 30.) 
FVM rendelet 2. számú melléklete alapján. Az SVC (Spring viraemia of carp, Pontyok tavaszi 
virémiája) már lekerült az Európai Unió Bizottsága által meghatározott listás betegségek 
közül, de a 113/2008. (VIII. 30.) FVM rendelet 1. számú melléklete alapján Magyarországon 
továbbra is a bejelentési kötelezettség alá tartozik. 

Témacsoportunkban a halparazitológiai kutatás nagy múltra tekint vissza, de a 
haltenyésztés magyarországi fejlődésével párhuzamosan felmerült az igény a diagnosztikát 
kiegészítő, hal vírusokat, illetve bakteriális fertőzéseket vizsgáló alapkutatásokra is. Az 
Intézet (MTA ATK ÁOTI), az Állatorvosi Egyetem és a NÉBIH ÁDI hasonló tématerülettel 
foglalkozó munkatársai részéről kaptam segítséget, hogy témacsoportunkban is 
megkezdődhessenek a hal vírusokat célzó vizsgálatok. 

PhD munkám során a hazánkban egyre gyakrabban felbukkanó hal circovírusokkal, 
illetve egy tumoros eset kapcsán a herpeszvírusokkal foglalkoztam. 

B/1. Irodalmi összefoglalás 



 

B/1.1. Circovírusok 

A circovírusok a Circovirida
nem rendelkező vírusok. Az ikozahedrális kapszidban található a rövid
kötött DNS genom, melynek mérete 1.3 
(porcine circovirus – PCV) egy sertés sejtvonalból írták le (Tisher et al 1974, 1982). Az első 
leírást követően gyorsan gyarapodott a hasonló
nagyrészt a gyorsan fejlődő molekuláris technikáknak kösznhetően. A család jelenleg két 
nemzetségre osztható, Circovirus
alapján (Breitbart & Varsani, 
genomszerveződés a jellemző, két fő gént kódolnak
irányban helyezkednek el (36. ábra
irányítja, a cap gén pedig a kapszid fehérjét (Cap) kódolja
általában egy arginin gazdag régióval rendelkezik
nonanukleotid motívummal megegyező irányban helyezkedik el, a cyclovírusoknál azzal 
ellentétesen.  

36. ábra: A Circo- és Cyclovirus
szerkezeten jelölve a jellemző nonanukleotid motívum szekvenciáját. Piros: rep gén, lila: cap 
gén, RRR: arginin gazdag régió, IR: intergenic region, gének közti szakasz hossza (Rosario et 

A vírusreplikáció a sejtmagban történik, 
(Mankertz et al 1998, Cheung, 2004)
termék segítségével. Sejtes eredetű DNS polimerázok vesznek részt a duplaszálú intermedier 
kialakításában a sejtosztódás S fázisában. 
írta le Cheung 2003-ban, és valószínűsíthető, hogy 
zajlik le (37. ábra).  
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Circoviridae családba tartoznak, kisméretű (12
nem rendelkező vírusok. Az ikozahedrális kapszidban található a rövid, egy szálú
kötött DNS genom, melynek mérete 1.3 – 2.3 kb. Első képviselőjét, a sertés circovírust 

PCV) egy sertés sejtvonalból írták le (Tisher et al 1974, 1982). Az első 
leírást követően gyorsan gyarapodott a hasonló karakterisztikával rendelkező vírusok száma, 
nagyrészt a gyorsan fejlődő molekuláris technikáknak kösznhetően. A család jelenleg két 

Circovirus és Cyclovirus genuszra az ICTV legújabb közlemén
Breitbart & Varsani, 2015). A család mindkét nemzetségére

a jellemző, két fő gént kódolnak, a rep és a cap gént, melyek ellentétes 
. ábra). A rep gén kódolja a Rep fehérjét, mely a vírusreplikációt 

gén pedig a kapszid fehérjét (Cap) kódolja, mely az N
általában egy arginin gazdag régióval rendelkezik. A circovírusoknál a 
nonanukleotid motívummal megegyező irányban helyezkedik el, a cyclovírusoknál azzal 

 

Cyclovirus nemzetségek genom szerveződése (A, B). A szárhurok 
szerkezeten jelölve a jellemző nonanukleotid motívum szekvenciáját. Piros: rep gén, lila: cap 
gén, RRR: arginin gazdag régió, IR: intergenic region, gének közti szakasz hossza (Rosario et 

al. 2012) 

likáció a sejtmagban történik, rolling circle replikációs modell szerint 
(Mankertz et al 1998, Cheung, 2004), egy cirkuláris, dupla szálú, replikálódó DNS közti 
termék segítségével. Sejtes eredetű DNS polimerázok vesznek részt a duplaszálú intermedier 
kialakításában a sejtosztódás S fázisában. Az összetett replikációs folyamatot a PCV alapjá

ban, és valószínűsíthető, hogy ez a többi circovírusba

(12-27 nm), burokkal 
egy szálú, kovalensen 

2.3 kb. Első képviselőjét, a sertés circovírust 
PCV) egy sertés sejtvonalból írták le (Tisher et al 1974, 1982). Az első 

val rendelkező vírusok száma, 
nagyrészt a gyorsan fejlődő molekuláris technikáknak kösznhetően. A család jelenleg két 

ra az ICTV legújabb közleménye 
nemzetségére az ambiszenz 

gént, melyek ellentétes 
gén kódolja a Rep fehérjét, mely a vírusreplikációt 

, mely az N-terminális részen 
A circovírusoknál a rep gén a 

nonanukleotid motívummal megegyező irányban helyezkedik el, a cyclovírusoknál azzal 

nemzetségek genom szerveződése (A, B). A szárhurok 
szerkezeten jelölve a jellemző nonanukleotid motívum szekvenciáját. Piros: rep gén, lila: cap 
gén, RRR: arginin gazdag régió, IR: intergenic region, gének közti szakasz hossza (Rosario et 

rolling circle replikációs modell szerint 
replikálódó DNS közti 

termék segítségével. Sejtes eredetű DNS polimerázok vesznek részt a duplaszálú intermedier 
folyamatot a PCV alapján 

a többi circovírusban is hasonlóan 



 

37. ábra: A rolling circle replikáció (gördülő kör replikció) sematikus rajza, Rosario et al. 

Habár az első azonosított circovírus sertés eredetű volt, a legtöbb 
eddig madarakból írták le. A betegség jelentős károkat okoz a galamb állományokban
(Columbidae), ahol az ún. fiatal galamb betegség szindróma kialakításáért felelősek. 
versenyeztetés céljából tartott állatok teljesítménye leromlott, fogékonyabbá váltak 
másodlagos fertőzésekre, étvágytalanok lettek, továbbá légzőszervi
tünetek is megjelentek bennük (Cságola et al. 2012). A papagájoknál
csőrelváltozásokat és tollasodási zavart lehetett megfigyelni (Ha et al
Emellett számos vízimadárból, főleg récefélékből (
(Halami et al. 2008, Zhang et al. 2009, Soike et al. 2004).

Az elsőként detektált, de tüneteket nem okozó sertés CV mellett már kifejezetten 
patogén formákat is kimutattak
tenyésztésben. A PCV-2 tehető felelőssé az elválasztott malacok sorvadását okozó 
szindrómáért (PMWS), a sertés dermatitisz és nephropátia szindrómáért (PDNS), 
gyakran légúti tünetek és szaporodási zavar is megjelenhet (Allan et al. 1998, Segales et al. 
2005, Opriessnig et al. 2007). A közelmúltban azonosított PCV
több szervet érintő megbetegedést is képes okozni, kiválthatja a PDNS
zavarokat is képes előidézni (Phan et al. 2016, Palinski et al. 2017).

A diagnosztikai módszerek fejlődésével, a fenti, kifejezetten patogén esetek mellett 
számos környezeti mintából (tisztított víz, szennyvíz, tengervíz) is azonosítottak CV 
szekvenciákat, mellyel nyilvánvalóvá vált, hogy ezek a vírusok sokkal szélesebb körben 
elterjedtek, mint azt korábban
Delwart & Li, 2012).  

B/1.1.2. Circovírusok halakban

Az első hal circovírust márna ivadékból mutatták ki egy magyarországi 
halgazdaságban (BarCV, barbel CV, Lőrincz et al. 
kikelő lárvák nem sokkal a kelés után elpusztultak. A nagyarányú elhullása kapcsán végzett 
teljeskörű diagnosztikai vizsgálat során, sem más ismert vírust, baktériumot, vagy parazitát; 
sem toxikus anyagot nem tudtak kim
azonosítani tudták. Ugyanabban az évben, a Balatonon, a kimerítő ívási időszakot követően, 
nagyarányú lesőharcsa elhullást tapasztaltak, mely csak a kifejlett, ivarérett korosztályt 
érintette (6-50 kg egyedek). A rutin diagnosztikai módszerek itt sem vezettek eredményre, 
ugyanakkor PCR módszerrel egy újabb circovírust sikerült kimutatni belőlük (EcatfishCV, 
European catfish circovirus, Lőrincz et al. 2012). Nincs egyértelmű bizonyíték, hogy a márna 
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replikáció (gördülő kör replikció) sematikus rajza, Rosario et al. 
2012 nyomán 

Habár az első azonosított circovírus sertés eredetű volt, a legtöbb 
eddig madarakból írták le. A betegség jelentős károkat okoz a galamb állományokban

, ahol az ún. fiatal galamb betegség szindróma kialakításáért felelősek. 
versenyeztetés céljából tartott állatok teljesítménye leromlott, fogékonyabbá váltak 
másodlagos fertőzésekre, étvágytalanok lettek, továbbá légzőszervi-, illetve hasmenéses 
ünetek is megjelentek bennük (Cságola et al. 2012). A papagájoknál 

csőrelváltozásokat és tollasodási zavart lehetett megfigyelni (Ha et al. 2007
lett számos vízimadárból, főleg récefélékből (Anatidae) is azonosítottak CV

(Halami et al. 2008, Zhang et al. 2009, Soike et al. 2004). 
Az elsőként detektált, de tüneteket nem okozó sertés CV mellett már kifejezetten 

patogén formákat is kimutattak, melyek jelentős gazdasági károkat okoztak a sertés 
tehető felelőssé az elválasztott malacok sorvadását okozó 

szindrómáért (PMWS), a sertés dermatitisz és nephropátia szindrómáért (PDNS), 
gyakran légúti tünetek és szaporodási zavar is megjelenhet (Allan et al. 1998, Segales et al. 

Opriessnig et al. 2007). A közelmúltban azonosított PCV-3 is hasonlóan a PCV
több szervet érintő megbetegedést is képes okozni, kiválthatja a PDNS-

is képes előidézni (Phan et al. 2016, Palinski et al. 2017). 
tikai módszerek fejlődésével, a fenti, kifejezetten patogén esetek mellett 

számos környezeti mintából (tisztított víz, szennyvíz, tengervíz) is azonosítottak CV 
mellyel nyilvánvalóvá vált, hogy ezek a vírusok sokkal szélesebb körben 

tek, mint azt korábban gondolták (Rosario et al. 2009a, b; Blinkova et al

Circovírusok halakban 

Az első hal circovírust márna ivadékból mutatták ki egy magyarországi 
halgazdaságban (BarCV, barbel CV, Lőrincz et al. 2011). A BarCV-vel fertőzött ikrából 
kikelő lárvák nem sokkal a kelés után elpusztultak. A nagyarányú elhullása kapcsán végzett 
teljeskörű diagnosztikai vizsgálat során, sem más ismert vírust, baktériumot, vagy parazitát; 
sem toxikus anyagot nem tudtak kimutatni, de a CV szekvenciát minden elhullott egyedből 

. Ugyanabban az évben, a Balatonon, a kimerítő ívási időszakot követően, 
harcsa elhullást tapasztaltak, mely csak a kifejlett, ivarérett korosztályt 

gyedek). A rutin diagnosztikai módszerek itt sem vezettek eredményre, 
ugyanakkor PCR módszerrel egy újabb circovírust sikerült kimutatni belőlük (EcatfishCV, 
European catfish circovirus, Lőrincz et al. 2012). Nincs egyértelmű bizonyíték, hogy a márna 

 

replikáció (gördülő kör replikció) sematikus rajza, Rosario et al. 

Habár az első azonosított circovírus sertés eredetű volt, a legtöbb patogén circovírust 
eddig madarakból írták le. A betegség jelentős károkat okoz a galamb állományokban 

, ahol az ún. fiatal galamb betegség szindróma kialakításáért felelősek. A 
versenyeztetés céljából tartott állatok teljesítménye leromlott, fogékonyabbá váltak 

, illetve hasmenéses 
 (Psittacidae) főleg 

. 2007, Parrish 2011). 
azonosítottak CV-okat 

Az elsőként detektált, de tüneteket nem okozó sertés CV mellett már kifejezetten 
, melyek jelentős gazdasági károkat okoztak a sertés 

tehető felelőssé az elválasztott malacok sorvadását okozó 
szindrómáért (PMWS), a sertés dermatitisz és nephropátia szindrómáért (PDNS), illetve 
gyakran légúti tünetek és szaporodási zavar is megjelenhet (Allan et al. 1998, Segales et al. 

3 is hasonlóan a PCV-2-höz, 
-t is és szaporodási 

tikai módszerek fejlődésével, a fenti, kifejezetten patogén esetek mellett 
számos környezeti mintából (tisztított víz, szennyvíz, tengervíz) is azonosítottak CV 

mellyel nyilvánvalóvá vált, hogy ezek a vírusok sokkal szélesebb körben 
Blinkova et al. 2010, 

Az első hal circovírust márna ivadékból mutatták ki egy magyarországi 
vel fertőzött ikrából 

kikelő lárvák nem sokkal a kelés után elpusztultak. A nagyarányú elhullása kapcsán végzett 
teljeskörű diagnosztikai vizsgálat során, sem más ismert vírust, baktériumot, vagy parazitát; 

den elhullott egyedből 
. Ugyanabban az évben, a Balatonon, a kimerítő ívási időszakot követően, 

harcsa elhullást tapasztaltak, mely csak a kifejlett, ivarérett korosztályt 
gyedek). A rutin diagnosztikai módszerek itt sem vezettek eredményre, 

ugyanakkor PCR módszerrel egy újabb circovírust sikerült kimutatni belőlük (EcatfishCV, 
European catfish circovirus, Lőrincz et al. 2012). Nincs egyértelmű bizonyíték, hogy a márna 
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vagy harcsa elhullásokért az említett új vírusok a felelősek, de mindkét eset nagyon hasonló 
ahhoz, amit sertéseknél, vagy madaraknál tapasztaltak, ahol a fiatal életkor vagy a kimerültség 
voltak a legfontosabb hajlamosító tényezők, melyek a circovírus indukált betegségek 
megjelenését elősegítették.  

Gazdafajtól függetlenül, a CV-okra jellemző egyszerű genomszerveződés (2 fő ORF 
jelenléte) és a virion szerkezete miatt, a vírus a fertőzött sejt replikációs rendszerére van 
utalva, és ezzel egyidőben a főleg a Cap proteint célzó humorális és sejtes immunválaszt is el 
kell kerülnie. A circovírusok csak az osztódó sejtekben képesek replikálódni, ezért fiatal 
állatokban nagyobb eséllyel fejlődik ki a betegség. Osztódó sejtek az aktivált 
immunrendszerben is folyamatosan jelen vannak, kiváló környezetet biztosítva a vírusnak, 
amely így, a gazda védekező rendszerét alapjaiban megtámadva, általános 
immunszuppressziót képes kiváltani a szervezetben (Todd, 2000).  

A harmadik hal circovírust egy Balatonban fogott, karfiolbetegség tüneteit mutató 
kifejlett angolnából (Anguilla anguilla) írták le (EeCV, eel circovirus, angolna CV; Doszpoly 
et al. 2014). Az állatból más ismert kórokozót nem tudtak kimutatni. 

Ezt követően hazánkban felmérés indult más hal, illetve kétéltű CV-ok kimutatására 
is. Ennek eredményeképpen új circovírusok részleges rep szekvenciáit sikerült felszaporítani 
PCR segítségével egészségesnek látszó bodorkából (Rutilus rutilus), dévérkeszegből 
(Abramis brama), balinból (Aspius aspius), és feketeszájú gébből (Neogobius melanostomus), 
de egyik esetben sem sikerült meghatározni a vírusok teljes genomját (Tarján et al. 2014). 
Szintén PCR módszerrel további rep szekvenciákat sikerült kimutatni indiai cyprinid halakból 
(Labeo rohita és Catla catla), de érdekes módon a kapott szekvenciák felhasználásával itt sem 
tudták a teljes genom szekvenciát előállítani, illetve ahol sikerült nagyobb szakaszt 
meghatározni, ott nem tudták a teljes rep és cap géneket meghatározni. Számos pont mutáció 
és indel mutáció (inszerció vagy deléció) volt megfigyelhető a kódoló régióban, ezzel ún 
frameshift – leolvasási keret eltolódásával járó mutációt és stop kodon beépülését okozva. A 
szerzők szerint ezek a virális elemek integrálódhattak a hal genomba, mely az eredeti virus 
szekvencia torzulásával is járt (Fehér et al. 2013). 

B/1.1.2.1. Hal circovírusok felépítése 

Jelen tudásunk a hal circovírusokról főleg a genetikai tanulmányokon alapul. A márna, 
harcsa és angolna circovírusok teljes genom szekvenciája, és a Tarján és munkatársai (2014) 
által kimutatott részleges CV szekvenciák meghatározása hagyományos, PCR alapú 
módszerrel történt. A szekvenciákat összehasonlítva megállapítható, hogy a hal circovírusok 
virion szerkezete megfelel az általános CV genomszerveződésnek, ahol az egyszálú cirkuláris 
genomot a Cap fehérje veszi körül (Biagini et al. 2011). A három eddig felfedezett teljes 
genommal rendelkező hal circovírus genomszerveződése (BarCV, EcatfishCV, EeCV) a 38. 
ábrán látható. 



 

38. ábra: A (A) márna-, (B) harcsa
jelölve a rep gén, pirossal a cap gén elhelyezkedését. Az EeCV

feltételezett ORF

B/1.1.2.1.1. Márna CV genomszerveződése

Két teljes circovírus genom szekvenciát (BarCV1 és BarCV2) sikerült kimutatn
márnákból. Mindkét genom mérete 1957 nt volt, egy egyszálú, cirkuláris DNS
molekulába rendeződve. A két vírus nukleotid szekvenciája 94,7 %
eltérést mutatott. A két fő ORF egymással ellentétes irányban helyezkedik el, ahogy a többi 
circovírusnál általában. A hosszabb
a 48. és 1005. nt közt helyezkedik el, standard kezdőkodonnal kezdődik 
nukleotidtól van egy alternatív kezdőkodon is (CTG), így ez az ORF 332 vagy 319 
aminosavat kódol. A negatív irányba elhelyezkedő
esetében a TTG kezdőkodont azonosították az 1905. nt pozícióban, mel
terjed, 214 aminosavat kódolva. Ha összehasonlítjuk a BarCV1 és BarCV2 becsült aminosav 
szekvenciáit, az ORF1 esetében 97,5 %
95,3%-t.  

Az ORF1 feltételezett fehérjéjéhez leghasonlóbb
feceszből kimutatott circovírus Rep 
2010) volt, de sertés és madár eredetű circovirális Rep fehérjékkel is 44
mutatott.  

B/1.1.2.1.2. Harcsa CV genomszerveződése

A márnához hasonlóan, két különböző circovírust mutattak ki PCR módszerrel 
harcsából (Lőrincz et al 2012
márna circovírusoké. A két EcatfishCV szekvencia
ellentétes irányban helyezkedik
1193. nt közt található, és potenc
1934. nt és 1253. nt közt helezkedik el, és 227 aminosavat kódol. A márna circoví
eltérően a harcsa CV ORF2-je rendelkezik a standar
található még a genomban, az ORF3 (157 as) és az ORF4 (136 as), de ezek funkciója, vagy 
más virális génekhez köthető hasonlóságát nem sikerült azonosítani. 

BLAST programmal történő aminosav szintű összehason
fehérjéje legnagyobb hasonlóságot 
márna, illetve a többi ismert circovírus Rep
52%). A Cap fehérje aminosav sorrendjének Blast programm
legmagasabb százalékban az NG13 Cap szekvenciáját er
Cap-jéhez csak 28%-ban mutatott hasonlóságot.
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, (B) harcsa-, és (C) angolna CV-ok genomszerveződése. Kékkel 
jelölve a rep gén, pirossal a cap gén elhelyezkedését. Az EeCV-ből kimutatott két további 

feltételezett ORF-t feltüntettük az ábrán (C) 

Márna CV genomszerveződése (38. ábra/A) 

Két teljes circovírus genom szekvenciát (BarCV1 és BarCV2) sikerült kimutatn
ból. Mindkét genom mérete 1957 nt volt, egy egyszálú, cirkuláris DNS

. A két vírus nukleotid szekvenciája 94,7 %-ban megegyezett, kis fokú 
A két fő ORF egymással ellentétes irányban helyezkedik el, ahogy a többi 

circovírusnál általában. A hosszabb, Rep fehérjét kódoló ORF (ORF1) pozitív irányultságú 
a 48. és 1005. nt közt helyezkedik el, standard kezdőkodonnal kezdődik 
nukleotidtól van egy alternatív kezdőkodon is (CTG), így ez az ORF 332 vagy 319 
aminosavat kódol. A negatív irányba elhelyezkedő, Cap fehérjét kódoló
esetében a TTG kezdőkodont azonosították az 1905. nt pozícióban, mel

aminosavat kódolva. Ha összehasonlítjuk a BarCV1 és BarCV2 becsült aminosav 
szekvenciáit, az ORF1 esetében 97,5 %-os hasonlóságot találunk, az ORF 2 esetében pedig 

ett fehérjéjéhez leghasonlóbb (51% -ban), egy 
ott circovírus Rep fehérjéje (NG13, HuACV, Human associated CV, Li et al 

, de sertés és madár eredetű circovirális Rep fehérjékkel is 44-50%

Harcsa CV genomszerveződése (38. ábra/B) 

A márnához hasonlóan, két különböző circovírust mutattak ki PCR módszerrel 
harcsából (Lőrincz et al 2012), mindkét genom mérete 1966 nt, vmivel nagyobb, mint a 
márna circovírusoké. A két EcatfishCV szekvencia 99,4% -ban megegyezett, és ugyanúgy

entétes irányban helyezkedik el rajta a két fő ORF. A Rep-et kódoló ORF1
potenciálisan 314 aminosavat kódol. A Cap-

1934. nt és 1253. nt közt helezkedik el, és 227 aminosavat kódol. A márna circoví
je rendelkezik a standard ATG kezdőkodonnal. Két további

található még a genomban, az ORF3 (157 as) és az ORF4 (136 as), de ezek funkciója, vagy 
más virális génekhez köthető hasonlóságát nem sikerült azonosítani.  

programmal történő aminosav szintű összehasonlítás alapján a harcsa CV Rep 
legnagyobb hasonlóságot szintén a humán eredetű NG13 Rep-jével mutatta (55%), a 

márna, illetve a többi ismert circovírus Rep-hez alacsonyabb százalékban hasonlított
2%). A Cap fehérje aminosav sorrendjének Blast programmal való összehasonlítása itt is 

legmagasabb százalékban az NG13 Cap szekvenciáját eredményezte (35%). A márna CV 
ban mutatott hasonlóságot. 

 

ok genomszerveződése. Kékkel 
ből kimutatott két további 

Két teljes circovírus genom szekvenciát (BarCV1 és BarCV2) sikerült kimutatni 
ból. Mindkét genom mérete 1957 nt volt, egy egyszálú, cirkuláris DNS (ssDNS) 

ban megegyezett, kis fokú 
A két fő ORF egymással ellentétes irányban helyezkedik el, ahogy a többi 

ORF (ORF1) pozitív irányultságú és 
a 48. és 1005. nt közt helyezkedik el, standard kezdőkodonnal kezdődik (ATG) de a 9. 
nukleotidtól van egy alternatív kezdőkodon is (CTG), így ez az ORF 332 vagy 319 

, Cap fehérjét kódoló ORF (ORF2) 
esetében a TTG kezdőkodont azonosították az 1905. nt pozícióban, mely az 1264. nt. –ig 

aminosavat kódolva. Ha összehasonlítjuk a BarCV1 és BarCV2 becsült aminosav 
os hasonlóságot találunk, az ORF 2 esetében pedig 

egy humán eredetű, 
, Human associated CV, Li et al 

50%-os hasonlóságot 

A márnához hasonlóan, két különböző circovírust mutattak ki PCR módszerrel 
, vmivel nagyobb, mint a 

ban megegyezett, és ugyanúgy 
ORF1 a 251. nt és a 
-t kódoló ORF2 az 

1934. nt és 1253. nt közt helezkedik el, és 227 aminosavat kódol. A márna circovírustól 
d ATG kezdőkodonnal. Két további ORF 

található még a genomban, az ORF3 (157 as) és az ORF4 (136 as), de ezek funkciója, vagy 

lítás alapján a harcsa CV Rep 
jével mutatta (55%), a 

hez alacsonyabb százalékban hasonlított (49-
al való összehasonlítása itt is 

edményezte (35%). A márna CV 
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B/1.1.2.1.3. Angolna CV genomszerveződése (38. ábra/C) 

A számos közös vonás ellenére, az EeCV meglehetősen különbözik a márna- és harcsa 
CV-tól. A legszembetűnőbb különbség a genom mérete, az EeCV csak 1378 nt hosszú. Az 
EeCV is két fő ORF-t tartalmaz, melyek ellenkező irányban helyezkednek a genomban. A 
Rep fehérjét kódoló ORF1 286 aminosavat kódol. A fehérjében megtalálható a konzervált 
RNS helikáz domént is, mint a harcsa és márna CV-k esetében egyaránt. A feltehetőleg Cap 
proteint kódoló ORF3 csupán 114 as-t kódol, mely szignifikánsan rövidebb, mint más 
circovírusokban, ezért az ICTV még nem fogadta el az EeCV-t önálló vírus fajnak, kétséges, 
hogy ilyen kis méret esetében is funkcionális Cap fehérje fejeződhet ki. 

A Rep fehérjéhez lenagyobb hasonlóságot a harcsa CV Repje mutatott (51%). A 
feltételezett Cap aminosav szekvenciája nem mutatott számottevő homológiát a Génbankban 
található egyik fehérjével sem, viszont megtalálható rajta a circovírusokra jellemző arginin 
gazdag régió az N-terminális részen. A genomban a két fő ORF-en kívül még további kettőt 
azonosítottak, melyek átfedtek az ORF1 szakaszával. Az ORF2 meglehetősen hosszú, és a 
kikövetkeztett aminosav szekvenciája alapján a galamb és kacsa circovírusok egyik 
feltételezett fehérjéjével mutatott homológiát (Mankertz et al 2000, Chen et al 2006). Az 
ORF4 által kódolt aminosav szekvencia más circovírusok (csőr és toll betegség) fehérjéivel 
mutatott homológiát (Niagro et al. 1998). 

A teljes hal circovírus genomok elemzése számos közös tulajdonságra rávilágított. 
Mindhárom cirkuláris genom kódol egy Rep és egy Cap fehérjét, melyek egymással ellentétes 
irányban helyezkednek el. A fehérje kódoló szakaszokat egy-egy intergénikus régió (IR) 
választja el az 5’ és 3’ végeken egyaránt. Az IR szakaszok hossza eltér a különböző hal 
circovírusokban, márna CV esetében 100 és 259 nt, harcsa CV –nél 282 és 60 nt, EeCV-nél 
107 és 65 nt az 5’ és 3’ végeken. Mindhárom vírus genom tartalmaz egy konzervált 
nonanukleotid, azaz 9 nukleotidból álló szakaszt 5’- TAGTATTAC-3’, hasonlóan a 
Circoviridae család számos tagjához. Ez a szakasz a szár-hurok (stem loop) szerkezetben 
található, ami a rep és cap gének közti 5’ IR-ban található. A Circovirus genuszon belül 
előforduló konzervált nonanukleotid szekvenciákat a Táblázat 10.-ben tüntettem fel. 

10. táblázat: A circovírusoknál előforduló nonanukleotid szekvenciák (Lőrincz et al. 2011.) 
(PiCV – pigeon CV – galamb CV, GuCV – gull CV- sirály CV, FiCV – finch CV – pinty CV, 
CaCV – canary CV – kanári CV, StCV – starling CV – seregély CV, RaCV – raven CV – 
holló CV) 
Nonanukleotid szekvencia (5’-3’) Vírus 
TAGTATTAC PCV-1, PiCV, GuCV, FiCV 
TAGTATTAC BarCV, EcatfishCV, EeCV 
AAGTATTAC PCV-2 
CAGTATTAC CaCV, StCV 
GAGTATTAC RaCV 
TATTATTAC Lúdalakúak CV-ai 

A szár-hurok szerkezet a genom nélkülözhetetlen része, melynek a replikáció 
iniciációjában van fontos szerepe. A duplaszálú szár-szakasz hossza 15 bp és 12 bp a márna 
és angolna CV-nél, de csak 9 bp a harcsa CV-nál, ami rövidebb, mint a CV-k átlagos szár-
hossza, viszont hasonlít cyclovírusoknál leírt méretre (Liu et al 2010).  

A hal circovírus genomok vizsgálata során megállapítható volt, hogy a BarCV, 
EcatfishCV és EeCV vírusok egyértelműen a Circovirus genusz tagjai. A márna és harcsa 
CV-hez a legközelebbi rokon szekvencia az HuACV (Human associated circovirus, korábbi 
nevén HufaCV, NG13), melyet gyermekek ürülékéből detektáltak (Li et al 2010). Habár 
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alacsony a hasonlóság az NG13 és a márna, illetve harcsa circovírusok között, de ez nem csak 
a teljes genom vizsgálatakor volt kimutatható, hanem a Cap fehérje aminosav szekvenciája 
alapján is, ami viszonylag szoros kapcsolatot jelez a vírusok között. Lőrincz és munkatársai 
(2012) szerint a hasonlóság feltehetően abbó fakad, hogy az NG13-as széklet minta 
kialakulásában hal fogyasztás is szerepet játszott, vagy a vírusoknak közös, eddig ismeretlen 
eredete van. A vírusok közös eredetét alátámasztja az NG13 szár hurok szerkezetében 
található nonamer szekvencia is. A genomszerveződés alapján az EeCV is a Circovirus 
genusba tartozik, de nem alkot monofiletikus csoportot a harcsa vagy a márna 
circovírusokkal, bár az ismert szekvenciák közül legjobban az EcatfishCV-re hasonlít 
(Doszpoly et al 2014). 

B/1.1.2.2. Részleges rep szekvenciák 

A Tarján és munkatársai (2014) által kimutatott részleges rep szekvenciák vizsgálata 
során, egy dévérkeszegből származó minta nagyfokú hasonlóságot mutatott a márna CV-vel 
(64-65%), és három, eddig imeretlen circovírus szerű szekvencia került azonosításra 
bodorkából (Rutilus rutilus), balinból (Aspius aspius) és feketeszájú gébből (N. 
melanostomus). A bodorkából és a balinból kimutatott CV-szerű szekvenciák csekély 
mértékben ugyan (46-51%), de legjobban szennyvízből és tengervízből származó környezeti 
mintákból azonosított CV szekvenciákra hasonlítottak. A gébből kimutatott szekvencia 44%-
ban egyezett meg a harcsa CV-ok Rep fehérjéjével, egy zooplanktonból és egy 
szennyvízmintából azonosított CV-al. A kimutatásra került részleges rep gén szekvenciák 
rövidsége miatt, azonban messzemenő következtetést a hasonlósági adatokból még nem lehet 
levonni.  

B/1.2. Alloherpeszvírusok 

A herpeszvírusok egy meglehetősen diverz csoportját képezik a nagyméretű DNS 
genommal rendelkező vírusoknak. Genetikai vizsgálatok alapján a Herpesvirales rend három 
családra különíthető el: Herpesviridae családba tartozó vírusok hüllőket, madarakat és 
emlősöket fertőznek, a Malacoherpesviridae család tagjai puhatestűeket, és az 
Alloherpesviridae családba tartozó vírusok halakat és kétéltűeket betegítenek meg (Davison et 
al. 2009, McGeoch et al. 2006, Waltzek et al. 2009a, b).  

Bár az említett víruscsaládok közt nincs megegyező, konzervatív szekvenciát 
tartalmazó régió, szerkezeti és biológiai hasonlóságok megtalálhatóak. Szerkezetüket tekintve 
a herpeszvírus virion lineáris duplaszálú DNS genomot tartalmaz egy ikozahedrális 
nukleokapszidba csomagolva (kapszid átmérő ~100nm), amit egy fehérjetermészetű tegument 
réteg és egy gazdából származó, sejthártya eredetű burok vesz körül (Minson et al. 2000). A 
kapszid 162 kapszomerből áll (150 hexon és 12 penton) és mindegyik kapszomer rendelkezik 
egy kürtő-szerű kitüremkedéssel, melynek a közepén tengelyirányban csatorna helyezkedik el. 
A sejthártya eredetű burok miatt a pleomorf, intakt burok átmérője 150-200 nm. A burok 
számos glikoproteint tartalmaz, melyeknek a sejt-vírus kölcsönhatásokban (adszorpció, 
penetráció), illetve az immunogenitásban van fontos szerepe (Booy et al. 1996, Davison et al. 
2005) (39. ábra). 
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39. ábra: Alloherpesviridae víruscsalád általános szerkezeti felépítése, ViralZone 2017, Swiss 
Institute of Bioinformatics, https://viralzone.expasy.org/528?outline=all_by_species 

Az említett herpeszvírus családok közt az egyetlen gén, ahol egyértelmű homológiát 
sikerült kimutatni, az a termináz ATPáz alegysége, a virion összeépülése során, a vírus genom 
kapszidba csomagolásában játszik szerepet (Davison 2002, Davison et al 2005, 2009).  

Az Alloherpesviridae családon belül viszont már 12 jól megőrzött gén található (40. 
ábra) (van Beurden et al 2010), melyek jól használhatóak a diagnosztikában és a filogenetikai 
vizsgálatokban egyaránt (Hanson et al 2006, Kelley et al 2005, Waltzek et al 2009a). A DNS 
polimeráz és a termináz gén ATPáz alegységének részleges szekvenciájának alapján 
határozták meg Waltzek és munkatársai (2009a) 13 hal és kétéltű herpeszvírus filogenetikai 
helyzetét. Ez alapján az Alloherpesviridae család két monofiletikus kládra osztható: az 
egyikben az Anguillid herpesvirus 1 (AngHV-1) és a cyprinid herpeszvírusok (CyHV-1,-2,-
3), a másik kládba az ictalurid herpeszvírusok (IcHV-1- 2), az acipenserid herpeszvírusok 
(AciHV-1,-2) a salmonid herpeszvírusok (SalHV-1,-2,-3) és a ranid herpeszvírusok (RaHV-
1,-2) tartoznak. Egy későbbi tanulmány, különbözőségük miatt, a ranid herpeszvírusok külön 
csoportba sorolását javasolta (Doszpoly et al 2011a). Jelenleg az ICTV a következő 
nemzetségeket fogadja el, a hozzá tartozó fajokkal: Batrachovirus (RaHV-1 és RaHV-2), 
Cyprinivirus (CyHV-1, CyHV-2, CyHV-3 és AngHV-1), Ictalurivirus (IcHV-1, IcHV-2 és 
AciHV-2) és Salmonivirus (SalHV-1, SalHV-2, SalHV-3) genuszokat (ICTV, 2014). 

Az alloherpeszvírus genomok általában több mint 70 gént tartalmaznak. A legkisebb 
leírt herpeszvírus az Ictalurid herpesvirus 1, amely 134 kb–ból áll és 76 feltételezett gént 
tartalmaz (Davison 1992). A legnagyobb, a Cyprinid herpesvirus 3, 295 kb-ból áll, és 155 
gént kódol (Aoki et al 2007, Davison et al 2013). A genomok végein terminális ismétlődések 
(terminal repeat, TR) találhatóak. A virális DNS mindkét szála kódol, szenz, és ambiszenz 
irányban is megtalálhatóak a gének. A kódolt fehérjéknek csak kis hányada struktúrprotein, 
nagyobb részüknek a vírus replikációjában van szerepe.  

A herpeszvírusok egyik közös jellemzője, hogy az elsődleges fertőződés után, képesek 
látens, alvó állapotban a gazdában maradni, miközben fertőző vírus partikula nem termelődik, 
nagyon kevés vírus fehérje még expresszálódik. A látens vagy aktív víruszaporodást 
szabályozó tényezők a gazda állapotával vannak összefüggésben. Ezek a vírusok gyakran 
gazdaspecifikusak, más gazdát nem, vagy csak csekély mértékben fertőznek, ugyanakkor egy 
sikeres gazdafajváltás elhullással is járhat. A herpeszvírusok által kiváltott tünetek, és az 
okozott betegség kimenetele sokszor attól is függ, hogy a fertőződés elsődleges, látens 
állapotú vagy éppen kiújuló stádiumban van. Az első fertőzésnél a betegség kimetele gyakran 
a vírusmennyiségtől, és a gazda immunstátuszától függ. A természetes gazdában az 
elsődleges fertőződés gyakran csak enyhe megbetegedéssel és a populációban való 
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elterjedéssel jár. De optimális körülmények között gyakran bukkan fel nagy egyedsűrűségű 
haltelepeken, ahol számos alloherpeszvírus képes magas mortalitással és magas morbiditással 
járó járványok kiváltására. Elsődleges herpeszvírus fertőződésnél tipikus tünetként az epithél 
sejtek proliferációja figyelhető meg a bőrön és a kopoltyún, valamint vérzések, és hasűri 
folyadék gyűlhet fel, továbbá vese és máj nekrózis jelenhet meg. A kiújuló vírusfertőzés 
leggyakoribb manifesztációja a dermális, vagy epidermális sejtproliferáció. Ezek a proliferatív 
elváltozások gyakran undort keltőek, de csak ritkán halálosak. Az alábbi sejtes elváltozások a 
leggyakrabban megfigyelhetőek az alloherpeszvírusok okozta fertőzéseknél: a sejtek 
megnövekedése (hypertrófia), a sejtmag megnagyobbodása (kariomegália), és a kromatin 
állomány marginációja eozinofil vagy világos festődésű intranukleáris befűződésekkel. 

B/1.2.1. Pontyfélék alloherpeszvírusai 

Az ICTV jelenleg 3 különböző ponty herpeszvírust fogad el, melyek számottevő 
gazdasági kárt képesek okozni a haltenyésztésben és a trópusi halak kereskedelmében. Ezek a 
Cyprinid herpesvirus 1 (CyHV1, ponty himlő), Cyprinid herpesvirus 2 (CyHV2, aranyhalak 
vérképzőszervi elhalását okozó vírus) és a Cyprinid herpesvirus 3 (CyHV3, koi herpeszvírus, 
KHV). Mindhárom a Cyprinivirus genuszba tartozik, és egymással szoros rokonságot mutat 
szekvancia illetve genomszerveződés szintjén is (Davison et al. 2013, Waltzek et al. 2005, 
2009a,b). Mindhárom vírus teljes genomszekvenciája ismert, méretük 290 kb fölött van, és a 
CyHV3 a leghosszabb ismert herpeszvírus genom 295 kb hosszúsággal (Aoki et al., 2007; 
Davison et al., 2013). Nagyon szűk gazdaspektrummal rendelkeznek, a CyHV1 és CyHV3 
csak pontyokban (Cyprinus carpio) okoz megbetegedést, a CyHV2 is csak aranyhalakból 
(Carassius auratus) és a közel rokon ezüstkárászból (Carassius gibelio) került eddig leírásra 
(Danek et al. 2012, Doszpoly et al. 2011b). Sejtkultúrában mindhárom nehezen tenyészthető, 
ha mégis replikálódik, akkor a citopatogén hatás (CPE) lassan alakul ki.  

A közelmúltban egy feltehetőleg új cyprinid herpeszvírust (CyHV4) mutattak ki 
gardából (Pelecus cultratus) (Doszpoly et al. 2015). A Balatonban, 2014 nyarán, csak a 
gardákat érintő, nagyarányú elhullást követően azonosították a vírust. A filogenetikai elemzés 
során a cyprinid herpeszvírusok közeli rokonaként jelent meg, ugyanakkor egyértelműen új 
fajnak tűnik (Doszpoly et al 2015). 

B/1.2.1.1. Cyprinid herpesvirus 1 

A vírus okozta betegség ponty himlőként már régóta ismert, jóindulatú sejtburjánzást 
okoz a pontyon. Hazánkban Békési és munkatársai már 1979-ben, fény- és 
elekronmikroszkópos vizsgálatok alapján, leírták a pontyhimlő feltételezhető herpeszvírusos 
eredetét (Békési et al. 1979), de izolálniuk nem sikerült a vírust. Ez elsőként Sano és 
munkatársainak sikerült, akik a fertőző ágenst már egyértelműen herpeszvírusként 
azonosították (Sano et al 1985a, b). Későbbi vizsgálatok alapján kimutatták, hogy a CyHV1, 
ivadékban magas mortalitással járó szisztémás megbetegedést is képes kiváltani (Sano et al 
1991). A fertőzött halak abnormálisan úsznak, a hasüregük felfúvódik, exopthalmia jellemző 
rájuk, illetve a bőr sötétebb pigmentációja és bevérzések figyelhetők meg a kopoltyúfedőn, 
illetve az egész testen. A haldokló ivadékon a máj, vese, bél elhalása illetve számos sejtben 
Cowdry A típusú zárványok megjelenése figyelhető meg. Az amúr (Ctenopharyngodon 
idella), széles kárász (Carassius carassius) és a japán Gnathopogon caerulescens (willow 
shiner) rezisztensek a fertőzésre. A hőmérsékletnek egyértelmű hatása volt a vírusreplikációra 
és a kórokozó képességre. Sejttenyészeten vizsgálva a vírust 10°C, 15°C, 20°C, 25°C és 
30°C-on, a legmagasabb vírusreplikáció 15°C és 20°C-on volt megfigyelhető, közepes volt 
10°C és 25°C-on és kimutathatalan 30°C-on. Fertőzési kísérletben a legmagasabb elhullás 
15°C-on volt tapasztalható, közepes elhullás 20°C-on, és nem történt mortalitás 25°-on. A 
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fürdetéses fertőzési kísérletet túlélő egyedek, és a CyHV1-el oltott kifejlett példányokon 
egyaránt magas százalékban alakultak ki papillómás kinövések. Ezek az epidermális 
proliferációk csak hónapokkal az elsődleges fertőzés után jelennek meg és tenyészthető vírus 
nyerhető ki belőlük, illetve IFA (Immunflourescence Antibody assay, immunfloureszcens 
antigén kimutatás) festéssel virális antigénre pozitivnak bizonyultak (Sano et al 1991). A 
kísérletesen fertőzött halakban papillómák fejlődtek ki, melyek 15°C-on perzisztáltak, 20°C-
on és 25°C-on kifejlődtek, de vissza is húzódtak. A CyHV-1 teljes genomszekvenálása során 
azonosították a JUNB onkogént, ami részben felelőssé tehető a tumorok kialakulásáért (Ábra 
40, Davison et al 2013). A betegség az egész világon elterjedt, hatását a kereskedelmi 
akvakultúrára nehéz felbecsülni. A tumorok undort keltőek, így befolyásolják a halak 
értékesíthetőségét. A CyHV-1 fertőzés vélelmezett diagnózisa a pontyon lévő papillómák 
megfigyelésén alapulhat, melyek magasabb hőmérséklet hatására visszahúzódnak. A 
diagnózis megerősíthető a fertőzött szövetek indirekt fluoreszcens antigén (IFA) –en, vagy 
PCR módszerrel történő vizsgálatával (Viadanna et al in submission). A vírust nem egyszerű 
sejten izolálni, de KF-1 (koi fin, koi uszony), EPC (epitelioma papillosum cyprini) és FHM 
(fathead minnow) sejtvonalakon 20°C-on kivitelezhető volt, körülbelül az inokulációt követő 
5. napon CPE jelent meg a sejtek vakuolizácójával és lekerekedésével (Dixon 2008, Sano et al 
1991). 

 

40. ábra: A CyHV-1 teljes genom térképe, a terminális ismétlődő régiók vastagabb sávval 
kiemelve a genom 5’ és 3’ végén. Az alloherpeszvírusokra jellemző 12 konzervált gén 

pirossal, a JUNB onkogének zölddel jelölve találhatóak meg a térképen (Davison et al. 2013.) 
nyomán 
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B/2. Témafelvetés 

B/2.1. Circovírusok a balatoni halakban 

A közelmúltban felbukkanó hal circovírusok indokolták hazánk legnagyobb 
természetes víztestjének, a Balaton halpopulációinak circovírusokkal való fertőzöttségének 
felmérését. A harcsa és angolna CV-ok (Ecatfish CV, EeCV) megjelenése egyaránt ehhez a 
tóhoz köthető, és feltehetően az Ecatfish CV szerepet játszott a 2011-ben lezajlott nagyarányú 
lesőharcsa pusztulásban. Az angolnák esetében felmerült, hogy vajon az akár több évtizede 
elzártan a Balatonban lévő angolnapopulációban milyen arányban fordul elő a vírus jelenléte, 
és a már leírt karfiolbetegség gyakran társul-e CV fertőzöttséggel. 

B/2.2. Papillómás elváltozások dunai márnákon 

A márna (Barbus barbus) hazánkban kedvelt étkezési és sporthal, mégis keveset 
tudunk betegségeiről. Csupán néhány, paraziták által okozott bántalom (pl a Pomphorhynchus 
laevis okozta buzogányfejű férgesség, és a Myxobolus musculi izom parazita), illetve 
vírusfertőzés (circovirus, rhabdovirus) ismert a szakirodalomból (Thielen et al. 2004; Molnár 
et al. 2012; Lőrincz et al. 2011; Vicenova et al. 2011). Azonban a 20. század végétől 
kezdődően egyre több helyről írtak le azonosítatlan kórokkal tumoros elváltozásokat Európa 
vadon élő márna populációiból. Dél-Angliában a Lee folyóból fogott márnákon nagy számban 
találtak bőrt, kopoltyúfedőt, uszonyokat érintő hiperpláziát és papillómás elváltozást (Barnes 
et al. 1993), Csehországban az Ohre folyóból kerültek leírásra a bőrt- és a gonádokat érintő 
tumoros elváltozások (Palikova et al. 2007). Észak-Olaszországban egy, az Adige folyóból 
kifogott egyeden pedig a kopoltyúív csontszöveti állományának elfajulását figyelték meg 
(Manera & Biavati, 1999). Az elmúlt években, hazánkban is egyre több tumoros elváltozást 
mutató ivarérett márna került kifogásra a Dunából. Főleg a Duna Budapesthez közeli 
szakaszain, a késő őszi időszakban figyeltek meg daganatos elváltozásokat a kifogott 
márnákon. A testszerte jelentkező tumorok világos rózsaszín, bevonatszerű, illetve papillómás 
kinővések voltak a pikkelyeken, uszonyokon és a szájnyílás közelében. A tünetek nagyon 
hasonlóak voltak, mint amit a Barnes és munkatársai a dél-angliai márnákon tapasztaltak. Bár 
vírus részecskéket nem tudtak kimutatni, Dixon egyértelműen felveti a lehetőségét, hogy az 
elváltozásokat a ponty himlő okozhatta (Dixon 2008). 

B/3. Célkitűzések 

 A közelmúltban Magyarországon megjelent hal circovírusok kapcsán a balatoni 
halállomány circovírusos fertőzöttségének felmérése 

 Dunából származó papillómás kinövéseket hordozó márnák vizsgálata, esetleges 
vírusos eredet után kutatva 

B/4. Vírusos kutatások: 

B/4.1. Anyag és módszer 

B/4.1.1. Mintagyűjtés 

B/4.1.1.1. Circovírusok a balatoni halakban 

A felmérés során 2014-ben, egy éven át történt mintavétel, több különböző helyről 
(Siófok, Balatonszemes, Tihany). Összesen 14 különböző fajhoz tartozó, 163 egyedet 
vizsgáltunk meg circovírus jelenlétére. A halakat vízben, oxigénnel dúsított zsákokban, élve 
szállítottuk a laboratóriumban. MS-222-vel történő túlaltatást követően kezdtük meg a 



 

boncolást. A szervekből (kopoltyú, máj, lép, vese, bél, agy és egy szervkever
halanként a gyors PCR-es detektáláshoz) egyaránt mintát vettünk a molekuláris 
vizsgálatokhoz, illetve a sejten történő izoláláshoz. 

A hal circovírusok sejten történő tenyésztése nem megoldott jelenleg, így a 
szakirodalomban is általánosan használt
így kimutatott pozitív mintákon kíséreltük csak meg a vírusizolálást.

B/4.1.1.2. Papillómás elváltozások dunai márnákon

2014 novemberében, két kifejlett, tumoros kinövéseket mutató márna (70 cm, 4 kg) 
érkezett az intézetünkbe, melyek
Világos rózsaszín, bevonatszerű, illetve papillómás elváltozások a
és szájnyílás közelében egyaránt megfigyelhetőek voltak
szervekből (kopoltyú, máj, lép, vese, bél, agy) 
vettünk molekuláris vizsgálatokhoz, illetve vírusizoláláshoz.

41. ábra: A két vizsgált márna makroszkópos felvételei

B/4.1.2. Molekuláris vizsgálatok

A balatoni hal mintákból, illetve a Dunából gyűjtött márnák molekuláris vizsgálata 
részben hasonló módon zajlott. A szervekből történő DNS kivonás, a CV kimutatás és genom 
meghatározás, illetve a PCR termékek tisztítása, szekvenálása, filogenetikai elemzése is 
hasonló módszer szerint történt. Az egyes kül

B/4.1.2.1. DNS kivonás 

A kigyűjtött szövetek megközelítőleg 25 mg 
Blood & Tissue Kit (Qiagen, Németország) segítségév

B/4.1.2.2. PCR, polimeráz láncreakció

B/4.1.2.2.1. Circovirális DNS kimutatása
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boncolást. A szervekből (kopoltyú, máj, lép, vese, bél, agy és egy szervkever
es detektáláshoz) egyaránt mintát vettünk a molekuláris 

vizsgálatokhoz, illetve a sejten történő izoláláshoz.  
A hal circovírusok sejten történő tenyésztése nem megoldott jelenleg, így a 

szakirodalomban is általánosan használt PCR módszert használtuk a CV kimutatásra, és az 
így kimutatott pozitív mintákon kíséreltük csak meg a vírusizolálást. 

2. Papillómás elváltozások dunai márnákon 

2014 novemberében, két kifejlett, tumoros kinövéseket mutató márna (70 cm, 4 kg) 
melyeket a Duna Budapesthez közeli szakaszairó

Világos rózsaszín, bevonatszerű, illetve papillómás elváltozások a pikkelyeken, uszonyokon, 
és szájnyílás közelében egyaránt megfigyelhetőek voltak (41. ábra). Bonc

(kopoltyú, máj, lép, vese, bél, agy) és az érintett tumoros területből is mintát 
molekuláris vizsgálatokhoz, illetve vírusizoláláshoz. 

. ábra: A két vizsgált márna makroszkópos felvételei, nyilakkal jelölve a főbb 
elváltozásokat. 

2. Molekuláris vizsgálatok 

A balatoni hal mintákból, illetve a Dunából gyűjtött márnák molekuláris vizsgálata 
részben hasonló módon zajlott. A szervekből történő DNS kivonás, a CV kimutatás és genom 
meghatározás, illetve a PCR termékek tisztítása, szekvenálása, filogenetikai elemzése is 
hasonló módszer szerint történt. Az egyes különbségeket külön jelöltem. 

A kigyűjtött szövetek megközelítőleg 25 mg –jából történt a DNS kivonás 
Blood & Tissue Kit (Qiagen, Németország) segítségével a gyártó utasításai szerint. 

PCR, polimeráz láncreakció 

2.2.1. Circovirális DNS kimutatása 

boncolást. A szervekből (kopoltyú, máj, lép, vese, bél, agy és egy szervkeverék pool 
es detektáláshoz) egyaránt mintát vettünk a molekuláris 

A hal circovírusok sejten történő tenyésztése nem megoldott jelenleg, így a 
náltuk a CV kimutatásra, és az 

2014 novemberében, két kifejlett, tumoros kinövéseket mutató márna (70 cm, 4 kg) 
a Duna Budapesthez közeli szakaszairól fogtak horgászok. 

pikkelyeken, uszonyokon, 
Boncolást követően a 

és az érintett tumoros területből is mintát 

 
nyilakkal jelölve a főbb 

A balatoni hal mintákból, illetve a Dunából gyűjtött márnák molekuláris vizsgálata 
részben hasonló módon zajlott. A szervekből történő DNS kivonás, a CV kimutatás és genom 
meghatározás, illetve a PCR termékek tisztítása, szekvenálása, filogenetikai elemzése is 

jából történt a DNS kivonás a DNeasy® 
el a gyártó utasításai szerint.  
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A circovirális DNS jelenlétét széles spektrumú nested (fészkes) PCR módszerrel 
végeztük (Halami és mtsai, 2008), a rep gén egy 350 nt nagyságú részét célozva. A PCR-t 25 
µl-es végtérfogatban végeztük, DreamTaq DNS polimeráz (Thermo Fisher Scientific, USA), 
10× DreamTaq puffer (20 mM MgCl2-t tartalmaz), 0,2 mM dNTP, 0,2 µM-t az egyes 
primerekből (a felhasznált primerek szekvenciáit a Táblázat 11. tartalmazza), nukleázmentes 
vizet, és ehhez adtuk hozzá végül a 2 µl kivont DNS-t a mintából. A reakciót a Thermal 
Cycler Applied Biosystem 2720 (Thermo Fisher Scientific, USA) gépen futtatuk az alábbi 
hőprofilon: 

Szakaszok Hőmérséklet Időtartam Ciklusszám 
Kezdeti denaturáció 95°C 5 perc 1× 
Denaturáció 94°C 30 másodperc 

45× Annelláció 46°C 1 perc 
Elongáció 72°C 1 perc 
Végső elongáció 72°C 5 perc 1× 

A fészkes (nested) PCR második körét hasonló módon állítottuk össze, és futtattuk le, 
azzal a különbséggel, hogy ott az annelációs hőmérséklet 56°C volt. 

B/4.1.2.2.2. CV genom meghatározás 

A cirkuláris genom további részeinek meghatározásához szekvencia specifikus inverz 
nested PCR-t használtunk (Primerek a Táblázat 11.-ben). A reakcióelegy 10 µM-t tartalmazott 
az egyes primerekből, 1× PrimeSTAR Max Premixet (Takara Bio, Otsu, Japán), nukleáz 
mentes vizet (Ambion, Thermo Fisher Scientific, Waltham, MA, USA), és 2 µl DNS-t, így a 
50 µl-es végtérfogatot kaptunk. A reakció kivitelezésére ugyanazt a PCR gépet használtuk, 
mint a kezdeti rep szekvencia felerősítésére. A hőprofil az alábbiak szerint módosult:  

Szakaszok Hőmérséklet Időtartam Ciklusszám 
Kezdeti denaturáció 98°C 3 perc 1× 
Denaturáció 98°C 10 másodperc 

45× Annelláció 55°C 15 másodperc 
Elongáció 72°C 10 másodperc 
Végső elongáció 72°C 3 perc 1× 

Ha az inverz nested PCR sikertelen volt, ún. rolling circle amplifikációt végeztünk 
(RCA) hogy a genom hiányzó részeit fel tudjuk szaporítani. Ehhez a TempliPhi 100 
Amplification Kit-et használtuk (GE Healthcare, Németország) a gyártó utasításai szerint. Az 
ily módon felamplifikált terméket SmaI restrikciós endonukleáz enzimmel hasítottuk, és 
kompetens E. coli sejtekbe juttattuk be a CloneJET PCR Cloning Kit (Thermo Fisher 
Scientific, USA) segítségével.  
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11. táblázat: Circovírus kimutatásra, genom meghatározásra és vírusmennyiség meghatározásra használt primerek szekvenciái, a vizsgálatok 
során nyert genom szekvenciák génbanki azonosító számával 

 

Nested PCR PCR körök Primer forward (5'-3') Primer reverz (5'-3') Referencia 

Minden mintára – CV 
kimutatás 

1 AGAGGTGGGTCTTCACNHTBAAYAA AAGGCAGCCACCCRTARAARTCRTC 
Halami és mtsai. 2008. 

2 
AGCAAGGAACCCCTCAYYTBCARG 
G 

ACGATGACTTCNGTCTTSMARTCACG 

Nested inverz PCR (db/ 
azonosító) 

   
Génbanki genom 

szekvencia/Referencia 

Bodorka CV (3) 
1 TTGACGTGGCGAAAGAATCC GTTCCTCGCTCTCTCTTTGC 

- 
2 GTGATTATGTGAACGTGATG TTCTTTGGTGCAGTACTCGT 

Dévérkeszeg CV (CN15) 
1 ACATACCTTCGAGTTGGAACG CTTCGTCAGATCCCACAGCA 

- 
2 ATATAATGTTCGGGCGTGGC CCAGGTTCTCTTCAAGGGCA 

Dévérkeszeg CV (DK5) 
1 CCAGGAAGCGATTCAGGGA TCATTGCGTTTGCCCTGTC 

- 
2 TGCGAGGCTCCCAATG ACCGAGGAATCAAGGAGTAT 

EeCV-szerű angolna minták 
(10) 

1 GCGCTTGAGGATTCTCATTC CAGATCGTTCCTCTTCCCTT 
KU951578-9 

2 GACTTTGGATGGAAGAAGCC CCTTGTTATGCTGGTCGTTG 

Egyéb angolna (3) és garda (1) 
minták 

1 GCGCTTGAGGATTCTCATGC CAGATCGTTCCTCTTCCCTT 
KU951580 

2 GACTTCGGATGGAAGAAGGA CCTTGTTATGCTGGTCGTTG 

Inverz PCR     

Tumoros márnák (2) 1 GTGATTACGCCAACGTGATG GCCCTTTGTGCAGTATTCGT Lőrincz et al. 2011 

     

qPCR Próba (5'-FAM - - TAMRA -3')    

EeCV-szerű minták CCGTGCTACCTTGGAAGGCTTCC GGGACCTGTGAAGGAGTGG AACATACAGCCGGTTTAGCC KU951578-9 

Cirkuláris cap TTCATTTGAACATCGCCTTGAGCAA CTCGGTTCATCGCTTCACTA CCAATACCAAACCCAAGGTC KU951581 
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B/4.1.2.2.3. Herpesz-, irido-, poxvírus kimutatás márnából 

A kivont DNS-t különböző vírusok jelenlétére teszteltük PCR módszer segítségével. A 
Circovírus kimutatás és genom meghatározás mellett (B/4.1.2.2.1. és B/4.1.2.2.2.), egy széles 
spektrumú, herpesz-, irido-, és poxvírusok DNS polimerázát is kimutató próbát végeztünk el, 
melyet Hanson és munkatársai írtak le (2006). Az alábbi PCR mix-et állítottuk össze: 5 µl 
10× DreamTaq Buffer, 4 µl 10 mM dNTP, 1,5 µl MgCl2, 20 pmol az egyes primerekből, 2,5 
U DreamTaq polimeráz, nukleáz mentes víz, 3 µl kivont DNS tettünk az 50 µl végtérfogat 
eléréséhez. A reakcióban használt primer szekvenciákat a 12. táblázatban tüntettem fel. Az 
alábbi hőprofilt alkalmaztuk: 
 
Szakaszok Hőmérséklet Időtartam Ciklusszám 
Kezdeti denaturáció 93°C 1 perc 1× 
Denaturáció 93°C 30 másodperc 

45× Annelláció 45°C 2 perc 
Elongáció 72°C 3 perc 
Végső elongáció 72°C 4 perc 1× 

B/4.1.2.2.4. Herpeszvírus több génjének részleges meghatározása márnából 

Herpeszvírus pozitív minták esetén megkíséreltük meghatározni a DNS polimeráz gén 
egy nagyobb szakaszát, illetve a termináz és helikáz gének egy-egy fragmentjét a Doszpoly és 
munkatársai által közölt PCR módszerrel (Doszpoly et al. 2015). Itt a PCR mixhez 34 µl 
nukláz mentes vizet, 10 µl Phusion® 5X HF puffert, 1,5 µl dNTP-t (10 mM), 1 µl-t az egyes 
primerekből (50 pM), 0,5 µl Phusion® High-Fidelity DNS polimeráz enzimet (Thermo 
Scientific) és 2 µl kivont DNS-t mértünk össze egy reakcióhoz. A primerek szekvenciái a 
Táblázat 12-ben találhatóak). Mindhárom primer párhoz az alábbi hőprofilt alkalmaztuk: 
  
Szakaszok Hőmérséklet Időtartam Ciklusszám 
Kezdeti denaturáció 98°C 3 perc 1× 
Denaturáció 98°C 10 másodperc 

45× Annelláció 56°C 30 másodperc 
Elongáció 72°C 1 perc 
Végső elongáció 72°C 3 perc 1× 
 
12. táblázat: A PCR-ekhez és szekvenálásokhoz használt primerek és szekvenciáik (A 
degenerált primerekben szereplő kevert bázisok: Y=C/T, W=A/T, R=A/G, S=G/C, K=G/T, 
N=A/C/T/G) 
Kimutatni kívánt 
vírus/(gén) 

Primerszekvenciák 
(5’-3’) 

Termék várható 
mérete 

Referencia 

HerpeszV/, IridoV/, 
PoxV/(DNS polimeráz) 

F: cggaattctaGAYTTYGCNWSNYTNTAYCC 
400 - 700 bp 

Hanson et al. 
2006. R: cccgaattcagatcTCNGTRTCNCCRTA 

    
Alloherpesviridae, 
Cyprinivirus genusz 

   
   

DNS polimeráz 
F: GGN GCN ATG GTN CAR WSN ACN AA 

1100 bp 

Doszpoly et 
al. 2015 

R: ACN GTN GCN GTR TTY TCR TAN GC 

Termináz 
F: GCG CTG AGK ATG TCG TCY TTG 

1100 bp 
R: YGA CAT CTA CAA GCC CGA CCA 

Helikáz 
F: GTN GGN WSN GTN ACN CAR YT 

700 bp 
R: CCY TGR CAR AAR TAN GTR TTC AT 

B/4.1.2.2.5. Kvantitatív, real-time PCR a balatoni CV felmérés során 
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Ahhoz, hogy információt nyerjünk a vírus esetleges szerv tropizmusáról, illetve a 
halak esetleges virémiás állapotáról, real-time PCR-t terveztük, úgy hogy egy kb 100 nt 
hosszú szakaszt erősítsen fel a cap génből, hogy meg tudjuk határozni az egyes szervek 
(kopoltyú, máj, lép, vese, bél, agy) vírustartalmát. NanoDrop 2000 spektrofotométerrel 
meghatároztuk a szervminták DNS tartalmát a nukleinsav kivonást követően, és 
nukleázmentes vízzel történő hígítással mindegyiket 100 ng/µl koncentrációra állítottuk be. A 
primereket és a próba szekvenciáját Primer3 szoftverrel terveztük meg (Untergasser et al. 
2012), ezek szintén a 11. táblázatban találhatóak. A reakciót az Applied Biosystem® 
StepOnePlus™ Real-Time PCR System gépével végeztük (Thermo Fisher Scientific). A 
reakcióelegy az alábbiakat tartalmazta: 1× Xceed qPCR Probe Mix (Institute of Applied 
Biotechnologies, Csehország), 0,4 µM az egyes primerekből, 0,2 µM a próbából, 
nukleázmentes víz (Thermo Fisher Scientific) és 100 ng kivont DNS-t tettünk 20 µl 
végtérfogatban. A hőprofilt a gyártó utasításai és a primer szekvenciák alapján az alábbira 
állítottuk be: első lépésként az egyszálú DNS-t duplaszálúsítottuk az alábbi programmal: 
70°C 5 perc, 60°C 30 másodperc, 72°C 5 perc, majd az amplifikációhoz az alábbiakat 
követtük: 95°C 3 perc, 40 cikluson keresztül: 95°C 5 másodperc, 60°C 20 másodperc. Az 
eredményeket a StepOne Software v2.1-el (Termo Fisher Scientific) elemeztük. A standard 
görbe elkészítéséhez a cap gén egy 507 nt hosszú szakaszát erősítettük fel, mely tartalmazta 
real-time PCR cél-szekvenciáját. A terméket kitisztítottuk, és NanoDrop spektrofotométer 
segítségével meghatároztuk a DNS koncentrációt. A fragment molekulatömege és az 
Avogadro szám alapján meghatároztuk a cap fragment darabszámát 1 µl tisztított oldatra 
vetítve. Ebből készítettünk tízszeres hígítási sort, és ennek tagjait használtuk standerdként 
qPCR-ben. 

B/4.1.2.2.6. Szekvenálás és szekvencia analízis 

A B/4.1.2.2.1-4. során elkészült PCR termékeket 1%-os agaróz gélen megfuttattuk, 
majd a megfelelő méretűeket kitisztítottuk a Gel/PCR Fragment Extraction Kit (Geneaid 
Biotech, Taiwan) segítségével. A kitisztított fragmenteket a belső, 2. körös primerekkel 
megszekvenáltuk. Az RCA reakció segítségével nyert beklónozott fragmentekhez, a CloneJet 
Kit (Thermo Fisher Scientific) primereit használtuk.  

A szekvenáló reakciót a BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit (Thermo 
Fisher Scientific) felhasználásával állítottuk össze. A kapilláris elektroforézist az MTA SZBK 
Szekvenáló Platform munkatársai végezték ABI PRISM 3100 Genetic Analyser (Thermo 
Fisher Scientific) segítségével. Az így nyert nukleotid szekvenciákat kijavítottuk, és 
összeillesztettük a MEGA5.2 szoftverrel (Tamura et al 2011).  

B/4.1.2.2.6.1. Circovírusok a balatoni halakban 

Az ORF-eket az NCBI honlapján található ORF Finder grafikai elemző programmal 
azonosítottuk. Az azonosított ORF-ek méretét és irányultságát, illetve a lehetséges virális 
géneket a Softberry portálon található online elemző programmal azonosítottuk: 
http://linux1.softberry.com/berry.phtml?topic=index&group=programs&subgroup=gfindv. 

A génbanki homológok keresését az NCBI szerverén található különböző BLAST 
algoritmusokkal (BLASTn, BLASTx) végeztük el. A nukleotid és aminosav alapú páronkénti 
távolságbecsléseket a MEGA5.2 szoftveren belül elérhető Maximum Composite Likelihood 
és p-distance algoritmusokkal végeztük.  

B/4.1.2.2.6.2. Papillómás elváltozások dunai márnákon 

A kimutatott CV filogenetikai vizsgálatához a teljes rep gén származtatott aminosav 
sorrendjét használtuk (275 as). Az AIC számítás alapján a legjobban illeszkedő Maximum 
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Likelihood aminosav szubsztitúciós model a WAG+I (WAG aminosav szubsztitúciós model, 
Whelan & Goldman, 2001 + Invariant sites). A bootstrap értékeket 1000 újra-mintavételezé 
alapján számítottuk, melyeket az elágazásoknál tüntettünk fel. Külcsoportnak a PCV-1-t 
választottuk. 

A márnákból kimutatott herpeszvírus részleges polimeráz-termináz-helikáz 
génszakaszait egymás után fűzve, egyben értékeltük ki, hogy egyszerre minél nagyobb 
fragmentet hasonlíthassunk össze a referencia szekvenciákkal. A nukleotid szekvenciák 
alapján kikövetkeztetett aminosav sorrendet használtuk az analízishez. A MEGA5.2 
szoftvercsomaggal végzett elemzés szerint az Akaike Information Criterion (AIC) alapján a 
legjobban illeszkedő model a WAG+G (WAG+Gamma eloszlás) volt. Külcsoportnak az 
Ictalurid herpesvirus 2 megfelelő génszakaszait választottuk, az elágazások valószínűségét 
bootstrap módszerrel ellenőriztük 1000 újra-mintavételezés alapján. 

B/4.1.3. Statisztikai számítások a qPCR eredmények elemzéséhez 

A statisztikai szignifikancia vizsgálatokat a GraphPad Prism 4.00 programcsomag 
használatával készítettük el a Student-féle t-tesztet használva. 0.05, vagy annál kisebb p 
értéknél tekintettük az eltérést szignifikánsnak. Minden bemutatott qPCR eredmény legalább 
három párhuzamos mérés összesítéséből származik. A hibasávok az átlagtól vett standard 
eltérést mutatják (standard deviation, SD).  

B/4.1.4. Vírusizolálás 

A vírusizolálást Doszpoly és munkatársai (2014) által leírt módon végeztük mindkét esetben, 

melyet röviden ismertetek. Az izoláláshoz eltett szerv mintákat sterilizált homokkal és 

dörzsmozsárral homogenizáltuk. Sejttenyésztő medium felhasználásával 10% (w/v%) –ra 

hígítottuk, és 3% penicillin-streptomicin antibiotikummal (penicillin 300U/ml, streptomycin 

300µg/ml) egészítettük ki. A szuszpenziót centrifugáltuk 2000×g –n 10 percig, majd a 

felülúszót 0,45 µm-es fecskendőszűrőn átszűrtük. A szűrlettel történő inokulációt követően a 

sejteket több különböző hőmérsékleten inkubáltuk és naponta ellenőriztük a sejtpusztító hatás 

(CPE, cytopathic effect) esetleges megjelenését. Egy hét elteltével átpasszáltuk a fertőzött 

sejteket és szintén naponta ellenőriztük a CPE megjelenését. Negatív kontrolnak az adott 

sejtvonal médiumával is elvégeztük az inokulációt. 

B/4.1.4.1. Circovírusok a balatoni halakban 

A vírusizoláláshoz EK-1 sejteket (eel kidney, angolna vese sejtvonal, Chen et al 1982) 

és L-15 médiumot használtunk. A szűrlettel három párhuzamos inokulációt végeztünk 80%-

ban konfluens sejteken, 24-es sejttenyésztő lemezen (200 µl szuszpenzió per lyuk). A 

lemezeket három különböző hőmérsékleten inkubáltuk (15°C, 19°C és 22°C-on). 

B/4.1.4.2. Papillómás elváltozások dunai márnákon 

A PCR eredmények alapján feltételezhető volt herpesz, illetve circovírus jelenléte is, 

ezért megkíséreltük a vírusizolálást márna szervkeverékből (máj, lép, vese) EPC (epithelioma 

papillosum cypini) sejtvonalon. A szerveket a homogenizálás után EMEM médiummal 

hígítottuk, az antibiotikumok mellet, antimikotitikum hozzáadásával is (Amphotericin B 0,75 

µg/ml). A szűrlettel két párhuzamos fertőzést végeztünk, 1× és 10× -es hígításban inokuláltuk 
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a 25 cm2-s, 80 %-os borítottságú, EPC flaskákat. A flaskákat két különböző hőmérsékleten 

inkubáltuk (17°C és 20°C). 

B/4.2. Eredmények 

B/4.2.1. Circovírusok a balatoni halakban 

B/4.2.1.1. CV detektálás 

A 163 vizsgált halból, circovírus szerű szekvenciát mutattunk ki három bodorkából, 
két dévérkeszegből, 20 angolnából és egy gardából. Teljes genom szekvenciát azonban csak 
11 angolnából és egy gardából tudtunk meghatározni, így végső soron csak ezeket tekintettük 
CV pozitív mintáknak (6%-os (1/17) és 35,5%-os (11/31) előfordulást jelentett gardában és 
angolnában), a többi szekvenciát endogén virális elemnek (EVE) tekintettük korábbi irodalmi 
adatok alapján (Fehér et al. 2013, Marton et al. 2015). Továbbá, három angolna és a garda 
mintában RCA módszerrel, ezen felül egy kisebb, cirkuláris DNS szekvenciát mutattunk ki 
(CCE, Capsid-encoding Circular Element, kapszid kódoló cirkuláris elem), mely CV-szerű 
cap gént tartalmazott, de rep gént nem. A CV-szerű szakaszokat tartalmazó mintákról 
részletes információk találhatóak a 13-15. táblázatban. 
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13. táblázat: A gyűjtött minták halfajok és a gyűjtés időpontja szerint, zárójelben a CV pozitív 
eredmények szerepelnek (rep+), illetve a meghatározott genomszekvenciák (EeCV-1: angolna 
CV-1, EeCV-2: angolna CV-2, CCE – Capsid encoding Circular Element – kapszid kódoló 
cirkuláris elem) 

2014 Március Április Május Június Szeptember 

Sügér (Perca fluviatilis) 2 
 

4 
 

3 

Dévérkeszeg (Abramis brama) 3 
4 

(1 rep+) 
2 3 

11 
(1 rep+) 

Garda (Pelecus cultratus) 
3 

(1 EeCV-2 + 
CCE) 

 
5 1 8 

Karikakeszeg (Blicca 
bjoerkna) 

3 2 3 - 1 

Süllő (Sander lucioperca) 6 3 3 - - 

Kősüllő (Sander volgensis) 1 - 6 - - 

Ponty (Cyprinus carpio) 2 - 1 - 3 

Compó (Tinca tinca) 1 - - - - 

Balin (Aspius aspius) 2 - 2 - 1 

Ezüstkárász (Carassius 
gibelio) 

1 - 10 - 2 

Angolna (Anguilla anguilla) 

15 
(3 EeCV-1) 

(3 rep+) 
- - - 

16 
(7 EeCV-1 + 2 

CCE) 
(1 EeCV-2 + 

CCE) 
(6 rep+) 

Bodorka (Rutilus rutilus) - 
1 

(1 rep+) 
- - 

15 
(2 rep+) 

Szélhajtó küsz (Alburnus 
alburnus) 

- 3 - 2 - 

Törpeharcsa (Ameiurus 
nebulosus) 

- - 5 - 4 
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14. táblázat: Részletes információk a tanulmány során kimutatott részleges rep szekvenciákról. A nukleotid szekvencián alapuló hasonlóságok a 
már ismert hal CV-hoz zárójelben találhatóak  

2014 / rep+ Március Április Szeptember 

Dévérkeszeg (Abramis brama) 
1 (99 % bodorka circo-szerű seq,  
Tarján et al. 2014, KF358278) 

1 (98% hattyú CV (SwCV),  
Halami et al. 2008, EU056310) 

Angolna (Anguilla anguilla) 

3 
2 (100% EeCV-2) 
1 (69% BarCV; 70% ponty 
genom) 

6 
1 (99% EeCV-1) 
4 (98% EeCV-2) 
1 (97% EeCV-2; 95% EeCV-1) 

Bodorka (Rutilus rutilus) 
1 (69% BarCV, 70% ponty 
genom) 

2 (69% BarCV; 70% ponty 
genom) 

 

15. táblázat: A Rep fehérje megőrzött szakaszai, és irányultsága a hal circovírusoknál, Rosario et al. (2012) alapján. U= I, L, V, M, F, Y, W 
aminosavak. Jelen tanulmány eredményei csillaggal jelölve (*) 

   RCR motívum SF3 motívum 

 Nonanukleotid szekv. Rep irányultsága I II III Walker-A Walker-B Motif-C 

Circovirus 
n   t 

TAGTATTAC 
+ szál 

V     I 
CFTLNN 

PHLQG 
S 

YCxK 
PG 

GPSCxGKS 

     I 
 VM 

I LDDF 
UTSN 

Cyclovirus TAGTATTAC - szál 
C    W 

VFTLNN 
P 

xHLQG 
S 

YCxK 
PP 

GxtGxGKS 
  I  I 
VUDDF 

N 
UTSe 

BarCV TAGTATTAC + CFTLNN PHLQG YCTK GDPGCSKS IVDDF VTSN 

EcatfishCV TAGTATTAC + VFTLNN PHLQG YCSK GPPGCGKS ILDDF ITSN 

Eel CV (EeCV-1) TAGTATTAC + CFTLNN PHSQG YCSK GIPGCGKS ILDDF ITSN 

Angolna minták* TAGTATTAC + CFTLNN PHSQG YCSK GIPGCGKS ILDDF ITSN 

Angolna (AN24) és 
garda minta* 

TAGTATTAC + CFTLNN PHLQG YCSK GIPGCGKS IVDDF ITSN 



 

B/4.2.1.2. A genom szekvenciák elemzése

Tíz vizsgált angolnából sikerült meghatároznunk egy 137
mely 99,9%-ban megegyezett nukleotid szinte
már leírt angolna circovírussal (EeCV, Doszpoly et al.

Egy angolna és egy garda mintában ugyanazt a genom szekvenciát detektáltuk
2), mely mérete 1975 nt hosszúságú 
szerveződést figyeltünk meg, a két fő ORF, melyek a Rep és Cap fehérjéket kódolják, 
egymással ellentétes irányban helyezkedett el (
szerkezet ugyancsak megtalálható volt rajta, 10 bp hosszú szárral és 12 nt hosszúságú 
hurokkal, mely az alábbi jól megőrzött nonanukleotid szekvenciát tartalmazta: 5’
TAGTATTAC-3’ az 5’ intergenikus régióban (
adódott (~600 nt), mint amit az eddig felfedezett CV genomokból 
& Li, 2012). Hasonlóan az EeCV
rolling circle replikációért felelős és az SF3 (superfamily III) virális heli
doménjeit (Táblázat 15). A Rep
mutatta, 85% aminosav szekvencián alapuló hasonlósággal. 
vélhetően Cap fehérjét kódoló szekvencia 39% és 35% aminosav hasonlóságot mutatott egy 
humán féceszből azonosított CV
(EcatfishCV) (Li et al. 2010, Lőrincz et al
ben található Cap-el. További két ORF
orientációban. Az egyik ORF 468 nt hosszú, átfed a 
galamb és kacsa CV feltételezett génjével (Mankertz et al 2000, Chen et al 2006). A másik 
ORF 312 nt hosszú, és az 5’ intergenikus régióban helyezkedik
megegyezett egy, az angolna genomból származó reverz
(AZBK01506574), így azt feltételezzük, hogy ez egy, a gazda ge
fragmentum. Ez az első leírás egy olyan feltételezett génről a CV genomban, am
gazdaeredetre utal.  

42. ábra: (A) Az EeCV-2 genom szerveződése, a szár
szár-hurok szerkezet nukleotid összetétele, zöld vonalakkal jelölve a nonanukleotid 

Továbbá, az EeCV-2-t tartalmazó garda és angolna mintában, illetve még két másik 
EeCV-1-t tartalmazó angolnából egy további cirkuláris DNS szekvenciáját is 
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A genom szekvenciák elemzése 

vizsgált angolnából sikerült meghatároznunk egy 1378 nt hosszú CV 
ban megegyezett nukleotid szinten és genomszerveződést tekintve

vírussal (EeCV, Doszpoly et al. 2014). 
Egy angolna és egy garda mintában ugyanazt a genom szekvenciát detektáltuk

1975 nt hosszúságú volt, átlagos G+C tartalma 47,2%. 
szerveződést figyeltünk meg, a két fő ORF, melyek a Rep és Cap fehérjéket kódolják, 

irányban helyezkedett el (42. ábra/A). A CV pecifikus szár
sak megtalálható volt rajta, 10 bp hosszú szárral és 12 nt hosszúságú 

hurokkal, mely az alábbi jól megőrzött nonanukleotid szekvenciát tartalmazta: 5’
5’ intergenikus régióban (42. ábra/B), mely sokkal hosszabb szakasznak 

mint amit az eddig felfedezett CV genomokból leírtak (29
Li, 2012). Hasonlóan az EeCV-1-hez, a Rep fehérje 286 aminosavból áll, és tartalmazza a 

rolling circle replikációért felelős és az SF3 (superfamily III) virális heli
). A Rep fehérje a legnagyobb hasonlóságot az EeCV

mutatta, 85% aminosav szekvencián alapuló hasonlósággal. A 123 aminosav kódolta, 
vélhetően Cap fehérjét kódoló szekvencia 39% és 35% aminosav hasonlóságot mutatott egy 

ceszből azonosított CV-hez (HuACV, korábban NG13) és a harcsa CV
2010, Lőrincz et al. 2012), de nem mutatott homológiát az EeCV

el. További két ORF-t azonosítottunk, a cap génnel megegyező 
orientációban. Az egyik ORF 468 nt hosszú, átfed a rep génnel, és homológiát mutat egy 
galamb és kacsa CV feltételezett génjével (Mankertz et al 2000, Chen et al 2006). A másik 
ORF 312 nt hosszú, és az 5’ intergenikus régióban helyezkedik el. 
megegyezett egy, az angolna genomból származó reverz-transzkriptáz gén darabbal 

zt feltételezzük, hogy ez egy, a gazda ge
Ez az első leírás egy olyan feltételezett génről a CV genomban, am

2 genom szerveződése, a szár-hurok szerkezet csillaggal jelölve, (B) a 
nukleotid összetétele, zöld vonalakkal jelölve a nonanukleotid 

kezdő- és végpontját 

t tartalmazó garda és angolna mintában, illetve még két másik 
t tartalmazó angolnából egy további cirkuláris DNS szekvenciáját is 

8 nt hosszú CV genomot, 
n és genomszerveződést tekintve is a korábban 

Egy angolna és egy garda mintában ugyanazt a genom szekvenciát detektáltuk (EeCV-
%. Ambiszenz genom 

szerveződést figyeltünk meg, a két fő ORF, melyek a Rep és Cap fehérjéket kódolják, 
). A CV pecifikus szár-hurok 

sak megtalálható volt rajta, 10 bp hosszú szárral és 12 nt hosszúságú 
hurokkal, mely az alábbi jól megőrzött nonanukleotid szekvenciát tartalmazta: 5’-

), mely sokkal hosszabb szakasznak 
leírtak (29-207 nt) (Delwart 

hez, a Rep fehérje 286 aminosavból áll, és tartalmazza a 
rolling circle replikációért felelős és az SF3 (superfamily III) virális helikáz konzervált 

a legnagyobb hasonlóságot az EeCV-1 Rep-jéhez 
A 123 aminosav kódolta, 

vélhetően Cap fehérjét kódoló szekvencia 39% és 35% aminosav hasonlóságot mutatott egy 
CV, korábban NG13) és a harcsa CV-hez 

nem mutatott homológiát az EeCV-1-
génnel megegyező 

génnel, és homológiát mutat egy 
galamb és kacsa CV feltételezett génjével (Mankertz et al 2000, Chen et al 2006). A másik 

el. A szekvenciája 
transzkriptáz gén darabbal 

zt feltételezzük, hogy ez egy, a gazda genomból származó 
Ez az első leírás egy olyan feltételezett génről a CV genomban, ami 

 

szerkezet csillaggal jelölve, (B) a 
nukleotid összetétele, zöld vonalakkal jelölve a nonanukleotid motívum 

t tartalmazó garda és angolna mintában, illetve még két másik 
t tartalmazó angolnából egy további cirkuláris DNS szekvenciáját is kimutattuk 
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(CCE, Capsid-encoding Circular Element). A genom 1111 nt hosszú, G+C tartalma 43,7% 
(43. ábra/A). CV-okra jellemző szárhurok szerkezetet azonosítottunk, amely 9 bp hosszú szár 
és 11 nt hosszú hurok szakaszból áll, tartalmazva a megőrzött nonanukleotid motívumot (5’-
CAGTATTAC-3’) (43. ábra/B). A szekvencia nem tartalmazta a rep gént, habár 
azonosítottunk egy valószínűleg kapszid fehérjét kódoló gént, amely 255 aminosavat kódol. 
Az N terminális végén pedig megtalálható a CV-ra jellemző 23 as hosszú arginin gazdag 
régió (1-23as: MRRTVTEDGPPARRARPNSASRR). Az ehhez leginkább hasonlító fehérjék 
29% és 26%-al vízi gerinctelenek (Paphies subtriangulata, Penaeus monodon) ssDNS 
vírusainak feltételezett Cap fehérjéi voltak (Dayaram et al. 2015, Pham et al. 2014). A teljes 
genom szekvenciák és a CCE szekvenciája a Génbankban az alábbi számokon elérhető: 
KU951578-81. 

 
43. ábra: (A) A CCE genom szerveződése, jelölve a Cap kódoló gén arginin gazdag régióját 
(RRR) és a szár-hurok szerkezet elhelyezkedését (*). (B) A szár-hurok szerkezet nukleotid 

összetétele, zöld vonalakkal jelölve a nonanukleotid szekvencia kezdő- és végpontját  

B/4.2.1.3. Kvantitatív PCR 

Azokból az angolna mintákból, ahonnan a teljes EeCV-1 genomot ki tudtuk mutatni, 
az egyes szerveken (kopoltyú, máj, lép, vese, bél, agy) elvégeztük a vírus genom 
mennyiségének abszolút meghatározását. A vizsgált nyolc angolna mindegyik szervében ki 
tudtuk mutatni a vírus jelenlétet (a kimutatási határ 6 kópia volt 20 µl-es térfogatban). A 
különböző szervekben detektált vírusmennyiség alapján három csoportot tudtunk elkülöníteni 
(44. ábra). Három angolna szerveiből egységesen alacsony kópiaszámot mutattunk ki (105 – 5 
× 105/100 ng DNS). A második csoportba két angolnát soroltunk, itt a többi szervhez képest a 
lépből szignifikánsan magasabb kópia számot mutattunk ki (1,2 × 106/100 ng DNS). A 
harmadik csoportba három angolna került, itt a mindegyik vizsgált szervből meglehetősen 
magas vírusmennyiséget mutattunk ki (1,2 × 106 – 2,4 × 106/100 ng DNS).  
 



 

44. ábra: Az EeCV-1 vírusmennyiségének megoszlása a vizsgált szervek közt, kvantitatív 
PCR alapján. A kimutatott vírusmennyiség alapján az egyedek három csoportba oszlottak, az 

egyikben mindegyik szervből alacsony vírus kópia számot mutattunk ki 
kópia/100 ng DNS, 3 egyed), a másodikban emelkedett vírusmennyiség volt megfigyelhető a 

lépben (piros, 2 egyed), a harmadik csoportban a vizsgált szervek mindegyikéből magas 
vírusrészecske számot detektáltunk (zöld, >10
értékek átlagát és szórását jelenítettük meg a diagrammon, átlag ± szórás értékeket Student

féle t-teszttel hasonlítottuk össze

B/4.2.1.4. Vírusizolálás 

Az EK-1 sejteken nem sikerült a vírus izolálása. 
után sem az első, sem a második passzázsban. Kvantitavív PCR segítségével ellenőriztük a 
kiindulási anyag és az egyes passzázsok CV tartalmát. Mindegyik passzázs után 10
csökkenés volt tapasztalható a vírus kópia 
szaporodás nem történt a sejteken. 

B/4.2.2. Papillómás elváltozások dunai márnákon

B/4.2.2.1. CV detektálás és genomanalízis

A circovírust a márnák minden vizsgált szervéből ki tudtuk mutatni, a teljes genom 
szekvenciát is sikerült felamplifikálni, ami 99,9
által leírt BarCV-1-el (2011). Mindkét szekvencia 1957 nt hosszúságú volt, és csupán 6 
nukleotid eltérést találtunk a BarCV
cserékből 4 a rep gént érintette, 1 a 
változással.  

B/4.2.2.2. Herpeszvírus kimutatás

A Hanson és munkatársai által leírt széles spektrumú dsDNS kimutatási módszerrel 
sikerült a Cyprinid herpesvirus
veséjéből. Továbbá, már célzott vizsgálatokkal 
termináz és helikáz génekből is egy
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1 vírusmennyiségének megoszlása a vizsgált szervek közt, kvantitatív 
PCR alapján. A kimutatott vírusmennyiség alapján az egyedek három csoportba oszlottak, az 

egyikben mindegyik szervből alacsony vírus kópia számot mutattunk ki 
kópia/100 ng DNS, 3 egyed), a másodikban emelkedett vírusmennyiség volt megfigyelhető a 

lépben (piros, 2 egyed), a harmadik csoportban a vizsgált szervek mindegyikéből magas 
vírusrészecske számot detektáltunk (zöld, >106 kópia/100 ng DNS, 3 egyed). A csoportosított 
értékek átlagát és szórását jelenítettük meg a diagrammon, átlag ± szórás értékeket Student

teszttel hasonlítottuk össze, *-al jelöltük, ahol P < 0,001

1 sejteken nem sikerült a vírus izolálása. Nem sikerült CPE
után sem az első, sem a második passzázsban. Kvantitavív PCR segítségével ellenőriztük a 
kiindulási anyag és az egyes passzázsok CV tartalmát. Mindegyik passzázs után 10
csökkenés volt tapasztalható a vírus kópia számában, ami megerősítette, h
szaporodás nem történt a sejteken.  

Papillómás elváltozások dunai márnákon 

.2.2.1. CV detektálás és genomanalízis 

A circovírust a márnák minden vizsgált szervéből ki tudtuk mutatni, a teljes genom 
erült felamplifikálni, ami 99,9%-ban megegyezik a Lőrincz és munkatársai 

el (2011). Mindkét szekvencia 1957 nt hosszúságú volt, és csupán 6 
nukleotid eltérést találtunk a BarCV-1 és a jelenleg vizsgált szekvenciák k

gént érintette, 1 a cap gén, de ezek egyike sem járt aminosav

.2.2.2. Herpeszvírus kimutatás és elemzés 

A Hanson és munkatársai által leírt széles spektrumú dsDNS kimutatási módszerrel 
inid herpesvirus-1 (CyHV-1) szekvenciáját kimutatni az egyik márna 

már célzott vizsgálatokkal sikerült felszaporítanunk a virális polimeráz, 
termináz és helikáz génekből is egy-egy nagyobb szakaszt. A DNS polimeráz génből egy 787 

 

1 vírusmennyiségének megoszlása a vizsgált szervek közt, kvantitatív 
PCR alapján. A kimutatott vírusmennyiség alapján az egyedek három csoportba oszlottak, az 

egyikben mindegyik szervből alacsony vírus kópia számot mutattunk ki (kék, <5×105 
kópia/100 ng DNS, 3 egyed), a másodikban emelkedett vírusmennyiség volt megfigyelhető a 

lépben (piros, 2 egyed), a harmadik csoportban a vizsgált szervek mindegyikéből magas 
yed). A csoportosított 

értékek átlagát és szórását jelenítettük meg a diagrammon, átlag ± szórás értékeket Student-
al jelöltük, ahol P < 0,001 

Nem sikerült CPE-t kimutatni 14 nap 
után sem az első, sem a második passzázsban. Kvantitavív PCR segítségével ellenőriztük a 
kiindulási anyag és az egyes passzázsok CV tartalmát. Mindegyik passzázs után 10-szeres 

számában, ami megerősítette, hogy vírus 

A circovírust a márnák minden vizsgált szervéből ki tudtuk mutatni, a teljes genom 
ban megegyezik a Lőrincz és munkatársai 

el (2011). Mindkét szekvencia 1957 nt hosszúságú volt, és csupán 6 
1 és a jelenleg vizsgált szekvenciák közt. A nukleotid 

sem járt aminosavsorrend 

A Hanson és munkatársai által leírt széles spektrumú dsDNS kimutatási módszerrel 
1) szekvenciáját kimutatni az egyik márna 

sikerült felszaporítanunk a virális polimeráz, 
A DNS polimeráz génből egy 787 



 

bp hosszú fragmentet kaptunk, ami 99
DNS polimeráz gén (AY939868) megegyező szakaszával. Nyolc nukleotid különbséget 
tapasztaltunk a két szekvencia között, de egyik sem okozott aminosavsorrend
A termináz génjéből 942 bp hosszú szekvenciát sik
egyezést mutatott egy génbanki CyHV
közt 18 nukleotid eltérést tapasztaltunk, melyekből egy okozott aminosav változást is. 
fehérjét tekintve, az 508. as –
találtunk.  A helikáz génből egy 564 bp hosszú sz
megegyezett a CyHV-1 helikáz génjének génbanki szekvenciájával (AY9
szekvenciák közt mindössze 5 nukleotid különbséget mutattunk ki, melyek egyike sem 
okozott aminosav sorrendbeli eltérést

B/4.2.2.3. Filogenetikai analízis

A márnákból kimutatott CV 
összevetettük a Génbankban fellelhető egyéb hal circovírusok 
45. ábra). A tumoros márnából kimutatott Rep fehérje
Lőrincz és munkatársai (2011) álta

45. ábra: Hal circovírusok filogenetikai fája a Rep fehérje alapján (275 as, WAG+I model). 
Külcsoportnak a PCV-1-t választottuk, a bootstrap értékeket az elágazásoknál tüntettük fel. A 

méretarány az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült száma

A kimutatott pontyhimlő 
után fűzve 848 as hosszú szakaszt elemeztünk. 
be. A márnából kimutatott összefűzött részleges polimeráz
aminosavsorrendje 99,8%-os egyezést mutatott az eredeti, pontyokból leírt CyHV
megegyező szakaszaival. 

46. ábra: A cyprinid herpeszvírusok topológiája a részleg
helikáz egyesített aminosav szekvenciái alapján (848 aminosav, WAG+G modell). 

Külcsoportnak az Ictalurid herpesvirus 
tüntettük fel. A méretarány az egy nukleotidra jutó 
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sszú fragmentet kaptunk, ami 99%-ban megegyezett a Génbankban található CyHV
DNS polimeráz gén (AY939868) megegyező szakaszával. Nyolc nukleotid különbséget 

encia között, de egyik sem okozott aminosavsorrend
rmináz génjéből 942 bp hosszú szekvenciát sikerült felszaporítanunk, mely 98

egyezést mutatott egy génbanki CyHV-1 izolátum azonos szakaszával (EU349288). A két gén 
közt 18 nukleotid eltérést tapasztaltunk, melyekből egy okozott aminosav változást is. 

–ban volt eltérés, itt egy hisztidin helyett a márnában arginint 
találtunk.  A helikáz génből egy 564 bp hosszú szakaszt határoztunk meg, mely 99

1 helikáz génjének génbanki szekvenciájával (AY9
szekvenciák közt mindössze 5 nukleotid különbséget mutattunk ki, melyek egyike sem 

t aminosav sorrendbeli eltérést.  

Filogenetikai analízis 

A márnákból kimutatott CV rep génjének feltételezett aminosav szekvenciáját 
Génbankban fellelhető egyéb hal circovírusok hasonló szakaszával (275 as

árnából kimutatott Rep fehérje 99,9%-os as egyezést mutatott a 
Lőrincz és munkatársai (2011) által kimutatott BarCV Rep fehérjéjével.  

. ábra: Hal circovírusok filogenetikai fája a Rep fehérje alapján (275 as, WAG+I model). 
t választottuk, a bootstrap értékeket az elágazásoknál tüntettük fel. A 

méretarány az egy nukleotidra jutó szubsztitúciók becsült száma

kimutatott pontyhimlő részleges polimeráz, termináz és helikáz fragmentjeit
as hosszú szakaszt elemeztünk. Az analízis eredményét a 46. ábrá

kimutatott összefűzött részleges polimeráz-termináz
os egyezést mutatott az eredeti, pontyokból leírt CyHV
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helikáz egyesített aminosav szekvenciái alapján (848 aminosav, WAG+G modell). 
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B/4.2.2.4. Vírusizolálás 

Az inokulálást követően nem tapasztaltuk CPE megjelenését az EPC sejtvonalon sem 
17°C sem 20°C-on. Feltételezhetően sem a márna CV-t sem a CyHV-1-t nem sikerült izolálni 
a kísérlet ideje alatt. 

B/4.3. Megbeszélés 

Ezidáig a legtöbb halakból kimutatott vírus a tenyésztésbe vont fajokból került 
leírásra. A növekvő piaci igények miatt az akvakultúra fejlődésével egyre inkább előtérbe 
kerültek a hagyományos tógazdasági technológiákkal szemben az intenzív, szuperintenzív 
rendszerek, ahol a zsúfolt tartás, kezelési stressz, a vadon élő halakkal, vagy természetes 
víztestekkel való érintkezés kedvezett a fertőzések felbukkanásának és a betegségek 
elterjedésének. Az új halfajok termelésbe vonásával, azok átvehetik a közelrokon fajok 
vírusait, illetve a saját, szórványosan megjelenő betegségeik felerősödhetnek, járványokat 
indíthatnak el, ezzel sokszor nagy gazdasági károkat is okozva. PhD munkám során a 
természetes vizekből származó, még nem tenyésztésbe vont halfajok virológiai vizsgálatait 
végeztük el, mely során a circovírusok széles körben való elterjedtségét és a pontyhimlő 
esetleges gazdaváltását figyeltük meg. Kutatási eredményeink alapján érdemes figyelemmel 
kísérni a természetes vizek halállományainak vírusfertőzöttségét, hiszen sokszor a 
haltenyésztő telepeken a beltenyésztettség okozta leromlás ellen, különböző tájegységekek 
természetes vizeiről begyűjtött anyahalakkal is végzik a szaporítást. Egy ily módon behurcolt 
vírus nagy gazdasági károkat okozhat a tenyésztésben.  

B/4.3.1. Circovírusok a balatoni halakban 

Kutatómunkánk során a balatoni angolna populáció nagyfokú fertőzöttségét (35,5%-os 
prevalencia) tapasztaltuk EeCV-1-el. Továbbá, egy feltehetőleg új hal CV teljes genom 
szekvenciáját is azonosítottuk (EeCV-2) és kimutattunk egy ezektől eltérő, Cap proteint 
kódoló, cirkuláris ssDNS szekvenciát (CCE) is két eltérő halfajból (európai angolna, garda). 
Annak ellenére, hogy hal CV-t eddig tömeges elhullások kapcsán mutattak ki (márna és 
harcsa CV) (Lőrincz et al 2011, 2012), illetve az EeCV-1-t is egy karfiolbeteg angolnában 
detektáltak elsőként, a mostani felmérés során vizsgált egyedek semmilyen makroszkópikus 
patológiás elváltozást nem mutattak (Doszpoly et al. 2014). A CV-okat immunszuppressziót 
okozó vírusokként írták le, de az eddig feltárt eseteknél sem tudtak közvetlen kapcsolatot 
kimutatni a megbetegedések és a CV jelenléte közt. Ugyanakkor a CV-ok jelenléte fokozza a 
gazdafaj más kórokozókra való fogékonyságát, így számos különböző klinikai tünetet 
képesek kiváltani (Todd 2004). 

Tíz angolnából mutattunk ki EeCV-1-hez hasonló genom szekvenciákat, melyek csak 
1-2 nukleotidban különböztek a Doszpoly és munkatársai által vizsgált, 2009-ben szintén a 
Balatonból fogott angolnában detektált EeCV-1 genomtól. Habár ezek az egyedi nukleotid 
polimorfizmusok (SNP, single nucleotid polymorphisms) a Rep és Cap fehérjében is okoztak 
aminosav változásokat, a konzervált régiók (szár-hurok szerkezet, RCR, SF3) változatlanok 
maradtak. A nukleotid cserék száma meglehetősen alacsony volt (1,45-2,9 × 10-4 nukleotid 
csere/hely/év), figyelembe véve az 5 évnyi különbséget az első CV-os angolna és a 
jelenlegiek gyűjtése között. A PCV-2-nél az átlagos báziskicserélődési arány az egész 
genomra vetítve 1,21 × 10-3 nukleotid csere/hely/év volt (Firth et al 2009).  

Angolna mintákban meghatároztuk az EeCV-1 DNS eloszlását a különböző szervek 
között. Korábbi tanulmányokban (sertés és hal CV-k) a vírustartalom meghatározásához a rep 
gén szekvenciáját vették alapul (McIntosh et al. 2008, Doszpoly et al. 2014). De az utóbbi 
időben számos gerinces és gerinctelen gazdából kimutatott, gazda genomba integrálódott 
circovirális rep-szerű szakaszok miatt (Belyi et al., 2010; Fehér et al., 2013; Marton et al., 
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2015), a vírusmennyiség meghatározásához a cap gént vettük alapul. Az eltérő víruskópia 
számok alapján 3 csoportra különültek a minták. Az első csoportba három angolna tartozott, 
itt alacsonyabb kópiaszámokat detektáltunk az összes vizsgált szervben (105 –5 × 105/100 ng 
DNS), a magasabb értékeket a kopoltyú, agy és lép mintákból kaptuk. A második csoportban 
szignifikánsan magasabb vírusmennyiséget mértünk a lépben két angolnánál (1,2 × 106/100 
ng DNS). Csontos halaknál (Osteichthyes) a lép az egyik fő nyirokszerv, mely ellipszoid 
rendszerből, melanomakrofág központokból és nyirokszövetből áll. Az ellipszoid rendszer fő 
feladata a gazdába jutott antigének elfogása és csapdázása (Ellis 2001, Uribe et al. 2011). A 
lépben megjelenő magasabb vírusmennyiség egy esetlegesen folyamatban lévő fertőzöttséget 
vagy akár virémiás állapotot is jelezhet, ha a többi szervben is hasonlóan magas 
víruskoncentráció mutatható ki. Az agyból kimutatott magas vírustartalom jelezheti, hogy a 
vírus hathat a hal központi idegrendszerére, viselkedésbeli változásokat okozva. Amikor a 
harcsa CV-t kimutatták 2011-ben, harcsa ivadékokkal fertőzési kísérletet is összeállítottak. 
Néhány hónap után a legtöbb fertőzött hal abnormálisan kezdett úszni, pl. pörögtek a 
tengelyük körül, de a circovírust nem lehetett újra kimutatni belőlük (nem publikált 
eredmények). A harmadik csoportba három angolna került, melyeknél minden szervben 
magas vírusmennyiséget (több mint 106/100 ng DNS) detektáltunk, a legmagasabbat a lépből 
(2,4 × 106/100 ng DNS). Ezek az egyedek feltehetőleg virémiás állapotban voltak a 
gyűjtéskor.  

A circovírusokat gazdaspecifikus, vagy szűk gazdasepektrumú vírusoknak ismertük 
eddig (Todd et al, 2007). Ennek ellenére egy feltehetőleg új CV-t (EeCV-2) mutattunk ki 
100%-os azonossággal egy angolnából és egy gardából, melyeket az év során különböző 
időpontokban gyűjtöttünk és dolgoztunk fel. Amennyire tudjuk, ez az első leírás, hogy 
ugyanazt a circovírus genomot sikerült izolálni két távolrokon halfajból (különböző 
öregrendbe tartozó fajok). Az új CV rep génje 85% nukleotid egyezést mutat az EeCV-1-el, 
de érdekes módon a cap génnel semmilyen homológiát nem találtunk. 
A nonanukleotid motívum, a rep gén irányultsága, és a Rep fehérje megőrzött szakaszainak 
aminosav összetétele alátámasztja az új CV helyét a Circovirus genuszon belül. A Walker-A 
és –B motívum minden hal CV-ban kicsit eltér a nem-hal gazdából származó circo- és 
cyclovírusokétól (Rosario et al. 2012). Hasonlóan az EeCV-1 megegyező régiójához, az 
EeCV-2 Cap fehérjéje is viszonylag rövid, 123 as-ból áll, habár szekvencia hasonlóságot nem 
sikerült felfedezni a két vírusfehérje közt. Továbbá, a CV-okra jellemző arginin gazdag 
szakaszt sem sikerült azonosítani a gén N-terminális részén. Mégis sikerült 39% és 35% -os 
aminosav egyezést találni a HuACV és az Ecatfish CV megfelelő szakaszaival. Ez az 
eredmény megegyezik egyrészt a korábbi feltételezéssel, miszerint a hal circovírusok és a 
HuACV közeli rokonságban állnak (Doszpoly et al. 2014), másrészt a legújabb ICTV 
közleménnyel is (2014.006a,hD), mely szerint elkülönülnek a többi CV-tól. Az EeCV-2 
szokatlanul hosszú 5’ intergenikus szakasza tartalmaz egy részleges reverz-transzkriptáz 
(RT)-szerű gén fragmentet is, mely 99%-os szekvencia azonosságot mutat az angolna RT 
génjével. Ez a felfedezés valószínűsíti a vírus angolna eredetét, és ezt követően a gardára 
történő gazdaváltást. Az ssDNS vírusok és gazdáik közt már mindkét irányba leírták a 
genetikai anyag rekombinációval történő átjutását (Martin et al 2011). A CV-oknál a virális 
elemek gazda genomba épülése gyakori eseménynek számít (Belyi et al. 2010, Fehér et al. 
2013, Marton et al. 2015), ugyanakkor ez az első leírás egy gazdából származó szekvencia 
darab CV genomba épülésének. Az EeCV-1 és az új CV teljes genomjai egymással 74,8%-os 
nukleotid egyezést mutatnak, de a Cap szekvenciák hasonlósága kevesebb, mint 15%. Ezek 
alapján az új CV teljesíti az ICTV circovírusokra vonatkozó faj elkülönülés feltételeit, így 
javasoljuk az EeCV-2 (European eel circovirus 2, angolna CV-2) elnevezést az újonnan 
felfedezett vírus genomnak. Az EeCV-1-t az ICTV még nem fogadta el vírus fajnak a Cap 
protein rövidsége miatt (114 as), kétségek merültek fel, hogy ebből működőképes kapszid 
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tudjon összeépülni. Az EeCV-2 hasonlóan rövid cap génnel rendelkezik (123 as). Így további 
kutatások célja lehet olyan expressziós rendszerek kifejlesztése, mely segítségével a két vírus 
kapszid fehérjéje kifejeztethető. 

RCA módszerrel kimutattunk egy cirkuláris, monocisztronos, megfelelő méretű Cap 
fehérjét (255 as) kódoló ssDNS genomot, melyet CCE-nek (Capsid-encoding Circular 
Element), kapszid kódoló cirkuláris elemnek neveztünk. A szár-hurok szerkezetében található 
nonanukleotid motívum nagy hasonlóságot mutat egyes madár és környezeti CV-k hasonló 
szakaszával (Phenix et al., 2001; López-Bueno et al. 2009; Rosario et al. 2009a), és a 
feltételezett Cap protein hasonlóságot mutat vízi gerinctelenek CV-aihoz. A CV-kra jellemző 
arginin gazdag szakasz is megtalálható rajta a fehérje N terminális részén. A CV-kel mutatott 
hasonlóságok ellenére a cirkuláris elem mérete és szerkezete alapján a növényeket fertőző 
nanovírusokra hasonlít. Ezek szintén egyszálú DNS vírusok, genomjuk több cirkuláris részre 
osztott, melyek egyenként nagyjából 1 kb hosszúak, részenként egy-egy gént kódolnak 
(Gronenborn 2004). A felfedezés felveti a lehetőségét a több alegységből álló circo-szerű 
vírusok jelenlétének, melyek akár egy új víruscsalád tagjaként a hiányzó kapcsot jelenthetik a 
CV-k és nanovírusok között (Rosario et al. 2012). 

Miután mindkét EeCV genom kisméretű Cap proteint kódol, felmerült a  gyanú, hogy 
megfelelő Cap-et kódolva a CCE szolgál az EeCV-k kiegészítő részeként, együtt alkotva egy 
több alegységből álló vírust. Azonban a CCE-t csak 4 mintából sikerült kimutatnunk (az 
EeCV-2-t tartalmazó garda és angolna mintákból, illetve két EeCV-1-el fertőzött angolnából). 
Továbbá, a több alegységből álló vírusoknál a genomkomponensek nem kódoló régiói 
ugyanazt a szár-hurok szekvenciát tartalmazzák (Katul et al 1997), ilyen közös 
szekvenciaszakaszt nem találtunk a CCE-vel. Így arra a következtetésre jutottunk, hogy bár 
ezek a cirkuláris elemek nem alkotnak közösen egy vírust az EeCV-1-el vagy EeCV-2-vel, de 
funkcionálhatnak szatellit vírusként, melyek az EeCV-1-t és EeCV-2-t helper vírusként 
használják.  

B/4.3.2. Papillómás elváltozások dunai márnákon 

A halak alloherpeszvírusai sok fontos megbetegedésért felelősek az akvakultúrában. 
Látens fertőzésként perzisztálnak az érintett populációban és naiv gazdákat fertőzhetnek meg 
a betegség kiújuláskor, vagy vertikális transzmisszió során az utódokba is átkerülhet a vírus. 
Az herpeszvírusok által okozott betegségek gyakran speciális hőmérséklethez és kiváltó 
stresszhelyzethez kötődnek. A betegségek kezelése alapvetően a vírushordozó halak 
eltávolításán, illetve a stressz minimalizálásán múlik (pl. a népesítés minimalizálása a 
legfogékonyabb korosztályban és hőmérsékleten). A látens alakot nehéz kimutatni és sok 
alloherpeszvírus esetében nehézkes a sejttenyészeten történő izolálás. kimutatásuk kihívás a 
diagnosztikai laboratóriumoknak. A megőrzött gének azonosítása és a degenerált PCR 
módszerek használata lehetővé teszi a vírusok minél gyorsabb, pontosabb kimutatását. Így a 
herpeszvírusok esetében különösen fontos a diagnosztikai módszerek fejlesztése. 

A márnából általunk kimutatott herpeszvírus részleges polimeráz, termináz és helikáz 
fehérjéi együttesen, csaknem 100% -os aminosav sorrend egyezést mutattak a Cyprinid 
herpesvirus 1 megegyező szakaszával. A márnákon megfigyelt elváltozások megjelenési 
formája és szezonalitása szintén jellemző volt a klasszikus pontyhimlőre.  

Az eset érdekessége, hogy a CyHV-1-t eddig szigorú gazdaspecifikusságot mutató 
vírusként ismertük, ami a pontyon kívül nem fertőz más halfajt. Azonban, a márnákból 
egyidejűleg kimutatott CV fertőzöttség okozhatta az immunrendszer oly mértékű csökkent 
működését, ami kedvezett a márnák pontyhimlővel való fertőződésének, és a tumorok 
kifejeződésének.  

Néhány esetben pontyhimlőhöz hasonló tüneteket már más cyprinid halfajokon is 
észleltek, pl. dévérkeszeg, bodorka, compó (Mawdesley-Thomas & Bucke, 1967, 1968) de 
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vírus jelenlétét nem igazolták a mintákból. Mawdesley-Thomas és Fraser (1972) szerint a 
hámsérülések is növelhetik a tumorok kialakulásának kockázatát. Az aljzaton táplálkozó 
halaknál gyakran figyelték meg a száj, mellúszók, bajusz képletek neopláziás elváltozását. 
Feltételezésük szerint a sérüléseken keresztül a rákkeltő vegyszerek, illetve az onkogén 
vírusok könnyebben utat találnak a szervezetbe, mint a sértetlen hámfelületen keresztül. 
Barnes és munkatársai (1993) megfigyelése szerint az úgymond bolygatott, gyakran 
dörzsölődő testfelszíneken az elváltozások epidermális hiperpláziaként jelennek meg, viszont 
a védettebb területeken, ahol nem dörzsölődnek le, az elváltozások képesek papillómává 
fejlődni. Az általunk vizsgált márnákon a tumorok előfordulása inkább a Mawdesley-Thomas 
és Fraser által leírt elhelyezkedésnek felelt meg. Papillómákat a kopoltyúfedőnél, illetve a 
szájnyílás és a faroknyél alsó részén figyeltünk meg, hiperplázia testszerte, szórványosan 
fordult elő, a dörzsölődésnek kevésbé kitett részeken. 

A vírusfertőzések mellett a vízszennyezés szerepét sem lehet kizárni a daganatok 
kialakulásában, ugyanakkor ez az első eset, hogy halakban, CV fertőzöttség mellett más vírus 
jelenléte is kimutatható volt, patológiás elváltozásokat is okozva az állaton. 
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ÖSSZEFOGLALÁS 

PhD munkám során megismerkedhettem a nyálkaspórás paraziták Magyarországon 
leggyakrabban előforduló taxonómiai egységeivel. Eközben olyan kevéssé kutatott, ám 
gyakori halfajok myxozoa faunáját is mélyrehatóan vizsgáltuk, melyekről eddig nagyon kevés 
információ állt rendelkezésünkre, sokszor csak egy-egy 20. század eleji, kizárólag spóra 
morfológián alapuló, külföldi fajleírás. Így, hiánypótló munkaként tanulmányoztuk egy 
gyakori folyóvizi halfaj, a paduc és egy állóvizekben gyakori, ikonikus halunk, a garda 
nyálkaspórás parazitáit. A felmérésnek köszönhetően paducból három, gardából két új 
Myxobolus faj került leírásra. A gardával kapcsolatban külön említésre méltó, hogy egy 
balatoni halpusztulás kapcsán fedeztük fel a szem retina rétegét és a kopoltyúív afferens 
artériáját fertőző két fajt. A következő egy évben lezajló folyamatos monitoring vizsgálatok 
viszont arra is rávilágítottak, hogy az elhullásért ezek a paraziták nem tehetők felelőssé.  

A bodorka nyálkaspórás fertőzöttsége ugyan jól tanulmányozott, de eddig erről a 
halról nem írtak le a szaruhártyát érintő megbetegedést. Az eset érdekessége, hogy a 
myxozoáknál általánosan jellemző gazdafaj, szerv és szövetspecificitás itt csak részlegesen 
valósult meg. A szemből ugyanazt a Myxobolus fundamentalis fajt mutattuk ki, mint amit 
eddig csak a kopoltyúív kötőszövetes állományából írtak le. A plazmódiumok a 
szaruhártyának szintén a tömött rostos kötőszöveti részében helyezkedtek el, akárcsak a 
kopoltyúívben, ami jól jelzi a szövetspecificitás elsőbbségét a szervspecificitással szemben.  

Ugyanezt tapasztaltuk a meglehetősen gyakori Thelohanellus nikolskii fertőzéseknél 
is. Itt a parazita az uszony és a pikkely kollagénes porcos részében egyaránt képzett jól látható 
plazmódiumokat. Ivadék korban általában az uszony-forma a domináns, kifejlett korban a 
pikkelyeken fejlődő alak. A Thelohanellusok vizsgálata során három lehetséges új fajt is 
azonosítottunk, így jócskán növelve az eddig hazánkban előforduló Thelohanellus fajok 
diverzitását. Az új fajok mellett újra kimutattuk a Kis-Balatonból a T. kitauei aktinospóra 
alakját, de a halakon megjelenő fertőzöttséget a célzott fertőzési kísérlet ellenére sem 
találtunk, sem a kísérletben, sem a kis-balatoni területről származó halakon.  

Emellett, sügerek szájpadlásáról leírtunk egy új Henneguya fajt, a H. jaczoi-t, továbbá 
már ismert fajok revízióját javasoltuk. A H. psorospermica-t eddig tévesen csuka, és sügér 
kopoltyúból is leírták, a morfológia- és lokációbeli különbségek ellenére. A 18S rDNS-en 
alapuló molekuláris módszerek segítettek egyértelmű különbséget tenni az eltérő gazdákban 
fejlődő nyálkaspórás fajok között. Munkánk során megállapítást nyert, hogy a csuka kopoltyú 
filamentumát fertőző faj továbbra is a H. psorospermica, míg a sügér kopoltyúlemezkéi közül 
izolált parazita a H. texta-nak feleltethető meg.  

A PhD dolgozat alapját képező kutatásokban egyértelmű szerepet kaptak a molekuláris 
módszerek. Használatukkal biztosabban eldönthető az adott parazitáról, hogy megegyezik-e 
már korábban leírt fajokkal, vagy új fajt sikerült kimutatnunk. Továbbá az aktinospóra-
myxospóra párok azonosítását is lényegesen megkönnyíti, akár több év elteltével, eltérő 
helyről gyűjtött spórák is megegyezhetnek, ugyanakkor a morfológiailag nagy hasonlóságot 
mutató spórák is tartozhatnak eltérő fajhoz. A kérdéses esetekben, több gén bevonásával 
végzett vizsgálatok tovább finomíthatják a kapott eredményt, akár patogenitásbeli 
különbségekre is választ kaphatunk.  

A dolgozatban szereplő vírusos kutatásokban is fő szerepet játszottak a PCR alapú 
molekuláris módszerek. A klasszikus, sejten történő izolálással összehasonlítva, jóval 
gyorsabb eredményt kaphatunk célzott primerek használatával. A módszer további előnye, 
hogy akár kis mennyiségű vírus jelenléte is detektálható az adott mintából. 

Az egyre nagyobb számban kimutatott egyszálú, cirkuláris DNS vírusok fertőzésekben 
betöltött szerepe a mai napig nem minden esetben tisztázott. Ennek megismeréséhez 
kulcsfontosságú prevalenciájuk felmérése, az egészségesnek látszó egyedekben is, és a 
bizonytalan kóroktanú megbetegedések kapcsán egyaránt. 
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A balatoni halállomány circovírusokat célzó felmérése kapcsán az angolna CV 
(EeCV-1) meglehetősen gyakori előfordulását figyeltük meg. Azonban, a vírus első 
kimutatásával ellentétben, ezeken az állatokon patológiás elváltozás nem volt megfigyelhető, 
még a magas vírus mennyiséget hordozó angolnák esetében sem. Emellett egy, az angolna 
CV-hoz hasonló cirkuláris genomot (EeCV-2) is kimutattunk egy angolna és egy garda 
mintából egyaránt. A vírus tartalmazott egy angolna genom eredetű génszakaszt is, így nagy 
valószínűséggel a vírus eredeti gazdája az angolna lehetett, és gazdaváltás útján került a 
gardába. Az EeCV-1 és EeCV-2 pozitív minták egy részéből egy további cirkuláris genomot 
is kimutattunk, mely csupán egy cap gént tartalmazott, rep-et nem. Ennek szerepe még 
tisztázatlan, hasonló genomszerveződést eddig csak növényi vírusoknál figyeltek meg. 

A CV-ok jellemzően immunszuppressziót okoznak a fertőzött egyedekben, így azok 
általánosan fogékonyabbá válnak a többi kórokozóra. Ez a jelenség segíthette a márnák 
fertőződését az eddig alapvetően ponty-specifikusnak ismert Cyprinid herpesvirus 1-el. A 
sejtburjánzással járó elváltozásokat már több halfaj esetében is leírták, de ez az első eset, hogy 
a herpeszvírus jelenléte, molekuláris módszerekkel egyértelműen bizonyított. 
  



90 
 

ÚJ TUDOMÁNYOS EREDMÉNYEK 

1. A kopoltyúparazitának ismert Myxobolus fundamentalis kimutatása a bodorka 
szaruhártyájából is (Acta Vet Hung, 2018, 66:250-257) 

2. Paducból három új nyálkaspórás parazita faj leírása (Myxobolus arrabonensis, M. 
szentendrensis és M. paksensis)  

3. Gardából két új nyálkaspórás faj kimutatása (Myxobolus peleci és M. cultrati) (Syst 
Parasitol, 2016, 93:667-677) 

4. Sügérből egy új nyálkaspórás faj leírása (Henneguya jaczoi) és két, már ismert parazita 
revíziója (H. psorospermica, H. texta) (Acta Vet Hung, bírálat alatt) 

5. A magyarországi Thelohanellus fajok diverzitás felmérése során, három, eddig nem 
detektált Thelohanellus faj kimutatása molekuláris módszerekkel (benyújtás alatt) 

6. Egy új circovírus (EeCV-2) kimutatása és teljes genomjának megszekvenálása angolnából, 
és detektálása egy távol rokon halfajból (garda) (Acta Vet Hung, 2017, 65:262-277) 

7. Egy monocisztronos, eddig ismeretlen, csak kapszid fehérjét kódoló cirkuláris genom 
azonosítása garda és angolna mintából (Acta Vet Hung, 2017, 65:262-277) 

8. Cyprinid herpesvirus 1 jelenlétének igazolása molekuláris módszerekkel pontytól eltérő 
halfajból (benyújtás alatt) 
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LIST OF NEW FINDINGS 

1. Detection of the gill parasite Myxobolus fundamentalis also from the cornea of the roach 
(Acta Vet Hung, 2018, 66:250-257) 

2. Description of three new Myxobolus species from common nase (M. arrabonensis, M. 
szentendrensis and M. paksensis) (Syst Parasitol, 2015, 92:101-111) 

3. Description of two new myxozoan species from sichel (Myxobolus peleci, M. cultrati) (Syst 
Parasitol, 2016, 93:667-677) 

4. Detection of a new Henneguya species from perch (H. jaczoi) and the revision of two, 
already described species (H. texta, H. psorospermica) (Acta Vet Hung, under revision) 

5. During the diversity survey of Thelohanellus species in Hungary, three unidentified 
Thelohanellus species were detected with molecular methods (under submission) 

6. Detection and whole genome sequencing of a new circovirus (EeCV-2) from an eel and a 
sichel sample (Acta Vet Hung, 2017, 65:262-277) 

7. Description of a new, monocistronic, CV-like genome from a sichel and three eel samples, 
coding only a capsid protein (Acta Vet Hung, 2017, 65:262-277) 

8. The presence of Cyprinid herpesvirus 1 was proved first time with molecular methods from 
a non-carp species (under submission) 
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