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Abstrakt

Allometrie je typ vztahu mezi dvéma ménicimi se vlastnostmi téla organismu. Jednim
z nejCastéji zkoumanych typu je allometrie morfologicka, kterd se zabyvad zménou tvaru
v zavislosti na velikosti organismu. Pomér povrchu ku objemu je velmi dilezitym znakem,
ktery ma vliv na mnohé aspekty zivota bunky a existuji zplisoby, kterymi je mozno jej meénit.
Jednobunécné tasy jsou velmi Sirokd skupina s mnohymi specifiky a Sirokosahlym dopadem na
globalni ekosystém. Tato prace si dava za cil predstavit allometrii, jeji typy a vyuziti, s dirazem
na morfologickou allometrii a zmény v poméru povrchu a objemu, konkrétné¢ na modelu

jednobunéénych tas.
Klicova slova
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Abstract

Allometry is a type of relationship between two changing traits of an organism’s body. One of
the most studied types is morphological allometry, which deals with the change of shape in
relation to the size of an organism. The surface area to volume ratio is an immensely important
feature that impacts many aspects of a cell's life, and there are ways of changing it. Unicellular
algae are a diverse group with many specifics and a wide-ranging impact on the global
ecosystem. The goal of this thesis is to introduce allometry and its types and applications with
an emphasis on morphologic allometry and changes to the surface area to volume ratio, using

specifically unicellular algae as model organisms.
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1. Uvod

Allometrii se rozumi studium vztahu velikosti téla organismu a dalSich jeho vlastnosti —
napfiklad tvaru ¢i rychlosti metabolismu. Pivod konceptu allometrie 1ze datovat na pocatek
dvacéatého stoleti, konkrétné k publikaci D'Arcy Wentworth Thompsona “On growth and form *
(Thompson, 1917). Zmény poméru velikosti jednotlivych organti béhem ontogenetického
vyvoje organismu byly pozorovany a popsany mnohokrat, Thompson vSak ve svém dile kromé
jiného detailné shrnuje aktualni poznatky o ristu, jeho rychlosti a vlivu na finalni tvar
organismu (Thompson, 1917). Na Thompsona navazuje Huxley, ktery do biologie zavedl

samotny pojem allometrie (Huxley a Teissier, 1936) a zadroven matematicky popsal tento jev

do takzvané power law rovnice (Huxley, 1932).

Power law rovnici popisuje Huxley proces, pfi kterém urcity zivoc¢iSny organ zvétSuje svij

objem jinou relativni rychlosti nez zbytek téla.
y =kx
nebo vyjadieno logaritmicky
logy = alogx +logk

pticemz y je velikost tzv. diferencialné rostouciho organu, x je velikost zivo¢isného organismu,
k je konstanta popisujici pomé&r organu ku celému télu, pokud x = 1. Zatimco pom¢r relativnich
rychlosti ristu téla a organu ziistava stejny, pomér jejich velikosti je v prib&hu ristu Skalovan

exponentem a (Huxley, 1932).

Mikrotasy jsou jednobunééné eukaryotické organismy schopné fotosyntézy. Jednd se o
polyfyletickou skupinu zahrnujici organismy s mnoha riznymi morfologiemi a zpiisoby Zivota.
Tvoti nepostradatelnou ¢ast potravnich siti, jsou odpovédné za podstatnou ¢ast primarni
produkce planety a mnohé z nich jsou zkoumany pro své unikatni metabolity, které 1ze vyuZit
v mnoha odvétvich primyslu a technologii (Khan, Shin a Kim, 2018). Tato prace se zabyva
béznymi allometrickymi vztahy pozorovanymi u jednobunéénych fas, s diirazem na

morfologické zmény, a jejich implikacemi pro ekologii jedinci.

2. Typy allometrie

2.1. Klasifikace dle hodnoty Skalovaciho exponentu
Huxley nastinil tfi moZnosti, jak se mize pomér dvou hodnot béhem ristu chovat — izometrii a

pozitivni a negativni allometrii (Huxley a Teissier, 1936). Izometrie je stav, kdy organ zlstava



ve stejném poméru k té€lu v rdmci celého zivota organismu, jako tomu je naptiklad u ocasni

ploutve ryby Danio rerio oproti délce téla (Iovine a Johnson, 2000).

Negativni allometrie (také hypoallometrie) popisuje ptipady, kdy je exponent a nizsi nez pfi
izometrickém ristu, tedy orgén roste pomaleji nez zbytek t¢la, jako priklad 1ze pouzit pomér

délky hlavy ku vysce ¢loveka béhem jeho vyvoje (Thompson, 1917).

log chela size (palm length) (mm)
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Obrazek 1: Rust kraba Uca pugnax a jeho pozitivné allometricky Skalovaného klepeta (Shingleton, 2010).

Graf zobrazuje logaritmicky transformovany vztah délky klepeta a $itky krunyfte.

U pozitivni allometrie (hyperallometrie) roste organ rychleji, exponent a je tedy vétsi nez u
izometrie, tento jev 1ze pozorovat na piiklad u ristu klepet kraba houslisty oproti délce jeho téla

(Obrazek 1) (Huxley, 1924).

Ve vyse uvedenych ptipadech byl vzdy zkouman pomér dvou délek, tedy rozméri ve stejné
dimenzi, u kterych by pfi izometrickém rlstu nabyval exponent a hodnoty 1. Dle veli¢in, se
kterymi pracujeme, mizZe vSak nabyvat i jinych hodnot — u poméru povrchu ku objemu %
(Obrazek 2) a poméru délky a objemu '3, v zavislosti na dimenzi, ve které se zkoumané rozméry
pohybuji. Je tedy nutné doptedu predpovédet izometrickou hodnotu exponentu specifickou pro
zkoumané veli€iny a s ni realnou hodnotu porovnavat, nebot’ naptiklad a = 0,5 mize v riznych

kontextech popisovat jak pozitivni, tak negativni allometrii.
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Obrazek 2: Model izometrického a pozitivné allometrického ristu trojrozmérného objektu. Krychle v prvnim
grafu se jednoduse zvétsuje beze zmény pomért svych rozméri, na krychli v druhém grafu s riistem piibyvaji
vyrustky, které neméni jeji objem, ale zvétsuji jeji povrch. V grafu je vynesena logaritmicky transformovana
zavislost povrchu na objemu, ilustrace zobrazuji fez danymi krychlemi. a: smérnice tsecky (Skalovaci

exponent), KI: konfidenéni interval.

2.2. Klasifikace dle zkoumanych vlastnosti organismu

Tato prace se primarné¢ zabyva morfologickou allometrii, tedy ptedev§im zménami tvaru
organismu. Princip allometrie 1ze vSak aplikovat na prakticky jakoukoliv vlastnost organismu,
kuptikladu pomér objemu kapilar ku jejich poctu (Razavi, Shirani a Kassab, 2018) nebo
zavislost metabolismu 1é¢iv na t€lesné hmotnosti (Hu a Hayton, 2001). Tato kapitola pojednava
o n€kterych z nejcastéjsich typi allometrie, které se v literatute v souvislosti s jednobunécnymi

organismy vyskytuji.



2.2.1. Morfologickéa allometrie

-----

jedna o zménu proporci korelovanou se zménou velikosti celého organismu. Jednim z nejcastéji
zkoumanych morfologickych vztahti je pomér povrchu organismu ku jeho objemu, tedy pomér
S/V. Povrch téla Casto limituje velikost organismu, nebot’ zajiStuje veSkerou komunikaci téla
s okolim. U izometrického riistu roste povrch pomaleji nez objem, a vétsim téliim by tedy jejich
povrch nestacil k pokryti jejich respiracnich, nutri¢nich ¢i lokomocnich potieb (Gould, 1966).
Allometricky vztah povrchu a objemu dosahuje mnohem vyssiho skdlovaciho exponentu nez
% a umoznuje tak existenci vétSich organismii skrze mechanismy jako je alveolarizace plic,
tvorba klka stiev ¢i vétveni vzdusnic. Mechanismy zvétSovani povrchu bunék jsou podrobnéji

popsany v kapitole ,,Obecné modely evolu¢nich strategii morfologické allometrie bunék™.

Allometrick¢é chovani mlzeme pozorovat na mnoha strukturdch jednobunéénych 1
mnohobunéénych organismt, mimo jiné naptiklad velikosti kosti mnoha skupin zivoc¢isnych
organismu (Alexander et al., 1979) nebo vysce téla cévnatych rostlin (Niklas, 1994c¢). Tématem
této prace jsou vsak predevsim fasy, jejichz morfologicka allometrie je podrobnéji probirana

v dalSich kapitolach.

2.2.2. Mira metabolismu (metabolic rate) a fotosyntézy

Metabolickou mirou (také nazyvanou rychlosti metabolismu) je mySlena mira transformace
energie v organismu (DeLong ef al, 2010). Dlouhodobé uzndvanym pravidlem Skalovani
metabolismu zivocisnych organismil je tzv. Kleibertiv zakon, ktery uvadi, ze metabolismus

organismu se vi¢i hmotnosti Skaluje s exponentem % (Kleiber, 1932).

Exponent % je bézné pfijiman jako univerzalni, ovSem Kleiberova ptuvodni hypotéza
piedpokladala hodnotu blizsi %5 kvali domnélé souvislosti s povrchem téla (Kleiber, 1932).
Moderni data vSak ukazuji, Ze pro mensi ptaky a savce se pro pomér miry metabolismu ku
hmotnosti hodnota exponentu % opravdu blizi (Dodds, Rothman a Weitz, 2001), DeLong
nasledn¢ zkoumal metabolické Skalovani napii¢ velkymi evolu¢nimi zménami, jmenovité
porovnaval Skalovaci exponenty vyskytujici se u heterotrofickych prokaryot, protistnich
organismil a mikroskopickych mnohobunéénych zivocichli. Ve vysledcich této studie se
Skélovaci exponent pro mnohobunécné ZivociSné organismy blizi hodnoté %, ovSem u
jednobunéénych eukaryot se pohybuje kolem hodnoty 1 a u prokaryotnich organismui dosahuje
hodnot az 1,9 (DeLong et al., 2010). Hypotézy o téchto masivnich rozdilech zahrnuji riist poctu

genll u zvétSujicich se bunck prokaryot, limitaci aktivnim povrchem bunky, narlst poctu



mitochondrii u vétSich protist ¢i problém distribuce zivin u mnohobunéénych tél (West, Brown

a Enquist, 1997).

Fotosyntéza suchozemskych rostlin a makroskopickych, mnohobunéénych tfas obdobné jako
metabolismus zivo¢iSnych organismi dosahuje Skalovaciho exponentu okolo % (Kerkhoff et
al., 2005). Zatimco mira respirace jednobunécnych fas dosahuje ve vztahu k objemu hodnot
vysSich nez 1 (Lewis Jr., 1989), jejich mira fotosyntézy je Skalovana sublinearné (tedy a < 1).
Tento fakt byva vysvétlovan tzv. package effectem (efektem balickl), ktery tvrdi, ze urcity
objem pigmentu suspendovany v roztoku zachycuje svétlo efektivnéji nez stejny objem
pigmentu centralizovany v organelach, popt. v buitkach organismu. Priimérna absorpce poté

klesa s velikosti bunky (Niklas, 1994a).

2.2.3. Rychlost rastu (growth rate)

Pokud je mira metabolismu $kalovana jako
mira metabolismu = k * (velikost téla)?,
potom se tato mira vztahovana k velikosti téla Skaluje jako
mira/velikost téla = k = (velikost téla)* 1.

Tuto rovnici Ize nasledné aplikovat naptiklad na rychlost ristu, kterd uzce souvisi s rychlosti
metabolismu — piibytek biomasy je pohdnén metabolismem. Pokud tedy ptfedpokladame
Skélovaci exponent miry metabolismu %, dle vySe zminéného vzorce by rychlost rlistu stejného
organismu méla byt Skalovana exponentem - (Nielsen a Sand-Jensen, 1990). Rychlosti ristu
1 miry metabolismu vztazené k velikosti t€la se vSak mezi organismy mohou vyrazné lisit, a to

1 v ptipadé druhti obyvajici podobné niky na stejnych lokalitach (Tan et al., 2019).

2.3. Klasifikace dle porovnavanych organismu

Allometrické trendy lze studovat na nékolika tirovnich (Obrazek 3). Ontogeneticka allometrie
porovnava organismus v riznych stadiich jeho ristu ¢i Zivotniho cyklu, oproti tomu staticka
allometrie mezi sebou porovnava rizné velké jedince v ramci jednoho vyvojového stadia.
Huxley ve své origindlni teorii tyto pojmy nerozliSuje a aplikuje poznatky z pozorovani
nekolika rtizné velkych jedinci univerzalné€ i na vztahy béhem ontogeneze (Huxley, 1932).
Bylo predpokladano, Ze analyza variability dospélct z velké casti vysvétli zmény behem
ontogenetického vyvoje, avSak pozdéjsi publikace jasné ukazuji rozdily mezi ontogenetickymi
a statickymi allometrickymi trendy, konkrétné naptiklad u velikosti neurokrania a obli¢ejové

casti lebky primati (Cheverud, 1982). Dalsim typem allometrie je evolu¢ni allometrie, ktera



porovnava zmény bud’ napti¢ fylogenetickymi vétvemi, nebo mezi ptislusniky jedné evolu¢ni
linie, napiiklad v ptipad¢ fosilii. Evolu¢ni allometrii lze opét lehce zaménit za allometrii
ontogenetickou, proto je kritické pro porovnani vybrat takové ptislusniky druht, ktefi spadaji
do porovnatelnych vyvojovych stadii. To mize u nékterych druhti pfedstavovat problém,
protoze zatimco napiiklad u hmyzu s holometabolickou metamorfézou 1ze mezi jednotlivymi

stadii rozliSovat lehce, mnoho organismil jasn¢ rozliSenymi zivotnimi fazemi nedisponuje, u

static evolutionary

Obrazek 3: Ilustrace allometrickych urovni. Ovaly pfedstavuji populace jednotlivych ontogenetickych stadii,
ktera jsou mezi ttemi druhy homologni. Obdélniky zobrazuji skupiny zahrnuté v analyze ontogenetickych,

statickych a evolu¢nich allometrickych vztaht (Klingenberg, 1996).

3. Obecné modely evolu¢nich strategii morfologické allometrie bunék

V kontextu jednobunécnych organismi je pomér S/V naprosto kli€ovym. Tento pomér ma vliv
na téméf kazdy aspekt Zivota bunky na vSech jejich arovnich, od kinetiky biochemickych reakci
az po ekologii celého organismu. Mimo jiné umoziuje vyménu energie a latek s vnéjSim
prostiedim, na membranach semiautonomnich organel jsou zpravidla umistény proteinové
komplexy zodpovédné za energeticky metabolismus. V riznych prostfedich existuji rtizné
selekéni tlaky, naptiklad v dlouhodobé vodnich stanoviStich se stalym pfisunem Zivin jsou
selektovany ftasy, které jsou schopny ziviny rychle zpracovat, naopak na dlouhodobé¢
oligotrofnich stanovistich je vyvijen tlak na efektivni ziskavani nutrientd; v obou ptipadech to
jsou vlastnosti, kterych lze dosdhnout zvétSenim povrchu. Velky objem umoZiiuje buitkdm
skladovat zasoby v dobach nedostatku, coz je vyhodné v prostiedi s narazovym vyskytem

zdrojl (Litchman, Klausmeier a Yoshiyama, 2009).
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Jak bylo uvedeno vyse, pokud buiika roste izometricky, povrch je ve vztahu k objemu Skalovan
exponentem %. Vzhledem k dulezitosti velikosti povrchu v zivoté butiky neni vSak prekvapivé,
ze v prabéhu evoluce vznikly adaptace, které buitkdm umoziuji tento pomér pozméiovat.
autory (Gould, 1966), Jordan Okie (Okie, 2013) vSak rozvinul jejich matematickou podstatu a
biologické mechanismy. Nasledujici podkapitoly se vénuji jednotlivym modelim a jejich

vyskytim v ptirodé.

3.1. Komplikovanost povrchu (fraktalita)

Jednim zplisobem, kterym je mozno dramaticky zvétsit povrch buiiky, je zvySovani komplexity
povrchu (Obrazek 4). Zatezy, vyrustky, fasinky ¢i vrasky se vyskytuji naptiklad na tylakoidnich
membrandch sinic, kristdich mitochondrii ¢i luminalni strané bunck stievniho epitelu. Okie
zminuje podobnost fraktalim, nebot’ u urcitych typi bun€k pozoroval sobépodobnost (tedy
opakujici se tvar v riznych pftiblizenich), coz je vlastnost, kterd definuje fraktal (Mandelbrot,

1982).

Jde o bézny mechanismus pfitomny v organelach, buiikach i celych organismech. Tvorbou
nez % (Okie, 2013). Komplexita tvaru bunck je casto soucdsti studii tykajicich se
jednobunéénych tas (Vesela et al., 2009; Woodard et al., 2016), které jsou ziejmé& schopny
komplexitu svého povrchu ménit béhem svého zivotniho cyklu, ale sobé&podobnost je

pozorovana naptiklad 1 u vétvi jilmu (Koyama, Yamamoto a Ushio, 2017).

3.2. Geometricka nepodobnost

Dva objekty nazyvame podobnymi, pokud maji stejny tvar. Pokud maji i stejnou velikost,
oznacujeme je jako shodné, pokud se velikosti 1i8i, jsou si podobné a izometricky Skalované.
Napftiklad vSechny ctverce jsou si podobné, protoZe maji Ctyfi identicky dlouhé strany a mezi

nimi pravé uhly. Pokud se pfi riistu tvar objektu méni, vychozi a findlni tvar jsou si nepodobné.

Pokud zkoumame trojrozmérné objekty, pouzivame k jejich popsani vétSinu alesponi ti1 délky.
Pokud alespoii jedna z nich méni svou velikost nelinearné vici ostatnim, rist celého objektu
dostava allometricky charakter. Podle toho, ktery rozmér objektu vykazuje odlisnou rychlost
ristu, miZzeme nepodobnost délit do tii kategorii — planarita a protdhlost, pfi kterych se
nepomérné méni jeden rozmér, a hybridni nepodobnost, ktera vykazuje zménu ve dvou

rozmérech (Obrazek 4). Tato strategie byva vyuZzivana napiiklad planktonnimi vyvojovymi



stadii zivocisnych organismii, kuptikladu larvami langust, které rostou témét vyhradné ve dvou

rozmérech (Glazier, Hirst a Atkinson, 2015).

Samostatnym typem geometrické nepodobnosti je dutost objektu. Pfitomnost metabolicky
neaktivnich oblasti v buiice neméni povrch buiky, ale klesa jeji vyuzity objem. V téchto
ptipadech se do poméru S/V pocita pouze aktivni objem bunky a pomér tim padem roste. Tuto
strategii 1ze pozorovat ve form¢ vesikula ¢i vakuol, které jsou obzvlast napadné v bunkach
rostlin a zelenych fas, kde mohou zabirat vétSinu objemu dospélé bunky. Na rozdil od
bunécného povrchu, ktery je pro mnohé organismy staticky kvili rigidni bunécné stén€, lze
objem vakuol a vesikulli béhem zivota operativné meénit a reagovat tak na aktudlni potieby
organismu. Tvorba vakuol je méné naro¢na na Ziviny nez tvorba stejn¢ objemné cytoplasmy, a
krom pfizniv€jsiho poméru S/V muize vétsi vakuolarni objem usnadnit vychytavani Zivin
z okoli — pokud se Ziviny akumuluji ve vakuole, cytoplasmaticka koncentrace dané ziviny
klesne a rychlost jejiho pfenosu pies membranu roste (Stolte a Riegman, 1995). Na modelu

rozsivek bylo ukazano, ze pomér objemu vakuol ku celkovému objemu s velikosti buiiky roste

(Raven, 1995).

Geometrickou nepodobnosti mohou buiiky teoreticky dosahnout $kalovaciho exponentu jak
nizsiho nez % (Gtvar se tedy s rostouci velikosti pfiblizuje kulovitému tvaru), tak i vyrazné
pozitivni allometrie se Skalovacim koeficientem vysSim nez 1. Jednd se o strategii pfitomnou

vvvvv

vyplnit metabolicky neaktivnim prostorem a tim pomér S/V dale ménit (Okie, 2013).

3.3. Internalizace povrchu

Cast vesikuli pfitomnych v buiikach vznika vchlipenim cytoplasmatické membrany a
naslednym osamostatnénim vzniklého vacku, na jehoZ membrané jsou stile ptitomné
membranové proteiny a ktery slouZzi k transportu a pfijmu Zivin. Okie (Okie, 2013) rozeznava
dva zplsoby, kterymi se tyto internalizované struktury mohou podilet na zméné poméru S/V.
V prvnim znich se dané¢ho metabolického procesu ucastni jak wvnéjSi membréana, tak

internalizované membrany vesikuli. Celkovy povrch se tedy rovna souctu povrchu vnéjsi

membrany a vnitinich membran, ¢imz mize bunika svlij povrch vyrazné zvysit (Obrazek 4).

V druhém piipadé€ nevznikly vnitini struktury pouhym vchlipenim cytoplasmatické membrany,
ale endosymbidzou, poptipade byl zkoumany proces plné¢ relokalizovan na vnitini membrany.

Cytoplasmatickd membrana neni danou funkci schopna vykonavat (napiiklad syntéza ATP na



membranach mitochondrii), do poméru S/V se tedy pocitd jen povrch vnitinich struktur. Na

povrch vngj$i membrany neni bran ohled, objem je ale zahrnut vSechen.
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Obrazek 4: Strategie pro zménu poméru S/V s ilustracemi (Okie, 2013).

Povrch mitochondrii izce souvisi s metabolickou mirou organismu a jejich pocet a rozmisténi
jsou ve vztahu k objemu ptisné regulovany (Fenchel, 2014). Existuje vice strategii, jak Skalovat
celkovy povrch a objem semiautonomnich organel ve vztahu k objemu organismu, aby byly
pokryty veskeré jeho energetické potieby. S objemem muze v buiice bud’ piibyvat pouze pocet

organel, jejichz velikost zlistava stejnd (N strategie — number of organelles — pocet organel),
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nebo muze byt udrzovan staly pocet zvétsujicich se organel (V strategie — volume of organelles
— objem organel), popiipad¢ lze vyuzit kombinaci téchto strategii (M strategie — mixture of
changes — smé&s zmén). Fotoautotrofni i chemoheterotrofni mnohobunééné organismy vyuzivaji
piredevsim strategii N, ktera jim pravdépodobné umoznuje 1épe manipulovat respiraCnim a
fotosyntetickym aparatem v piipadé zmén prostfedi. Jednobunécné organismy vyuzivaji
strategie N nebo M, v druhém pfipad¢ je vSak variabilita poctu organel vyrazné vysSsi nez
variabilita jejich velikosti. Na rozdil od V strategie, ktera by vedla k vyrazné niz§imu nartstu
povrchu nez objemu, strategie N teoreticky umoziuje bunkdm pii ristu dosdhnout linearniho
Skalovani metabolicky aktivnich povrchli, a tim padem 1 linedrnimu Skalovani jejich

metabolické miry (Okie, Smith a Martin-Cereceda, 2016).

4. Morfologicka allometrie volné Zijicich bunék

Studium S/V poméru mikroskopickych fas, zvlast na populaéni Grovni, se mize vzhledem
k malym rozmériim a vysoké abundanci setkat s metodickymi problémy. Tradi¢nim piistupem
je geometricka aproximace realnych bunéénych tvarti. Druhim je pfifazen jeden z modelovych
trojrozmérnych tvarl, ktery co nejptesnéji vystihuje jejich typickou morfologii, a z rozméra
zmétenych ve svételném mikroskopu je poté vypocitan priblizny povrch a objem jedince,
popiipad¢ biomasa celé populace, ktera je vyznamnym faktorem v analyze ekologie stanovisté
(Hillebrand ef al., 1999). Nevyhodou této metody je nepiesnost, kterd do velké miry zélezi na
poctu modelovych tvart, ktery se pohybuje v desitkach, avSak mikroskopické fasy mayji
notoricky slozité a riznorodé tvary, které lze jen tézko kategorizovat do takto nizkého poctu
skupin. Kviili podstaté dvourozmérného obrazu svételného mikroskopu byvéa navic obtizné
presné zméfit vysku jednotlivych fas, kterd byva aproximovana z ostatnich rozmérti, coz ov§em
do méfeni vnasi dal§i chyby. Oproti mechanizovanému méfeni je ale tato metoda méné
technicky naro¢nd a zahrnuje pfesnéj$i taxonomické rozliSeni, které je pro dynamiku

spoleCenstev taktéz podstatné (Sun a Liu, 2003).

Zajimavym tématem je predikce metabolickych a demografickych vlastnosti druhil zaloZend na
morfologickych datech. Zda se, Ze nékolik morfologickych znakt organismu ndm dokaze
s urCitou pfesnosti dat piedstavu o zdanlivé malo souvisejicich hodnotach, jako je naptiklad
maximalni rychlost riistu, abundance ¢i primérna biomasa, a lze dle nich organismy roztadit
do nékolika funkénich skupin (Kruk ef al., 2010). Tato klasifikace neni univerzalné piijimana,

muze ale nalézt aplikaci v urcitych ekologickych studiich.
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Diky vysSe zminénému sublinearnimu Skalovani metabolismu organismi vici jejich velikosti se
nabizi otazka, jak tento fakt ovlivituje jejich kompeti¢ni zdatnost. Bylo ukazano, ze kulovité
buiikky nejlépe vyuzivaji zdroje v prostfedi za malé velikosti a jejich schopnost vyuziti
s objemem stabiln¢ klesa. Naopak pokud maji bunky dostatek vystupkli a dostatecné se svym
povrchem vzdaluji kouli, jejich schopnost vyuzit zdroje v prostiedi, a tim padem 1 jejich

kompeti¢ni zdatnost, s objemem roste (Grover, 1989).

Prestoze rozdilné tvary rizné velkych pfislusnika stejného druhu jsou pozorovany rutinné,
nekteré studie neprokdzaly jiné nez izometrické Skalovani S/V poméru pii analyze rozméra
jednobunéénych fotosyntetickych organismii (Niklas, 1994b). V Niklasové c¢lanku jsou
analyzovdna data ziskand z dfive publikované literatury, ve kterych se vyskytuje Siroké
spektrum organismu (konkrétné rozsivky, zelené fasy, zlativky a obrnénky (Mullin, Sloan a
Eppley, 1966)) sriznymi morfologiemi, které jsou vSak vSechny relativné jednoduché.
Zaroven je zahrnut teoreticky model, ktery zkouma pomér S/V u pocitacové modelovanych
bunéénych morfologii zaloZzenych na ne¢kolika zdkladnich tvarech (koule, sféroidy a valec), u
kterych se Skalovaci exponent poméru S/V také pohyboval kolem %;. Autor v§ak v tomto ¢lanku
nevyluuje moznost allometrického vztahu a poukazuje na viditelny rozdil v morfologiich

ruzné velkych bunék.

Reynolds (Reynolds, 2006) ve své analyze zahrnul jednobunééné fasy mnoha riznych tvar
(naptiklad Symechococcus, Staurastrum pingue), 1 nékterd cenobia (naptiklad Fragilaria
crotonensis), vlaknité fasy (naptiklad Anabaena circinalis) a kolonie Zijici ve slizu (naptiklad
Volvox globator). S vyjimkou slizovitych kolonii, které vykazovaly Skalovaci exponent poméru
S/V velmi blizky %, ostatni formy se od izometrického vztahu signifikantné lisi (a = 0,82) a

vEtsi fasy maji zpravidla vyrazn€ vétsi povrch nez koule stejného objemu (Obrazek 5, Tabulka
1).

Reynolds podotknul, Ze zatimco hodnoty objemu v jeho datech se li§i az o 5 fadi, pomér S/V
se lisi pouze o 2 fady. Vysvétlenim tohoto nepoméru je ziejmé prave to, Ze pomér S/V je pro
ekologii organismu klicovy a proto evolu¢né konzervovany, a tim padem jakkoliv silny je tlak
na velikost a slozitost organismu, vysledek evoluce urcuje predevsim potieba udrzeni urcitého
poméru S/V (Lewis Jr., 1976). Proti této hypotéze vSak stoji existence slizovitych kolonii, které
jsou vesmes kulovité a jejichz pomér S/V roste izometricky. Slizovitost spolu s kulatym tvarem
vSak miize poskytovat mnohé vyhody (naptiklad ochranu proti patogentim ¢i predaci, snadnéjsi
motilitu nebo usnadnéni pifijmu Zivin), které by mohly umoziovat jejich mimotadné nizky
pomér S/V (Reynolds, 2006).
11
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Obrazek 5: Graf logaritmicky transformovaného vztahu povrchu a objemu fytoplanktonu. Spodni kiivka
zobrazuje vztah S/V slizovitych kolonii (log s = 0.67 log v + 0.7), druha kiivka zobrazuje vztah S/V vSech
ostatnich zkoumanych organismi (log s = 0.82 log v + 0.49) (Reynolds, 2006).

Vorganismu (WM?)  |'S organismu (MM?) | 'S modeloveé koule (1mM?)
Synechoccoccus 18 35 33
Stephanodiscus hantzschii | 600 404 344
Cryptomonas ovata 2710 1030 940
Closterium aciculare 4520 4550 1322
Staurastrum pingue 9450 6150 2162

Tabulka 1: Objemy a povrchy vybranych jednobunéénych fytoplanktonnich druhii (data z Reynolds, 2006)

srovnané s teoreticky vypocitanymi povrchy stejn¢ objemnych kouli.

Zatimco vSechny tfi Okieho (Okie, 2013) modely zahrnuji zménu poméru S/V, pouze prvni dva

(fraktalita a geometrickd nepodobnost) se tykaji pfimo morfologie povrchu. S geometrickou
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nepodobnosti se setkavame jiz v Niklasoveé (Niklas, 1994b) experimentu, kde jsou modelovany
rizné tvary s riznymi pomeéry stran. V pfirod¢ je tato strategie Siroce zastoupena v mnoha
skupinach organismu, z fad fas lze uvést naptiklad rozsivky, jejichz tvar se v ramci zivotniho
cyklu méni z protédhlych velkych bun¢k na napadné oblejsi malé buiky. Jejich specifikem je
navic unikatni zivotni cyklus, béhem néjz se jedinec zmenSuje, coz umoziuje pohled na
morfologickou allometrii z mirné odliSného thlu pohledu nez bézné ontogenetické modely

(Obrazek 6) (Round, Crawford a Mann, 1990; Woodard et al., 2016).

&

Obrazek 6: Rozdil tvaru dvou riizné velkych bunek rozsivky Fragilaria vaucheriae. VEtsi bunka ma napadné

protahlejsi tvar, mensi butika je naopak oblejsi (Morales, 2010).

Fraktalita je na rozdil od geometrické nepodobnosti zkoumana méné. Napiiklad krasivky
(Desmidiales, Streptophyta) predstavuji diky svym pevnym bunéénym sténam, snadné
kultivaci, asexudlnimu rozmnoZovani a ¢asto velmi sloZitym povrchim velmi vhodny model
pro studium fraktality v pfirod€. Naptiklad fasy rodu Micrasterias neziidka disponuji vice ¢i
mén¢ laloky a ostrymi zatezy, které dramaticky zvysSuji jejich povrch. Analyza 16 druhi tohoto
snizeni S/V poméru, které jinak s velikosti pfichazi. VétSina populaci vykazovala jasné
hyperallometricky vztah poméru S/V (Obrazek 7), avSak u nékterych nebylo mozno vyloucit
izometricky vztah a jiné dokonce dosahovaly Skalovaciho exponentu signifikantné niz§iho nez
%. Mezi né se fadi naptiklad M. ralfsii, ktery se od ostatnich zkoumanych druhi jasné lisi svym
velmi zaoblenym povrchem. Naopak druhy, jejichZ povrch byl vice lobulovany a zatezavany,
vykazovaly nejvy$si Skdlovaci exponenty — existoval kvantifikovatelny rozdil mezi

jednotlivymi druhy (Neustupa, 2016; Fonseca, Feijo a Neustupa, 2019).
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Obrazek 7: Graf zobrazujici logaritmicky transformovany vztah mezi povrchem a objemem krasivek rodu
Micrasterias. Jednotlivé barvy odpovidaji jednotlivym druhiim, jednotlivé linie piedstavuji populace. Cerna

linie predstavuje sklon odpovidajici izometrickému vztahu, fialova sklon celého souboru (Neustupa, 2016).

4.1. Kolonialni morfologie

Agregace bunék do kolonii je mezi mikroskopickymi fasami relativné castym jevem,
ptitomnym napfi¢ fylogenetickymi vétvemi i velkymi evoluénimi zménami (naptiklad Nostoc
(sinice), Volvox (zelené ftasy) ¢i Zygnema (spéjivky)) (Starr, 1984). Kolonidlni formy
fytoplanktonu na rozdil od jednobunéénych forem nevykazuji negativni allometricky vztah
mezi rychlosti ristu a velikosti buiiky, mohou tedy ¢erpat vyhod velikosti a zdroven si udrzet
vysokou rychlost riistu a rozmnozovani (Niklas, 2000; Nielsen, 2006). Mezi kolonidlnimi
formami dominuji podlouhlé a komplexni struktury, pravdépodobné kvili svému pfiznivému

poméru S/V (Mittler et al., 2019).

Jednou z nej€astéjSich kolonidlnich forem mezi mikroskopickymi fasami jsou vlakna, ve
kterych jsou v nékterych ptipadech builky dokonce spojeny tak, aby se scitaly délky jejich
nejdelsi stran, a tim padem byly délka a povrch kolonie maximalizovany. Jde také o jednu
z moznych adaptaci proti predaci, mnohé vlaknité druhy jsou zooplanktonem spasany v mensi
mife neZ jejich jednobunécné protéjsky, zvlasté pokud jsou svinuty do tésné spiraly (Fulton,
1988; Reynolds, 2006). Z Reynoldsovych (Reynolds, 2006) piikladi dosahuji z cenobialnich
forem nejvysSsiho S/V Asterionella formosa, jejiz bunky jsou jasné¢ deformovany v jednom
rozméru a jsou spojeny jen minimalnim povrchem (Obrazek 8a), a Fragilaria crotonensis, ktera

svym vzhledem pfipomina dvoustranny hieben — jeji buiiky disponuji dvéma tenkymi vyriastky
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a jsou spojeny svym stiedem (Obrazek 8b). Vznik kolonii tedy v urcitych ptipadech piipomina

Okieho (Okie, 2013) modely pro zmény poméru S/V organismu.

Obrazek 8: Typické kolonie rozsivek Asterionella formosa (a) (Rakko, 2014) a Fragilaria crotonensis (b)
(Skjelbred, 2013).

4.2. Form resistance (odpor tvaru)

Je jiz obecné prijimano, ze veEtsi bunky mivaji Casto vyssi povrch nez koule s obdobnym
objemem. Se zvySenym povrchem je mimo jiné spojeno vyssi tieni, kterému je organismus
vystaven pii pohybu v médiu. Pro ekologii planktonnich organismi (tj. organismi, které se
pohybuji pasivné za pomoci virit a pohybu vody) je dilleZita rychlost sedimentace, kterou je
potieba udrzovat v rozmezi, které organismu umozni zistat v jeho optimalni pozici v ramci
vodniho sloupce. Vlastnost, ktera tika, o kolik rychleji ¢i pomaleji bude téleso klesat
v porovnani s kouli o stejném objemu, se nazyva odpor tvaru (form resistance, ®). Konkrétni
hodnoty pro rtizné morfologie fytoplanktonu zkoumala studie Padisakové (Padisék, Soroczki-
Pintér a Rezner, 2003). Jednotlivé tvary byly vytvoteny z PVC ¢i modelovaci hmoty a byla
zm¢étena rychlost jejich klesani v glycerinu, tato rychlost byla poté porovnana s rychlosti stejné
objemné koule z identického materialu. Ze zkoumanych forem mély @ nizsi nez jedna (tedy
klesaly rychleji nez koule) pouze nékteré bicikaté formy. K pomalejSimu klesani vedly zmény,
které vedou k vysSimu poméru S/V. VEtsi pocet 1 velikost ostnli a vyristkil na bunce odpor
tvaru jasné zvySovaly, stejné tak symetrie a pocet bun¢k v kolonii. Deformace tvaru v jednom
¢i dvou smérech (tzn. protahovani ¢i zplostovani) taktéz vedly k pomalej$imu klesani (Padisék,
Soréczki-Pintér a Rezner, 2003). Tato studie se zabyvala €isté tvarem bunék, avSak do rychlosti
klesani se promita mnoho faktor, naptiklad vnitini sloZeni organismu, a tim padem nelze toto
pozorovani tak snadno zobectiovat (Takahashi a Be, 1984; Miklasz a Denny, 2010). Ve
studiich, které se zabyvaly daty o rychlosti klesani realnych fytoplanktonnich organismti, byla
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nalezena silné souvislost mezi protahlymi tvary a pomalejSim klesanim, avSak komplexita tvari
se do rychlosti signifikantné¢ nepromitla (Durante et al., 2019) a v n¢kterych piipadech rostouci
velikost kolonie klesdni urychlila (Conway a Trainor, 1972). Pfesny vliv morfologické

allometrie na udrzeni organismu ve vodnim sloupci zatim nelze jasn¢ formulovat.

4.3. Zraci tlak

Predace a piitomnost zooplanktonu ptedstavuje pro fytoplankton ohrozeni a silny tlak na zménu
morfologie. PredevSim pro populace pikofytoplanktonu ptedstavuje zraci tlak (grazing)
extrémné¢ silny regula¢ni mechanismus, na rozdil od vétsich druhii fytoplanktonu, které Casto
byvaji vice limitovany pfitomnosti zivin (Klauschies et al., 2012). Zptisoby, kterymi organismy
mohou reagovat na signaly pfitomnych predétord, jsou limitované diky jejich ¢asto omezené
motilité. Je pravdépodobné, Ze allometricky riist ostnil, $tétin a dalSich tzkych vyristki, stejné
jako kolonialni morfologie, ptedstavuji pro druhy evolu¢ni vyhodu v podobé ochrany pied
zooplanktonem urcitych rozméra, s rostouci velikosti predatora vSak tato ochrana ztraci na

ucinnosti (Levine et al., 1999).

Rasy vykazuji také okamzZitou odpovéd’ na ptitomnost konkrétniho predatora. V experimentech
s populacemi fas, které se vyskytuji jak v kolonialnich, tak jednobuné¢énych forméch (naptiklad
Scenedesmus, Desmodesmus ¢i Chlorella) byly pozorovany zmény indukované piidanim
filtratu z kultury, ve které byl chovan konkrétni druh zooplanktonu. V piipadé rodii
Scenedesmus a Desmodesmus, které se bézn¢ vyskytuji v koloniich o rtizném poctu bunék,
dochazi ke zvySeni primérného poctu bunék v kolonii (Liirling, 2003), a v pfipad¢ rodu
Chlorella, ktera je pfevazné jednobunécnd, doslo k agregaci do tyfbunéénych kolonii a nartstu
Stétin (Luo et al., 2006). K allometrickym zméndm tvaru tedy mize dochazet v rdmci okamzité
reakce na prostfedi, a ne pouze v radmci vyvoje ¢i evoluce. K témto zménam vSak nedochazi
univerzalng€, ne vSechny zkoumané druhy a populace reagovaly se stejnou rychlosti a intenzitou.
VEtsi pocet bunék Casto znamena rychlejsi klesani a predstavuje tak pro organismy dalsi riziko
(Conway a Trainor, 1972). Zminéné rody jsou vSak znamé pro své kosmopolitni rozsifeni a
vynikaji svou fenotypickou plasticitou, poznatky o jejich zméné morfologie v piitomnosti

grazingu tedy nelze Siroce aplikovat ¢i nazyvat univerzalni vlastnosti fytoplanktonu.
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5. Zavér

Tato prace vysvétluje koncept allometrie a piiblizuje jeho aplikaci v nékolika béznych
biologickych kontextech. Pfedstavuje zakladni pojmy, se kterymi se ve studiu alometrickych
vztaht setkdvame, a osvétluje rozdilné pristupy, které lze v ramci experimenti vyuZit.
Porozuméni a popséni alometrickych vztahit mé potencidlni vyuziti naptiklad v populaéni
ekologii ¢i vyvojové biologii, ale i v mnohych dalSich disciplinach, které se zabyvaji

morfologickymi ¢i fyziologickymi zménami.

Morfologie je naprosto kli¢ovym znakem vSech zivych organismii a veskeré morfologické
zmeény se urcitym zptisobem promitaji do ekologie a nasledn¢ evolucni uspésnosti organismu i
populaci. Mikroskopické ftasy jsou vhodnym modelovym organismem pro studium
morfologickych zmén kviili své velikostni a tvarové variabilité, snadné¢ dostupnosti a
nendro¢nosti na kultivaci, pevné bunétné sténé¢ a do urcité miry i objektivni estetické
ptitazlivosti. Jejich populace maji masivni dopad na kolobéh Zivin a primarni produkci a jsou
klicovym hra¢em ve vyvoji klimatickych zmén. Studium mikrofas je nevyhnutelné propojené

se studiem veskerych vodnich ekosystému a potazmo i ekologie celé planety.

Studium allometrie na jednobunécnych tfasach v tuto chvili neni ve védecké komunité pftili§
popularni, ale i pfesto byly na tomto poli u¢inény zajimavé poznatky, pfedevsim v oblasti zmén
tvaru. Allometrické trendy maji potencial pro prohloubeni naSeho chépani fas a bezesporu se

jedna o oblast, ktera si v budoucnu zaslouzi pozornost.
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