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Abstrakt

Bioluminiscence je v pfirodé¢ pomérné rozsifenym jevem. Schopnost vyzatrovat svétlo ma celéd
fada organismi. Cilem této bakalaiské prace je shrnuti nejnovéjsich poznatkli tykajicich
schopnou produkovat svételné zablesky. Jsou totiz zodpovédné za vétSinu bioluminiscence
pozorované v povrchovych mofich aocednech. Bakaldiska prace podrobné popisuje
biochemickou reakci bioluminiscence, pii které dochazi k oxidaci substratu (luciferinu)
za pritomnosti enzymu luciferdzy. V praci jsou predstaveny nejvyznamngj$i druhy
svétélkujicich obrnének, které Casto zplsobuji itoxické vodni kvéty. Nasledné se prace
dotyka faktord ovlivitujicich intenzitu bioluminiscence. V neposledni fad€ je v praci zminéno,
jak mohou obrnénky vyuzit bioluminiscenci jako ochranu proti predatorim. Zableskem svétla
mohou napf. vylekat predatory nebo zablesk pouziji jako ,,poplasny systém®, kterym ptildkaji

predatory svych predatori.

Klicova slova: bioluminiscence, luciferin, luciferaza, obrnénka, zablesk svétla

Abstract

Bioluminescence is a relatively widespread phenomenon in nature. A variety of organisms
have the ability to emit light. The aim of this bachelor thesis is to summarize the latest
findings on bioluminescence in dinoflagellates. These organisms are the most important
protist lineage capable of producing light flashes. Indeed, they are responsible for most
of the bioluminescence observed in surface the seas and oceans. This bachelor thesis
discusses the biochemical reaction of bioluminescence in which the substrate (luciferin)
is oxidized in the presence of the enzyme luciferase. The thesis introduces the major species
of luminescent dinoflagellates that frequently cause toxic harmful algal blooms.
Then the factors affecting the intensity of bioluminescence are discussed. Last but not least,
dinoflagellates can use bioluminescence as protection from predators. For example, they may
use a flash of light to startle predators or use the flash as a "burglar alarm" to attract predators

of their predators.
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1. Uvod

Bioluminiscence je schopnost organismi produkovat elektromagnetické zateni
ve viditelné casti spektra. Tento jev je mozné pozorovat zejména v mofi, ale i na sousi
(naptiklad u svétluSek a dalstho hmyzu). Bioluminiscence neni téméf pozorovatelna
ve sladkovodnim prostiedi, s vyjimkou n¢kterych larev hmyzu (Haddock et al., 2010).

Bioluminiscence je rozsifena hlavné v mofi, protoZze nabizi pomérné stabilni
podminky prostiedi s dlouhou nepterusenou evolu¢ni historii, coz o sladkovodnich biotopech
fict nelze (naptiklad vysychajici feky ¢i jezera). Moiské prostiedi je také opticky Cistsi
nez to sladkovodni, zakal ve sladkych vodach zpisobuje rozptyl svétla. V moii se vyskytuje
velké mnozstvi stanovist, do kterych se dostava pouze tlumené slune¢ni zateni, nebo je v nich
nepfetrzitad tma. V tomto piipadé zde bioluminiscence plni funkci primarniho zdroje svétla.
DalSim diivodem vyskytu bioluminiscence v mofi je fakt, Ze zde dochazi k interakcim mezi
riznymi taxony, véetné interakci mezi predatorem, parazitem a koftisti (Haddock et al., 2010).
VétSina organismll schopnych bioluminiscence se vyskytovala v otevieném oceanu.
Proto emisni spektrum vyzateného svétla odpovidd modré barveé s vinovou délkou kolem
475 nm. Modré svétlo totiz dokdZze vodnim sloupcem pronikat nejhloubéji. Dal§i emisni
spektrum bioluminiscence je v zelené oblasti, vyskytuje se zejména u druhii Zzijicich
v bentickych ¢i mélkych pobifeznich oblastech. V téchto prostiedich je pfitomny vétsi zakal,
jehoz Castice rozptyluji modré svétlo a podporuji Sifeni delSich vlnovych délek, tedy zelené
svétlo (Widder, 2010).

Je odhadovéano, Ze bioluminiscence se vyvinula nezdvisle na sobé nejméné
Ctyficetkrat. Zajimavosti je, Ze existuji diikazy o nezdvislém plivodu nejen v ramci taxont,
ale dokonce ivramci jednotlivych druhd (Widder, 2010). Bioluminiscence je velmi
energeticky naroénym déjem, pifesto je mezi nejriznéjSimi organismy rozSifena.
Pro organismy totiz piedstavuje vysoce ucinny zpusob komunikace s organismy mnohem
vétSimi a potencialné vzdalenymi. (Warrant & Locket, 2004).

Svétlo emitované bioluminiscenci je vysledkem energie uvolnéné béhem chemické
reakce. Ve vétsiné pripadi se jednd o reakci, pfi niz dochdzi k oxidaci luciferinu
molekularnim kyslikem. Rychlost oxidace je fizena enzymem, a to bud luciferdzou,
nebo fotoproteinem. Luciferiny jsou vysoce konzervované napii¢ kmeny, naopak luciferazy
a fotoproteiny jsou jedine¢né v rtiznych evolucnich liniich (Haddock et al., 2010).

Bioluminiscence poskytuje organismim mnoho vyhod, diky kterym mohou snaze

pfezivat v okolnim prostiedi. Mize slouZzit jako pomticka pfi hledani potravy nebo muze



byt pouzita k vnitrodruhové komunikaci. V neposledni fadé mtze fungovat jako obrana proti
predatoram (Widder, 2010).

Cilem této bakalafské prace je reSerSe nejnové€jSich poznatkd o bioluminiscenci
obrnének. Prace se zaméfuje na biochemickou podstatu produkce zablesku, dale pojednava

o vyznamnych svétélkujicich zastupcich obrnének a také o intenzité a funkci bioluminiscence.

2. Obecna charakteristika obrnének

Obrnénky (Dinophyceae) jsou vodni eukaryotni organismy patiici do superskupiny
SAR, konktrétné do skupiny Alveolata. Jejich schranka je tvofena z celulézovych desticek
umisténych pod plasmatickou membranou. Théka je rozdélena ryhou (cingulum) na epithéku
a hypothéku. K pohybu ve vodnim sloupci jim slouzi dva bi¢iky — podélny a pticny.
V cingulu se pohybuje piicny bi¢ik v podob¢ undulujici membrany. Z hlediska vyzivy
se jednd o autotrofy, heterotrofy nebo mixotrofy. Fotosyntetické druhy maji plastidy
obsahujici chlorofyl a a c. V plastidech maji obsazeny pyrenoid, coz je specifické misto,
kde je naakumulovan enzym RuBisCO. Jadro obrnének (dinokaryon) obsahuje trvale
kondenzované chromozomy, s vyjimkou despiralizace tésné¢ pred replikaci DNA
(Graham et al., 2016). Béhem mitdzy zistava jadernd membrana neporusend a mitotické
vieténko je tvofeno mimo jadro. Svazky mikrotubulii mitotického vieténka tak prochazeji
tunely v jaderné membrané. Kazdy chromozom se skrze kinetochory pfipojuje
k mikrotubulim prostiednictvim kontaktu sjadernym obalem (Oakley & Dodge, 1974).
Obrnénky jsou schopné také fototaxe (pohyb za svétlem) diky stigmatu, které je pfitomno
v plastidu. Nepohlavné se rozmnozuji mitotickym délenim, ale u n¢kterych bylo pozorovano
i pohlavni rozmnoZzovani. Za nepfiznivych podminek vytvareji cysty (Anderson & Wall,
1978). Obrnénky jsou zodpoveédné i za produkci riznych toxinl a jsou téz v symbiotickém
vztahu s koraly (Graham et al., 2016).

Obrnénky jsou schopny tvofit velké populace jak ve sladkych vodach znamé
jako vodni kvéty (Graham et al., 2004), tak i v moftich, kde se tyto vodni kvéty nazyvaji red-
tides (Cervené vodni kvéty). Naprostd vétsina obrnének tvotici vodni kvéty jsou fotosyntetické
organismy. Jsou mezi nimi i heterotrofni vyjimky, jako tieba Protoperidinium depressum,
ktery tvoti sezénné vysoké populace v usti fek a dalSich pobieznich vodach. Existuje celd fada
vlastnosti, které umoziuji obrnénkam uspésné tvofit vodni kvéty. Predev§im je to jejich
efektivni pohyb pomoci bi¢iku. Dale je to také schopnost aktivniho pohybu za svétlem,
ktery poskytuje obrnénkdm schopnost vertikdlné migrovat vodnim sloupcem. Obrnénky

tak maji  zajiStény vEtSi pifisun potravy (organické castice a anorganické Ziviny).



U fotosyntetickych obrnének lze pozorovat, ze se ptes den nachazeji v povrchovych vodach,
kde diky dostatku slune¢niho zafeni mohou fotosyntetizovat. Pfes noc migruji vodnim
sloupcem do vétsich hloubek, diky ¢emuz ziskavaji ziviny, ale také se vyhybaji predatorim.
Obrnénky jsou schopné vychytavat fosfor zrozpusSténych organickych zdroji. Zaroven
jsou schopné uchovavat relativné velké mnozstvi fosforu pro pozdéjsi pouziti, pokud
je koncentrace tohoto prvku v okoli nizka. Vodni kvét obrnének tak mlize propuknout v dobe,
kdy jsou hladiny rozpusténych Zzivin (zejména fosforu) natolik nizké, aby se udrzely velké
populace jinych konkurenc¢nich fas (Graham et al., 2016).

Na tvorbé vodniho kvétu se podili i velkd vétSina ekologicky vyznamnych druhi,
které jsou rovnéz schopné bioluminiscence (napt. Noctiluca scintillans, Huang & Qi, 1997).
produkovat svétlo byla pozorovdna pouze u motskych zastupcii, u zhruba 6 % popsanych

rodt (Hastings & Morin, 1991)

3. Produkce zdblesku uvnitt buiiky

Hlavni molekulou zpusobujici emisi svétla je luciferin, ktery ma v mechanismu
bioluminiscence roli substratu. Prvni purifikaci a zakladni charakterizaci luciferinu
u Pyrocystis lunula provedli Dunlap et al. (1981), chemickou strukturu nasledné objasnili
Nakamura et al. (1989). Luciferin pfedstavuje otevieny linearni tetrapyrol, ktery je podobny

chlorofylu a (viz obr. 1).

COONa

Obrazek 1 — Struktura luciferinu u obrnének; ptevzato z Haddock et al. (2010).



Topalov a Kishi (2001) vznesli hypotézu, Ze luciferin vzniké foto-oxidaci rozlozeného
chlorofylu a. Tuto hypotézu vSak nelze uplatnit u vSech zastupcii obrnének. Naptiklad
Lingulodinium polyedra obsahuje luciferin pouze v noci, kdy foto-oxidace neprobiha
(Akimoto et al., 2004). Protoperidinium crassipes pro zménu dokaze emitovat svétlo po cely
rok bez pfitomnosti potravy, kterd by obsahovala chlorofyl nebo luciferin (Yamaguchi
& Horiguchi, 2008). Je mozné, Ze je luciferin syntetizovan vicero metabolickymi drdhami
(Valiadi & Iglesias-Rodriguez, 2013).

Dalsi dilezitou latkou je enzym luciferdza (LCF), ktery ma roli katalyzatoru v pribéhu
celé biochemické reakce. Nékteré druhy obrnének (napt. Lingulodinium polyedra) navic
obsahuji protein vazajici luciferin, LBP (zanglického luciferin binding protein;
Schmitter et al., 1976). VSechny tyto komponenty se nachdzeji v organelach zvanych
scintilony, ve kterych cely proces bioluminiscence probiha (DeSa & Hastings, 1968).

Scintilony jsou bunééné organely, které maji primér pfiblizné¢ 0,5-0,9 pm
(Nicolas et al., 1987) a b&hem noci se vyskytuji na periferii buikky (Fritz et al., 1990).
Svételny zablesk je primarné vyzafovan jako odpovéd na deformaci bunééné membrany
v disledku stithového napéti (Hamman & Seliger, 1972). Stiithové napéti je obvykle
generovano b&hem laméni vin (Stokes, 2004) nebo pii kontaktu s predatory (Rohr et al.,
1998).

Za bioluminiscenci je zodpovédna kaskada bunéfnych mechanisml, a to od
zaregistrovani vnéjSiho podnétu bunikou, az po produkci zablesku. Biochemickéd reakce,
kterd vede k bioluminiscenci, je zavisla na hodnoté pH. K emisi svétla je nutna acidifikace
scintilonil. Proto se scintilony spojuji s vakuolou o nizkém pH, aby doslo k jejich okyseleni.
Na zacatku celého procesu je nejprve vyvijen tlak na bunénou membranu v disledku
stithového napéti (viz obr. 2: 1; Hamman & Seliger, 1972). Mechano-transdukéni dréha
zahrnuje aktivaci receptoru sprazené¢ho s G-proteinem, ktery se nachdzi na vnitini strané
bunééné membrany (Chen et al., 2007). Po pienosu mechanického signalu z vnéjsiho
prostiedi dovniti buiikky musi byt tento signdl pfeveden na signal elektricky, ktery se nasledné
§ifi membranou vakuoly. Elektrického signalu je dosazeno zvySenim koncentrace
Ca*"v cytoplazmé z intracelularnich zasob, ale ¢aste¢né i z extracelularnich zdroji (viz obr.
2:2; von Dassow & Latz, 2002). ZvySena koncentrace téchto iontli zplisobi depolarizaci
membrany vakuoly, a dojde tak k vytvofeni akéniho potencidlu, ktery se Sifi tonoplastem.
Na obrazku je znazornény scintilon, ktery vycniva do nitra vakuoly a je asociovany s jeji
membranou. AkEni potencial se tak §ifi 1 membranou scintilonu, ve které se nachazeji

napétové fizené protonové kanaly. Ty se vlivem akéniho potencidlu oteviraji a dochazi



k pfenosu protonti z vakuoly do nitra scintilonu (viz obr. 2: 3; Smith et al, 2011).
Transportem protonti tak dojde ke sniZeni vnitiniho pH scintilont z 8 na 6, diky cemuz mtze

probéhnout kyzena biochemicka reakce (viz obr. 2: 4; Fogel & Hastings, 1972).
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Obrazek 2 — Schematické znazornéni ¢asti buiiky obrnénky zobrazujici bunécné procesy, které jsou zodpovédné
za vytvoreni svételného zablesku; receptor sprazeny s G-proteinem zaznamend mechanické podrazdéni a dojde
k ptevedeni mechanického signalu na elektricky diky zvySené koncentraci Ca®*, nasledné dojde k vytvoreni
akéniho potencialu, ktery se §ifi membranou vakuoly a scintilonu, na akéni potencial reaguji napétove fizené
protonové kanaly, ¢imz dojde k transportu protont do scintilonu a hodnota pH se snizi; diky nizkému pH protein
vazajici luciferin (LBP) uvolni luciferin, ktery se mlize navazat na katalyticka mista jiz aktivni luciferazy (LCF);
prevzato z Valiadi & Iglesias-Rodriguez (2013).

Po acidifikaci scintiloni dojde ke strukturdlnim zméndm luciferazy, diky cemuz
se dostane do své aktivni konformace. Zaroven se zpfistupni vazebna mista pro navazani
luciferinu (Schultz et al., 2005). U obrnének, které navic obsahuji protein vazajici luciferin
(LBP), je luciferin timto proteinem vazan pii neutrdlnim az alkalickém pH (hodnota
pH se pohybuje kolem 8). Molekula luciferinu je tak chranéna pted autooxidaci. Pokud dojde
ke snizeni pH na hodnotu kolem 6, LBP zméni konformaci, ¢imz je luciferin uvolnén a mize

se navazat na jiz aktivni luciferazu (Fogel & Hastings, 1971).
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Luciferin je bchem biochemické reakce oxidovan molekularnim kyslikem
na oxyluciferin a reakce je katalyzovdna enzymem luciferdzou (Nakamura et al., 1989).
Vysledkem této reakce je emise fotonii ve formé kratkého modrého zablesku s piibliznou
vlnovou délkou 475 nm (Hastings, 1983). Nakamura et al. (1989) navrhli model objasnujici
mechanismus emise svétla a rovnéz navrhli chemickou strukturu intermediarni molekuly,
kterd je zodpovédna za produkci zablesku (viz obr. 3).

Inactive
Luciferin-LBP Luciferase

Proton Flux
High H'

Proposed Oxidized
Luciferin

Free Luciferin Intermediate

Active
Lucifgrase

Active

H,O

Free LBP

Obriazek 3 — Bioluminiscen¢ni model v obrnénkéach ukazujici vliv pH na LBP (luciferin vazajici protein) a LCF
(luciferdza); prevzato z Fajardo et al. (2020).

Mechano-transdukéni draha vedouci k bioluminiscenci je velmi pozoruhodna. Casovy
interval mezi zaregistrovinim mechanického stimulu a odpovédi v podobé zablesku

je pouhych 15-20 ms (Hickman & Edmonds, 1984).
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4. Diverzita svétélkujicich druhti

Svétélkujici obrnénky zahrnuji kromé autotrofit i1 dilezité heterotrofni druhy
(napt. Noctiluca scintillans), ale tfeba i toxické druhy (napt. Pyrodinium bahamense,
Lingulodinium polyedra). N¢ekteré svétélkujici druhy jsou kosmopolitni v pobfeznich
oblastech, ale i v otevienych oceanech. Vyskytuji se hlavné v tropickych a subtropickych

oblastech. Pocty svétélkujicich obrnének znazoriuje tabulka €. 1.

Tabulka 1 — Diverzita svétélkujicich druhii; rody se svétélkujicimi druhy jsou od Marcinko et al. (2013), Poupin
et al. (1999) a Valiadi et al. (2012); poCty druhd v ramci kazdého rodu jsou uvedeny podle taxonomicky
uznanych druhi uvedenych v Algae Base (stazeno 28. dubna 2013); otaznik znamend, Ze zprava
o bioluminiscenci v daném rodu neni potvrzena dal$imi vyzkumy; pfevzato z Valiadi & Iglesias-Rodriguez
(2013).

Order Genus No. of reported Total no. of
Family BL species species in genus
Gonyaulacales
Ceratiaceae (Neo)ceratium 4 77
Goniodomaceae Alexandrium 7 31
Pyrodinium 1 1
Cladopixidaceae? Peridiniella 1 3
Ceratocoryaceae Ceratocorys 1 11
Gonyaulaceae Gonyaulax 11 72
Lingulodinium 1 2
Pyrocystaceae Pyrocystis 4 16
Pyrophacaceae Fragilidium 4 5
Pyrophacus 1 4
Gymnodiniales
Gymnodiniaceae Polykrikos 2 5
Noctilucales
Noctilucaceae Noctiluca | 1
Peridiniales
Proroperidiniaceae  Protoperidinium 31 295

4.1. Pyrocystis lunula

Pyrocystis lunula (viz obr. 4) je jiz dlouhou dobu hlavnim modelovym organismem
pro studium bioluminiscence obrnének (Swift & Taylor, 1967). Zajimavosti je, Ze prvni
purifikaci a zakladni charakterizaci luciferinu provedli (Dunlap et al., 1981) pravé u P. lunula.
Pro tuto obrnénku je typické, Ze intenzitu bioluminiscence reguluje pomoci cirkadiannich
rytmi. Regulace probihd na principu transportu scintiloni mezi nitrem a periferii buiky.
Ptes den jsou scintilony ve stfedu buiiky a bioluminiscence neprobihd. Pfes noc jsou naopak
scintilony na periferii buiiky, kde sndze dochazi k jejich agitaci, bioluminiscence probiha
a zéblesky jsou ve tmé viditelné. Migrace scintiloni byla pozorovana u pfibuzného druhu

Pyrocystis sp. (Widder & Case, 1982).
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Pyrocystis lunula je fotoautotrofni obrnénka (Seo & Fritz, 2000). V zivotnim cyklu
P. lunula (viz obr. 5) ptevlada nepohlavni rozmnozovani. Tento proces zahrnuje stfidani
kokalni faze s fazi planospory. Planospora je reprodukéni stddium, které se pohybuje pomoci
jednoho biciku (Elbrachter & Drebes, 1978). Kromé toho bylo u P. lunula pozorovano
i sexudlni rozmnozovani. Dvé buniky se spoji svymi konci, dojde k plazmogamii a nasledné

ke karyogamii (Seo & Fritz, 2001).

Obrazek 4 — Pyrocystis lunula, ptevzato z https://eol.org/pages/901648.

Obrazek 5 — Nepohlavni cyklus Pyrocystis lunula; a kokalni bunka; b—e formovani planospor uvniti kokalni
buiky; fuvolnéni dvou jednobi¢ikatych planospor z matetské bunky; g—h kliCeni planospor a jejich vyvoj
v kokalni bunku; ptevzato z Elbrachter & Drebes (1978).
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4.2. Pyrodinium bahamense

Pyrodinium bahamense (viz obr. 6A) je tropickd/subtropickd fotosyntetizujici
obrnénka (Morquecho, 2019), kterd snasi vysoky rozsah salinity od 26 %o do 36 %o (Gedaria
et al., 2007).

Schranka buiikky P. bahamense je tvotena epithékou a hypothékou, ze které vyrusta
apikalni vybézek (viz obr. 6A). Schranka je charakteristickd vyraznymi spojnicemi destic¢ek.
Cysty jsou kulovitého tvaru a na povrchu maji zplostélé tubularni vybézky rizné délky
(viz obr. 6B; Morquecho, 2019). U zivych cyst se vyskytuje Cervené akumulacni télisko,
jehoz funkce neni znamé. Toto télisko ale mize slouzit k odliSeni cyst nebo vegetativnich
bun¢k patficich do jinych skupin fas (Morquecho et al., 2014, Graham et al., 2016;
viz obr. 6B). Cysty také obsahuji ¢etna Skrobova zrna (Morquecho et al., 2014).

Obrazek 6 — (A) Pyrodinium bahamense; ptevzato z https://www.pinterest.com/pin/344103227760058928/, (B)
Ziva cysta s cervenym akumulacnim téliskem, métitko = 20 um; ptevzato z Morquecho (2019).

Pyrodinium bahamense je znamé predevsim kvili produkei saxitoxinl (neurotoxiny).
Tento typ toxinG zplisobuje onemocnéni PSP, zanglického paralytic shellfish poisoning
(Morquecho, 2019). Mezi prvni pfiznaky tohoto onemocnéni patii necitlivost kolem rti,
ktera je zptisobena absorpci PSP toxinil pies sliznici v duting stni. Necitlivost se ndsledn¢ §iti
do ostatnich c¢asti obliceje a krku. Dalsi casté symptomy jsou pichani v koneccich prsta,
bolesti hlavy, nevolnost a zvraceni (Kao 1993). Pyrodinium bahamense zpusobilo vice
lidskych onemocnéni a imrti nez kterykoliv jiny druh obrnének. Propuknuti onemocnéni PSP
souvisejici s P. bahamense v zalivu Tehuantepec (Mexiko) v letech 1989 az 2007 zptisobilo
200 piipadi otrav u lidi s 15 imrtimi (Morquecho, 2019). Skodlivy Géinek téchto organismi
by se mohl zvysit a rozsifit se v disledku rostouci eutrofizace moti (Heisler et al., 2008)

a klimatické zmény oceani (Hallegraeft, 2010).
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Tato obrnénka tvofi vodni kvéty (HAB, zanglického harmful algal blooms)
v tropickych a subtropickych oblastech, zejména v jihovychodni Asii (Azanza & Max Taylor,
2001). Vodni kvéty P. bahamense jsou obecné neperiodické a nepiedvidatelné
(Usup et al., 2012). OvSem v del§im ¢asovém horizontu existuji urCité dikazy, Ze pfemnoZzeni
tohoto druhu se piekryva s vrcholy cyklt El Nifo a La Nifia (Phlips et al., 2006) a vyskyt
téchto kvéti je béhem letniho obdobi dest’ti (Cerven az zaii; Usup et al., 2012).

Zivotni cyklus u Pyrodinium bahamense je haplontni (viz obr. 7), tj. vét§ina stadii
ma poloviéni pocet chromozomil. Pfed degradaci vodniho kvétu tohoto druhu zacnou
haploidni vegetativni buiniky fungovat jako gamety, které se za¢nou sexualné rozmnozovat.
Nejdiive dojde k plazmogamii, kterd je nasledovana karyogamii. Po kopulaci gamet vznikne
diploidni planozygota, ktera se dokdze pohybovat diky pfitomnosti dvou biciki. Planozygota
se encystuje a vytvoii klidové stddium — hypnozygotu (Anderson & Wall, 1978). Klidové
cysty musi projit stddiem dormance. Teprve po tomto obdobi mohou cysty excystovat
za vzniku diploidniho planomeiocytu. Toto stddium projde redukénim délenim (meidzou),
¢imz opét vzniknou haploidni vegetativni buiiky s vytvofenou schrankou. Vegetativni bunky
se rozmnozuji binarnim délenim (mitdézou), kviali kterému znovu vznikd vodni kvét

(von Stosch, 1973).
vegetéfive cells

5 s T

gametes

planomeiocyte

planozygote

Obrizek 7 — Zivotni cyklus Pyrodinium bahamense, haploidni vegetativni buiiky za¢nou produkovat gamety,
které spolu kopuluji za vzniku diploidni planozygoty, toto stadium nasledné projde encystaci za vzniku
klidovych cyst, které pied excystaci musi projit dormanci, po excystaci vznikd diplodni planomeiocyt,
ktery se po meidze (R!) proméni na haploidni vegetativni buiiky s vytvofenou schrankou, vegetativni bunky
se rozmnoZzuji nepohlavnim binarnim délenim (mitdzou); pfevzato z Brosnahan et al. (2020).
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4.3. Lingulodinium polyedra

Lingulodinium polyedra (viz obr. 8) je moiskd obrnénka, kterd je modelovym
organismem pro studium cirkadidnnich hodin bioluminiscence (Hastings, 2007).
Svou pozornost si ziskava 1 kvili faktu, Ze je producentem yessotoxind (YTX),
které vyvolavaji podobné piiznaky jako je tomu u onemocnéni PSP (Paz et al., 2004).
Tento organismus, podobné¢ jako P. bahamense, tvori Skodlivé vodni kvéty
(HAB, z anglického harmful algal blooms) v riiznych oblastech svéta, hlavné podél pobiezi
jizni Kalifornie (Kudela & Cochlan, 2000). Morfologii L. polyedra ilustroval Friedrich
von Stein (viz obr. 9). Z ilustraci je patrné, ze obrys bunck ma tvar sedmithelniku a povrch
théky je porovity. Epithéka je tvoiena 9 celulézovymi destickami, hypothéka jen sedmi

(Tillmann et al., 2021). Zivi se mixotrofné (Yarimizu et al., 2017).

04

Obrazek 9 — Pivodni ilustrace Lingulodinium polyedra od Friedricha von Steina, prevzato z Tillmann et al.
(2021).

Zivotni cyklus Lingulodinium polyedra zahrnuje pohlavni i nepohlavni fazi.
Nepohlavni rozmnozovani (viz obr. 10) se odehrava sdilenim thékalni desticky, coz je proces
znamy jako desmoschiza. Za neptiznivych podminek mohou vegetativni bunky L. polyedra
podstoupit ekdyzi (,,svléknuti“ ze schranky). Dojde tak k uvolnéni protoplastu ptes epithéku
a nasledn¢ zac¢ne dé€leni protoplastu za vzniku dvou holych bunék. Tento proces se nazyva

jako eleuteroschiza (Figueroa & Bravo, 2005).
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Obrazek 10 — Nepohlavni stadia Lingulodinium polyedra; a desmoschiza; b eleuteroschiza; métitko = 10 pum;
prevzato z Figueroa & Bravo (2005).

Béhem pohlavniho rozmnozovani (viz obr. 11) dojde k fazi dvou bunék L. polyedra
za vzniku planozygoty. Toto stddium projde encystaci a vytvoii se tak klidové cysty,
které preckavaji rizné neptiznivé podminky. Cysty projdou po urcitém obdobi dormance
excystaci za vzniku planomeiocytu a nasledné dojde k jeho rozdé€leni. Planozygota miize
podlehnout i tzv. ekdyzéalni encystaci, pii niz vznikne sexudlni ekdyzalni cysta. Tento
typ cysty miize po par hodinach projit excystaci za vzniku planomeiocytu, nebo miize dojit

k ptremén¢ za vzniku klidové cysty (Figueroa & Bravo, 2005).

1
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Obriazek 11 — Pohlavni rozmnozovaci cyklus Lingulodinium polyedra; po fuzi dvou bunék vznikne planozygota,
ktera projde encystaci za vzniku klidovych cyst, nebo za vzniku sexudlnich ekdyzalnich cyst, které po par
hodinach mohou vyklicit v planomeiocyty, anebo ekdyzalni cysty mohou piejit v klidové cysty; po preckani
dormance projdou klidové cysty excystaci za vzniku planomeiocytu, ktery se zacne délit; pfevzato z Figueroa
& Bravo (2005).

17



4.4. Noctiluca scintillans

Noctiluca scintillans (viz obr. 12) je velkd obrnénka, jejiz velikost je mezi 200-600
um (Harrison et al., 2011). RozliSuji se dvé formy, tzv. Cervena N. scintillans a zelena
N. scintillans (Balch & Haxo, 1984). Zelena forma N. scintillans obsahuje ve svych vakuolach
velké mnozstvi zeleného fotosyntetického symbionta Pedinomonas noctilucae (Sweeney,
1976). Tato zelend forma je v dusledku symbidzy mixotrofni a je rozSifend hlavné
v tropickych vodach. Naproti tomu cervena forma N. scintillans je heterotrofni a bézné
se vyskytuje v pobifeznich oblastech od mirného az po subtropicky pas. Oranzovo-Cervena
barva této formy je zplsobena karotenoidy, které¢ N. scintillans ziskava z koftisti
nebo syntézou de novo (Balch & Haxo, 1984). Noctiluca scintillans hraje dilezitou roli
v potravnich sitich jako zdroj potravy (Sulkin et al., 1998), ale i jako predator, napiiklad
predator rozsivek (Kierboe & Titelman, 1998). Noctiluca scintillans méa vyvinuty vybézek,
na jehoZ povrchu shromazd’uje ¢astice potravy. Tyto Castice se pfilepi bud’ na apex vybézku,
nebo jejich ptipojeni zprostredkuje lepivy hlen, ktery je vylucovan vybézkem. Nasledné
obrnénka vybeézek s casticemi potravy ohne do cytostomu a dojde k fagocytoze
(Kierboe & Titelman, 1998).

Tato svétélkujici obrnénka rovnéz zplisobuje velké vodni kvéty neboli red-tides.
Ptestoze N. scintillans neni toxicka, vodni kvéty této obrnénky jsou skodlivé. Jednou z pticin
Skodlivosti vodnich kvétd je vyCerpani kysliku z okolniho prostiedi (Huang & Qi, 1997).
Dalsi pfic¢inou je potencialni toxicita amoniaku (NH4"), nebot’ jsou tyto obrnénky schopné
akumulovat velké mnozstvi NH4". Po odumfeni buiiky se nashromazdény amoniak uvolni
do okolniho prostfedi, coz zacne byt toxické pro dalsi organismy (Okaichi & Nishio, 1976).
DalSim divodem toxicity vodnich kvéta je pienaSeni fytotoxinti touto obrnénkou. Noctiluca
scintillans konzumuje planktonni mikrofasy rodu Dynophysis a Pseudo-nitzschia,
které produkuji toxiny. Tyto mikrotasy si N. scintillans uchovava ve svych potravnich
vakuoldch. VySe uvedené toxiny jsou pro N. scintillans netoxické, coz ale neplati
pro organismy, které se touto obrnénkou zivi. Pokud tedy dojde k pozieni N. scintillans, dojde
tak k otravé daného predatora (Escalera et al., 2007).

Noctiluca scintillans kéduje proteiny ucastnici se bioluminiscence jinak nez zbytek
obrnének. Zatimco ostatni druhy obrnének obsahuji odd€lenou luciferazu (LCF) a protein
vazajici luciferin (LBP; Li & Hastings, 1998), tak N. scintillans obsahuje fuzovany LCF-LBP.
Tento enzym spojeny s LBP je kdédovany genem [Icf/lbp (Liu & Hastings, 2007).

Je pravdépodobné, Ze se jednd o uspotfadani, které bylo typické pro piedky dneSnich
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obrnének. Noctiluca scintillans je totiz bazalni taxon mezi obrnénkami (Janouskovec et al.,
2017). Predpoklada se tedy, ze se gen Icf/Ibp u vyvojové pokrocilych druhti obrnének
roz$tépil na dva samostatné geny, coz umoziuje individualni regulaci kazdého genu,

respektive proteinu (Liu & Hastings, 2007).

Obrazek 12 — Noctiluca scintillans; ptevzato z https://www.flickr.com/photos/myfwc/5808181396.

Zivotni cyklus Noctiluca scintillans (viz obr. 13) je diplontni, tzn., Ze haploidni
jsou pouze gamety, resp. izogamety. Tento typ gamet se proméni v planozygotu,
ktera obsahuje 4 biciky. Tyto bi¢iky jsou nasledné¢ béhem dal§iho vyvoje odhozeny. Dospéla
faze se nazyva trofont. Noctiluca scintillans se rozmnozuje i nepohlavné, a sice bindrnim

délenim (Fukuda & Endoh, 2006).

Sexual reproduction

Obriazek 13 — Zivotni cyklus Noctiluca scintillans, je zobrazen pribéh nepohlavniho bindrniho déleni a sexualni
reprodukce; 1 zahdjeni gametogeneze; 2 dvé po sobé jdouci jadernd déleni, meidza; 3 déleni progamet
na povrchu bunky; 4 pfeména v gamety; 5 prazdnad matetska buiika po uvolnéni gamet; 6 izogamety se dvéma
biciky; 7 planozygota se ¢tyimi biCiky; 8 pfeména do faze trofonta, dochazi ke ztraté bicikl; 9 stfedni faze
béhem vyvoje v dospélého trofonta, zacind se tvofit vnéjsi schranka a vybézek; 10 dokonceni tvorby vybézku,
diky kterému dochdzi k fagotrofii; 11 konecna faze transformace, jejimz vysledkem je miniaturni trofont;
12 dospély trofont, ktery je schopny binarniho déleni; pfevzato z Fukuda & Endoh (2006).

19



5. Faktory ovliviuyjici intenzitu bioluminiscence

U fotosyntetickych obrnének je bioluminiscence a jeji intenzita zavisld na diurnalnim
rytmu, ktery je fizeny endogennimi cirkadiannimi hodinami (Sweeney & Hastings, 1957).
Regulace bioluminiscence cirkadidnnimi hodinami byla studovana u dvou druhii obrnének,
asice u Lingulodinium polyedra a Pyrocystis sp. Zjistilo se, Ze se mechanismus regulace
bioluminiscence u téchto dvou obrnének vyrazné lisi (Widder & Case, 1982, Fritz et al.,
1990).

U Lingulodinium polyedra je mnozstvi luciferazy (LCF) a luciferin vazajiciho proteinu
(LBP) transla¢né regulovano. Mnozstvi mRNA obou genil pro syntézu LCF a LBP ziistava
stabilni béhem cyklu svétlo-tma (Mittag et al., 1998). LCF, LBP, luciferin a samotné
scintilony jsou degradovany za usvitu a poté za¢nou byt syntetizovany de novo za soumraku
(Dunlap & Hastings, 1981). Neustdld syntéza a degradace vySe uvedenych proteinil
je energeticky velmi naro¢ny proces. Lingulodinium polyedra ma pravdépodobné nadbytek
energie, ktery zajiStuje fotosyntéza probihajici v samotnych bunkach. Je zndmo, Ze dusik
je pro mnohé organismy limitujicim prvkem a vyjimkou nejsou ani obrnénky. Co je tedy
zdrojem dusiku pro obrnénky? Bylo zjisténo, ze v urcitych castech cyklu svétlo-tma
jsou vyuzivany proteiny s rozdilnou funkci. Naptiklad pies den je u L. polyedra pouzivany
enzym glyceraldehyd dehydrogeniaza (GAPDH) a pfes noc zase enzym luciferdza (LCF)
a protein vazajici luciferin (LBP). Pokud tedy dojde k degradaci GAPDH, tak jsou uvolnéné
aminokyseliny recyklovany a pouzity na syntézu LCF ¢i LBP (Hastings, 2013).

Mechanismus regulace bioluminiscence u Pyrocystic sp. je zcela odliSny ve srovnani
s L. polyedra. Mnozstvi scintilonii s obsazenym luciferinem, luciferazou a lcf mRNA
se neméni (Knaust et al., 1998). Misto toho dochazi béhem noci k transportu scintilonii
k periferii buniky vyménou za chloroplasty, ¢imz se dosdhne vyssi intenzity bioluminiscence.
Béhem dne jsou naopak scintilony udrZzovany v nitru bunky, aby nedochdzelo k jejich
stimulaci (Widder & Case, 1982). U Pyrocystis lunula neprobiha degradace ani zpétna
syntéza LCF a LBP, jako je tomu u L. polyedra. Pyrocystis lunula migruje do vétSich
hloubek, kde se nachdzi mnohem vétsi mnozstvi dusiku. Proto timto limitujicim prvkem
nemusi Setfit, a nemusi tak recyklovat LCF a LBP (Hastings, 2013).

Vedle cirkadiannich hodin je intenzita bioluminiscence béhem dne snizovana také
fotoinhibici (Sweeney et al., 1959). Ta se pravdépodobné vyskytuje u vSech obrnének,
tedy u fotoautotrofnich i1 heterotrofnich druhti (Sullivan & Swift 1994, Li et al., 1996).
Byly objeveny pouze dvé vyjimky, u kterych nebyla fotoinhibice pozorovana. Jedna
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se o Noctiluca scintillans (Buskey et al., 1992) a pfirozenou populaci Protoperidinium
antarcticum (Raymond & DeVries, 1976). VétSina druh@ schopnych bioluminiscence
je nejcitlivéjsi na modré svétlo, které dosahuje nejvyssi intenzity pies den kvili slune¢nimu
zafeni. Toto svétlo snizuje senzitivitu obrnének na mechanickou stimulaci za Ucelem
produkce zéablesku, bez ohledu na mnozstvi LCF nebo luciferinu v bunce. Zvlastnosti
je, ze fotoautotrofni druhy jsou méné citlivé na modré svétlo nez heterotrofni druhy.
Fotoinhibice u fotoautotrofii neni tedy tak ucinna. Jedna z navrzenych hypotéz vysvétluje tuto
skutecnost tim, Ze fotoautotrofni druhy maji velké mnozstvi fotosyntetickych pigmentl
(chlorofyl, karotenoidy). Pigmenty mohou zastinit fotoreceptor zodpovédny za fotoinhibici.
Kviili zastinéni fotoreceptoru jsou fotoautotrofni druhy méné citlivé na modré svétlo a mohou
produkovat vice zableskll i pfes den. Heterotrofni druhy jsou na modré svétlo mnohem
citlivgj$i, nebot fotosyntetick¢é pigmenty neobsahuji, a k zastinéni fotoreceptoru
tak nedochazi. Neni zndmo, co by mohlo byt zminénym fotoreceptorem (Li et al., 1996).
Fotoinhibice je povazovdna za dulezitou evolucni adaptaci, kdy organismy zbytecné
neplytvaji energii na produkci zdblesku v dobé, kdy by nebyl pozorovatelny. Pfes noc by tedy
po mechanickém podrazdéni doslo k zablesku, kdezto béhem dne nikoliv. Dodnes se nevi,
jakym mechanismem fotoinhibice pfesné probiha (Valiadi & Iglesias-Rodriguez, 2013).

Vedle cirkadiannich rytmt a fotoinhibice maji na intenzitu bioluminiscence vliv i dalsi
jevy. Charakteristika zablesku vykazuje u jednotlivych svétélkujicich obrnének znacné
odli$nosti. Bioluminiscence se napiiklad lisi v délce zablesku mezi riiznymi druhy. Dal§im
rozdilem je mnozstvi vyzatenych fotonti béhem produkce svétla (Widder & Case, 1981,
Swift et al., 1985). Tyto rozdily jsou zpusobeny napiiklad velikosti buiiky, nebot pocet
scintilonl je pfimo Umérny velikosti samotné¢ bunky (Buskey & Swift, 1990). Intenzita
bioluminiscence je také zavisla na fyziologickém stavu jednotlivych bunék, ale 1 na faktorech
prostiedi. Ke snizeni intenzity bioluminiscence v piipadé heterotrofnich obrnének dochazi
pfi nedostatku potravy (Buskey et al., 1992). U fotosyntetickych obrnének k tomuto trendu
dochazi v piipad¢ nedostatku zivin (Esaias et al., 1973).

Intenzita bioluminiscence souvisi i s jeji funkci. Produkce zableskl je povazovana
za ochranu pied predaci. Esaias a Curl (1972) uvadeéji, ze svétélkujici obrnénky odolavaji 1épe
zracimu tlaku klanonozcii, a tudiz maji nizsi ztraty v rdmcei populace. Jak bylo uvedeno vyse,
intenzita bioluminiscence je fyziologicky regulovdna jednak pomoci cirkadidannich hodin
(Sweeney & Hastings, 1957), jednak fotoinhibici (Sweeney et al., 1959). Ptitomnost
fyziologickych regulacnich systémul naznacuje, ze produkce zablesku je energeticky naro¢na.

K bioluminiscenci tedy dojde pouze pfi relevantnich podnétech (Lindstrom et al., 2017).
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Bylo zjisténo, Ze na zvySeni intenzity bioluminiscence u Alexandrium tamarense
a Lingulodinium polyedra se podili slouceniny, které byly identifikovany jako skupina osmi
polérnich lipidd, tzv. kopepodamidy (Selander et al., 2015). Nedostatek podnéti od predatort
pravdépodobné zplisobuje ztratu nebo sniZeni intenzity bioluminiscence v kulturach. Pokud
se ovSem do kultivacnich nadob pfidaly poléarni lipidy, které klanonozci vylucuji, tak doslo
ke zvySeni intenzity bioluminiscence jak u L. polyedra, tak u A. tamarense (viz obr. 14, 15A

a 15B; Lindstrom et al., 2017).

Lingulodinium Alexandrium

Obriazek 14 — Bioluminiscence u Lingulodinium polyedra a Alexandrium tamarense; buiiky uvedenych druhti
jsou vystaveny InM polarnim lipidim (pravé lahvicky), nebo polarnim lipidim vystaveny nejsou (kontrolni
vzorky, levé lahvicky); L. polyedra produkuje prokazateln¢ vice zableskd v pritomnosti lipidi ve srovnani
s kontrolnim vzorkem; pievzato z Lindstrom et al. (2017).
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Obrazek 15 — Intenzita bioluminiscence u Lingulodinium polyedra (A) a Alexandrium tamarense (B); uvedené
druhy nebyly vystaveny zadnym polarnim lipidim, nasledn¢ byly vystaveny InM a 10nM koncentracim
polarnich lipidt; intenzita bioluminiscence se u obou druhti zvySovala se vzristajici koncentraci polarnich lipidi;
prevzato z Lindstrom et al. (2017).
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6. Funkce bioluminiscence u obrnének

Bioluminiscence byla v moiském prostfedi studovdna piedev§im u bakterii
a hlubokomoiské fauny. Diky tomuto jevu se organismy mohou napiiklad maskovat, branit
se proti predatoriim nebo mohou mezi sebou komunikovat béhem rozmnozovani (Haddock
etal, 2010). Funkci bioluminiscence u obrnének nebylo vénovano tolik pozornosti,
aproto jsou navrzené hypotézy podpofeny minimem experimentalnich  dikazl
(Fajardo et al., 2020).

Védei McElroye a Seliger (1962) navrhli hypotézu, kterd nastifiuje primarni funkci
bioluminiscence. V obdobi, kdy zacala narGstat koncentrace atmosférického kysliku,
se organismy musely branit jeho toxickym ucinkiim. Je dobfe znamo, ze molekularni kyslik
je toxicky pro zivé organismy. Koncentrace kysliku, kterd uz plsobi toxicky, je u kazdého
organismu jina. Tato teorie tedy naznacuje, ze puvodni funkci bioluminiscence byla
detoxikace organismu od reaktivnich forem kysliku, které vznikaji v prib&éhu raznych
biochemickych reakei (ROS, z anglického reactive oxygen species; Timmins et al., 2001).
V kapitole o produkci zablesku uvniti builkky bylo uvedeno, ze biochemicka reakce
zodpovédna za produkci zablesku vyuziva molekularni kyslik k oxidaci luciferinu (substratu)
v reakci katalyzované enzymem luciferdzou (Nakamura et al., 1989). Je rovnéZz znamo,
ze reakce bioluminiscence je vysoce exergonicka a diky rovnovazné konstanté pak tato reakce
probihd prednostné ve prospéch produktd. Jednd se v podstaté o nevratnou reakci,
kterd spotiebovava molekularni  kyslik. ZvySe uvedeného mechanismu vyplyva,
ze koncentrace kysliku mize byt vyrazn€ sniZzena plisobenim i velmi nizkych koncentraci
luciferinu a luciferazy. Tim je zajiSténa ochrana organismu proti oxidaci kyslikem (Timmins
et al., 2001). Bylo i experimentalné prokdzano, ze bioluminiscence miize probihat pii velmi
nizkych koncentracich kysliku (Hastings, 1952).

V piredeslém odstavci byla zminéna pravdépodobna primarni funkce bioluminiscence.
Tato funkce ale byla vpribéhu evoluce nahrazena jinymi adaptivnimi funkcemi,
které pozorujeme nyni. Bioluminiscence ma u obrnének ochranou funkci vii¢i predatorim
(Abrahams & Townsend, 1993). Byly navrzeny tfi hypotézy této antipredacni obrany, a sice
aposematické varovani (aposematic warning), ulekova reakce (startle response) a ,,poplasny
systém* (burglar alarm).

Prvni hypotéza (Hastings & Morin, 1991) uvadi, Ze produkce zableskli nahrazuje
aposematické zbarveni v prostiedi, kde je Sero nebo tma. Tyto ziblesky maji varovat

potencialni predatory pted kofisti, kterd je jedovatd, nebezpecna ¢i jinym zplsobem nejedla.
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Timto zpisobem se predatofi nauc¢i spojovat zablesk s nezddouci vlastnosti kofisti, coz vede
ike snizeni predacniho tlaku na svétélkujici organismy. RozSifenim této teorie
jsou tzv. Batesovské mimikry. V tomto ptipadé kofist pouze napodobuje nebezpecné
vlastnosti, pficemz sama o sob¢é nebezpecna neni. Diky nauc¢enému chovani predatorti vici
vystraznym zableskiim ma kofist vétsi Sanci na pteziti (Schantz 1971). Teorie aposematického
varovani byla prokdzdna u larev svétluSek (Underwood et al., 1997) ¢iu mnohonozek
(Marek et al., 2011), ale nebyla prokdzana u obrnének. Respektive se nenasel metodicky
postup, jak tuto teorii u obrnének prokazat. Je tézké od sebe odlisit aposematické varovani
od ulekové reakce (Hanley & Widder, 2017).

Druhd hypotéza naznacuje, Ze zéblesk predatora (naptf. klanonozce) vyleka
a ten pak kofist zavrhne (Esaias & Curl, 1972). N¢kolik studii popsalo fotofobni reakci
motského zooplanktonu na zablesky svétla. Zvysledkli studii déle vyplyva,
ze by bioluminiscence mohla poskytovat evolu¢ni vyhodu svétélkujicim obrnénkdm. Dojde
totiz ke snizeni predacniho tlaku v disledku odmitnuti kofisti predatorem (Buskey et al.,
1983, 1987). V predchozi kapitole o intenzité bioluminiscence bylo uvedeno, ze ke zvyseni
intenzity bioluminiscence u Lingulodinium polyedra dochazi v ptitomnosti kopepodamidii
(poléarni lipidy), které jsou vyluCovany jejich predatory, a sice klanonozci (Selander et al.,
2015). V praci Prevett et al. (2019) byl proveden experiment mezi obrnénkou L. polyedra,
klanonozcem Temora longicornis (predétor) a alternativni kofisti. V préci bylo pozorovano,
ze pokud nedochazelo k zableskiim, tak 7. longicornis konzumoval jak nesvétélkujici
L. polyedra, tak alternativni kofist. Pokud vSak byla detekovana ptitomnost kopepodamidii
vyluCovanymi 7. longicornis, tak byl zaznamenan i narust intenzity bioluminiscence
u L. polyedra. Timto doSlo k tlekové reakci predatora na pfitomnost zableskll a rovnéz doslo
ke zvySeni preference alternativni nesvétélkujici kofisti (viz obr. 16). Vysledky této studie
tedy naznacuji, Ze zvySend intenzita bioluminiscence v pfitomnosti kopepodamida skute¢né
ucinné chrani L. polyedra pted klanonozci. Timto obrannym mechanismem pak muze

populace L. polyedra prosperovat vici konkurenénim druhtm.

24



Incoming cell -

Rejection v N E
| by = k. »
» ' o - A
s .
Surviving cell & : j
@ ® & +Bioluminescence

Obrazek 16 — Ulekova reakce (startle response); obrazek nalevo zobrazuje trajektorii a odmitnuti Lingulodinium
polyedra (incoming a surviving cell, rejection) klanonozem Temora longicornis, ktery je upevnény na lidském
vlasu, a ktery pomoci koncetin vytvaii proud, kterym si nahani potravu k Gstliim; obrazek napravo znazoriuje
koncepcni model vychazejici z vysledkil této studie, svétélkujici kofist je preddtorem odmitnuta, zatimco
nesvétélkujici kofist nikoli; ilustrace od J. Heuschele; pfevzato z Prevett et al. (2019).

Tteti hypotéza se nazyva jako ,,poplasny systém® (burglar alarm) a navrhuje, Ze pokud
se obrnénka dostane do kontaktu sklanonozcem (predatorem), tak zableskem pfilaka
predatora vyssiho tadu, ktery klanonozce sezere a obrnénka je zachranéna (Burkenroad,
1943). Tato teorie je zalozena na laboratornich studiich, které prokazuji zvySenou miru
predacniho tlaku draved vysSiho tadu viac¢i zooplanktonu v pfitomnosti svétélkujicich
obrnének (Mesinger & Case, 1992). Navzdory rozSifenosti této hypotézy se zde vyskytuji
dva problémy, které nejsou vyteseny (Hanley & Widder, 2017).

Prvni problém souvisi s intenzitou zablesku, respektive s jednotlivymi druhy obrnének
a jejich koncentraci na mililitr vody. Napiiklad ve studiich Mensingera a Casea (Mesinger
& Case, 1992) a Fleishera a Casea (Fleisher & Case, 1995) byl pouzit druh obrnénky
Pyrocystis fusiformis. Jedna se o zhruba 1 mm velkou obrnénku, kterd produkuje jeden
z nejjasnéjSich zableskd (10'° fotonl na jednu buriku; Widder & Case, 1981) a koncentrace
tohoto druhu se pohybovala v rozmezi 1-30 bun¢k/ml vody. OvSem existuji 1 takové druhy
obrnének, které¢ jsou mnohem mensi a jejich intenzita zablesku je fadové nizsi, nez je tomu
u P. fusiformis (Buskey et al., 1983). Poprvé na tento problém upozornili védci Esaias a Curl
(Esaias & Curl, 1972). Pfisli totiz s mySlenkou, Ze je velmi nepravdépodobné, aby predator
vys$siho fadu dokézal lokalizovat pozici herbivora zjednoho kratkého zablesku obrnénky.
Experimenty prokéazaly, ze se Uc€innost predace dravcl vysSiho fadu vici zooplanktonu
zlepsila v pfitomnosti obrnénky Pyrocystis noctiluca, jejiz zablesky jsou intenzivni.
Koncentrace této obrnénky byla pouhych 5 bunék/ml vody. V pfitomnosti mén¢ intenzivnich
zableskli Lingulodinium polyedra se ucinnost predace vyznamné nezlepsila, pokud

koncentrace tohoto druhu neptesahla hodnotu 40 bun¢k/ml vody (Cusick & Widder, 2014).
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Druhy problém spociva v neprokéazané selektivni vyhodé¢ svétélkujicich obrnének vici
predatorim. VySe uvedené studie (Mesinger & Case, 1992, Fleisher & Case, 1995) jasné
prokazaly, ze doslo k zesileni preda¢niho tlaku dravct vyssiho fadu (hlavonozci, kostnati —
Teleostei) viuci nesvétélkujici kofisti (klanonozei) v pfitomnosti zableski obrnének. Nebylo
vSak zaznamendno snizeni preda¢niho tlaku na samotnych svétélkujicich obrnénkéch.
Lze sitedy obtizné¢ piedstavit evoluci bioluminiscence jako ,,poplasny systém® vici
predatorim, pokud okamzit¢ nepifinasi selektivni vyhodu svym nositelim, a sice
svétélkujicim obrnénkdm (Hanley & Widder, 2017).

Na zaklad€ vySe uvedenych pozorovani byla navrZzena hypotéza, kterd naznacuje,
ze pro spusSténi poplachu (burglar alarm) u obrnének s méné jasnymi zablesky musi byt
pfekrocena urcitd hodnota koncentrace poctu bunék na mililitr vody. To znamena,
ze bioluminiscence musi dosdhnout urcité intenzity, aby predator vySSiho fadu dokazal
spolehlivé lokalizovat polohu herbivora a zkonzumovat ho. Pokud nedojde k ptekro€eni urcité
prahové hodnoty koncentrace, tak zablesk neni dostate¢né intenzivni a bioluminiscence
ma spiSe funkci aposematického varovani (aposematic warning), nebo tlekové reakce (startle
response; Hanley & Widder, 2017).

Teorii ,,poplasného systému* se v 90. letech zabyvaly dvé vyznamné studie (Mesinger
& Case, 1992, Abrahams & Townsend, 1993). Obecné tyto studie porovndvaly miru
predac¢niho tlaku predatori vysSiho fadu na zooplankton v pifitomnosti svétélkujicich
obrnének. Intenzita bioluminiscence téchto obrnének se liSila v pribéhu cyklu svétlo-tma.
V uvedenych studiich se doSlo k zavérim, Ze v pfitomnosti zableskii obrnének doslo
ke zvyseni predace dravct vyssiho fadu na zooplankton (Mesinger & Case, 1992, Abrahams
& Townsend, 1993). Vysledky téchto dvou studii se shodovaly, i kdyz kazd4a studie pouzila
jiné experimentalni organismy. Abrahams & Townsend (1993) pouzili obrnénku
Lingulodinium polyedra, klanonozce Tigriopus japonicus a koljusku tiiostnou jako predatora
vyssiho tadu. Mesinger & Case (1992) pouzili obrnénku Pyrocystis fusiformis, vidlonozce
Holmesimysis costata a zabohlavce svitivého (Porichtys notatus) jako predatora vyssiho fadu.
Obé¢ tyto studie se vSak dopustily dvou vyznamnych experimentalnich chyb. Prvni chybou

byly chybéjici udaje o koncentraci obrnének na zacatku a na konci kazdého experimentu.

cvwr

v v

experimentalnich organismil. V uvedenych studii byly pouzity organismy, které se v ptirodé
nemohly potkat, tj. vzadném pfirodnim prostfedi se nevyskytuji soucasné. Napiiklad

Mesinger & Case (1992) pouzili vidlonozce a Zabohlavce ze Santa Barbary v Kalifornii,
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ale P. fusiformis se vtéto oblasti vibec nevyskytuje. Dalsi problém spociva v tom,
ze 1kdyz byly pouzity organismy ze stejné oblasti, nemuseji se prirozené¢ setkat kviili
sezénnim obdobim. Pro pochopeni ekologického vyznamu bioluminiscence je potieba vice

in situ studii (Marcinko et al., 2013).
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7. Zaveér

Bioluminiscence je fenoménem, diky kterému mohou organismy vyzafovat svételné
zablesky. Je to jev, ktery se béhem evoluce zivota vyvinul ¢tyficetkrat nezavisle na sobé,
a ipres jeho vysokou energetickou narocnost se dochoval do dnesnich dni. Je to jasny dikaz,
ze bioluminiscence méa své evolucni opodstatnéni. Schopnost produkovat svétlo maji
jak mikroskopické, tak i okem viditelné organismy, a to jak v mofi, tak i na souSi.
v moftich a oceanech, jsou pravé obrnénky.

Mezi obrnénkami se nachdzi zhruba 6 % svétélkujicich fotoautotrofnich
i heterotrofnich druhii. Mezi ty nejvyznamnéjsi patii naptiklad Lingulodinium polyedra,
Noctiluca scintillans, Pyrodinium bahamense, Pyrocystis lunula, Pyrocystis fusiformis
Ci Alexandrium tamarense. Jednd se také vétSinou o druhy, které zaroven zpisobuji vodni
kvéty a produkuji nejriznéjsi toxiny. Tyto toxiny se nasledné kumuluji v rdmci potravniho
fetézce a muze dojit az k otravé samotnych lidi.

Biochemicka podstata bioluminiscence u obrnének spociva v oxidaci substratu
(luciferinu) molekularnim kyslikem. Reakce je vzdy katalyzovana enzymem luciferazou.
Nékteré druhy maji navic protein vazajici luciferin (LBP), ktery brani spontanni autooxidaci
luciferinu. Celd reakce probihd ve specializovanych organelach zvanych scintilony.
Pied vytvofenim zéblesku musi dojit k okyseleni scintilonii, aby mohla reakce prob¢hnout.
Proto jsou scintilony napojené piimo na vakuoly, které funguji jako zdroj protonii slouzicich
k okyseleni. Vysledkem celé této kaskady biochemickych déji je produkce svétla o pfiblizné
vinové délce 475 nm, coz odpovidd modré barve. Co mé osobné zaujalo, bylo zjisténi, Ze cely
mechanismus od zaregistrovani mechanického stimulu az po produkci zablesku trva pouhych
15-20 ms.

Intenzita bioluminiscence je ovliviiovana fadou faktord a je rovnéz regulovana
riznymi mechanismy. Intenzita zablesku se napfiklad li§i mezi jednotlivymi druhy obrnének,
at uzv délce trvani zéblesku, anebo pocCtem vyzafenych fotoni. Dalsim faktorem
je fyziologicky stav buiiky nebo podminky prostiedi. Mezi hlavni reguldtory intenzity
bioluminiscence patii cirkadianni hodiny a fotoinhibice. Cirkadianni hodiny byly studovany
zejména u Lingulodinium polyedra a Pyrocystis sp. Zjistilo se, ze se mechanismus regulace
bioluminiscence u téchto dvou druhd vyrazn€ lisi. U L. polyedra dochazi k degradaci
scintilonit a vSech dulezitych substanci za Usvitu a k jejich syntéze de novo za soumraku.

Mechanismus u Pyrocystis sp. je naprosto odlisny. Nedochazi k zddné degradaci, ani syntéze
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scintiloni a vném obsazenych komponent. Béhem cyklu svétlo-tma dochdzi pouze
k pfemistovani scintilonti. V pribéhu dne se nachazeji uvnit builky a v noci se vyskytuji
na periferii buiiky, aby byl zablesk dobfe viditelny. Dal§im regulatorem intenzity zableskl
jejiz zminéna fotoinhibice. VétSina obrnének je citlivd na modré svétlo, které zpisobuje
snizenou senzitivu vii¢i mechanickym stimultim. Tudiz nedochézi k produkci zableski béhem
dne. Diky fotoinhibici tak obrnénky zbytecné neplytvaji energii na produkci zableskl
ptes den, kdy by nebyly viditelné. Zde je prostor pro budouci vyzkum, nebot’ neni objasnény
mechanismus, kterym fotoinhibice probihd. Neni zndmy ani fotoreceptor, ktery je zodpovédny
za fotoinhibici.

Je pravdépodobné, ze bioluminiscence v dobé zvySovani koncentrace atmosférického
kysliku slouzila k odstrafiovani reaktivnich forem kysliku. V dnesni dobé mé bioluminiscence
u obrnének spiSe ochranou funkci vii€i predatorim. Funkci bioluminiscence u obrnének
nebylo vénovano tolik pozornosti a navrzené hypotézy jsou prozatim podpofeny minimem
experimentalnich dikazii. Mezi nejpravdépodobnéjsi hypotézu, kterd ma podporu
i v experimentalnich datech, je hypotéza o ,,poplasném systému* (burglar alarm). Pokud
se obrnénka vyskytuje v ptfitomnosti svého predatora (napt. klanonozce), tak zacne
produkovat zablesky, kterymi ptfivold predatora vyssiho tadu. Studiim zkoumajicim tuto
experimentalnich organismi, které se bud v pfirodé vyskytuji na riznych stanovistich,
nebo se sice vyskytuji na stejném stanovisti, ale v jinou dobu. Tudiz se tyto zkoumané
organismy nemohly potkat. Pro pochopeni vyznamu bioluminiscence u obrnének vyplyva,

zZe je potieba vice in situ studii.
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