10. Endokrinni soustava

Mnohobunéc¢ni zivo€ichové byli nuceni vyvinout systém slouzici ke komunikaci mezi
bunkami, tkdnémi a organy, aby mohli koordinovat odpovédi na vnitini i vn&jsi stimuly a

regulovat biochemické a fyziologické procesy. Proto se vyvinula nervova a endokrinni

soustava. Zatimco nervova soustava se vyuziva pfi rychlé a pruzné regulaci, endokrinni

soustava funguje relativné pomalu a jim fizené procesy maji dlouhodobéjsi charakter. Je

znamo, ze ob¢ soustavy nefunguji izolovang, ale naopak tvofi integrovany funkéni systém.

Nejlepsim ptikladem pro tento model jsou neurosekretorické buniky, které syntetizuji a
uvolnuji specifické chemické latky - neurohormony.

Latkova regulace se uplatniuje jiz u nejprimitivnéjSich organismut. Bunky zde vylucuji
latky, které se §ifi diftizi a jsou schopny plisobit na pochody v sousednich burnikach. U
vyvojoveé dokonalejSich skupin je tento mechanismus zachovan ve forme tzv. - tkdnovych

hormont. Pozdé&ji vznikaji dokonalej$i mechanismy regulace a vznika soustava 714z s vnitini

sekreci - endokrinni zlazy, které vylucuji do krevniho ob&hu - hormony. Nejdokonalejsi
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soustava zlaz s vnitini sekreci mezi bezobratlymi se vyvinula u korysa a u hmyzu.

Jak uz bylo naznaceno, evoluce endokrinni soustavy je Uzce spojena s rozvojem nervoveé
soustavy. Nejstar$i hormony vznikaly v nervovych buiikach. Zldzy nezavislé na nervové
soustave jsou z vyvojového hlediska podstatné mladsi. Funkéni spojeni obou soustav 1ze
pozorovat i na latkové urovni - mezi neurohormony jako ptedstaviteli endokrinni soustavy a
neurotransmitory jako zastupci nervové soustavy mizeme pozorovat piechodné typy (viz kap.
8.1.3.) (obr. 1):

- neurohormon - je hormon vyluc¢ovany neurosekretorickymi buiikami nervové soustavy, je

roznasen po celém téle hemolymfou ¢i krvi, ptisobi i na velkou vzdélenost, ptisobi relativné
pomalu - udrzuje se aktivni minuty az hodiny

- lokalni neurohormon - je uvolfiovan neurosekretorickymi buitkami, ptisobi vSak jen v

okoli svého vzniku

- neuromoduldtor - je spojovacim ¢lankem funkce klasickych a neurosekretorickych

neuront, mize modulovat signal dany nervovym vzruchem a pfes synapsi ovliviiovat
nervovou nebo svalovou aktivitu.
- neurotransmitor - zajist'uje synapse neuront, pusobi rychle (milisekundy) a rychle se

enzymaticky rozklada.

Mechanismus pusobeni hormonii

Ukolem hormont je zasahovat do nitrobunéénych dé&ji a regulovat je. Hormony ovliviiuji
prakticky vSechny pochody v organismu - vyvoj a rist, metamorfézu, svlékani, metabolismus

latek, vylucovani vody a osmoregulaci, pohlavni funkce, chovéni, barvoménu. Mechanismus
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vyvolavaji syntézu novych enzymii. Enzymy pak ovliviiuji specifické reakce v bunce a
realizuji tak roli pfislusného hormonu.
Hormony délime podle vlastnosti, chemického sloZzeni a podle mechanismu plisobeni v

zé4sadé do dvou skupin:

1. Hydrofilni nesteroidni hormony - patii sem ptfedevsim hormony bilkovinného
charakteru, (ale i hormony odvozené od aminokyselin), které se nemohou dostavat pies
membranu, protoze nejsou rozpustné v tucich, a tak svij G€inek realizuji prostfednictvim

specifickych membranovych receptoru.

2. Lipofilni steroidni hormony - patii sem piedevsim ekdysteroidy, ale i terpenoidy (JH),

které diky své rozpustnosti v tucich snadno pronikaji pies membranu do bunky a nepotiebuji

tedy specificky membranovy receptor.

Z téchto vlastnosti pak odvozujeme dva mechanismy jejich plsobeni:

1. Hydrofilni nesteroidni hormony - aktivace i syntéza novych enzymii

Tyto hormony ptisobi na membranu cilovych bunék, kde prosttednictvim specifickych
receptori spousti kaskadu reakei vedoucich k aktivaci jiz syntetizovanych enzymi nebo k
syntéze novych enzymil. Rada receptori téchto hormontl je spojena s G-proteiny. Receptory
G proteinli maji podobnou strukturu - jediny polypeptidovy fetézec, ktery sedmkrat
prostupuje lipidovou dvojvrstvu tam a zpét. Kdyz se ptislusny hormon vaze k tomuto
receptoru, podstupuje receptorovy protein konformaéni zménu, kterd mu umozni interagovat s
G-proteinem na cytosolové strané membrany. VSechny G-proteiny maji podobnou obecnou
strukturu - jsou slozeny ze tii podjednotek a, B a vy . Po aktivaci receptoru hormonem dojde k
rozpadu G-proteinu na dvé ¢asti: o podjednotku spojenou s GTP a spolecnou p+y
podjednotku. Tyto dvé samostatné molekuly mohou difundovat podél membrany, dostavat se
k cili svého urceni a spoustét tak dalsi reakce.

la. Drdha cyklického AMP (obr. 2)

V tomto piipad¢ aktivovana podjednotka G-proteinu (a podjednotka + GTP) méni

koncentraci druhého posla-CAMP tak, ze zapne enzym adenylatcyklazu, ktera produkuje

cAMP s§tépenim ATP. cAMP je rozpustny ve vodé, a tak snadno pienasi signal dale
cytosolem. Své U¢inky realizuje aktivaci cAMP-dependentni proteinkindzy - A-kinazy. Tato
kinaza pak katalyzuje fosforylaci a tedy aktivaci cilovych enzymd, jejichz vybér je v riznych
typech bunék riizny, coz zarucuje specificitu uinku hormonu. A-kindza se vSak mize
presouvat i do jadra, kde fosforyluje genovy regulacni protein, ktery je schopen vyvolat

transkripci cilovych geni, tedy pfislusnych enzymu.



1b. Drdha pres fiosfolipazu C (obr. 3)

Neékteré hormonalni signaly vyuzivaji jinou aktivaéni drahu, pti které se prostrednictvim
G-proteinu aktivuje jiny membranovy enzym - fosfolipaza C (C - nazev od calcium). Ta

pusobi na membranovy inositolovy fosfolipid, ktery se $tépi na inositol-1,4,5-trisfosfat (IP3) a

diacylglycerol (DAG). IP3 difunduje cytosolem a uvolituje vapenaté ionty z
endoplazmatického retikula tak, Ze se navaze na Ca?* kanaly v membrané ER a otevie je.
Velky gradient elektrochemického potencialu Ca?* zpiisobi vytok Ca?*do cytosolu. DAG

z0istava v plasmatické membrané a spoleéné s Ca?* pomah4 aktivovat proteinkinazu C, ktera

se shromazd’uje z cytosolu na cytoplazmatické stran¢ plasmatické membrany. Aktivovana
proteinkindza C pak aktivuje dalsi cilové enzymy, jejichz vybér podobné jako u predchozi
dréhy zavisi na typu buiiky; i dal$i principy uc¢inku C-kindzy jsou stejné jako u A-kinazy,

ackoliv se vétSina cilovych enzymi 1isi.

2. Lipofilni steroidni hormony - syntéza novych enzymau (obr. 4)

Steroidni hormony jsou rozpustné v tucich, proto snadno pronikaji membranou dovniti do

buiiky, kde v cytoplazmé reaguji se specifickymi bilkovinami - hormonélnimi receptory.

Vznikly komplex pfechazi do jadra buniky, kde reaguje s kyselou (nehistonovou) ¢asti
chromatinu. Pak dojde k disociaci komplexu na dvé podjednotky: jedna zlistane vazana na

bilkovinu a druha reaguje s DNA, kde tvofi inicia¢ni misto pro - RNA polymerazu. Tak dojde

k transkripci pfislusného genu a vznikla mRNA pfiejde do cytoplazmy, kde se na ribozomech

syntetizuje ptislusna bilkovina - enzym.

Srovnani endokrinni soustavy bezobratlych a obratlovceii

1. rozdily - u bezobratlych se vyskytuje relativné mnoho neurohormont - u obratlovci
jsou prakticky jen dva - oxytocin a vasopresin.

- bezobratlych je malo pravych hormont - u obratlovcl vétsina.

2. shodné rysy - u obou soustav je hodné peptidickych hormoni a nékteré jsou dokonce

stejné napt. inzulin je u obratlovci i bezobratlych; U obou skupin v§ak mize mit i jiné
funkce.

- zékladni stavebni jednotky hormont obou soustav jsou stejné a zndmé; jsou to derivaty

aminokyselin, peptidy, bilkoviny, terpenoidy, steroidy.

- fada stejnych latek ma stejny ti¢inek - napt. katecholaminy, neuraminy, prostaglandiny.

Rada bezobratlych a hlavné hmyz miize slouzit jako model pro studium savéich hormoni.

Hormony bezobratlych ¢i jejich analogy mohou mit vliv i na ¢loveka.



Rozdéleni hormonit podle mista syntézy

1. neurohormony jsou syntetizovany v neurosekretorickych bunikach. Jejich uvoliiovani se
déje dvéma zptsoby: bud’ se dostavaji do obéhové soustavy v misté syntézy nebo jsou napied
transportovany axony do neurohemalnich organu (napft. corpora cardiaca) a do hemolymfy

jsou uvolilovany z nich.

2. pravé hormony se syntetizuji v endokrinnich zldzach, odkud se v piipadé potieby

uvolnuji do hemolymfy, kterou jsou transportovany k cilovym bunkam

10.1. EndoKkrinni soustava korvsu

Endokrinni soustava korysi je relativné dobfe prozkoumana, hormony zde tidi celou fadu
funkci jako je svlékani, vyvoj a metamorfozu, barvoménu, pohlavni funkce, hospodaieni s
vodou, metabolismus zivin atd. Vét§ina informaci o endokrinni soustavé koryst pochazi z
dekapodnich koryst — tam ma tato soustava nasledujici strukturu:

(1) Zékladem je neurosekre¢ni komplex o¢niho stvolu (obr. 5). Neurosekre¢ni buiky se

soustied’uji predev§im do tzv. - X-organu, odkud se hormony transportuji nervovymi drahami

do neurohemalniho organu - sinusové (splavové) zldzy. Zde se sekrety hromadi a vylucuji do

hemolymfy.

(2) Dalsim komplexem je - suboesophagealni - postkomisurdlni soustava. Hormony

neurokrinnich bun¢k suboesophageélniho ganglia jsou vedeny vlakny do postkomisuralni

zlazy, ktera slouzi jako neurohemalni organ.

(3) Dalsi soustavou je perikardialni soustava, ktera je umisténa v osrde¢niku, a ktera

vylucuje pies neurohemalni perikardialni organ latky, které ovliviyji srdeéni tep.

(4) V hlavée je dale umistén parovy - Y-organ, ktery funguje jako epitelidlni endokrinni
zlaza analogicka prothorakalnim Zlazam hmyzu, a ktery vylucuje steroidni svlékaci hormon
(20-hydroxyekdyson).

(5) Mandibularni organ — zde se syntetizuje metyl farnezoat, ktery u korysa slouzi jako

juvenilni hormon (viz kap. 10.2.2)

(6) U samcui se jesté v blizkosti spermidukti vyskytuje - androgenni zlaza.

(7) Neurosekretorické bunky (centralni) nervové soustavy - vylucuji neuropeptidy s riiznou

funkeci.

Hlavni tlohu v endokrinni soustav¢ hraje - X-organ o¢niho stvolu. Produkuje peptidy,
které fidi ¢innost epitelialnich endokrinnich zlaz - jako Y-organ, androgenni zlaza a dalsi.
Zajimavé je, Ze vétSina téchto hormonl ma na pfislusné Zlazy (i jiné organy) - inhibi¢ni
ucinek. Vydej podiizenych hormont je tedy fizen ,,negativné, pii odstranéni tohoto fidiciho
hormonu dochézi k nekontrolovatelné produkci podtizené Zlazy. Patti sem nékolik dalezitych

hormoni:



1. Pfes sinusovou zlazu se vylucuje - moult inhibiting hormone (MIH), ktery inhibuje

¢innost Y-organu, ktery produkuje svliékaci hormon korysu - 20-hydroxyekdyson. Ten je

shodny se svlékacim hormonem hmyzu, jeho vydej je vSak na rozdil od hmyziho spoustéciho
hormonu PTTH (viz kap. 10.2.3.2.), nadfazenym hormonem inhibovan. Odstranéni tlumici
funkce MIH ma za nasledek nekontrolovatelné svlékani (svlékani probihd na rozdil od hmyzu
I ve stadiu imaga).

2. Dalsim neurohormonem X-organu je - hormon inhibujici androgenni zlazu. Tento

hormon inhibuje spermatogenezu a vyvoj sekundarnich pohlavnich znakd. Odstranéni o¢niho
stvolu ma za nasledek pfekotnou spermatogenezi.

3. Dalsi skupinou neurohormont z o¢niho stvolu i postkomisuralni soustavy jsou hormony
fidici barvoménu - chromatoforotropiny. Ridi disperzi a shlukovani pigmenttl v chromatofo-

rech a tim barevné zmény téla koryst — patii sem napt. hormony z PDH/PDF rodiny (pigment
dispersing hormone/factor family). Vyznamnym zastupcem chromatoforotropinti je - red
pigment concentrating hormone, ktery patii spolu s hmyzimi adipokinetickymi hormony
(AKH) do jedné rodiny (RPCH/AKH family - viz kap. 10.2.3.1.). Ridi ptesuny pigmenti v
omatidiich slozenych o¢i koryst.

4. Metabolismus glycidu je u korysu fizem - cHH - crustacean hyperglycaemic hormone,

ktery tidi energeticky metabolismus a ovliviiuje hladinu gluk6zy v hemolymf¢.

U korysa bylo popsana tada dal$ich hormoni s rozmanitymi funkcemi.

10.2. EndoKkrinni soustava hmyzu

Endokrinni soustava hmyzu piedstavuje mezi bezobratlymi nejdokonalejsi a 1 nejlépe
probadany systém. U hmyzu rozliSujeme v zadsad¢ dv€ hormondlni soustavy (viz ad. 1 a 2),
které funguji v t€sné zavislosti (obr. 6, 7 a 8) a n¢kolik dalsich skupin bunék (tkani) s
endokrinni funkci:

1. Mozek a prilehlé Zlazy (retrocerebralni komplex) - zahrnuje neurosekretorické bunky

mozkovych hemisfér, které jsou spojeny nervovymi vlakny s corpora cardiaca (CC, kardialni
téliska). Tato téliska jsou dalsim parem nervi spojena s corpora allata (CA, prilehla téliska).

la. Neurosekretorické bunky mozku - jsou to obecné monopolarni neurony pfizpisobené

sekre¢ni ¢innosti (obr. 9). Jejich produkty jsou syntetizovany v téle neuronu, kde jsou

asociovany s proteiny a tvoii typické membranoveé vazané granule (ty se daji snadno barvit a

slouzi jako diikaz neurosekrece). Dendrity neurosekretorickych bunék se nachazi v neuropile
a axony pronikaji pfes nervoveé-krevni bariéru a uvoliuji své produkty do hemolymfy
exocytdzou prostiednictvim struktur zvanych - synaptoidy, které jsou strukturné podobné

synaptickému zakonceni. Produkované hormony se mohou do hemolymfy uvoliiovat v misté

své syntézy nebo v neurohemalnich organech - nejcastéji corpora cardiaca. V mozku se v
kazdé hemisféte nachazi dvé skupiny neurosekretorickych bun¢k. Jedna je v pars



intercerebralis (medialni neurosekretorické bunky), umisténi druhé je variabilni, nachazi se
vsak vice lateralné (lateralni neurosekretorické bunky). Tyto buiiky produkuji neuropeptidy

nebo biogenni aminy. Produkované neurohormony ovliviuji bud’ ptimo efektorovy organ

(napft. eklozni hormon) nebo stimuluji dals§i endokrinni zldzy k produkci hormont (PTTH).

1b. Corpora cardiaca - nachazi se v blizkosti mozku, ¢asto nasedaji na aortu a slouzi jako

neurohemalni organ pro mozkové neurohormony, protoze sem usti zakonceni axontl jejich

neurosekretorickych bunék. Jsou zde syntetizovany i vlastni hormony - adipokinetické
hormony a dalsi neuropeptidy.
1c. Corpora allata - parova endokrinni zlaza nachazejici se v posteriorni oblasti hlavy v

blizkosti hltanu, nékdy splyva v jeden orgén (Diptera, Hemiptera). CA jsou ektodermalniho

puvodu, maji zpravidla ovalny nebo vejcity tvar a produkuji juvenilni hormony. Velikost

organu byva srovnatelna s primérem aorty, ale méni se v zavislosti na véku, pohlavi,
polymorfismu a aktivité tohoto organu. CA jsou inervovana z mozku i suboesophagealniho
ganglia a jsou spojena s CC i se stomatogastrickou nervovou soustavou. Cely orgén je
obklopen nebunécnou bazalni laminou a obsahuje pouze jeden typ bunék. Je pro né

charakteristicka pfitomnost hladkého endoplasmatického retikula, coz je obecné typické pro

buiiky produkujici cholesterol nebo terpenoidy ve velkém mnozstvi.

2. Prothorakalni zlazy - (obr. 10, 11 a 12) parové zlaznaté organy velmi nepravidelného

tvaru, proménlivé, nachazejici se v prvnim hrudnim ¢lanku (prothoraxu - odtud jméno) a v
hlavé. Produkuji svlékaci steroidni hormony - ekdysteroidy. Nervovée jsou vétsinou spojeny se
suboesophagealnim gangliem, ale n€kdy i s prothorakalnim gangliem nebo mozkem (Svébi).
Bunky prothorakalnich 714z jsou u hemimetabol malé, u holometabol naopak velké a
polyploidni. Prothorakalni Zlazy chybi u imag a vyjimkou Apterigota, které se svlékaji po cely
Zivot.

U vyssich Dipter pak CC, CA i prothorakalni zlazy splyvaji v jediny organ - kruhovou
(prstencovou) zlazu (ring gland) (obr. 13 a 14).

3. Neurosekretorické bunky ostatnich ganglii - (0br. 15) nachazi se v gangliich bfi$ni

nervove pasky. Do hemolymfy se uvoliiuji vétSinou v perisympatickych (periviscerdlnich)

orgénech.
4. Endokrinn{ buriky stieva - epitelialni buniky stiedniho stteva produkuji peptidy s

pievazné neznamou funkci. Predpoklada se, ze ovliviiuji travici procesy ve stieveé. Existence
téchto endokrinnich bunék byla prokazana pouze imunohisto(cyto)chemicky a pfimy diikaz
zatim chybi.

5. Epitrachealni bunky - skupiny bun€k nasedajicich na tracheu blizko spirakula, produkuji

ecdysis triggering hormone (ETH) (viz kap. 10.2.3.2.) podilejici se na fizeni svlékani.
6. Gonady — v urcitych fazich vyvoje slouzi také gonady jako endokrinni zlazy. Vylucuji
hormony pfevazné souvisejici s pohlavni ¢innosti — ekdysteroidy, neurohormony, atd.



Endokrinni soustava hmyzu vylucuje tri skupiny hormonui (obr. 16)
1. Ekdysteroidy - ekdyson, 20-OH ekdyson, makisteron a dalsi. Chemicky jde o steroidni

hormony vylu¢ované hlavné prothorakalnimi zlazami, ale i gonaddami, epidermis, tukovym
télesem a snad i jinymi tkanémi.

2. Juvenilni hormony - jsou to terpenoidy vylu¢ované corpora allata.

3. Peptidické neurohormony - vylu¢ované mozkem, corpora cardiaca i dal$imi neurosekre-

torickymi bunikami v jinych ¢astech CNS.

10.2.1. Ekdysteroidy (obr. 17)

Ekdysteroidy jsou svlékaci hormony (moulting hormones) arthropod, ale byly nalezeny i u
dal$ich bezobratlych, kde vS§ak mohou mit i jinou roli. U hmyzu idi fadu biologickych funkci,
které maji vztah ke svlékani embryi, larev a nymf a dale k reprodukci dospélct.

Nejznaméjsi zastupce - ekdyson - je klasicky steroidni hormon s obvyklym ¢tyikruhovym
jadrem (steran) odvozenym od cholesterolu (obr. 18). Pro ekdyson je typicka ketoskupina na
B kruhu a 5 hydroxylovych skupin. Ekdyson je vlastn¢ prohormon pravého svlékaciho
hormonu - 20-hydroxyekdysonu (20-OH-E). Nékteré skupiny hmyzu (napi. Heteroptera,
Hymenoptera, Diptera) maji dalsi homolog ekdysonu - 24-metyl-20-hydroxyekdyson neboli
makisteron A. U embryi se vyskytuje 2-deoxyekdyson a 26-hydroxyekdyson. Mimo to

existuji desitky dalSich zoo- a fytoekdysteroidi, ne vSechny jsou vSak aktivni. Fytoekdysteroi-
dy slouzi rostlinam jako ochrana proti herbivornimu hmyzu - jako toxiny nebo antifeedanty.

Hmyz je vSak zpravidla mize pomérné snadno meénit na netcinné formy.

a) Syntéza - ekdysteroidy jsou primarné syntetizovany v prothorakalnich Zz14zach, odkud

jsou uvoliovany exocytozou do hemolymfy. Cely proces je fizen prostfednictvim
prothoracicotropniho hormonu (PTTH - viz kap. 10.2.3.2.) z mozku. Kromé prothorakalnich

714z se ekdysteroidy syntetizuji také v jinych organech - u imag, kde prothorakalni Zlazy
chybi, jsou to ovéria a testes. Zda se, ze zdrojem mohou byt v urcitych fazich vyvoje 1 ¢asti
epidermis. Ekdysteroidy se transportuji bud’ navazany na transportni bilkovinu nebo i volné,

protoze jsou znacn¢ rozpustné ve vodnych roztocich. Ekdyson se méni na 20-OH-E ve
tkénich - nejcastéji v tukovém télese, Malpighickych trubicich a stieve.

Ekdysteroidy se syntetizuji z cholesterolu, ktery si hmyz neumi vyrobit, musi ho proto
piijimat v potravé piimo (zoofagové) nebo si ho musi pfipravit z rostlinnych steroidu -
sitosterolu, stigmasterolu nebo camposterolu (fytofagové) dealkylaci. Hmyz, ktery neni této

reakce schopen, musi produkovat makisteron A jako hlavni svlékaci hormon. U motyla bylo

zjisténo, ze prothorakalni zlazy produkuji smés 2- a 3-dehydroekdysonu, ktera je rychle

redukovéna na ekdyson v hemolymfg.

b) Mechanismus piisobeni ekdysteroidii - ekdysteroidy pusobi jako steroidni hormony tj.

aktivuji syntézu novych enzymt na tirovni DNA (viz vyse) tak, Ze vstupuji do cilovych bun€k



a dostavaji se k jadru, kde se vazi na prislusny receptor (obr. 19). Tento komplex pak
interaguje s DNA a indukuje RNA transkripci. Ekdysteroidové receptory jsou proteiny o

molekulové hmotnosti asi 100kDa a vyskytuji se v buiikach v extrémné nizké koncentraci (asi

1000 molekul/buniku). U Drosophila melanogaster byl takovy receptor charakterizovan vcetné
svého genu. Dobfie popsanym piikladem regulace genové exprese fizené ekdysteroidy je
melanizace hmyzi kutikuly u larev Manduca sexta. Ekdysteroidy zde reguluji expresi genu
pro DOPA-dekarboxylazu, coz vede k syntéze tohoto enzymu a spusténi kaskady

syntetickych reakci, na jejimz konci je melanin.

C) Rizeni hladiny ekdysteroidii - syntéza ekdysteroidil je spousténa na zakladé stimult z

mozku prostfednictvim prothoracicotropniho hormonu. U nékterych druhit hmyzu byl popsan

i inhibi¢ni hormon prothoracicostatin (PTSH). Koncentrace ekdysteroidi v hemolymf¢ je

kontrolovana kombinaci biosyntézy, odbouravani (metabolismu) a exkrece. Pomér vSech tii
procest je koordinovan a kolisa béhem vyvoje. V dob¢ zvysené syntézy jsou metabolismus a

exkrece snizeny a naopak.

d) Metabolismus ekdysteroidii - (0br. 20) mnoho druhti hmyzu mtiZze metabolizovat

ekdysteroidy v riznych tkénich - nejcastéji v tukovém télese, Malpighickych trubicich, stifevé

¢i ovariich. Existuje zde tkanovée i casovée specificka heterogenita. Vzhledem k relativni
slozitosti molekuly ekdysteroidii existuje fada specifickych reakcei, kterym tyto latky podléhaji

- hydroxylace, oxidace, redukce, St€peni postranniho fetézce, tvorba konjugatd a hydrolyza

konjugatt. Dobie zndma je tvorba - konjugati, které se nachazi predevsim ve vajickach, kde
jsou v této forme ekdysteroidy Casto ukladany (aby mohly byt pozdéji zase uvoliiovany).
Vysoka aktivita ptislusnych ekdysteroidy odbouravajicich enzymi ve stievé je dulezita pro

fytofagy, kteti se tak chrani pred fytosteroidy.

e) Funkce - ekdysteroidy patii spolu s juvenilnimi hormony k hlavnim metamorféznim
hormonim. V zasad¢ maji n¢kolik zékladnich funkei (fizeni svlékani, riistu, metamorfozy a
rozmnozovani) a nékolik funkci odvozenych:

1. svilékdni a metamorféza - svlékani je kontrolovano ekdysteroidy béhem embryogeneze i

béhem larvalniho vyvoje. V tomto obdobi dochdzi k velkému kolisani v titru ekdysteroidl v

hemolymf€, coz je Casové korelovano se svlékacim procesem. U holo- i hemimetabol dochazi
k prudkému narastu titru ekdysteroidl na zac¢atku kazdého larvalniho svlékani. Obecné plati,
ze titr ekdysteroidu roste pied apolyzou staré kutikuly, dosahuje maxima v dob¢ nebo kratce
po apolyze a pak padéa doli na nizkou az nedetekovatelnou troven po ekdysi. Hladina titru
ekdysteroidi podléha také circadiannim zménam, které souvisi s circadiannim uvoliiovanim
PTTH.



U hemimetabol je larvalné-imaginalni pfeména (metamorféza) indukovana uvolnénim

jedné velké davky ekdysteroidii. Naopak u vétSiny Lepidopter se ekdysteroidy vylévaji

koncem posledniho instaru ve dvou davkach (u nékterych zastupct je ale prvni davka mala)
(obr. 20 a 21). Prvni, mensi davka obsahuje jak ekdyson, tak 20-OH-E (v poméru 1:1) - jeji

hlavni funkci je reprogramace larvalniho vyvoje na kuklovy vyvoj (viz téz kap. 10.2.2.).

Larva méni své chovéni - piestava zrat a hleda si vhodné misto ke kukleni. Druha davka je

mnohem vétsi, pomér ekdysonu a 20-OH-E je asi 1:5, a spousti larvalné-pupalni svlékéani. Je

pravdépodobné analogicka davce ekdysteroidu, kterd se uvoliiuje mezi larvalnimi instary. Po
zakukleni dochazi k dal§imu vylevu velké davky ekdysteroidll, coz souvisi s imaginalnim
vyvojem. Jestlize kukla prod€lava diapauzu, tak je nartst titru ekdysteroidi v hemolymfe
pozdrzen az do doby nez diapauza odezni.

2. reprodukce - ekdysteroidy maji tizky vztah k rozmnoZovani; u mnoha druhti jsou

produkovany také ovariemi. Ovarialni ekdysteroidy pozitivné ovliviuji zrani oocytd stimulaci

meidzy, jejich uvoliiovani z germadria a ovipozici. Ekdysteroidy jsou ukladany jako konjugaty
do zrajicich vaji¢ek. B€hem embryogeneze se z konjugatl ekdysteroidy uvoliuji a ovliviiuji

embryonélni svlékani. 20-OH-E zvysuje u nékterych druhii (predevsim Diptera) také syntézu
vitellogenint v tukovém télese (hlavni role zde vSak pfipada juvenilnimu hormonu - viz kap.
11.6.1.) a jeho sekreci do hemolymfy.
Zda se, ze vliv ekdysteroidi na ¢innost pohlavniho ustroji samice je druhové specificky,
protoze zde existuje mnoho kontroverznich tdajl, z nichz nékteré se do zna¢né miry vylucuji.
O vlivu ekdysteroidti na sam¢i pohlavni organy existuje mnohem mén¢ udaji - u samct je
obecné niZsi hladina ekdysteroidli nez u samic, 1 kdyZ existuji vyjimky. Ekdysteroidy hraji u

samcu predevsim tlohu ve spermatogenezi - ovliviuji bunky testes i diferenciaci spermii.

Podili se také na tvorbé spermatoforu. Po kopulaci dochazi zpravidla ke zvyseni hladiny
ekdysteroidi, coz je vyznamné pro tvorbu novych spermii.

3. ekdysteroidy ovlivituji také metabolické procesy a diapauzu, stimuluji proteosyntézu

atd.; vétSinou jde o procesy, které piimo €1 nepfimo souvisi s vySe uvedenymi funkcemi.

10.2.2. Juvenilni hormony (obr. 22)
Juvenilni hormony jsou latky terpenoidni povahy (sesquiterpeny) odvozené od farnezolu a

ovlivilyji téméf vSechny aspekty hmyziho Zivota jako je embryogeneze, larvalni svliékani,

metamorf6za, kastovy systém socidlniho hmyzu, syntéza vitellogeninu, vyvoj ovarii, fazovy

dimorfismus sarancat a polymorfismus msic, larvalni a imaginalni diapauza, zbarveni,

polymorfismus a metabolické aspekty t&chto funkci.

a) Syntéza - juvenilni hormony (JH) jsou syntetizovany v corpora allata (CA). Nové
nasyntetizované hormony se zde vSak neukladaji, protoze jsou pfimo uvoliiovany do

hemolymfy mechanismem, ktery neni zcela znadm. JH jsou transportovany hemolymfou



pomoci specidlniho - bilkovinného nosi¢e JHBP (juvenile hormone binding protein, nékdy se
oznacuje jako JHCP - juvenile hormone carrier protein).

JH je chemicky neobvykly sesquiterpenoid s epoxidovou skupinou blizko jednoho konce
molekuly a metylesterovou skupinou na jejim druhém konci. Je zndmo nékolik juvenilnich
hormont (JH) - oznacuji se fimskymi ¢islicemi a li§i se zastoupenim - radikala (viz obr. 23):
JH-0 R1=R>=R3=C;Hs

RI R) R]
JH-I R1=R2=C2Hs, R3=CH3 0
JH-11 R1=C2Hs, Ro=R3=CH3 MM /%
0 Q
JH-111 R1=R>=R3=CH3s
JH-III - nejjednodussi JH, je obecné rozsiten u hmyzu; byl prokazan u Orthoptera,

Coleoptera, Hemiptera, Hymenoptera. JH-1 a JH-11 jsou jen u Lepidopter, kde se vyskytuje
smés obou hormont. U vaji¢ek Manduca sexta byl nalezen JH-0 a 4-metyl-JH-1. V

prepupalnim stadiu Manduca sexta a u nékterych samct Lepidopter byla prokazana produkce

- kyseliny juvenilniho hormonu. Tyto latky se pak metyluji v imaginalnich discich (obr. 24)
(coz jsou ostrivky embryonalni tkang, ktera ztstava nediferencovana az do doby dospélosti,
kdy dava vznik imaginalnim strukturdm - kiidliim, koncetindm, o¢im, genitaliim) nebo (u

samcil) v akcesorickych zldzach.

U embryi §vaba Nauphoeta cinerea se vyskytuji velka mnozstvi - metyl farnesodtu, ktery je

pravdépodobné prohormonem JH. Tato latka srovnatelna s funkci juvenilniho hormonu se
nachazi u korysi. U vysSsich Dipter je znam - JH-111 bisepoxid (obr. 23).

b) Regulace syntézy JH - se realizuje na n¢kolika trovnich (obr. 25):

1. hormonaélni - mozkové hormony allatotropin a allatostatin (viz kap. 10.2.3.2.) piisobi
stimula¢né resp. inhibi¢né na syntézu JH.

2. negativni zpétnd vazba - zvySeni titru JH v hemolymf€ snizuje jeho syntézu a snizeni

naopak stimuluje.
3. pfitomnost gonad - obecné stimuluje syntézu JH. Ovariektomie (odstranéni ovarii)

snizuje syntézu JH; u nékterych druht stimuluje syntézu JH pareni.
4. inervace, denervace CA - u riznych druhi je situace rtizna napf. u saranéete pustinného

Schistocerca gregaria méa denervace za nasledek pokles syntézy JH, zatimco u plostice
ruménice pospolné Pyrrhocoris apterus je syntéza nervovymi vlakny tlumena cili denervace

stimuluje syntézu JH.

c) Transport JH - pfitomnost transportniho proteinu JHBP (juvenile hormone binding
protein) je kriticka pro distribuci JH v hemolymf€. JHBP, ktery patii mezi - lipophoriny, je u

Lepidopter relativné nizkomolekulérni, zatimco u ostatnich fad vysokomolekuldrni

bilkovina. V navdzaném stavu se transportuje témeét vSechen JH (napt. u Locusta migratoria je
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pomér JH vazaného na JHBP a JH volného v hemolymf€ asi 2000 : 1), coz zajistuje jeho

ochranu pred esterdzami hemolymfy. JHPB neovliviiuje uvoliiovani JH z CA, ale ma

inhibi¢ni u€inky na aktivitu esterdz. Zda se vsak, ze tento ucinek je nepiimy a je zajistén

hlavné kompetici pro substrat (tedy pro JH).

d) Molekuldrni mechanismus piisobeni JH - predpoklada se, Ze mechanismus ptisobeni JH

je obdobny jako u steroidnich hormont tj. spociva v pfitomnosti vnitrobunécného JH
receptoru a indukci specifické transkripce. V1iv JH na ur€itou tkan zalezi tedy jednak na

ptitomnosti JH, ale také na pfitomnosti receptoru ¢ili na citlivosti tkané k JH. Pfedpoklada se,
ze roli JH receptoru hraje - methoprene-tolerant protein.

e) Degradace JH - JH je degradovan ptfedevsim aktivitou esterazy JH v hemolymfé (obr.

25), kdy se hydrolyzuje esterova vazba. Kromé této aktivity existuje nékolik dalsich zptisobti
degradace - epoxidova hydrolyza, oxidace a konjugace molekul JH - tyto reakce probihaji ve

tkanich. Rizeni degradace spo¢iva v aktivaci gent kodujicich JH esterazu. Aktivita JH
esterazy muze byt ovlivnéna fadou faktort, jako jsou fotoperioda, vyziva, parazitismus, stres
atd.

f) Funkce JH

1. metamorfoza - JH je jeden z hlavnich metamorféznich hormoni. Jeho nazev pochézi ze

schopnosti udrzovat jedince v larvalnim (juvenilnim) stadiu a branit nastupu metamorfézy

larev. Zabranéni metamorfozy spociva v zabranéni kritického kroku vedouciho k reprograma-
ci mozku, a tim spusténi metamorfézniho programu. Buriky a tkané, které tento krok jiz
provedly, jsou jiz vici JH necitlivé. Pouze experimentalné 1ze jest¢ dlouhodobym piisobenim
vysokych koncentraci JH provést v této dob¢ dediferenciaci.

Pro plisobeni JH v larvalnich stadiich jsou dilezita tzv. kriticka obdobi. Obecné feceno,

pokud je JH v ur¢itém vyvojovém obdobi u larev pfitomen, nedochazi k Zadnym vyvojovym

zménam. Jestlize JH pfitomen neni, meni se exprese piisluSnych gend a iniciuje se nova

vyvojova cesta. Skute¢na hladina JH v daném obdobi neni dileZita, pokud je ovSem
piekro€ena jeho - nadprahova hodnota.

Metamorf6za je u hmyzu zahajena v poslednim larvalnim instaru, ktery je charakterizovan
dvéma kritickymi obdobimi senzitivity k JH (obr. 26):

a. Prvni je v dobé¢, kdy je neptitomnosti JH spousténa larvalné-kuklové pfeména.

b. Druhé v dobg, kdy se malym vylevem JH (u Holometabol) stabilizuji imaginalni disky,

coz znamena, ze Se zablokuje vyvoj fady imaginélnich struktur v téle (zmény v nervové
soustave, tvorba imaginalni kutikuly a tukového télesa, vyvoj 1étacich svall, degenerace
intersegmentalnich svall a predev§im schopnost reprodukce). Tim je zajisténo, Ze se ve

vyvoji objevi kuklové stadium a nevznikne piimo imago.
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Utinek JH na integument je autonomni tj. postihuje jen zasazené buiiky. To se d4 snadno
dokazat topikalni aplikaci JH na kutikulu larev motylti, coz zablokuje metamorfozu jen v
osetfenych oblastech a nezasazené sousedni buniky vstupuji do normalni metamorfézy.

JH jsou tedy spolu s ekdysteroidy hlavnimi vykonnymi ¢initeli fidicimi spusténi
metamorfozy (obr. 26).

2. reprodukce - jestlize JH v dobé pted metamorfozou zabranuje genové expresi, pak v

dobé¢ dospélosti se jeho t¢inek obraci a JH plisobi stimulaéné na expresi genu nebo

bunécnych funkei. U samic JH ovliviiuje produkei vaji¢ek tim, ze reguluje tvorbu
vitellogenint, jejich transport a vstup do oocytu (viz kap. 11.6.).
U samct stimuluje JH ¢innost ptidatnych pohlavnich 714z a tvorbu feromondt. V ptidatnych

zlazach ovliviuje produkei spermatoforu a dalSich sekretd, které jsou predavany pti kopulaci
do samice a ovliviiyji jeji reprodukéni chovani a fyziologii.

3. socidlni - kastovy polymorfismus - JH ovlivituje tvorbu kast u socidlniho hmyzu (vcel,

mravenct, vSekazi) za spoluptisobeni ekdysteroidii a neurohormonti. Dominantni reprodukéni

A4

jedinci (krdlovny) maji vyssi titr JH, ktery indukuje vyvoj pohlavnich organi a rozmnoZzovani.

Jedna se vSak o kaskéadu reakct, ktera zacina trofickymi stimuly, které ptisobi na CA a

A4

zajistuji vyssi produkci JH béhem larvalniho vyvoje. Vyssi titr JH miize posilovat produkcei

v

ekdysteroida z prothorakalnich zlaz, jejichz vyssi titr v prepupalnim stadiu pravdépodobné
stimuluje transkripci ptislusnych genti odpovédnych za vyvoj dané¢ho jedince na kralovnu.

4. fazovy polymorfismus a barvoméena - polymorfismus se vyskytuje nejen u socialniho

hmyzu, ale setkavame se s nim také u saranc¢at a msic. Je zpravidla spojen se sezénnimi a
environmentalnimi vlivy. U sarancat jsou zndmy solitarni a gregarinni faze (viz kap. 7.4.).

Solitarni sarancata - jsou charakteristicka svétlym bilym az zelenym zbarvenim, velkymi

A4

ovariemi, kratkymi kiidly a vys$Sim titrem JH. Gregarinni sarancata - jsou obecné tmavsi

A4

hnéda nebo Zluta s malymi ovariemi, velkymi kiidly a niz§im titrem JH. JH deficience ma za

nasledek zmizeni svétlého zbarveni, u ostatnich charakteristik neni situace zcela jasna. Je
ziejmé, ze fazovy polymorfismus u sarancat je slozity proces, na kterém se JH pouze podili.

U mSic hraji JH roli v determinaci parthenogenetickych samic a regulaci jejich ovarialniho
vyvoje.

5. diapauza - je primarné indukovana kratkou fotoperiodou (viz kapitola 7.2.) a cely proces

je fizen hormonalné. JH je pouze jeden z faktort, ktery se zde uplatiiuje a ktery je obecné

odpovédny za ukonceni diapauzy.

6. dalsi ucinky JH - ovlivnéni metabolismu, syntéza specifickych bilkovin, pigmentace,

atd. povétsin€ plynou z pfedchozich bodl nebo jsou jejich disledkem.

Nejvyznamnéjsi a nejlépe prozkoumany jsou ucinky - 1. a 2.
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Utinek JH miize byt nahrazen dalsi skupinou sesquiterpenoidi - retinoidy, kterych byva v
hmyzim téle relativni nadbytek. Ty jsou kromé své zrakové funkce znamy jako morfogeny. Je

znamo, ze retinoidy stimuluji tvorbu vitellogenint stejné jako JH a jeho analogy.

10.2.2.1. Juvenoidy
Bioanalogy juvenilniho hormonu, které maji i iplné€ odliSnou strukturu a chemické slozent,
ale stejné ucinky jako juvenilni hormony nazyvame - juvenoidy. Chemie juvenoidt dnes

registruje tisice takovych latek, které jsou izolované z ptirodnich zdrojui nebo pfipravené

synteticky. Rada z nich je prodavana komeréné a vyuzivaji se predevsim k hubeni a kontrole

populaci hmyzich sktdct (methopren, hydropren, phenoxycarb), nékdy vsak ke zcela

specifickym uéelim (zvySeni produkce hedvabi v komerénich chovech bource morusového -

podrobné viz kap. 12.). Mechanismus kontroly hmyzich populaci juvenoidy spoc¢iva v tom, ze

juvenoidy zasahuji do vyvazenych a pfesné fizenych hormonélnich poméra v téle. Zptisobuji

tak poruchy svlékani, vznik ptechodnych forem neschopnych zivota (obr. 27), nadpocetnych
instaru (obr. 28), zasahuji do reprodukce. To v§e ma za nasledek vysokou mortalitu.
Vyhody juvenoidi spocivaji v tom, ze tyto latky jsou specifické nejen pro hmyz, ale i pro

urc¢ity druh nebo jeho stadium a rychle se v ptirodé rozkladaji.

10.2.3. Peptidické neurohormony (obr. 29)
Neurohormony hmyzu jsou latky peptidické povahy, které jsou vylu¢ovany neurosekreto-

rickymi buiitkami mozku nebo jinych ¢asti CNS. Do hemolymfy jsou uvoliiovany piimo nebo

prostfednictvim neurohemalnich organ.

Velké mnozstvi peptidi produkovanych nervovymi buiikami bylo izolovano a byla
objasnéna jejich primarni struktura, takze je dnes popséano asi 200 hmyzich neuropeptidd.
Vétsinou byly charakterizovany v poslednim desetileti. Divodem této velké exploze

informaci bylo pfevratné zlepSeni technik proteinové chemie (HPLC, automatické sekvenace

bilkovin, hmotnostni spektrometrie) a zavedeni modernich technik molekularni biologie. Z

praktickych dtivodu je stimulem vyzkumu hmyzich neuropeptidi hledani alternativnich metod
kontroly hmyzich populaci, protoze pouziti klasickych pesticida stale vice zatézuje Zivotni
prostredi.

U vétSiny hormoni je znam - pleiotropni Gcinek tj. hormony maji vice biologickych funkci

casto velmi odliSnych. Ve vétsing ptipadli neni znam mechanismus a podstata tohoto jevu, a
také jeho ,,filozofie* je velmi nejasna. Kromé typicky hmyzich neurohormont se v hmyzim
téle nachazeji hormony zndmé u obratlovct - napt. inzulin-like a fada dalSich.
Neurohormony zasahuji do celé fady procesu v téle (obr. 29), déli se podle riznych
kritérii. Napt. podle jejich G¢inku je mtizeme rozd€lit na - adenotropni (Zlazy ovladajici),

gonddotropni (fidici ¢innost pohlavnich organtl), morfogenetické (fidici metamorfozu a

morfogenezu), chromotropni (fidici barvoménu), metabolické (tidici metabolismu a
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homeostazu), myotropni (fidici riizné druhy svalové kontrakce), etotropni (fidici rtizné typy
chovani) atd.

Nazvoslovi hmyzich neurohormonu - narist poctu hmyzich neuropeptidil a nutnost jejich
klasifikace si vyzadala zavedeni systematické nomenklatury, ktera nahradila neprtihledné
trivialni nazvy. Postupem cCasu se vzila jednoduchd nomenklatura, ktera vychazi na jedné

stran¢ z rodového a druhového jména daného hmyzu a na druhé strané z jednoduchého popisu

hormonu. Prvni ¢ast jména je pétipismenna (podle stars$i nomenklatury téipismenna) - prvni ti'i
(dve€) pismena jsou totozna s prvnimi tfemi (dvéma) pismeny rodového jména a jako ¢tvrté a
paté (tfeti) pismeno jsou pouzita dvé (jedno) pocateéni pismena druhového jména. Druha cast

jména je zpravidla zkratka popisu u€inku hormonu.

Napt.: adipokineticky hormon I z Locusta migratoria Locmi-AKH-I
diureticky hormon z Bombyx mori Bommo-DH
prothoracicotropni hormon z Manduca sexta Manse-PTTH

Metody studia hmyzich neurohormoni
1. Bioassay

Pritomnost a aktivita daného neuropeptidu je v pritbéhu jeho izolace monitoro-vdana
pomoci bioassaye. Ta spociva v tom, Ze dany peptid (nebo smés latek, o které predpo-
kladame, Ze dany peptid obsahuje) je aplikovan na pokusny hmyzi objekt a je sledovdana
prislusnd reakce, podle které usuzujeme na pritomnost nebo nepritomnost daného peptidu:

- adipokinetickd bioassay - monitoruje viliv adipokinetického hormonu nebo extrakti z
corpora cardiaca, které zpusobuji mobilizaci lipidu z tukového télesa do hemolymfy. V case
nula (tedy pred aplikaci daného agens) se odebere vzorek hemolymfy (1ul) a do pokusného
zvirete se injikuje prislusné hormondalni agens a necha se piisobit 90 minut. Pak se opét
odebere 1ul hemolymfy a v obou vzorcich se stanovi hladina lipidii pomoci sulfo-fosfo-
vanilinového testu. Ze zvySeni hladiny lipidit mezi vzorkem pred a po injekci usuzujeme na
pritomnost substance s adipokinetickou aktivitou.

- myotropni bioassay - monitoruje vliv myotropnich neuropeptidii nebo extraktii z corpora
cardiaca, které stimuluji spontanni kontraktilni aktivitu izolovaného svalu nebo svalnatého
organu jako napr. streva. Vypreparované stievo zbavené okolni tkané je zavéseno na viakno
do komiirky vyplnené fyziologickym roztokem - vidkno je spojeno s oscilografem, schopnym
zaznamenavat svalovy stah jako signdl. Po pocatecni ekvilibraci (asi 1 hodinu) jsou do
roztoku pridavany testované latky a podle spontanni kontrakce je usuzovano na jejich
aktivitu.

Pri provadeni bioassay je casto nutné vyloucit vliv viastniho endogenniho hormonu,
abychom mohli monitorovat vliv hormonu aplikovaného. K tomu je treba eliminovat
prislusnou endokrinni zlazu. Déje se tak bud’ operaci, kterd se oznacuje priponou -ektomie
(napr. allatektomie - odstranéni corpora allata, ovariektomie - odstranéni ovarii atd.) nebo
tzv. ligaturou - coz je zaskrceni casti téla obsahujici prislusnou endokrinni zZlazu (nar. hlavy)
pomoci jemné hedvabné nite. Takovy zasah mize dlouhodobé prezit pouze Zivocich se
znacnou automdcii casti svého téla nebo dokonce télnich clankii (coz prave hmyz spliuje). Pri
vylouceni hormonalniho vlivu retrocerebralniho komplexu se provadi ligatura za hlavou
zpravidla pres prothorax - takovému jedinci je pochopitelné znemoznén prijem potravy, ale ve
vhodnych podminkdach miize preZivat nékolik tydnui.
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Identifikace peptidickych neurohormonii (obr. 30),

- Kapalinova chromatografie - zavedeni HPLC (High Performance Liquid
Chromatography) jako zdkladni purifikacni metody znamenalo obrovsky pokrok v kvalite a
rychlosti izolace neuropeptidii. Kolony naplnéné partikulemi o mikronove velikosti a vysoké
mechanické tlaky umoznuji rychly priutok mobilni faze a davaji spolehlive vysledky. Zakladni
modifikaci je reverzni faze RP HPLC, ktera deli smés latek na zaklade rizné hydrofobicity -
zpravidla se pouziva gradient mobilni faze, ktera je na zacatku déleni polarnéjsi nez
stacionarni faze - pomery se pak podle linearniho gradientu obraci. Jako napli do kolon se
nejcastéji pouziva kiremicity materidl, jehoz silanové skupiny jsou chemicky derivatizovany

vevr

nejcasteji pouzivaji roztoky acetonitrilu (CH3CN) doplnéného iontové parujicimi reagenty
Jjako kyselina trifluorooctova (TFA) nebo kyselina heptafluorobutanova (HBTA).

- Edmanovo odbourdvani — (historicky vyznamna, dnes uz prakticky nepouzivand metoda)
Jje postupné odbouravani aminokyselin z N-konce molekuly bilkoviny, které umozinuje
identifikovat odbourané aminokyseliny a zjistovat tak jejich sekvenci v molekule bilkoviny.

- Hmotnostni spektrometrie - pouziva se pro presné méreni hmoty nebo i primarni
struktury peptidii. Ma mnoho modifikaci — skryvajicich se pod zkratkou LC/MS (liquid
chromatography/mass spectrometry). Patii sem FAB (Fast Atom Bombardment) - metoda
jejimz zakladem je ionizace (protonace nebo deprotonace) molekuly bilkoviny paprskem
argonu nebo xenonu. Pro extrémné presné urceni molekulové hmotnosti proteinu (zlomky Da)
pri pouziti velmi malého mnozZstvi materialu (1pmol a méné) se pouziva metoda MALDI
(Matrix-Assisted Laser Desorption/lonization), kterd je schopna pracovat s biopolymery az
do hmotnosti 300 kDa. Jedna z nejcitlivéjsich metod je elektrosprayova hmotnostni
spektrometrie. Pracuje s proteiny do 100 kDa a mnozstvim podle materidlu na vrovni pmol az
fmol.

vvvvvv

patri imunohisto(cyto)chemické metody, které kvalitativne detekuji pritomnost hmyzich
peptidickych antigenii (immunoreactive ,, like *“ material) ve tkanich nebo bunkach;
blottingové metody (Western blotting), které semikvantitativné identifikuji antigenni materidl
v extraktech tkani a organu rozdélenych na gelové elektroforéze; a dvojice kvantitativnich
metod - radioimunoassay (RIA) a enzyme-linked immunoabsorbent assay (ELISA), které
selektivne meri minimalni mnoZstvi peptidovych antigenii mezi ostatnimi bilkovinami v
komplexnich biologickych vzorcich.

- Molekularné biologické metody - nejintenzivnéji se rozvijejici oblast, ktera znamenala
velky pokrok v charakterizaci neuropeptidii a jejich genii. Sekvence aminokyselin v
molekulach velkych peptidii nebo proteinii muze byt molekularne biologickymi metodami
dedukovana z prislusni DNA sekvence. K tomu je nutna znalost cdastecné N-terminalni
sekvence dané bilkovinné molekuly, aby bylo mozno pripravit oligonukleotidové proby pro
skrinovani komplementarni DNA (cDNA) nebo genomové DNA knihovny. Pozitivni DNA
klony se pak sekvenuji a ze ziskanych vysledkii se dedukuje aminokyselinova sekvence
proteinu. Pomoci PCR (Polymerase Chain Reaction) lIze pak pripravit velké mnozstvi
identickych kopii daného segmentu DNA. Lze mérit aktivitu syntézy prislusné DNA | RNA
(real-time-PCR, in situ hybridizace atd.), lze umlicet prislusny gen RNAi (interference) atd.

Geny hmyzich peptidickych neurohormont

Metodami molekularni biologie se zjistilo, Ze geny hmyzich neurohormonti 1ze rozd¢lit do
3 skupin (obr. 31):

1. Preprohormony obsahuji signélni peptid a neuropeptid. Napt. prekursory eklozniho
hormonu a neuroparsinu. Tento typ neni u obratlovc znam.
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2. Preprohormony obsahuji signalni peptid, neuropeptid a dalsi strukturné neptibuzné
peptidy. Napft. prekursory bombyxinu a adipokinetického hormonu.

3. Preprohormony obsahuji signalni peptid a fadu kopii stejného nebo podobného
neuropeptidu (izoformy). Napft. prekursory pro allatostatiny.

V nésledujicim textu jsou hmyzi neurohormony rozdéleny do péti zakladnich skupin podle
svého ucinku v organismu. U hormont s pleiotropnim uc¢inkem je takovy zastupce zafazen do
skupiny, ktera odpovida jeho hlavnimu nebo nejlépe prostudovanému ucinku (obr. 32).

1. Hormony fidici metabolismus a homeostizu

2. Hormony fidici metamorfozu, vyvo] a rust

3. Hormony fidici pohlavni funkce

4. Hormony modifikujici svalovou kontrakci

5. Hormony fidici barvoménu (chromatotropiny)

10.2.3.1. Hormony Fidici metabolismus a homeostazu (obr. 33)

1. Adipokinetické hormony (AKH) — (obr. 32) patii do jedné z nejvétsich a nejlépe
prozkoumanych peptidickych skupin - RPCH/AKH family (red pigment concentrating
hormone/adipokinetic hormone family). Dnes je u této skupiny znamo uz asi 50 zastupct u

hmyzu (t¢éméft ze vSech vyznamnych hmyzich adi) a jeden zastupce u dekapodnich korysa.
Nedavno byl popsan novy zastupce této rodiny u Daphnia. U AKH jsou znamy primarni
struktury (AKH-I z Locusta migratoria byl prvni sekvenovany hmyzi peptid) a dobie jsou
prozkoumany jejich metabolické ucinky. Jde o hormony, které mtizeme nazvat stresové,
stimuluji reakce vedouci k uvolnéni energie a inhibuji syntetické reakce. Energeticky zajist'uji
piedevsim let a pohyb vilibec.

Syntetizuji a uvoliuji se v corpora cardiaca (CC). U sarancat se AKH syntetizuji v

bunikach tvofticich - glanduldrni lobus CC, ukladany jsou v - zadsobnim lobu; malé mnozstvi

AKH-I se syntetizuje 1 v mozku. PfestozZe jsou u sarancete stchovavého znamy tii AKH
(AKH-1, AKH-Il a AKH-III), zda se, ze jsou vSechny syntetizovany ve stejnych neurosekre-
torickych bunkéch a dokonce byly prokazany ve stejnych sekretorickych granulich. Kazdy z
hormonti ma specifickou MRNA, pre-pro-AKH maji slozeni: signdlni peptid + ptislusna AKH
sekvence + sekvence pro dalsi peptid s neznamou funkci.

Primarnim signalem pro uvolnéni hormonu do hemolymfy je let ¢i pohyb obecné a vydej

hormoni je pec¢livé kontrolovan zpétnovazebné hladinou metabolitti. Inaktivace AKH po

ukonceni jeho plsobeni je zajiSténa membranoveé vazanymi endopeptiddzami.
Chemicky jsou AKH okta- az dekapeptidy s N-koncem blokovanym p-Glu (kyselina

pyroglutamova) a s C-koncem amidovanym.

Funkce — primarné¢ ma AKH metabolickou funkci. Ta spo¢iva v mobilizaci lipidd, glycida

nebo aminokyseliny prolinu z tukového télesa a jejich utilizace tkanémi hlavné pak
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svalovinou béhem letu (kriticky vyznam u sarancat béhem migra¢nich letti). Role v mobilizaci
lipidii byla jejich poprvé popsana funkce, podle které dostaly sviij nazev.
Vlastni proces mobilizace lipidt je spustén uvolnénim AKH z corpora cardiaca (obr. 34).

Odtud se hormon dostava k bunkam tukového télesa, kde je specifickym receptorem preveden

na nitrobuné¢ny signal neboli aktivaci adenylatcyklazy (obr. 35) dochazi k produkci cCAMP -

druhého posla. Ten v pfitomnosti Ca™ iontt spousti proteinkindzovou kaskadu, jejimz cilem

je aktivovat lipazu ke Stépeni triacyglycorolu na diacylglycerol - transportni formu tukd.
Diacylglycerol je pak exponovan na povrchu bunék tukového télesa, odkud je prostfednictvim
lipophorinti piebirdn a transportovan do mista spotieby, tedy predev§im do pracujiciho svalu
(viz také kap. 5.1.2.). Vlastni pienos (obr. 36) se realizuje pfipojenim diacylglycerolu na
HDLp (high density lipophorin sloZzeny z apolipoproteintit ApoLp-I a I, nékdy jesté za
ptitomnosti ApoLp-Ill), ¢imz vznika transportni jednotka LDLp (low density lipophorin),
ktera efektivné prepravi diacylglycerol ke svalu. Na membrané svalové bunky je
diacyglycerol hydrolyzovan na glycerol a mastné kyseliny pomoci lipdzy - pfenos na ni je
zajistén specifickym lipophorinovym receptorem, jehoz ¢innost je také stimulovana AKH.
Tim se lipophorin opét méni na HDLp (pfip. se od néj jesté odpoutd ApoLp-III) a prazdny
nosic¢ se ucastni prepravy dalsi molekuly diacylglycerolu. Hovofime tak o - kyvadlovém

systému ptepravy diacylglycerolu. Mastné kyseliny jsou dale enzymaticky odbouravany a

slouzi jako zdroj energie.

Mobiliza¢ni funkce AKH jsou zajistény na biochemické urovni aktivaci ptisluSnych

enzymu — lipazy, glykogen fosforyldzy (obr. 37), adenylat cyklazy a fosfolipazy C.

K biochemickyn funkcim fadime také - inhibici syntézy lipidd, bilkovin i RNA, ¢imz je

zajisté€no, zZe uvolnéna energie se vyuzije na feSeni stresové situace a ne na procesy, které

nejsou momentalné dilezité. AKH stimuluji také antioxida¢ni obranné mechanismy.

Na fyziologické irovni AKH - stimuluji srde¢ni ¢innost, zvySuji svalového napéti,

stimuluji celkovou pohybovou aktivitu, aktivuji imunitni odpovéd’ a inhibuji zrani vajicek.

AKH, kter¢ ovliviiuji metabolismus cukrii se ¢asto nazyvaji - hypertrehalosemické

hormony. Cilovymi tkanémi viech téchto hormonti jsou tukové t&leso a svaly. Rizeni hladiny

cukrt v hmyzim téle je zajisténo podobné jako u obratlovcil prostfednictvim hormoni. Toto
fizeni vSak neni tak pfesné jako u obratlovctli - hmyz piezije 1 znacné vykyvy hladiny cukrt v

hemolymfg.

2. Diuretické hormony - hormony z corpora cardiaca, suboesophagealniho ganglia i

thorakalnich ganglii, které stimuluji zpétnou_resorpci vody z Malpighickych trubic a tim 1

diurézu, produkci moci. Diuretické hormony se déli do dvou kategorii:
a) hormony homologni s obratlovéimi CRF (corticotropin releasing factor)

b) hormony s kininovou aktivitou - myokininy (viz kap. 10.2.3.4.)
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Diuretické hormony byly zjistény u fady hmyzich zastupct. U nékterych motyli stimuluji

posteklozni diurézu - vylouceni mekonia - odpadniho produktu metabolismu béhem vyvoje

kukly, ktery vylou¢i motyl kratce po vylihnuti z kukly.

3. Antidiuretické hormony - jsou vylu¢ovany z bfisni nervové pasky, stimuluji zpétnou

resorpci vody ze stfeva do hemolymfy a podili se tak na hospodateni s vodou a ionty.

4. Chloride transport stimulating hormone - neurohormon z corpora cardiaca, ktery
stimuluje resorpci CI" i dalsich iontt z rekta.

5. lon transport peptide — neurohormon z corpora cardiaca, ktery stimuluje obdobny proces

jako ptedchozi, ale ve stfednim stieve.

10.2.3.2. Hormony Fidici metamorfozu. vvvoj a rust (obr. 38)

1. PTTH (prothoracikotropni hormon, prothoracikotropin, diive zvany aktiva¢ni hormon) -
je zakladni metamorf6zni neurohormon, jehoz diisledky byly objeveny Poldkem Kopecem jiz

v roce 1921; vznika v neurosekretorickych buiikach protocerebra. Zakladni funkei PTTH je

aktivace prothorakalnich 714z a stimulace syntézy a uvolfiovani ekdysteroidu. Kontroluje tak

svlékaci procesy a zahajuje vlastni nastup metamorfozy. PTTH je produkovan pouze v urcitou

denni dobu, coz pravdépodobné zajistuje, aby ke svlékani v ptirodnich podminkach

dochazelo v noci. Neurohemalnim organem jsou corpora cardiaca, u nékterych Lepidopter i
dalsich druhit hmyzu to mohou byt i corpora allata nebo piimo mozek. Primarni struktura byla
popsana u nékolika druhil. Nejvice studii vSak bylo provedeno u Bombyx mori a Manduca
sexta, kde byly popsany dva druhy PTTH:

-22 - 30 kDa PTTH - velky ("big") PTTH

-4 -5kDaPTTH bombyxin - maly ("small") PTTH

a) Velky PTTH - jeho primarni funkci je stimulace syntézy ekdysteroidu. Po chemické
strance se jedna o - homodimer (obr. 39) (dva stejné peptidické fetézce, kazda podjednotka
109 aminokyselin) s obasnym vyskytem mikroheterogenity. Obsahuje cukernou slozku, je to
tedy glykoprotein. Kazda podjednotka obsahuje 7 cysteind, které tvoii 1 interfetézcovy a 3
intrafetézcové mustky. Gen pro PTTH obsahuje signalni peptid, 2-kDa peptid, 6-kDa peptid a
PTTH podjednotku. Bylo zjisténo, Ze u B. mori se nachazi v haploidnim genomu jedna kopie
PTTH genu, ktery se zda byt ptibuzny s genem - obratlovc¢iho rastového faktoru.

Cilovou tkani pro PTTH jsou prothorakalni zlazy, které obsahuji specificky receptor.
Pokud molekula PTTH nasedne na tento receptor, dojde k aktivaci vnitrobuné¢ného
komplexu a naslednému spusténi proteinkinazové kaskady, ktera vyusti v aktivaci

(fosforylaci) enzymii ucastnicich se na syntéze ekdysteroida (obr. 40).
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b) Maly PTTH - bombyxin — podobné¢ jako velky PTTH stimuluje produkci ekdysteroidi i

prothorakalni Zlazy. Dodnes bylo izolovano pét druhti bombyxind (I - V), které jsou si velmi

podobné. Bombyxin je podobny inzulinu (40% homologie) - patii do tzv. insulin superfamily,

sklada se ze dvou fetézct (A B - tedy heterodimer), obsahuje cysteiny, které tvofi tii
disulfidické mustky, které jsou usporadany a umistény stejn€ jako u inzulinu (jeden
intrafetézcovy miistek na A fetézci a dva interfetézcové mistky mezi A B). Také terciarni
struktura je podobnd inzulinu. Pfedpoklada se funkce bombyxinu v metabolismu cukrt. Je
zajimavé, ze bombyxin izolovany z bource morusového je ve vlastnim téle neaktivni, ale
kupodivu je aktivni u Samia cynthia - jeho funkce u bource neni zcela jasna. U M. sexta jsou

ob¢ vlastni formy PTTH (velky i maly) aktivni - tj. stimuluji produkci ekdysteroidu.

Jednotlivé bombyxiny se na molekuldarni urovni lisi predevsim v povrchovych oblastech
molekuly, protoze sekvence aminokyselin, které tvori v centru molekuly hydrofobni pldst, jsou
velmi konzervovana. To miize vysvétlovat, proc je inzulin neaktivni v assay se S. cynthia.
Bombyxin I je produkovan 4 pary medialnédorsalnich neurosekretorickych bunék a je
transportovan do corpora allata. Obsah bombyxinu béhem vyvoje v mozku kolisa, coz
naznacuje jeho ulohu, zatim neznamou, béehem vyvoje. Ukazuje se, Ze by bombyxin mohl hrat
roli v glycidovém metabolismu svym hypotrehalosemickym ucinkem.

Nukleotidova sekvencni analyza DNA kodujici bombyxin ukdzala, Ze preprobombyxinovy
gen je organizovan stejné jako preproinzulinovy gen. Biosyntéza obou hormonii je tedy
organizovdna stejné. Na druhé strané vsak bombyxinovy genom obsahuje vétsi mnozstvi
bombyxinovych genii, zatimco u obratlovcii existuje inzulinovy gen v jedné nebo dvou kopiich
na haploidni genom.

Peptid o hmotnosti 5kDa, homologni s inzulinovou rodinou (superfamily) byl izolovan také
z Locusta migratoria, neni vsak homologni s podobnymi hmyzimi peptidy.

Relativné nedavno byl identifikovan také prothoracikostaticky hormon (prothoracikostatin,

PTSH), ktery inhibuje ¢innost prothorakalnich zl4z - byl zjiStén u vysSich much (Sarcophaga)
a nékterych Lepidopter.

2. Allatostatiny a allatotropin - neuropeptidy z neurosekreénich buné€k mozku inhibujici

resp. stimulujici sekreci juvenilniho hormonu (JH). Vyskytuji se u celé fady hmyzu napt. u
motyli, Svabi, cvrcka.
- allatotropin — ptisobi na corpora allata a aktivuje je k produkci juvenilnich hormond.
Primérni struktura se zda byt konzervovana - je znamo jen né€kolik malo forem allatotropint.
- allatostatiny - existuje jich nékolik desitek a tvoii allatostatinovou rodinu. U Periplaneta
americana jich bylo identifikovano 13, u cvréka Gryllus bimaculatus byly izolovany dvé

skupiny allatostatinti (A B), vli¢i nimz jsou corpora allata daného cvrcka rizné senzitivni.

Sensitivita corpora allata vuci allatostatinim zavisi zirejmé na specificité peptidii a
vyskytuje se u nymfi imag. Allatostatiny maji amidovan C-konec molekuly a pritomnost
amidu je kriticka pro aktivitu hormonu. Pokud je amid odstranén aktivita se ztraci. Pro
zachovani aktivity je diilezita také konzervovana C-koncova pentapeptidova oblast, ktera je
pravdepodobné zdsadni pro rozpoznani receptoru.
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Imunohistochemicky bylo zjisténo, zZe allatostatinové bunky se nachazi prakticky v celé
periferni nervové soustave, takze allatostatiny budou mit i jiné funkce, nez bylo dosud
popsano. Zda se, Ze puisobi jako modulatory jinych peptidii napt. proctolinu (vliv na srdecni
¢innost), je prokazan také jejich inhibicni ucinek na svalovou kontrakci streva.

3. Eklozni hormon a (ETH) ecdysis triggering hormone

Jde o hormony ovliviujici ekdysi a eklozni chovani:

- eklozni hormon - je syntetizovan v mozku a v bfi$ni nervové pasce, stimuluje eklozi

(lihnuti larev z vajicek a imag z kukel), svlékani larev, kukel a imag a ptes CCAP (crustacean

cardioactive peptide) spousti eklozni chovani, které spoc¢iva v synchronni stimulaci

abdominalni svaloviny. Kromé¢ toho pisobi na plasticitu kutikuly béhem svlékani a

metamorfozy, a iniciuje programovou degeneraci intersegmentalnich svald, které chybi u

dospélcti. Primarnim ucinkem je vsak vliv na CNS. Eklozni hormon byl popsan u celé fady
hmyzich zastupct.
- ETH (ecdysis triggering hormone) - hormon produkovany epitrachealnimi zlazami (Inka

buitkami téchto z1az - nejde tedy o neurohormon), které se nachazi segmentalné u larev, kukel
i imag (byly popsany napf. u M. sexta). Zlazy jsou umistény na ventrolateralni trachealni

trubici v blizkosti spirakuli. Produkovany peptid neni strukturalné podobny ekloznimu

hormonu, spolupiisobi s nim vSak na fizeni ekdyse. ETH stimuluje produkei eklozniho

hormonu a ptes nervovou pasku spousti pre-eklozni chovani, antifazni svalové kontrakce

abdomenu; dale se piedpoklada, ze ETH kontroluje posledni kroky odbouravani staré kutikuly

pted jejim svlecenim.

4. Burzikon - hormon pochazejici z bti$ni nervové pasky, ktery se podili na kontrole
svlékacich procest na tirovni sklerotizace, plasticity a tmavnuti kutikuly larev. Jeden z nejdéle

znamych neurohormont. Plisobi v soucinnosti s ekdysteroidy, ekloznim hormonem a ETH.

Byl popsan u celé fady hmyzich zastupc.

5. Faktory regulujici puparizaci much - skupina neurohormont popsana u Cyclorrhapha

(vyssi mouchy). Ridi procesy pupariace - tmavnuti a tvrdnuti kutikuly puparia, mobilizaci a
immobilizaci puparia, eklozni chovani. Nekteré z téchto faktori byly zjistény 1 u jinych

zastupcti.

6. PBAN 1, 11, 111 (pheromone biosynthesis activating neuropeptides) (obr. 41) - skupina

neuropeptida stimulujicich syntézu a produkci feromont u Lepidopter. Jsou syntetizovany v
mozku a podjicnovém gangliu, neurohemalnim organem jsou corpora cardiaca. Jednotlivé
PBAN se ¢asteéné lisi v sekvenci aminokyselin, PBAN 111 bude asi prekursorem I a Il.

Stimulace syntézy feromoni spociva v aktivaci enzymi podilejicich se na syntéze mastnych
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kyselin - prekursort biosyntézy feromont. Kromé PBAN existuje nékolik dalsich -

feromonotropnich faktoru.

7. Diapauzni hormon - je syntetizovan v podjicnovém gangliu samic B. mori a stimuluje

embryonélni diapauzu ve vajickach nakladenych aktivni samici. Cilovym organem jsou ovaria

samic jiz v dobé konce kuklového vyvoje, tedy ve stadiu faratniho imaga (tésné pred
dosazenim dospélosti matky). Diapauzni hormon ovliviiuje metabolismus cukrt, dochazi ke
zvySené akumulaci glykogenu ve vyvijejicich se oocytech. Ovlivituje také aktivitu trehalazy.

Je zajimavé, Ze byl nalezen i u samct.

U bource morusového existuji ve dve formy diapauzniho hormonu lisici se v jedné
aminokyseliné. Strukturalné je podobny PBANu, sam ma také feromonotropni a myotropni
ucinky. Také opacné se zjistilo, ze PBAN a nékteré myotropni peptidy vyvoldvaji diapauzu u
hmyzu. Diapauza jako takova je kontrolovana i PTTH, juvenilnimi hormony a ekdysteroidy
(viz. kap. 7.2.)

Vajicka v diapauze u B. mori se daji uméle probudit jejich ponorenim na vhodnou dobu do
slabé HCI. Diapauzni hormon byl zjistén i u jinych druhii.

10.2.3.2.1. Hormonalni rizeni ekdyse

Hormonalni fizeni ekdyse je slozity komplexni proces zahrnujici vliv - juvenilniho
hormonu (JH), ekdysonu (E) a n€kolika neurohormonti (obr. 42 a 43). Cely proces je fizen z

mozku, kde se registruje dosazeni urcité kritické velikosti téla, které je zasadni pro spusténi

celého procesu. Jakmile je kritické velikosti dosaZeno, je svlékani zahajeno poklesem hladiny
JH (v poslednim larvalnim instaru je JH pfi spousténi metamorfozy zcela nepiitomen - viz
kap. 10.2.2.) a produkci prothoracicotropniho hormonu (PTTH) (obr. 42) z neurosekretoric-
kych bun¢k mozku. PTTH pisobi na prothorakalni zlazy a stimuluje je k produkci ekdysonu,

ktery se ve tkanich hydroxyluje na 20-OH ekdyson - aktivni formu svlékaciho hormonu. 20-
OH ekdyson reguluje genovou expresi v epidermalnich butikach, ¢imz spousti apolyzu staré a
produkci nové kutikuly.

Na fizeni dalSich krokut svlékaciho procesu se podili 4 neurohormony - ecdysis triggering
hormone (ETH), eklozni hormon (EH), crustacean cardioactive peptide (CCAP) a burzikon

(obr. 43). Signalem k jejich spusténi je pravdépodobné pokles titru ekdysteroidt spolu se

zvySenim citlivosti cilovych tkani pro EH. Proces je zahajen uvolnénim ETH z epitracheél-

nich bun¢k. ETH plisobi na nervovou pasku a spousti tak pre-eklozni chovani, pisobi ale také

na mozek a stimuluje tak produkci EH - mezi produkci obou téchto hormonti se vytvari

pozitivni zpétnd vazba, kdy se oba hormony vzajemné posiluji ve své produkci. EH je

produkovan do nervové soustavy i do hemolymfy, coz vede k produkci CCAP z ventralniho
ganglia. CCAP inhibuje pre-eklozni chovani a spousti eklozni chovani.

Program pre- a eklozniho chovéni je kontrolovan z abdominélnich ganglii a spociva v

ovlivnéni aktivit motorickych neuronil. Pre-eklozni chovani piedstavuje specifické antifazni
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svalové kontrakce probihajici podél obou boc¢nich stran abdomenu. Eklozni chovani spo¢ivé v

synchronni aktivité abdomindlni svaloviny, kterd produkuje viny kontrakce probihajici pies

cely abdomen. Cilem téchto aktivit je osvobodit abdomen od staré kutikuly. Celé toto chovani
je inhibovano vyssimi centry CNS po ukonceni svlékani.

Proces svlékani je ukonéen produkci burzikonu z abdominalnich ganglii, jehoz uvolnéni je
také iniciovano EH. Burzikon ovliviiuje plasticitu kutikuly a iniciuje jeji tvrdnuti a tmavnuti.
Produkce burzikonu je ukoncena odvrzenim exuvie. V této fazi je jesté znovu uplatiuje
CCAP, ktery stimuluje srde¢ni ¢innost. Cilem je zvysit proudéni hemolymfy a usnadnit tak

jeji prutok do télnich vybézki (napft. kiidel).

10.2.3.3. Hormony Fidici pohlavni funkce (obr. 44)

Skupina neurohormont prevazné z mozku, které stimuluji nebo inhibuji pohlavni funkce -

vyvoj ovarii, vitelogenézu, transport zasobnich latek z tukového télesa do ovarii, syntézu
ekdysteroidi, rozvoj testes. Klicovou roli v fizeni téchto pohlavnich funkci hraji epitelidlni
hormony - ekdysteroidy a juvenilni hormony, ale nezanedbatelna role pfipada i neurohormo-
nim. Podle uc¢inku na pohlavni funkce délime gonadotropni neurohormony na dvé skupiny:
1. stimulacni gonddotropni neurohormony (gonadotropiny):

- ovary maturing parsin (OMP) - peptid z medialnich neurosekretorickych bunék mozku,

ktery se podili na produkeci vitellogenint, ale mechanismus ucinku neni zcela jasny. Pisobi
také jako ekdysiotropni faktor - stimuluje sekreci ekdysteroidu z ovarii. Pfedpoklada se, ze
existuje jesté dalsi faktor stimulujici produkci ekdysteroidt z ovarii - folicle cell tropic
hormone (FTCH), ktery se ale lisi od OMP.

- egg development neurohormone (EDNH) - stimuluje vyvoj vaji¢ek v ovariich (viz také

kap. 11.6.1.). N&kdy se nazyva také - ovarian ecdysteroidogenic factor, protoze jeho tkolem

je stimulace ovaridlnich folikularnich bunék k sekreci ekdysonu. EDNH je produkovan v
medialnich neurosekretorickych bunikach mozku a ukladan v CC. Jeho ¢innost mliZe byt

eliminovéna oostatickymi hormony.

2. inhibi¢ni neurohormony (gonadostatiny) - inhibuji vyvoj vajicek v ovarialnich folikulech.

Tato inhibice zajiStuje, Ze pouze jedno nebo né€kolik vaji¢ek prodela ovaridlni cyklus. Do této
skupiny patfi:

- neuroparsin - ma inhibi¢ni G¢inek na corpora allata a syntézu juvenilniho hormonu. Déle
ma hypertrehalosemicky a hyperlipaemicky ucinek, ptisobi 1 antidiureticky.

- oostatické hormony a TMOF (trypsin-modulating oostatic factor) - inhibuji transport

vitellogeninii pfes hemolymfu do ovarii hlavné piisobenim na juvenilni hormon, moduluyi
syntézu ovaridlnich ekdysteroidi, inhibuji syntézu trypsinu a dalSich proteolytickych enzymil
ve stteve (coz je kritické pro krevsajici hmyz a jeho rozmnozovani) nebo uvoliiovani EDNH.
Nekdy se tato skupina hormont oznacuje jako folikulostatiny.
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10.2.3.4. Hormony modifikujici svalovou kontrakci (obr. 45)

Velka skupina neurohormonti stimulujicich svalovou ¢innost. Plisobi na aktivitu - srdce,

svaloviny stiev, ovarii i kosterni svalovinu, ¢imZ stimuluji p¥islusné funkce. Casto ptisobi na
vice organi soucasn¢.

1. Proctolin - nejznaméjsi zastupce a jeden s prvnich hmyzich neurohormont, které byly
izolovany a strukturné definovany (byl izolovéan ze 125 kg celych tél Svabii!). Vyskytuje se u
mnoha hmyzich druhti i jinych arthropod. Stimuluje pfedevsim rytmické kontrakce - srdce,

dale pak stteva a oviduktt. Piisobi také jako neuromodulator visceralni i skeletalni svaloviny.

2. Corazonin - byl popsan u hmyzu i koryst. Stimuluje hlavné ¢innost srdce, coz byla jeho
poprvé popsana funkce (corazon = Spanélsky srdce). Pozdéji se zjistilo, ze ma fadu dalSich
funkci - ovliviluje migraci pigmenti, melanizaci, fazovy polymorfismus u sarancat a dalsi.
Predevs$im vzhledem k jeho funkci ovliviiovat srdecni ¢innost je fazen mezi stresové

hormony.

3. Dalsi kardiostimulacni hormony - ¢innost srdce je kromé proctolinu a corazoninu
stimulovana také - crustacean cardioactive peptide (CCAP) - hormonem z ganglii bii$ni

nervove pasky. Je to hormon podilejici se na fizeni procesu svlékani, kde spousti eklozni
chovani larev a stimuluje srde¢ni ¢innost. Jsou zndmy i dalsi kardiostimulacni peptidy,
nékteré patii do AKH/RPCH rodiny a maji také hypertrehalosemické ucinky.

4. Skupiny myotropnich neurohormonii - myokininy, sulfakininy, pyrokininy, tachykininy,
periviscerokininy, FMRF-amid - a myoinhibicni peptidy. Rada z nich m4 i dali funkce - napf.
diuretickou aktivitu.

10.2.3.5. Hormony Fidici barvoménu (chromatotropiny) (obr. 46)

Skupina hormoni fidicich barevné zmény v kutikule i epidermélnich bunkach, které souvisi
s distribuci pigmentt. Patii sem napt. PDF - pigment dispersing factor, MRCH - melanization
and reddish coloratig hormone (izolovany z bource morusového a identicky s PBAN).
Nékteré chromatotropiny patii k AKH/RPCH roding - viz RPCH (red pigment concentrating
hormone).

10.2.4. Eeromony
Feromony se oznacuji také jako - exohormony a mizeme je definovat jako latky, které

zajistuji chemickou komunikaci mezi jedinci t€hoz druhu. Jsou vylu¢ovany - exokrinnimi
zldzami - zpravidla ve velmi malém mnozstvi do okolniho prostfedi mimo télo. Latky jsou to
pfevazné volatilni (napf. terpeny), ¢imz mize dochézet k jejich snadnému Sifeni vzduchem.

Nékdy se vSak setkavame i s kapalnymi kontaktnimi feromony. Zpravidla plisobi jiz ve velmi

nizké koncentraci a na velkou vzdalenost. Jedinec je tak schopen zachytit a reagovat jiz na
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mnozstvi n€kolika molekul latky. Feromony po zachyceni smyslovym organem spousti urcity

typ chovani nebo vyvolavaji zmény ve vyvojovych procesech.

Feromony jsou zasadnim prostfedkem chemické komunikace uvniti spolecenstvi socialniho
hmyzu.

Zlaznaté buiiky a organy syntetizujici feromony (obr. 47) jsou lokalizovany na riiznych
mistech téla jak samcd, tak i samic. Uvolnovani feromoni ze z1az je fizeno jak nervové, tak i
hormonalné (PBAN viz kap. 10.2.3.2., JH viz kap. 10.2.2.) - fada mechanismu vSak zustava

neobjasnéna. Ve vzduchu je Sifeni feromont ovlivnéno - atmosférickymi podminkami,

predevsim vsak smérem vétru (obr. 48). Cilovy jedinec zachycuje molekuly feromonu
¢ichovymi organy na tykadlech, kde feromon dochazi do styku s - receptorem a zpisobi
depolarizaci receptorového neuronu. Tim je signal zachycen a dale zpracovan v mozku, kde
vznika prislusna odpoveéd’ spoustéjici urcity typ chovani.

Izolace a nasledna identifikace feromont je obtiznd, protoze feromony jsou produkovany a
aktivné ptisobi jen ve velmi malych mnozstvich. Na izolaci latky je pak tfeba fadove 100.000
- 1.000.000 jedinct. V poslednich letech, kdy doslo ke zvySeni citlivosti analytickych
separacnich metod (chromatografické metody HPLC, GC atd.) se mnozstvi jedincti nutnych
na izolaci takovych latek snizuje, ale stale je nutno nashromazdit znacné mnozstvi materidlu.
Dnes jsou jiz znamy stovky latek s feromonovymi uc¢inky, velmi ¢asto se pouzivaji v praxi ke
kontrole hmyzich populaci - monitoringu stavu, poc¢etnosti vyskytu sktidcti, hubeni spolu s
insekticidy atd.

Feromony ovliviiuji celou §kalu hmyziho chovani, podle typu tohoto chovani rozliSujeme:

1. Sexudlni feromony - tvoti nejveétsi skupinu. VEtsina sexualnich feromont je sekretovana

samicemi a pusobi stimulacné na samce (v nékterych pripadech je tomu ale i opacn¢). Jestlize
samec zachyti takovy stimul, lokalizuje samici podle sméru ptichazejiciho feromonu
(zpravidla proti vétru) (obr. 48), spusti se v ném sexualni chovani a nasleduje pafeni. Tato

skupina feromontll vykazuje velmi silny - biologicky efekt a hraje kli¢ovou roli ve spusténi

predpafici- ho (pre-mating) chovani.

2. Vystrazné feromony - dalsi velka skupina feromont. Byly identifikovany u exo- i

endopterygot. Zvlasté bézné a typické jsou pro socialni hmyz - termity, mravence, véely. Zde
jsou zdkladem chemické komunikace. Spousti agresivni chovani vos nebo mravencich a

termitich vojaka. Nebyly identifikovany u ¢melaki. Obecné zajist'uji tyto feromony obranné

chovani a unikové reakce pred predatory.

3. Agregacni feromony - latky produkované jednim nebo obéma pohlavimi daného druhu
za UcCelem agregace jedincl. Od sexualnich feromoni se 1i8i tim, Ze neplisobi jen na jedince
opacného pohlavi, ale obecné. Takova agregace se déje za ucelem obrany, z potravnich
davodi (shromazdéni jedinct v misté zdroje potravy), reprodukce obecné nebo jejich

v

kombinace. Jsou zndmy u vice fadii hmyzu, ale nejrozsifené;si jsou u broukii.
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U nékterych druhti nachazime také - anti-agregacni feromony. Piisobi opacné - napf.
odpuzovani od pieplnéného zdroje potravy atd.
Existuji dalsi mnohé skupiny feromont (napft. stopovaci) - nejsou vsak tak znamy jako

predchozi skupiny.

Latky, které jsou sekretovany jedinci uréitého druhu a piisobi na jedince jiného druhu, se

obecné nazyvaji - allelochemikalie. Jako allelochemikalie mohou byt vyuzivany feromony

nebo hormony. Toho vyuziva fada symbiotickych nebo parazitickych organismi - parazitoidi
mohou produkovany feromon zachytit jako signal k napadeni hostitele, endoparazitoidi

mohou produkci hormont synchronizovat vyvoj hostitele s vyvojem svym, piipadné¢ mohou
sami kontrolovat hostiteliv endokrinni rezim: napt. néktefi parazitoidi mohou vyluc¢ovat
juvenilni hormon, kterym udrzuji hostitele v larvalnim stadiu, a tak si vytvaii optimalnéjsi
podminky pro sviij vyvoj.

Podle svého G¢inku mtizeme allelochemikalie rozdé€lit na (obr. 49):

- kairomony - latky, slouzici k uzitku ptijemctim, ktefi je zachycuji, ale ptinasejici
nevyhody svému producentovi. Napt. myrceny a dal$i terpenoidy produkované jehli¢natymi
stromy pfitahuji difevokazné brouky, feromony hmyzu lakaji parazitoidy atd.

- allomony - latky, které pfinasi uzitek producentovi a jsou neutralni nebo negativni pro

ptijemce. Napf. alkylpyraziny, obranné a repelentni chemikalie, které odrazuji predatora od
utoku - Casto jsou spojeny s uréitymi mimikrami (aposematické zbarventi).

- synomony - latky pfinaSejici uzitek producentovi i ptijemci. Napf. terpeny produkované
jehli¢nany, ptitahuji dievokazné brouky (slouzi tedy jako kairomony), mohou byt ale vyuzity
I jako synomony pro parazitoidy uvedeného hmyzu.
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