MYZOZOA - PROTISTOLOGIE 2021

Tento text obsahuje veskeré informace potiebné ke zvladnuti otazek tykajicich se myzozoi na zkousce z protistologie. Pfi
zkousce nebude kladen dlraz na znalost presnych hodnot — pocet druh(, velikosti genomd atd. — ale na pochopeni
problematiky jako celku. Poznamky pod carou a drobny text slouZzi k doplnéni hlavniho textu a nebudou u zkousky
vyZadovany.

Dnesni prednaska se tyka predevsim skupiny Myzozoa, jejiz nazev a sloZeni brzy objasnim. Nejprve se
vSak v kratkosti podivame na drobnou ale evoluéné velmi zajimavou skupinu Colponemida, ktera se
fylogeneticky vétvi ziejmé jesté pred spolecnym predkem nalevnik(l (minuld prednaska) a myzozoi.
Colponemy pravdépodobné predstavuji morfortyp predka vSech alveolat. Jedna se o dvoubicikaté
drobné predatory, néktefi z nich maji vyvinutou bfisni ryhu. Fagocytuji i eukaryotickou kofist v celku,
pricemz si dopomahaji pomérné velkymi extruzomy. Pod povrchem maji alveoly a na rozdil od mnoha
myzozoi neobsahuji plastidy. V soucasnosti zname dva rody, Colponema a Acavomonas, oba ze
sladkych vod.

Vsechny dalsi organizmy popisované v tomto textu nalezi do skupiny Myzozoa navrzené Cavalierem-
Smithem. Ndzev myzozoa je odvozen od myzocytdzy, coZz je modifikovand fagocytéza, pii které
predator narusi povrch bunky a vysava cytoplazmu kofisti. Pouziva k tomu cytoskeletem vyztuzeny
,50sak”, ktery se nazyva konoid nebo u obrnének pedunkl. Do tohoto sosaku vétSinou Usti exkrecni
organely, rhoptrie. VétSina dneSnich myzozoi se myzocytézou nezivi, to plati predevsim o zastupcich
nediverzifikovanéjsich skupin — apikomplexa a obrnénky. Protoze se vSak myzocytdza vyskytuje ve
vsech hlavnich skupinach (byt jen u mensiny jejich zastupct), soudi se, Ze se jedna o plvodni zplsob
obzivy predka vSech myzozoi. Myzozoa patfi mezi Alveolata a jako takova maji pod povrhem
pritomny alveoly. Ty mohou byt bud prazdné, nebo vyplnény celuléznimi platy jako v pfipadé
nékterych obrnének. Vétsina skupin ma alveoll nékolik, apikomplexa maji jeden velky plochy alveol
témér pod celym povrchem buriky. Myzozoa jsou soucdsti skupiny SAR a v minulosti byla také fazena
mezi Chromista ¢i Chromalvelata. Jako spravni ¢lenové téchto superskupin maji ¢asto plastidy.
Nejnapadnéjsi jsou plastidy dinoflagelatli, nefotosyntetické pozlstatky plastid(i se ovsem nasly i u
dalSich skupin — apikomplexa (,apikoplast”), Perkinsus, Oxyrrhis. VétSinou se jedna o komplexni
(radéji neuvadim, zda sekundarni ¢i vyssiho fadu) c¢erveny plastid, jak predpoklada chromalveolatni
hypotéza. NejvyznamnéjSimi a druhové nejbohatSimi skupinami myzozoi jsou apikomplexa a
obrnénky. Kromé téchto velkych skupin tam vsak najdeme jesté rfadu mensich linii, které jsou
z evolucniho pohledu velmi zajimavé, protoze tvofi morfologické prechody mezi zminénymi velkymi
skupinami. Jak uvidime, slivko mensi
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Prvni skupinou protalveolat, které jeSté nefadime mezi myzozoa, jsou vySe zminéni colponemidi.
Nyni se vSak zaméfime na linie spadajici jiz do myzozoi a vétvici se na ¢asti stromu vedouci
k apikomplexdm. Nejvice prozkoumanym zastupcem skupiny Colpodellida je rod Colpodella,
myzocyticky predator, ktery napada nejcastéji nalevniky (napfiklad Colpoda — odtud nazev) nebo fasy
(zelené fasy, skryténky). Ma otevieny konoid, rhoptrie a dva biciky, predni ma na povrchu vlaseni. Po
nasati Colpodella pokracuje ve svém Zivotnim cyklu v sedimentu, kde vytvafi stadium cysty. V kulovité
cysté se bezbicikata bunka postupné déli na ¢tvefici bunék, ze kterych opét vznikaji bicikovci, ktefi
opoustéji cystu. Colpodelly, které byly detailnéji studovany, nemaji patrny plastid, existuji vSak
molekuldrni doklady o pfitomnosti nefotosyntetického plastidu.

Skupina Chromerida sestava ze dvou pomérné nedavno objevenych druhi, Chromera velia a
Vitrella brassicaformis. Jedna se o fotosyntetické endosymbionty korald, ktefi na prvni pohled
pfipominaji dinoflagelati symbiodinia (viz nize). Sekvence vsak ukazaly, Ze se jedna o blizké pribuzné
apikomplex a colpodelidd®. Kulovité stadium Chromera z koral(l je téméF celé vyplnéno plastidem,
jddrem a kompartmentem, ktery byl dfive povaZovan, za mitochondrii, ale jednd se o tzv.
chromerosom (viz obr. vlevo dole na snimku). Chromera vytvari i volné plovouci bicikata stadia
pfipominajici colpodellu®. Kulovitd (kokoidni) stadia €asto vytvafi cysty, ve kterych jsou 4 buriky
obalené tenkou sténou. Za urcitych okolnosti bunka vytvari uvnitf chromerozomu tycovitou strukturu
tvorenou fibrilami a neznamé funkce. MUzZe se jednat o obrovsky ejektosom a pfi zbéZném pohledu
to pfipomina piston obrnének (viz nize). Také Vitrella se po vétsinu svého Zivota vyskytuje ve formé
kulovitych bunék. Vegetativni kulovita burika roste a obali se tlustou prihlednou sténou. Uvnitf této
stény pak zvegetativni bufiky mohou vzniknout dva typy sporangii. Bud se rozpadne na mensi
kulovité bunky (zelené autosporangium) nebo na mnoho bicikatych bunék (oranZové
zoosporangium). Bicikovci opét pripominaji colpodellu nebo bicikaté stadium chromery. Na objevu a
studiu chromery a vitrelly se zasadni mérou podileli védci z JihoCeské university. O plastidech
chromery a vitrelly se jeSté zminime v souvislosti s nefotosymtetickym plastidem apikomplex a
plastidem obrnének.

Studie zaloZené na environmentalnim sekvenovani® ukazuji, Ze diverzita vétvé colpodelid( a
chromeridd je mnohem vétsi nez popsané druhy. Kromé zminéné colpodelly a chromeridl do této
vétve spadaji dalSi popsané druhy Alphamonas a Voromonas ale navic jeSté mnoZstvi linii, ze kterych
v soucasnosti zndme vétsinou jen sekvence nékterych genl (rRNA, plastidové geny). Pfibuzenské
vztahy vramci vétve chromeridd a colpodel nejsou jasné (viz. zavérecny snimek prezentace).
Fotosyntetickych zastupc, Zije v mofich také mnohem vétsi mnozstvi, jak ukazuje strom plastidovych
rRNA (snimek 14). Kromé linii, ve kterych sedi ndm znama Chromera a Vitrella, se tam nachazi 6
dalsich linii (AL VI — ALV VIIl). Nékteré z nich jsou blize apikomplexiim neZz Chromera. Jejich studium

1 Ve skutegnosti Chromera a Vitrella netvofi spolenou vétev, ale parafylum (postupné se odvétvuji) na bazi
colpodel.

2 Tvorbu téchto stadii Ize indukovat v laboratofi zmé&nou svételného rezimu.

3 Environmentalni sekvenovéni se provadi nasledovné. Nejprve se ze vzorku z pFirody vyizoluje celkovd DNA.
Vzorkem z pfirody byly v pfipadé zminované studie filtraty z morského planktonu. Z celkové DNA se pak
metodou PCR pomoci univerzalnich primerl namnozZi gen pro rRNA. Vysledné produkty jsou tedy smési
molekul rRNA pochazejicich z riznych organizmi pfitomnych ve vzorku. Tato smés se poté hromadné
zaklonuje do bakterialnich plazmidd. Vznikne tak environmentalni knihovna. Z té se potom sekvenuji jednotlivé
namnozené klony. Ty obsahuji vidy jeden typ molekuly rRNA namoZeny do mnoha kopii. Ziskané sekvence se
potom piidaji do fylogenetického stromu. Casto nékteré ziskané sekvence jsou identické nebo velmi podobné
zndmym organizm{m a je tedy zfejmé, Ze pochazi z nich.



bude zajimavé z pohledu vzniku parazitického zpUsobu Zivota apikomplex a z pohledu reduktivni
evoluce plastidu apikomplex. Jedna téchto skupin plvodné pracovné nazyvana ARL-V, nyni
Corallicolida, byla jiz morfologicky popsana. Jeji zastupci se vyskytuji v Sirokém spektru korald,
lokalizovani jsou v povrchové vrstvé bunék, morfologicky pfipominaji zoity apikomplex, nejsou
schopni fotosyntézy, ale obsahuji bezbarvy plastid, ktery ze zatim nepochopitelného dlvodu je
schopen syntetizovat chlorofyl.

APIKOMPLEXA — VYTRUSOVCI

Paraziticky zplsob Zivota se v této vétvi eukaryote vyvinul opakované. Druhové chudé a méné
vyznamné parazitické skupiny pfedstavuji napfiklad rody Pyridium a Platyproteum®. Nejvyznamnéjsi a
druhové nejbohatsi parazitickou skupinu myzozoi predstavuji bezpochyby Apicomplexa, kterd
zahrnuji asi 5000 vyhradné parazitickych druhl, s jedinou vyjimkou rodu Nephromyces. Nazev
pochazi od apikalniho komplexu — struktury na predni ¢asti bunky, ktera slouzi myzocytdze nebo (u
vétsiny) k praniku do bunék hostitele. Apikalni komplex se sklada z uzavieného konoidu a polarniho
prstence z mikrotubul( a dale z mikronem a rhoptrii. Z konoidu vybihaji dale do buriky kortikalni
mikrotubuly, které zpevnuji povrch buriky. Pod cytoplasmatickou membrdnou apikomplex je jeden
velky alveolus, ktery je prerusen na dvou mistech — apikdlni komplex a mikropor (misto pro
fagocytozu). Vétsina apikomplex pronika c¢aste¢né nebo zcela do burky hostitele. NeleZi vsak pfimo v
cytoplazmé, ale ve specialnim vacku zvaném parazitoforni vakuola.

Prinik jedince apikomplex do hostitelské buriky je sloZity proces, ktery je u vyznamnych parazitl velmi podrobné studovan.
Prinik malarického plasmodia do ¢ervené krvinky probihd nasledovné:

(1) Uchyceni bokem na povrch hostitelské bunky

(2) Orientace burky apikalnim komplexem k povrchu buriky a zahajeni rozrusovani povrchu

(3) Prinik do buriky, material z rhoptrii a mikronem se vyléva, ¢ast se inkorporuje do membrany vznikajici vakuoly
(4) Pokracujici prnik, odhozeni antigenniho povrchu typického pro volné v krvi plovouci stadium

(5) Definitivni dotvoreni parazitoforni vakuoly, pohlcovani obsahu buriky (tj. hlavné hemoglobinu).

V cytoplasmé vétSiny apikomplex se nachazi nefotosynteticky plastid, tzv. apikoplast. Ma 3-4 obalové
membrany (zalezi na druhu), lezi pobliz mitochondrie a je pro buriku nepostradatelny. Pfi zablokovani
jeho funkce burka hyne. Apikoplast ma svlij genom (Plasmodium: 35 kb, cirkularni, Toxoplasma: delsi
linedrni molekuly s opakujicim se 35 kb dlouhym motivem). Genom je podobny plastidovému, ale je
redukovany. V apikoplastu probihaji nékteré déje typické pro plastid - metabolizmus lipid(,
izoprenoidud aj. Tyto drahy a metabolizmus DNA v apikoplastu predstavuji vhodné cile 1é¢by chorob
zpusobovanych apikomplexy, protozZe jsou inhibovatelné antibiotiky® a herbicidy. Plvod apikoplastu
byl dlouhou dobu sporny. Prevazujici nazor predpokladal jeho plvod v chromalveoldtnim plastidu
vzniklym pohlcenim ruduchy. Tuto hypotézu vsak nebylo moiné jednoznacné doloZit, protoze
v genomu apikoplastu chybi geny pro fotosynteticky aparat a tento genom tak neni mozné porovnat
s genomem peridiniového plastidu obrnének. ProtoZze genom peridiniového plastidu je také znacné
redukovany (ale jinym smérem) neexistuje mezi témito genomy dostatecny prekryv. Az sekvenace
plastidového genomu chromery a vitrelly umoznila takové srovnani, protoZze jejich plastidové genomy
se ukazaly mnohem méné redukované a ziejmé se genovou skladbou podobaiji plastidu spolec¢ného
predka apikomplex a obrnének. Srovnani genového sloZeni a genovych sekvenci apikoplastu,
peridiniového plastidu obrnének a plastidd chromery a vitrelly jasné ukazalo na pfibuznost

4 https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/31422883

5 Nap¥. clindamycin
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apikoplastu s peridiniového plastidu a je nejsilnéjsim dlikazem, Ze apikoplast je ruduchového plvodu
jak predpokladal vétSinovy nazor.

Typicky pro apikomplexa je tzv. klouzavy pohyb. Jeho mechanizmus byl objasnén v nedavné dobé. Je
hodné studovan u gregarin. Pvodné se predpokladalo, Ze mlze byt zpisobem vinénim povrchovych
zahybl, které se cCasto nachazi na povrchu gregarin (ale nejsou pritomny na povrsSich jinych
apikomplex). Ukazalo se vsak, Ze je za néj zodpovédny protein TRAP a aktino-myosinovy systém.
TRAP je uloZen v cytoplasmatické membrané a je napojen na aktin, ktery se za hydrolyzy ATP
posouva po myozinech ukotvenych na mikrotubulech vedoucich pod alveolem. DalSim typickym
znakem apikomplex je tvorba odolnych stadii — oocyst, které se uvoliuji do prostredi a jsou infekéni
pro dalsi hostitele. Oocysty vznikaji ze zygoty a jsou v nich uloZeny stadia apikomplex, kterym se
v tomto pripadé rika sporozoity. Apikomplexa prodélavaji ¢asto slozité (i vicehostitelské) Zivotni cykly.
Bé&hem nich se vyskytuje nékolik fazi mnoZeni. Sporogonie je meidza nasledujici po vzniku zygoty,
dochazi k ni v oocysté a vznikaji sprozoity. Merogonie je mnoZeni v cytoplazmé hostitelské burnky
infikované sporozoitem nebo merozoitem. Merogonii vznikaji merozoity a mize probihat v nékolika
cyklech. Gamogonie je tvorba mikro- a makrogamet. Ty potom splyvaji v zygotu. Zygota je jediné
diploidni stadium Zivotniho cyklu. Zivotni cykly se skupina od skupiny a druh od druhu li§i, ne viechna
stadia jsou vZdy pfitomna nebo se mohou objevit néjaka dalsi stadia. Pfitomnost a nepfitomnost
nékterych stadii je typickd pro nadskupiny apikomplex. Apikomplexa maji vyrazné redukovany
mitochondridlni genom, ktery kdduje jen 3 proteiny dychaciho fetézce - cytochrom B a cytochrom
oxiddzu 1a 3.

Apikomplexa se tradi¢né déli na 3 velké skupiny — Gregarinea (hromadinky), Coccidea
(kokcidie) a Hematozoea (krvinkovky). Samostatnou linii, ktera je zifejmé v pfibuzenském vztahu
s gregarinami predstavuje Cryptosporidium a Nephromyces Fylogeneze apikomlex ovsem dosud neni
vyjasnéna.

Gregariny

Pomérné velké (az 10 mm), maji velké jadro a velky genom a chromozomy. Druhové nejbohatsi,
morfologicky velmi rozmanita, ale hospodarsky nejméné vyznamna skupina apikomplex. Na povrchu
bunék jsou vice ¢ méné vyvinuté cytoplasmatické zahyby. Ziji ve stfevé nebo télnich dutinach
bezobratlych (¢lenovci, krouzkovci, mékkysi, druhousti). V typickém pfipadé jsou ¢astecné zanorené
do hostitelskych bunék predni ¢asti buriky, nékdy jsou celé intraceluldrni. Nebyl u nich nalezen
apikoplast. Tradicné se déli na archigregariny, eugregariny a neogregariny. Toto déleni vSak zcela
jisté neodpovida fylogenezi. Fylogeneze zatim neni velmi objasnén3, ale je zfejmé, Ze eugregariny
jsou minimalné parafyletické, protoze neogregariny tvofi jejich vnitfni skupinu. Archigregariny jsou
zfejmé& na bdazi stromu gregarin a pravdépodobné se rozpadnou na nékolik samostatnych linii.
V Zivotnim cyklu typické gregariny chybi merogonie v hostiteli. Sporozoit uvolnény z oocysty se zanoti
do hostitelské burky a naroste do velkého stadia zvaného trofozoit. Ten se nemnozi. Po néjaké dobé
se uvolni a vznikne z néj gamont. Dva gamonti se spoji do Utvaru zvaného syzygie, obali se a vznikne
z nich gametocysta (zygocysta). V zygocysté vznikne z gamontll mnoho gamet, které splyvaji, a
vznikne mnoho zygot, které se preméni na oocysty se sporozoity. To vSe je stale obaleno v zygocysté.
U néktery druh(l se oocysty uvolnuji ze zygocysty specialnimi kanalky.

Archigregarinida

6 Studium fylogeneze gregarin komplikuje maly pocet dostupnych sekvenci gregarin, které jsou jesté k tomu
dost divergentni (prodélaly rychlou evoluci).



Nejplvodnéjsi gregariny a asi i apikomplexa. Nemaji schopnost klouzavého pohybu, pohybuji se spis
vrténim nebo vinénim jako cervi (viz. video). Nékteré se Zivi myzocytézou a Ziji extracelularné
(Selenidium), jiné pronikaji do bunék a c¢asto maji merogonii v hostitelskych burikdch. Parazituji
v morskych bezobratlych.

Eugregarinida (+ Neogregarinida)

Maji ndpadné povrchové zdhyby, schopnost klouzavého pohybu’. Velky trofozoit se Zivi pfedevsim
pinocytdézou stifevniho obsahu a je prichycen v bunikdch vybézkem (epimerit nebo mukron). Nékteré
eugregariny maji buniku rozdélenou septem na dvé ¢asti. Kromé neogregarin nemaji merogonii a
mnoZzeni probiha pouze v zygocysté. Paraziti morskych, sladkovodnich i suchozemskych bezobratlych
(typické pro neogregariny).

Cryptosporidium

Zirejmé aberantni gregarina nebo sesterska skupina gregarin napada obratlovce i ¢lovéka. Sporozoit
se uhnizdi mezi klky stfevniho epitelu, které jej obrostou a vytvofi néco na zplsob parazitoforni
vakuoly uloZzené mimo bunku. V méchyrku dojde k merogonii a merozoity napadaji dalsi buriky. Po
nékolika cyklech merogonie dojde ke gamogonii a vzniku oocyst, které se uvoliuji do prostiedi.
Kryptosporididza plsobi Uporné prijmy podobné jako Giardia, ¢asto ve vyspélych zemich (USA). U
zdravého Clovéka nemoc sama odezni. Velmi zavainé je toto onemocnéni u pacientl s AIDS. Zoit
kryprosporidia je pomérné redukovan, ma maly genom, anaerobni typ mitochondrie bez genomu a
nema apikoplast.

Kokcidie

Na rozdil od gregarin se u kokcidii makrogamet (samic¢i gamont) nedéli a da vznik jedné
makrogameté. Mikrogamont se déli a mikrogamety jsou v typickém pripadé drobni trojbicikovci, u
nichz je velka c¢ast télicka vyplnéna mitochondrii. Kokcidie maji merogonii. BEhem merogonie se
burika kokcidie (v zavislosti na druhu) mize délit nékolika (nékdy dost podivnymi) zplsoby. Na
snimku uvadim jako priklad endopolygenii, coZz je vlastné mnohondsobna mitéza, kdy se jadro
parazita bohaté rozvétvi, chromozomalni sady se nahlouci do jednotlivych r(zk(, nad kterymi se
zacnou formovat nové konoidy. Posléze se jadro rozpadne na mnoho dcefinych jader, dotvofti se
membrana mladych merozoitli, které opusti matefskou burniku a po néjaké dobé i zdevastovanou
hostitelskou buriku. DalSim typickym znakem kokcidii je, Ze oocysta neobsahuje holé sporozoity, ale
ty jsou obaleny jesté v daldim obalu — sporocysté®. Kokcidie se déli na dvé skupiny.

Adeleida

U adeleid dochazi k syzygii mezi makro a mikrogametem pred gamogonii. Vytvari se maly pocet
mikrogamet a jen jedna makrogameta. Adeleida typicky parazituji u bezobratlych, vyjimecné
v obratlovcich — Zelva, mys. Nékteré druhy napadaiji krevni bunky.

Eimeriida

Na rozdil od adeleid nemaiji syzygii. Makro a mikrogamety vznikaji oddélené uvnitf zcela jinych bunék
hostitele. Makrogameta sedi a ¢eka, kdezto velky pocet bicikatych mikrogamet se uvoliiuje ven
zbunék a hledd makrogametu. Eimeriida je hospodafsky i medicinsky vyznamnda skupina. Rizné

7 Podivna skupina Urosporida (Pterospora) parazitujici v coleomu mnohostétinatct se pohybuje zvlastnim
pulzovanim téla (viz. video).

8 Podet sporocyst v oocysté a sporozoit(l ve sporocystéch je rodové specificky — nap¥. rod Eimeria ma v oocysté
4 sporocysty a v kazdém z nich 2 sporozoity.



druhy rodu Eimeria parazituji ve stfevnim epitelu slepic a kralikl a plsobi znacné Skody ve
velkochovech. Hostitel se nakazi pozifenim oocysty. Z té se uvolni sporozoity, které napadaji buriky
stfevniho epitelu. Tam probihd merogonie a merozoiti druhé generace napadaji dalsi buriky. Po 2-3
cyklech merogonie dojde ke gamogonii, uvolnéné mikrogamety naleznou makrogamet a vznikne
zygota, kterd se obali ve sporocystu a uvolfiuje se do obsahu stfeva a s nim do vnéjsiho prostredi. Po
néjaké dobé sporocysta vysporuluje, tj. dojde k meidze a vznikne celkem 8 sporozoitl (po dvou ve 4
sporocystach). Vysporulované oocysty jsou infekéni pro dalsi slepici. Eimeria je tedy jednohostitelska
kokcidie. Ptikladem dvouhostitelké kokcidie je Toxoplasma. V pripadé toxoplasmy probiha
merogonie a pohlavni faze cyklu podobné jako u Eimerie, ale hostitelem je kocka. Oocysty uvolnéné
z kocky ovsem nejsou infekéni pro dalsi kocku, ale pro mezihostitele. V mezihostiteli vytvofi uvolnéné
sporozoity tkanové cysty, nej¢astéji v mozku, ale i ve svalech. Definitivni hostitel (kocka) se nakazi
pozienim mezihostitele s tkdnovymi cystami. Mezihostitelem je v nasich podminkach nejcastéji mys,
ale maze jim byt témér cokoli véetné Clovéka.

Hematozoea

Nemaiji konoid a i dalsi soucasti apikalniho komplexu jsou redukovany. Redukovany je také jaderny
genom. V oocysté jsou holé sporozoity (nejsou obaleny ve sporocysté). Zygota je pohybliva. Maji
dvouhostitelsky cyklus. Definitivnim hostitelem, ve kterém dochazi k pohlavni fazi cyklu, je ¢lenovec,
mezihostitelem je obratlovec, kde se mnozi zejména v krevnich bunkach, ale i v jinych tkanich.
Nejvyznamnéjsimi zastupci jsou malaricka plazmodia, kterd jsou pfenasena komary rodu Anopheles a
plsobi hore¢naté onemocnéni — malarii. Clovéka napadaji v drtivé vét$iné pripad 4 druhy rodu
Plasmodium, jeden z nich je smrtelny — P. falciparum. Napadeny jsou stovky miliénu lidi a rocné
umird asi milién lidi. Vyvojovy cyklus plazmodii je nasledujici. Clovék se nakazi sanim komara a do
krve se mu dostanou sporozoity. Ty se krevnim fecistém dostanou do jater, napadaji jaterni bunky,
kde probihd prvni cyklus merogonie. Merozoity prvni generace se uvoliuji z jaternich bunék a
napadaji ¢ervené krvinky. V nich dochazi k druhému a dalSim cykldm merogonie, které jsou vidy
zakoncéeny rozpadem cervené krvinky a uvolnénim merozoitll do krve. Rozpad cervenych krvinek je
synchronizovdn a plsobi horec¢naty zachvat. Po nékolika cyklech merogonie vzniknou gametocyty.
Pokud na hostiteli saje komar, nasaje gametocyty, ve stfevé komara, z nich vzniknou gamety, které
splyvaji v zygotu, jez je pohybliva (ookinet) a pfipomind normdlni zoit. Zygota se zavrtd do stfevni
stény komara a vznikne z ni oocysta plna sporozoitd. Ty se uvolfiuji a migruji do slinnych Zlaz, kde jsou
pripraveny infikovat dalSiho mezihostitele.

Nephromyces

Zatim jediny popsany rod protist, ktery spadd mezi apikomplexa a pfitom se neZivi parazitickym
zplUsobem Zivota. Jedna se ziejmé o komenzala nebo mutualistu Zijiciho u plasténcl (sumek rodu
Molgula a Botrichobranchus) v Utvarech, kde tito Zivocichové shromazduji kyselinu mocovou ("renal
sacs"). Je moziné, Ze se podili na jejim odbouravani. Pvodné byly fazeny mezi chytridiomycety a az

molekuldrni fylogenetika ukazala jejich prislusnost k apikomplexiim.

Nyni se vydame po linii myzozoi vedouci k dinoflagelatiim. Nékteré ze skupin proalveolatd, které si
predstavime v tomto odstavci, byvaji nebo byvaly v nékterych systémech fazeny k dinoflagelatim
(napf. Syndinea, Ellobiopsida). Pribuzenské vztahy skupin na bazi dinoflagelatd jsou vsak zatim
nevyjasnéné.

Ze skupiny Perkinsea je popsano nékolik druhl rodu Perkinsus, vnitrobunécni paraziti mlZd. Napadaji
napriklad Ustfice a ptsobi velké $kody na jejich chovu. Zivotni cyklus perkinsa neni jesté zcela
objasnén. Infekcni formou je kokalni stddium, které se pasivné vznasi ve vodé a které uvizne na
zabrach mlze. Odtud se dostane do tkané Zaber, travici Zldzy nebo svaloviny a podobné jako



apikomplexa se tam merogonicky mnoZi®. Podobna kokalni stadia, jakymi se ml? nakazil, se poté
uvolfiuji z mlZze do prostiedi rektem. Ve vnéjSim prostiedi prodélavd Perkinsus vyvoj, pti kterém se
kokalni burniky obali do hypnospory, ve které se mnozi a nakonec vznikd mnoizstvi bicikovcl, které
opoustéji hypnosporu specialnim otvorem. Biflageldti pfipominajici colpodellu, vybaveni otevienym
konoidem a rhoptriemi. Ve vnéjsSim prostfedi se bicikovci pfeméni na infekéni kokalni stadia.
Perkinsus zfejmé ma podobné jako apikomplexa pozlstatek nefotosyntetického plastidu. Tento
plastid oviem jiz zFejmé nemd genom. Studie zaloZené na environmentalnim sekvenovani® opét
ukazuji, Ze diverzita skupiny Perkinsea je velikd. Jedinymi dalSimi morfologicky popsanymi zastupci
jsou druhy rodu Parvilucifera. Ten parazituje na obrnénkach (Dinophysis), ve kterych se merogonicky
mnozi, vakuola s parazity zaplni postupné témér celou buriku a z ni se do prostredi uvoliuji bi¢ikovci.

Oxyrrhis marina je volné Zijici bicikovec, ktery obyva pfilivové zény mofi. Je to vyznamny
fagotrof — predator. V jadfe ma pomérné malé mnozstvi histonl, coZ pravdépodobné predstavuje
predstupen k dinokaryonu pravych obrnének (viz ddle). Pravdépodobné ma stejné jako Perkinsus
pozlstatek plastidu, zatim vSak byly nalezeny pouze jaderné geny kodujici proteiny fungujici v
plastidu.

Psammosa je morsky eukaryovorni bic¢ikovec. Jako spravny alveoldt ma pod povrchem buriky
alveoldrni méchyrky. Na prednim pélu buriky Usti néco na zplsob apikalniho komplexu.

Environmentdlni sekvenovani ukazalo, ze v morském planktonu ziji jesté dalSi pomérné
rGznorodé a bohaté zastoupené skupiny alveolatd, které se oznacuji ,Marine Alveolate Group I” a
»,Marine Alveolate Group II”. Obé jsou pribuzné dinoflagelatim a dnes se obé skupiny povazuji za
Syndinea. Vsichni morfologicky popsani zastupci syndinei jsou paraziti. Parazituji jak na korysich
(napf. Syndinea) a jinych bezobratlych, obrnénkach (Amoebophrya), tintinnidnich nalevnicich
(Dubosquella), ¢i ve Zloutkovém vaku rybiho pladku (Perkinsoide) a pravdépodobné pUsobi znacné
ztraty v populaci sardinek. Ukazuje se, Ze velkd diverzita této skupiny se nachazi v mftiZovcich.
Parazitické stadium u lépe popsanych syndinei je mnohojaderné, plasmodidlni, pohyblivé stadium je
pfipominda usporadanim bicik( obrnénky.

Elobiopsida jsou paraziti koryst. Dlouho se nevédélo, kam patfi, a byly fazeny mezi houby. V
Zivotnim cyklu maji stadium pfipominajici dinokont. Az sekvence prozradili, Ze se jednd o pfibuzné
obrnének. MoZna dokonce spadaji dovnitf , pravych” obrnének, coZ oviem se zatim pomoci sekvenci
zatim nepodafilo urcit, protoZze Elobiopsida vytvari na fylogenetickych stromech velmi dlouhé vétve,
jejichZ pozici je obtizné urcit.

DINOFLAGELATI - OBRNENKY

Skupina zahrnuje asi 4500 druh( ztoho 2500 fosilnich, 1700 Zije v mofi. Typickym biotopem
dinoflageldtl jsou pobreini vody, u kterych nedochazi k velkému miseni mezi vrstvami z rGznych
hloubek. Mnoho dinoflagelatd Zije také v bentosu. Typicka bunka dinoflagelati je znazornéna na
snimku ¢. 55. Povrch bunky se nazyvd amfiesma a obsahuje podpovrchové alveoly, které jsou bud’
prazdné u nahych (athékatnich) obrnének nebo obsahuiji platy celulézy. Povrchu s celuldzami platy se
fika théka. Pod alveolami jsou obvykle pfitomny mikrotubuly a nékdy vrstva celuldzy. V bunce se
nachazi jadro, které ma u vétsiny druhd zvlastni strukturu (tzv. dinokaryon, viz dale), mitochondrie,
Casto plastid (muUzZe byt nékolika typl) a Golgiho komplex. Znacnou cast objemu buriky mohou
vypliovat zvlastni vakuoly s vyvody na bazi bicikll — pusuly — které se pravdépodobné uGcastni pfijmu
a exkrece latek, nikoli vsak fagocytdzy velkych soust, jak bychom si mohli myslet. Pod povrchem

9 Za rozsev parazitl po téle mlze mohou hemocyty (bufiky imunitniho systému), které parazita pohlti, ale
nejsou schopny jej zlikvidovat a roznesou ho do tkani.



buriky mohou byt pfitomny extruzémy nékolika typl — trichocysty, mukocysty nebo nematocysty.
Extruzomy slouzi k exkreci latek do prostfedi za Ucelem obrany ¢i Utoku. Dinoflagelati maji typické
usporadani bic¢ikd — dinokont. Sestava z dvou typu bicika: pricného, ktery je obvykle uloZen v pticné
ryze (cingulum) a podélného, ktery je obvykle ulozen v podélné ryze (sulcus). Oba biciky jsou
opatteny vlasenim. Hlavnim orgdnem pohybu je pficny bicik. Ten je pfichycen ve Zlabku membranou
na fibrilu (SS na obrdzku) a vini se v jakési spirdle (vina se Sifi smérem od bdze biciku). VIaseni na
strané spiraly odvracené od buriky Zene vodu smérem vzad a burika se tak pohybuje vpred a rotuje.
Podélny bicik slouzi spiSe jako kormidlo. Dinoflageldti jsou velmi dobti plavci. Drtiva vétSina
dinoflageldtu je jednobunédéna, vyjimku tvofi napf. Polykrikos nebo Haplozoon. Typicky Zivotni cyklus
dinoflageldtd sestava z pohyblivych dinokontnich stadii, které se normalné mitoticky déli a jsou
haploidni. Dojde-li ke stimulaci pohlavniho cyklu, vzniknou gamety vypadajici jako normalni bicikovci,
které splynou v pohyblivou diploidni zygotu — planozygotu. Ta zahy projde meiézou a vzniknou opét
normalni dinokontni stadia. Nékdy muZe ze zygoty vzniknout dormantni stadium — cysta. V takovém
pripadé dochazi k meidze bud pred encystaci, nebo po excitaci. Cyklus mize byt rzné modifikovan
zejména u parazitickych skupin.

Jak jsem jiz zminil, mezi obrnénky jsou nékdy razeny nékteré ze skupin, které jsme probrali
v odstavci pred touto kapitolou (Syndinea, Oxyrrhis, Ellobiopsida). VSechny obrnénky, o kterych
pojedndva tato kapitola, se oznacuji také Dinoflagellata podle zvlastné usporadaného jadra —
dinokaryonu. V dinokaryonu jsou chromozomy kondenzované i v interfazi a viditelné ve svételném
mikroskopu. Nemaji nukleozomy tvofené histony a genomy jsou obrovské (az 215000 Mbp, clovék
2900 Mbp). Velikost genoml je zpUsobena zifejmé predevsim zmnozZenim genl do stovek az tisicl
kopii. Pti déleni dinokaryonu zGstava zachovana jadernd membrana, délici vieténko je uloZzeno mimo
jadro, kinetochorové mikrotubuly prochazi do jadra skrze kanaly a chromozomy se vdzou na jadernou
membranu.

Studium molekularni genetiky dinoflagelatl pfinasi v posledni dobé mnoha prekvapeni. O
nékterych jsem se jiz zminoval. Dinokaryon obsahuje kondenzované chromozomy, DNA neni
namotana na histony, zvlastni typy baze (5-hydroxymethyluracil) ¢asto nahrazuje thymin, geny v
mnoha kopiich (1000 kopii luciferinu), po transkripci se na 5° mRNA pfipojuje kratka sekvence tzv.
»Splice leader” (asi 20 nt) nutny pro translaci (néco podobného se déje u trypanozom). Dinokaryon se
déli uzavienou mitézou. Genomy dinoflagelat(l jsou obrovské. Peridinovy plastid obsahuje relativné
maly pocet gen, které jsou umistény na krouZcich. Genom mitochondrie obsahuje jen 3 protein-
kddujici geny (cox1, cb, cox3), stejné jako v pripadé apikomplex. Na rozdil od apikomplex je vsak
genom pomeérné velky (desitky kb) protoZe geny jsou pfitomny v mnoha kopiich a jsou mezi nimi delsi
nekodujici oblasti. Geny na mitochondridlnim genomu jsou fragmentovany a RNA vznika
transplicingem — spojovanim usekd kédovanych v riznych ¢astech genomu. mRNA v mitochondrii je
oligoadenilovéna na 3’ konci, co? u jinych mitochondrii neni. Casty je také editing, tj. oprava sekvence
MRNA. NejcastéjSimi opravami jsou substituce A ->G a U->C. Mechanizmus editingu neni znam. Geny
v mitochondridlnim genomu pouZzivaji alternativni start kodony (ATT, ATA). U mnoha transkriptl se
nevyskytuji kanonické STOP kodony a neni jasné, jak se terminuje translace®.

Primitivni (bazalni skupinou) dinokaryot jsou Noctilucea, ktera maji dinokaryon pfitomen jen
v haploidni kratké haploidni fazi Zivotniho cyklu. Hlavni stadium Zivotniho cyklu je u noctilucei
diploidni burika velkych rozmérli az 2 mm. Vétsinu objemu ovSem vyplnuji vakuoly. Obsahuiji
nefotosyntetické plastidy. Bunka mda dva bi¢iky a nadpadné kontraktilni tykadlo. Jsou schopni
bioluminiscence. Luminiscence je iniciovana mechanickym podrazdénim — ve vinach nebo kdyz v nich
plavete. Vyskytuji se v pobreznich povrchovych vodach v subtropech i mirném pasu, mohou nar(stat
do velkych poctll a vytvaret ,red tides” (dinoflagelatni vodni kvéty). Typické obrnénky (vétsina druht)

10U nékterych transkriptt vznikne stop kodon aZ po oligoadenilaci TAAAAAAAAA, u jinych prosté neni a
preklada se i polyA ocdsek jak LysLysLys..., coZ zfejmé nevadi.



spadaji do skupiny Dinophyceae. Maji dinokaryon a jsou haploidni po vétsSinu Zivotniho cyklu, vétSina
ma théku. Usporadani thékalnich plath je dualezité pro systematiku a tfidi se podle toho do
podskupin. Napf. prorocentroidni obrnénky maji kratké biciky, které nejsou uloZeny ve Zlabcich,
dinophysoidni obrnénky maji cingulum blizko horniho konce buriky atd. | néktera Peridinea jsou
schopna bioluminiscence.

Prikladem je druh Pyrocystis fusifomis. | u néj je luminiscence vyvolana mechanickym podrazdénim. K luminiscenci dochazi
ve specialnich kompartmentech tzv. scintilonech. Ty obsahuji jednak organickou molekulu luciferinu (luciferin obrnének je
odvozeny od tetrapyrolového cyklu) a enzym luciferazu. Po mechanickém stimulu dochazi k poklesu pH ve scintilonu na 5-6,
¢imZ se aktivuje luciferdza. Ta oxiduje luciferin a oxidovany luciferin vyzafi foton. Vyznam luminiscence muzZe spocivat
v obrané pred predatory nebo slouZi jako obrana pred toxickym pisobenim kysliku.

Asi polovina Dinophyceae je fotosyntetickych. | fotosyntetické druhy vsak vétSinou fagocytuji
potravu a jsou tedy mixotrofni. PGvodnim typem plastidu pfitomnym u vétsiny obrnének je
peridiniovy plastid. Je to komplexni plastid se tfemi obalovymi membranami. Obsahuje chlorofyl a,
c2 a karotenoid peridinin. Je velmi pravdépodobné odvozeny od plvodniho plastidu chromist.
Genom plastidu je usporadan do malych krouzk(l, na kazdém krouzku je obvykle jeden gen. Mnoho
obrnének plastid ztratilo a nékteré ziskaly jiny komplexni plastid pohlcenim haptophyta (Karenia),
skryténky (Dinophysis), rozsivky (Kryptoperidinium), dictyochy (Podolampas) nebo pelagophyta
(Amphisolenia), sekundarni plastid pohlcenim zelené rasy (Lepidodinium) nebo dokonce moina
zazivaji novou primarni endosymbidzu s pohlcenymi sinicemi (Sinophysis). Nékteré obrnénky nemaji
plastidy trvale etablované v burice. Po néjaké dobé se jim ztrati a musi si je znovu ukrdst —
kleptoplastidy. Podivuhodnym organizmem je napf Kryptopteridium. Ma ve své burice jako trvalého
endosymbionta celou rozsivku i s jaddrem, plastidy a mitochondriemi!!. K tomu ma jesté vlastni
mitochondrie a svétlodivnou skvrnu, kterd je zfejmé pozlstatkem plvodniho plastidu obrnénky. V
burice kryptopteridia se tedy nachazi 5-6 genomu (nevime, jestli svétloCivna skvrna ma genom). U
dinoflageldtd zndme celkem 4 typy svétloCivnych skvrn, které se lisi svym uspofadanim. Jedna
skupina si dokonce vytvofila néco, co napadné pfipominad komorové oko obratlovcli — oceloid. Tato
struktura sestava z ¢ocky, kterd je dokonce schopna akomodace, o¢ni komory a sitnice tvorené
tylakoidem chloroplastu.

Celkové vzato se dinoglagelati mohou Zivit nékolika riznymi zpUlsoby a jednotlivé druhy vyuzivaji
jen nékteré z nich. (1) fotosynteticky — plati pro druhy s plastidem, (2) myzocytézou — vysavani
kofisti pomoci Utvaru zvaného pedunkl, ktery je homologicky s konoidem apikomplex. Myzocytdzy
jsou schopny jak thékatni tak athékatni obrnénky. (3) Fagocytézou, athékatni druhy jsou schopny
pohltit vétsi kofist nez jsou ony samy. Thékatni druhy se nemohou roztahovat, ale umi vychlipit ¢ast
cytoplazmy mimo buriku (tzv. pallium), kterym obali kofist, tfeba i dlouha vlakna rozsivek, a stravi je
mimo théku. Nékteré obrnénky si pro loh kofisti, ¢i naopak obranu prfed predatory vyvinuly velmi
sofistikované stavéné zbrané (extruzémy)2.

Ekologicky vyznam dinoflagelatl spociva predevsim v prispévku k primarni produkci ocean, ale
také v jejich roli jako vyznamnych predatorti v planktonu. Dinoflagelati tvofi ¢asto vodni kvéty
prezdivané ,red tides”. Nékteré jsou nebezpecné pro ryby a dalsi obyvatele mofi (napf. kvét Karenia
brevis®3, Pfisteria). Dinoflagelati totiZ vyluéuji velmi silné toxiny. Konzumace ryb, kory$t nebo mlzd ze

11 Oba typy mitochondrii jsou funkéni a exprimuji geny pro proteiny dychaciho fetézce.

12 Krasné video o téchto strukturdch Ize najit zde: http://www.sciencemag.org/news/2017/03/watch-these-
microbes-hunt-their-prey-microscopic-gatling-guns

13 Casta na pobrezi Floridy. Za normalnich podminek se vyskytuji v koncentracich 10 bunék na litr. Kdy?
koncentrace dosahnou 5,000 bunék na litr, zacne se jejich toxin hromadit v mlzich v nebezpecné koncentraci
pro lidi. Pfi koncentraci 500,000 bunék na litr zacind toxin zabijet ryby ve vodé.



zamorenych lokalit miZe vést otravam lidi'*. Symbiotické zooxantelly (napf. Symbiodinium) maji
obrovsky vyznam pro koralové Utesy. Az 90% Zivin ziskava kordl ze zooxantel. Kromé korall i jini
symbionti: mékkysi, dirkonosci a dalsi. Odumirdni zooxantel diky klimatickym zménam, i
znecistovani mofi vyvolava jev ,coral bleeching” ktery ohroZuje Zivotaschopnost koralovych uUtesd.
Parazitické dinoflagelaty nalezneme tfeba ve stfevech mnohostétinatcl (Haplozoon), kde napichuji
stfevni buniky pedunklem. Blastodinium vypliiuje znacnou ¢ast téla buchanek. Vyznamnym parazitem
ryb je Pfisteria, jednak vylucuje toxin a jednak je schopnd napadal ryby (i lidi) myzocytozou. V
minulosti byl navrzen velmi sloZity Zivotni cyklus Pfisterie, ktery obsahuje mnoho stadii
pripominajicich améby, slunivky a nékolik druhd cyst. Je to vSak nesmysl, protoze kdyZ tyto stadia
nékdo osekvenoval, zjistilo se, Ze se skutecné jedna o améby a slunivky a ne o stadia cyklu pfisterie.

Nékteré obrnénky vytvareji odolné hypnozygoty. Ty zndme i z fosilniho zaznamu. Prvni fosilie
(akritarchy), které by mohly, ale nemusely, patfit obrnénkam jsou staré 1.8 miliard let (na obrazku).
Nejstarsi témér jisté obrnénky jsou staré asi 400 miliond let. Velky rozvoj obrnének nastal v pozdnim
triasu asi pfed 200 mil. let, od té doby je obrnének ve fosilnim zaznamu velké mnozstvi. Protoze
obrnénky jsou citlivé na zmény v prostfedi — teplotu, salinitu a mnoiZstvi Zivin — Ize z druhového
sloZzeni obrnének v sedimentu usuzovat na podminky, které panovaly, kdyz sediment vznikal.

14 Choroby PSP (“paralytic shelfish poisoning”), NSP (,neurolytic shelfish poisoning”), DSP (,,diarheic shelfish
poisoning”)



