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Abstrakt

Palmeloidni stadium nebo faze predstavuje doCasnou etapu zivotniho cyklu nékterych
bic¢ikatych fas. Béhem pfemény v palmelu dochazi k ultrastrukturalnim zméndm jako je ztrata
bicikd nebo zakulaceni bunky. Nasledn¢ buiiky vytvari shluky obalené spole¢nou slizovitou
matrix. Zda se, Ze ztrata motility a tvorba agregati bunck obalenych extracelularnim
materidlem je obecnou odpovédi na zmény podminek prostiedi, kterd se vyvinula nezéavisle
u zastupct fylogeneticky vzdalenych linii fotosyntetizujicich organismu tiid Chlorophyceae
(Archaeplastida, Viridiplantae, Chlorophyta), Cryptophyceae (Cryptista), Euglenophyceae
(Euglenozoa, Discoba), Chrysophyceae (Stramenopiles, SAR) a dalSich.

Cilem bakalatrské prace je popsat a charakterizovat palmeloidni stddia u vybranych
zastupcl. U jednotlivych skupin objasnit ultrastrukturdlni zmény bunky pfi transformaci
v palmelu. Shrnout literaturu, kterd se zabyva podminkami indukce palmeloidu (napt. pomalé
vysychani, zvySena salinita, oxidativni stres, pfitomnost predatorti, mikropolutanty a tézké
kovy) a pfiblizit podminky, ve kterych dochazi k reverzibilnim navratu do vegetativniho stadia
bicikovce. Néasledné nastinit funkce a vyznam tvorby palmelového stadia pro builkky dané
skupiny. V zdvéru prace pak propojit a porovnat ziskané informace a nasledné se pokusit

navrhnout obecny model palmelové strategie.

Klicova slova: oxidativni stres, extracelularni material, palmela, palmeloidni stadium,

salinita, shluky bunék, spoustéce, vysychani, Zivotni cyklus fas



Abstract

The palmeloid stage or phase is a temporary stage in the life cycle of certain flagellate.
During the transformation into palmella, various ultrastructural changes occur, such as the loss
of the flagella and the rounding of the cell. Subsequently, the cells form clusters surrounded
by a common mucilaginous matrix. The loss of motility and the formation of aggregates of cells
coated with extracellular material appear to be a common adaptive response to changing
environmental conditions that has evolved independently in phylogenetically distant lineages
of photosynthetic organisms, including members of the classes Chlorophyceae (Archaeplastida,
Viridiplantae, Chlorophyta), Cryptophyceae (Cryptista), Euglenophyceae (Euglenozoa,
Discoba), Chrysophyceae (Stramenopiles, SAR) and others.

The aim of the bachelor thesis is to describe and characterize the palmeloid stages
of selected species. To elucidate the ultrastructural changes of the cell during the transformation
into a palmeloid in each group. To summarize the literature dealing with the conditions
of palmeloid induction (e.g. slow desiccation, increased salinity, oxidative stress, presence
of predators, micropollutants and heavy metals) and to approximate the conditions under which
a reversible return to the vegetative stage of the flagellate occurs. In addition, the functions and
importance of palmella formation for the cells of the group will be outlined. The final part
of the thesis discusses and compares the information obtained and then attempts to propose

a general model of the palmella strategy.

Keywords: oxidative stress, extracellular material, palmella, palmeloid stage, salinity, cell

clusters, triggers, desiccation, algal life cycle
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Uvod

Rasy jsou eukaryotické organismy, které b&hem evoluéniho vyvoje ziskaly plastid
a rozvinuly mnohobunécéné formy. Pfestoze jejich bunécné organizace nedosahuje komplexity
vyssich rostlin a zivocichi, je zisk téchto schopnosti z evolu¢niho hlediska zasadni pro jejich
adaptaci a diverzifikaci. V prostiedi maji fasy dilezity ekologicky vyznam, jelikoz zde plisobi
na pozici primarnich producentii. Diverzita fas je obrovskd, fylogeneticky jsou fazeny
do nékolika superskupin. Jednobunécné mikrotasy vétSinou disponuji zna¢nou mirou
adaptability a schopnosti rychle reagovat na vngjsi vlivy prostiedi. Tento biologicky parametr
z nich ¢ini idedlni modelové organismy pro vyzkum bunéénych pochodd a adaptaci.
S adaptacemi bunky se nediln¢ poji otdzka porozuméni stresu a antagonistického stavu
homeostazy.

Stres je situace, kdy se systém nachazi mimo své optimalni podminky. Stresorem poté
myslime cokoliv, co narusuje alostatickou rovnovédhu daného systému (Fulda et al. 2010;
Storlie 2015). Alostaza je stav systému, ktery se snazi skrze adaptacni mechanismy udrzet
v rovnovazném stavu se svym okolim. V biologii pak hovoifime o homeostdze. Fenomén
stresového plisobeni je v biologii obzvlast problematicky definovatelny, jelikoz se jedna
o vysoce komplexni systémy. Existuji proto riizné koncepty, jak na stres u fasovych bunék
nahliZet. Borowitzka (2018) ve své praci uvazuje rizné pohledy klasifikace stresu, jez piisobi
na fasy a vymezuje jasné pojeti stresu u mikrotas. Definuje jej jako stav buiiky, kterd reaguje
na vychyleni ze stavu homeostazy, zptisobené vnéj$imi stimuly prostiedi (stresory). B€hem této
doby zéaroven dochazi k procesu aklimatizace, kterd nasledné vede k ustanoveni nového stavu
homeostazy, v némzZ jiz buiika neni ve stresu. Pribéh stresové reakce a adaptace na nové
podminky je schematicky zndzornén na Obr. 1. V ptipadech periodicky se opakujicich zmén
buiitka voli strategii aklimatizace do “primérného” stavu, ve kterém setrvava (Moheimani
a Borowitzka 2007). Reakce na stres se mize nescetnékrat opakovat a jeji pritbéh vzdy zavisi
na parametrech ptsobiciho stresu. Nekteti autofi u fas rozliSuji dva druhy stresu. Stres limitujici
(nizké ozafeni, nedostatek Zivin), pfi kterém dochdzi ke sniZeni rhstové rychlosti kvili
nedostatecnosti zdroji v prostiedi. A stres disruptivni (vysychani, zmrazeni), kde ke zpomaleni
rastové kiivky dochdzi z diivodu poskozeni organismu nebo jako prevence pted jeho narusenim
(Davison a Pearson 1996). Je-li vSak stres pfili§ intenzivni, mize dojit i k poSkozenim, ktera
povedou ke smrti buiiky, at’ uz fizené ¢i samovolné. Na kratkodobé udélosti mohou fasy

reagovat zménou katalytické UCinnosti — uprava ucinnosti fotosystémt, syntéz dilezitych
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Obr. 1 - Obecné znazornéni prubehu fasové reakce na stresor v zavislosti na ¢ase. Modra Sipka v levé ¢asti znazoriiuje pocatecni
impuls stresoru/stimulu, kdy dochézi k vychyleni organismu ze stavu homeostazy (SSo). Cerveno-modry pruh poté oznaduje
prubéh a faze stresové reakce, tedy: "alarmujici fazi", ve které dochazi k rapidnimu snizeni metabolismu (n€kdy az k jeho
zastave), fazi "odpoveédi" na stresor a fazi "aklimatizacni", ve které se znovu obnovuji vS§echny metabolické drahy. Po plné
aklimatizaci dojde k ustanoveni nového stavu homeostazy, ve kterém jiz buika neni dale ve stresu (SSn). Na schématu je novy
stav zobrazen jako vys$si, mize byt ale taky stejny jako ptivodni nebo nizsi. Zaroven pokud bude stres akutni nebo bude
chronicky po dlouhou dobu mize to vést k bunééné smrti, a to fizené i samovolné. Naopak pokud budou i po aklimatizaci
podminky pfetrvavat mize se fasova bunka dostat do stavu "adaptace", kdy dojde k propisu obrannych faktorti do genetické
informace. Pievzato z Borowitzka (2018).

makromolekul nebo zvySend degradace ROS (= reaktivnich forem kysliku, z angl. reactive
oxygen species) (Erickson et al. 2015; Sun et al. 2018). Pokud jde o kratkodobou udalost,
nejedna se o stresovou reakci, ale o bunéénou regulaci. Ke stresu dochazi az ve chvili, kdy
regulace pro udrzeni homeostazy nesta¢i (Raven a Geider 2003). Rasy vyuzivaji i alternativni
strategie, jak se stresu vyhnout. Napftiklad vytvofenim odpocivajiciho Zivotniho stadia (cysty,
palmely, spory), zahdjenim pohlavniho rozmnozovani a tvorbou silnosténnych zygot
nebo produkci pohyblivych zoospor schopnych stresu uniknout (Borowitzka 2018). DalSimi
strategiemi muze byt ptipadné zména stanovisté formou disperze, kde jako vektory slouzi vodni
zivocichové a rostliny (Schlichting 1960; Kristiansen 1996) nebo zménou pozice ve vodnim
sloupci (Fogg 2001).

Ve své praci se chei zaméfit na specidlni strategii uniku pred stresovymi faktory tvorbou
palmely. Cilem bakalaiské prace je podat uceleny nadhled do problematiky palmelovych stadii
vybranych jednobunécénych fasovych skupin, piedstavit jejich ekologické niky, bunécnou
diferenciaci a ekofyziologické projevy v reakci na environmentdlni stres souvisejici
s formovanim palmely. Pokusim se identifikovat a porovnat jejich adapta¢ni mechanismy,
morfologii palmelového stadia a budu se snazit ziskané informace shrnout do obecného modelu

palmelové strategie.



1. Palmelova faze

Palmelové stadium je docasna reverzibilni faze Zzivotniho cyklu fotosyntetizujicich
organismil, které maji bi¢ik nebo alespon jejich genetickd informace nese kodovanou sekvenci
pro schopnost mit bi¢ik. Tvorba palmely a posléze palmeloidu je nejcastéji reakci na okolni

wrwe

Pti transformaci dochdzi k obaleni buiiky slizovitym obalem a ke shlukovani s ostatnimi

bunikami stejného druhu
:‘__q ) do bunéénych agregati (Obr. 2)
® = s (Iwasa a  Murakami  1968).
D 3 Nézev stadia vznikl odvozenim
a na zaklade morfologickych
podobnosti se zelenou fasou rodu
w Palmella z &eledi Palmellaceae

(Barsanti a Gualtieri 2006), ktera byla

S

o0 : v ranych publikacich uvadéna jako
Palmella mucosa (Kiitzing 1843;
———— Tischer a Moore 1964). Slovo

Obr. 2 - Zmény morfologie pozorované u Chlamydomonas reinhardtii .

v piitomnosti mikropolutantii. Zeleny rametek — zdravi jednobungeni Samotné ma etymologicky zdklad
bi¢ikovci. Fialovy ramecek — palmeloidni kolonie. Oranzovy ramecek — X .

odumiené buiky. Méfitko: 20 pm. Pfevzato z Cheloni a Slaveykova pOChéZGJiCi ze spojeni feckého slova
(2021).

»palmos“ = vibrace, chvéni
a novolatinské védecké ptipony ,,-ella* pro podstatné jméno (Oxford University Press 2025).
Spojeni slov mohlo nést vyznam ve smyslu ,,chvéjici se bunika®, coz odkazuje na chvéjici
se mukdzni obal bun¢k nebo na starSi pozorovani rodu Palmella, kde n&kteti autoti uvadéji,
ze vlivem rychlého rozmnozovani a velkého poctu zoospor se z kolonie mohl za chvili stat
roj (Lyngbye 1819). U palmelového stadia muze tento volny pieklad poukazovat pravé
na silnou ochrannou vrstvu polysacharidi nebo na opakované pozorovany fakt, ze bunky
v palmelovém stadiu se aktivné déli. Neni vSak pochyb, ze nazev stddia vychazi pfedevsim
z morfologické podobnosti se zminénym rodem Palmella.
Z dosavadniho poznani vyplyva, ze palmelové stadium — shluk imobilizovanych bunék
obalenych hustou, nerozpustnou, sacharidovou matrix a tvotici vétsi agregaty je vyhodnym
obrannym mechanismem v boji s environmentalnimi stresory. Stresory mohou byt abiotického

nebo biotického pliivodu. Mezi abiotické stresory se fadi napt. vysychani (Wee et al. 2005),
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pritomnost mikropolutantti v prostfedi (Cheloni a Slaveykova 2021), nadmérna ozarenost nebo
nizké teploty (Szyszka-Mroz et al. 2022). Mezi biotické stresory fadime napi. nedostatek zivin
(malnutrici) (Olsen et al. 1983; Montoya a Olivera 1993; Wee et al. 2005) nebo pfitomnost
zooplanktonnich predatort (Lurling a Beekman 2006). Tvorba palmely by v§ak mohla hréat roli
v rozmnozovacich strategiich nékterych druhti fas nebo byt dokonce podminkou
pro uskute¢néni pohlavniho rozmnozovani (Rosowski 2003). Adaptace pro tvorbu palmelového
stddia je pozorovana u fylogeneticky blize 1 vzdalené¢ ptibuznych, jednobunécnych,

eukaryotickych organismi vlastnicich plastid.

1.1 Adaptacni strategie — palmela, cysta, apoptoza

Na prvni pohled je mozné vidét velkou podobnost s jinym odpocivajicim stadiem fas —
cystou. Ob¢ struktury jsou adaptacemi na nepfiznivé podminky, avSak jejich morfologie
a né€které fyziologické vlastnosti jsou odlisné. Cysta je klidové stddium pro pieziti drsnych
podminek na del$i dobu. Burka si tvofi odolny, silnosténny obal, ktery mize byt inkrustovan
anorganickymi solemi nebo v nékterych ptipadech obsahovat algenany. Algenany jsou
chemickymi analogy sporopolenind, které jsou vyznamnou strukturni molekulou exinovych
oballl pylovych zrn (Komaristaya a Gorbulin 2006; Ellegaard a Ribeiro 2018). U zlativek
je povrch cyst tvofen oxidem kiemicitym (SiO2). Proces encystace vyzaduje znacné
piedzéasobeni bunky, jelikoz ve stadiu cysty zpravidla neni buitka metabolicky ani reprodukéné
aktivni nebo jsou oba tyto zdkladni pochody potlaceny na minimum. Bunka je v dormantnim
stavu cysty na dobu, nez dojde opét k optimalnimu ustanoveni podminek. Poté dochazi
k metabolické aktivaci a nasledné excystaci, kterd je zdhy nasledovand nepohlavnim
rozmnozovanim. Cysta miize byt zivotaschopnd mésice az nizsi desitky let (Anderson et al.
2003; Duff et al. 2013; Khan et al. 2015). Dlouhodobé
klidové stadium cysty bylo popsano u fady fylogenetickych
linii ftas, které tvofi 1 palmely — hypnozygospora
(Chlorophyceae) (Graham et al. 2016; Pollio et al. 2005)
(Obr. 3), statospora (Chrysophyceae) (Sandgren a Flanagin
1986; Duff et al. 2013) (Obr. 4), silnosténnd cysta Obr. 3 - Obrizky (H), () zobrazu
(Cryptophyceae) (Lichtlé 1979; 1980) i (Euglenophyceae) hypnozygosporu Chlamydomonas

ve svételném mikroskopu a ve skenovacim

(Triemer 1980; Olli 1996). Krasnoocka navic umi vytvafet clektronovém mikroskopu (SEM) Mefitko:
(H, I) 5 um. Ptevzato z Pollio et al. (2005).
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organické loriky inkrustované kovy, napf. manganem (Mn)
a zelezem (Fe) (Pringsheim 1953; Pereira a Azeiteiro 2003).
U skrytének a krasnoocek je stadium popsané jako cysta ve starSich
publikacich podobné palmele (Tannreuther 1923; Santore 1978;

Hilenski a Walne 1983). Navic u téchto skupin neexistuji dobie

zachované fosilni zdznamy, coz naznacuje, ze netvoii dlouhodobé¢

Obr. 4 - Obrazki (5-8) znizoriuji odolnd stddia. Mohlo tudiz dojit k zdméné pojmi, v disledku
stomatocystu chrysofytni fasy rodu

Synura, pozorovanou ve svételném - vagnich definic nebo netuplnych pozorovani.
i skenovacim elektronovém

mikroskopu  (SEM).  Meéfitko: Z vySe popsanych strategii pro piekonani nepfiznivych
10 pum. Pfevzato z Sandgren
a Flanagin, (1986) podminek jsou zfejmé odliSnosti obou reverzibilnich stadii. Cysta

zustava solitérni, bunka je uloZena v pevné schrance a pied excystaci neni reprodukéné aktivni
a slouzi k dlouhodobé ochrané buiiky. Pfi vzniku palmelového stddia se buiiky shlukuji
a vytvaii spolecny, slizovity, ve vod¢é nerozpustny obal, ktery je vSak pouze doCasny pro
preklenuti kratké periody neoptimalnich podminek. Ve stddiu palmely zistavaji bunky
metabolicky i reprodukéné aktivni. Buniky se shlukuji a binarné se d€li. Pohlavni rozmnozovani,
ac je pravdépodobné, dosud nebylo pozorovano. Rovnéz je nutné zminit funkéni trvanlivost
stddia, kde dominuje cysta. AvSak pfi navratu do optimalnich nebo castecné optimalnich
podminek je jednodussi a rychlejsi pfeména k metabolicky plné€ aktivnimu bicikovci zijicimu
opét striktné solitérn€ z palmely nez z cysty.

Ptestoze jsou schopni apoptdzy (naprogramované bunécné smrti), jednobunécni bicikovei
inklinuji spiSe ke strategiim pokusu zachrany za kazdou cenu. MiZeme pozorovat urcitou
koexistenci obou mechanismi. Bud’ buiika vytvoii odolné stadium pro pfeckani neptiznivych
podminek nebo podstoupi regulované bunécné sebezniCeni. Zatim neexistuje teorie, kterd
by divod zachovani mechanismu apoptdzy u jednobunéénych eukaryot vysvétlila (Kasuba

et al. 2015).

1.2 Variabilita definice palmelového stadia

V odborné literatufe se lze setkat s $ife vymezenym terminem palmelové stidium. Casto
k oznaceni za palmelové stddium staci, aby byla burika nebo skupina bunck obalena v husté
polysacharidové matrix. Ve své bakalaiské praci se vSak budu drZet definice uvedené vyse
s dirazem na aspekt ztraty bi¢iku at’ uz formou deflagelace (nahlé zahozeni bi¢iku) nebo

autofagie struktur (resorpce bicikovych struktur do bunéénych vezikullr). Zde bych rada uvedla
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nekolik ptikladd, které jsou v literatufe zndmé, avSak neodpovidaji mnou zvolené definici
i s kratkym odivodnénim, pro¢ jsou podle zvolené definice nevyhovujici.

Palmelou jsou nejcastéji oznacovany hlavné zelené, 1ze vSak takto oznacit i cervené, akinety
tasy Haematococcus lacustris (Chlorophyceae). Akineta je béZnou soucasti zivotniho cyklu
bicikovce H. lacustris (Obr. 5). Jednd se o tlustosténnou, nepohyblivou, fotosyntetizujici
bunku, ktera slouzi k ptfeckani neptiznivych podminek zptisobenych vysychanim a nadmérnym
ozéafenim. Buika ve fazi akinety se mize nepohlavné rozmnozovat (Cheng a Shah 2021;
Vavrova et al. 2024). U chlorofytni fasy H. lacustris nedochazi pfi tvorbé akinety k agregaci

bunék a spole€nému obklopeni slizem. Tvoii pouze stddium morfologicky podobné palmele.

Obr. 5 — Faze zivotniho cyklu zelené fasy Haematococcus lacustris. A — dvou-bicikata izokontni zoospora; B — zelena akineta
(n¢kdy zvana palmela) jiz nepohybliva, zato velmi fotosynteticky aktivni az s patrnymi pydenoidy; C — v akinet¢ byla jiz
zapocata tvorba asthaxanthinu a dalSich sekundarnich B-karotenti v zavislosti na zvysujici se stres z ozafeni, syntéza zac¢ina
od stiedu bunky, tak aby bylo ochranéno predevsim jadro s genetickou informaci; D — Cervend akineta plna asthaxanthinu
a B-karotent, stale fotosynteticky aktivni. Méfitko: 10 pm. Pfevzato z Cheng and Shah (2021)

Palmeloid byl popséan také u zlativky Hydrurus foetidus
(Chrysophyceae), ktera tvoifi makroskopické stélky
v horskych pramenech (Obr. 6). Palmelové stadium ftasy
H. foetidus popsané v letnich mésicich tvofila makrostélka
pokryta silnou vrstvou polysacharidové matrix, u které
zaroven dochazelo k ¢etnym fragmentacim stélky. Fragmenty
meély vyssi pravdépodobnost, ze se s proudem dostanou

do stinnych mist koryta, kde bude nizsi teplota a ozafenost

(Klaveness 2017). Chrysofytni fasu Hydrurus foetidus nelze

do prace zahrnout z divodu jiz ptedchozi agregace bunck

, , v LY ) , . Obr. 6 - Morfologie apikalni vétve stélky
a tvorby stélky, ktera se az sekundarn¢ fragmentuje. Zaroven  pyirurus foetidus, kde jsou buiky

. ., , . obalené v polysacharidové matrix (pss).
bufiky neprochazi palmelovou transformaci, protoze Buiky maji na apikdlni casti pyrenoid

., Lo ey ., (p) s chloroplasty, v lateralni ¢asti bunky
ve vegetativnim stadiu jsou jiZ nepohyblivé. se  vyskytuji  vezikuly  naplnéné
zasobnim chrysolaminarinem (cv) nebo
kotraktilni vakuoly (cvs), na povrchu
bunky se pak koncentruji lipidové
vezikuly (1). Méfitko: 10 um. Pievzato
z Klaveness (2017).
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Palmelové stadium bylo popséano i ve studiich vénujicich se sinicim, pfevazné u rodu

Anabaena (Cyanobacteria) (Obr. 7). Buiiky vykazovaly morfologickou podobnost zptisobenou

velkou nadprodukei slizu, do kterého byla kolonie zanofena. Kolonie bud’ sestava z vlaknitych

filament nebo utvafi uspotfadani podobné sinici Chroococcus sp., coz pii pozorovani

Obr. 7 - Typy palmelovych stadii u sinice rodu
Anabaena sp.:

A — bunka obalena v mukézni vrstvé slizu; B —
uspotadani podobné tase Chroococcus sp., buiiky jsou
v paru obalené ve spoleéné vrstvé polysacharidové
matrix; C — vlakno se dvéma bunkami v palmelové fazi
a Ctyfmi ve standardni fazi. Meéfitko: neuvedeno.
Prevzato z Bausor a Agona (1973).

ve svételném mikroskopu

vypada,
ze se ve slizovém obalu buiky paruji (Obr. 7
B). Béhem této faze jsou prokaryotické bunky
vzdy nadale reproduk¢éné aktivni a po ustaleni
okolniho  prostfedi se sinice  znovu
uspotadavaji do dlouhych vldken. Bunky
zvolenou definici nespliiuji hned v nékolika
kritériich. Nejedna se o eukaryotické bunky,
neprochazi palmelovou transformaci, agregace
bunék neni vézana na palmelové stadium,
naopak mnohdy dojde spise k rozvolnéni

vlaken (Bausor a Agona 1973).
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2. Palmely napric fylogenetickymi liniemi

Palmelova stadia, kterym piedchazi palmeloidni transformace, pti které¢ dojde ke ztraté
biciku, byla detailn¢ popsana u fas fddu Chlamydomonadales (Archaeplastida, Viridiplantae,
Chlorophyta), zlativek fadii Chromulinales a Synurales (SAR, Stramenopiles), ale i u skrytének
fadu Cryptomonadales (Cryptista) nebo krasnoocek tadu Euglenales (Discoba, Euglenida)
(Obr. 8). Vycet neni kompletni, zaméfuji se predevsim na organismy, kde je palmelové stadium

alespon ¢astecné prozkoumano.

Opimoda Diphoda

/f e

[ Archaeplastida
| Amoebozoa Viridiplantae wt.
| Embryophyta (350000

\ Discosea [200) Glaucophyta |25
I'l, Tubulinea (1206) Rhodophyta (7000
Evasen (1a0) Rhodelphidia (21
Metazoa (>1200000) Rhizaria (12000

Alveoclata 20000 Sar
Stramenopiles (22000

Choanoflagellata 350
Filastarea (s)
Obazoa Pluriformea i2)

Ichthyosporea (50

Fungi (120000)

Opisthosporidia (1400)

Mucleariida (10)
Cryptomonadida (220)
Katablepharida (9)
Palpitomonas (1) Cryptista
Picazoa {1}
Ancoracysta|1)

- &
Hemimastigophora 5 /
#
Discoba (>z000) "'

Ancyromonadida (1%
Malawimonadida (z) Metamonada (7o) ".\ — &

™. Excavata }

",

Apusomonadida (20)

Breviatea (a)

_~" Gollodictyonidae i3
# Rigifilida ()
|'\ CRuMs Mantamonas (1)

Obr. 8 - Eukaryoticky strom zivota, kde je naznacen vyvoj evoluc¢nich linii s idajem o pfiblizné zaznamenané diverzité
v zavorce. Jednotlivé superskupiny jsou barevné ¢lenéné. Kmeny, kterym se v praci budu vénovat jsou oznaceny
tmavou teckou. Pfevzato z Cepicka (2019).
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2.1 Euglenophyceae

(Discoba, Euglenozoa, Euglenida)

Krasnoocka jsou jednobunécni samostatné Zijici bicikovci, nejcastéji eutrofnich stojatych
vod. Plastid ziskala sekundarni endosymbiozou zelené fasy. Vyziva je striktn€ mixotrofni,
potiebuji piijimat nékteré esencidlni mikronutrienty z okolnich zdroji. Maji jeden az dva
heterokontni anteriorni bi¢iky, hlavni je vyztuzeny paraxonemalni ty¢i. Biciky slouzi prevazné
k pohybu nebo k nahanéni kotisti do ampuly. Biciky jsou vSak pii transformaci v palmelu nebo
cystu ztraceny (Tannreuther 1923; Johnson 1934; Jahn 1946). Jahn (1946) ze svych pozorovani
vyvozuje, Ze palmelové stadium je jedno ze dvou charakteristickych stadii u krasnoocek rodu
Colacium, je méné Casté u rodu Euglena a nevyskytuje
se u heterotrofnich (bezbarvych) rodii. Johnson (1934)
popsal, ze charakteristické palmelové stadium Colacium
vesiculosum je tvofeno vrstvami ovalnych bunék obalenych
v zelatinové matrix. Jahn (1946) jako jeden z prvnich

komplexné popsal palmelové stddium u rodu Euglena

a Colacium. Stadium, kdy buiiky tvoti palmeloid popisuje
Obr. 9 - Palmeloid Colacium sp. barveny
hematoxylinem. Méfitko: pivodni zvétseni jako shluk nebicikatych organismi ulozenych v zelatinové
x1,320. Méfitko obrazku neni zachovano.
Prevzato z Willey (1973). matrix, kterd je ¢asto kotvena ke star§im buiikam v kulture.
Willey (1973) u rodu Colacium (Obr. 9) charakterizuje
buitkky ve formé palmely jako nepohyblivé a bez mukédzniho stonku. Palmelové stddium
je tvofeno vrstvami ovalnych az sférickych bunc¢k obalenych v Zelatinové matrix, ktera
je pripeviiuje k povrchu a zaroven jednu buiiku ke druhé. Willey (1973) rovnéz pozorovala
ztratu dominantniho bic¢iku. Zustaly zachovany pouze dva nestejné dlouhé biciky zatazené
v ampule. KratSimu bi¢iku chybéla dvojice centralnich mikrotubuld 9+0, liSil se tedy
od ptivodniho, dominantniho biciku, ktery si zachoval typickou strukturu 9+2 mikrotubulti. Bez
centralni dvojice mikrotubuld neni bi¢ik schopny pohybu. Tento defekt se vSak bézné vyskytuje
i v aktivnich kulturdch Euglena acus, E. stellata a Cylidiopsis acus, neni tedy nejspiSe projevem
pouze palmelového staddia. BiCiky usti v ampule, coz je vyznamnd bunécnd struktura
krasnoocek, ktera slouzi jako bunétna usta pii fagocytdze, anebo funguje jako rezervoar
(Leander et al. 2007). Johnson (1934) ze svych pozorovani vyvozuje, ze se ampula u Colacium

vesiculosum béhem formovéani v palmelu ztraci. Willey (1973) toto tvrzeni vSak ze svych

ultrastrukturdlnich pozorovani nepotvrdila. U rodu Euglena je ampula ve stadiu obaleném
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mukozni matrix zachovéana (Tannreuther 1923). V blizkosti se nachazi i kontraktilni vakuola,
kterd udrzuje osmotickou homeostazu buiiky (Leander et al. 2007). Burika totiz neni obklopena
bunécnou sténou, cytoplazmatickd membrana je pouze vyztuzend proteinovymi pasy. Tato
komplexni proteinova struktura se nazyva pelikula a slouzi k pohybu specificky ozna¢enému
terminem metabolie. Triemer (1980)
a Graham et al. (2016) uvadi, ze diky
nerigidni pelikule se miize jedinec
pohybovat i ve stadiu cysty, u palmel
nebyla metabolie pozorovana. Ampula
s kontraktilni vakuolou jsou dilezitymi
organelami pii pfeméné v palmelu.

V ampule dochazi k hromadéni

polysacharidové matrix, ktera

Obr. 10 - Palmeloid E. myxocylindracea obsahujici ¢etné mnozstvi
délicich se bun¢k zahalenych v hustém fibrilarnim obalu a celkové
v ¢irém slizu (11). Méfitko: ptivodni zvétseni x640. Dve rozdé€lné bunky
v palemlovém stadiu, které obklopuje pelikula a spolecny, husty,
slizovity obal (14). Métitko: ptivodni zvétSeni x2,500. Méfitka obrazkt
nejsou zachovana. Pfevzato z Rosowski (1977).

je nasledné pti systolické kontrakci
vakuoly vyvrhnuta ven z buiky, kde
tvoti ochranny slizovity obal. Buiky
se mohou lisit tloustkou obalu, ktery
je bud’ jemny a transparentni nebo zna¢né zakaleny (Tannreuther, 1923). Jahn (1946) uvadi,
7ze matrix sestava z blize nedefinovanych polysacharidi. Rosowski (1977) se zabyval
mukdznim obalem u rodu Euglena, konkrétné u druhii £. gracilis, E. myxocylindracea, E. deses
a E. tipteris. Mukézni obal byl zkoumén na kulturach buné€k ve stacionarni fazi rstu. Autor
pozoroval, Ze u palmel dochazi béhem maturace k navySeni sekrece slizu a tbytku vldknitych
struktur. U Euglena myxocylindracea bylo palmelové stadium casté. Bezné bylo déleni bun¢k
palmeloidu viz Obr. 10. Pfeména v palmelu u E. deses a E. tipteris nastava, kdyz se buika
zacne zakulacovat. Produkce slizu vSak pokracuje do takové miry, Ze neni patrnd struktura
pelikuly (Obr. 10 a 11). Palmely se pii pozorovanich ¢asto vyskytovaly v parech uzavienych
ve stejném obalu, po dokonceni d€leni byl patrny rozdil v hustoté amortniho, slizovitého obalu
mladsi a starSi buiniky. Slozky polysacharidové matrix jsou syntetizovany v Golgiho aparatu
a v endoplazmatickém retikulu, které mulZe asociovat s pelikulou. Golgiho aparat
je u krasnoocek vétsinou jednou z dominantnich struktur a skladd se z velkého mnozstvi
cisteren (Leander et al. 2017). Pii tvorbé¢ silné vrstvy mukozniho obalu u E. gracilis, dojde
z pocatku k vyraznému roz$ifeni terminélnich konct cisteren diktyozému a néasledné k redukci
poctu cisteren z 10-20 na 6-12, naproti tomu dojde k razantnimu zbytnéni v termindlnich

castech z divodu nadprodukce mukusu jak je patrné z Obr. 11. Mukus vSak nebyl
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patrny v endoplazmatickém retikulu
asociovaném s pelikulou (Triemer
1980). Cysta krasnoocek ma sféricky
nebo kulovity tvar a vytvori okolo sebe
silnou a hustou polysacharidovou vrstvu,
nema vSak tolik vrstev a neni tak
objemna jako ochrannd vrstva palmely.
Tannreuther (1923) popsal stadia
podobna palmeloidu a zaroven i stadium
docasné cysty, kterd vSak neni schopna
se délit. Jahn (1946) uvadi, ze palmely
euglenoidii 1ze dobfe poznat podle
zachovaného stigma a vyraznych

paramylonovych zrn (zasobni

T e S, f M olysacharid v cytoplazmé.
{m‘h b ’ e 8 : :‘ 'l p y ) y p

- P Bt L. n

Obr. 11 - Zkratky: CV (conctractile vacuole) = kontraktilni FOtOpGI’CCpCl majt krasnoocka
vakuola, D (dictyosome) = diktyozom, ER (endoplasmic v
reticulum) = endoplazmatické retikulum, F (flagellum) = bicik, zprostredkovanou fotoreceptorem

Mi  (mitochondria) = mitochondrie, mt (mikrotubule)
= mikrotubuly, m (mucilage) = sliz, N (nukleus) = jadro,
P (pellicle) = pelikula, R (reservoir) = ampula.

ve zdufeniné na bazi dorsalniho biciku,

ktery je pfi rotujicim pohybu periodicky

1-5 produkce mukozniho obalu bunéénymi kompartmenty
u E. gracilis. 1 nestresovana buiika se standardnim poctem cisteren
diktyozoému s mirné rozsifenymi konci cisteren. Méfitko: 0,5 pm.
2 stresem indukovana bunka se snizenym poctem cisteren
diktyozému, terminalni tseky zbylych cisteren jsou rozsifeny
a naplnény slizem. Méfitko: 0,25 pm. 3 ampula naplnéna slizem,
pied jeho exkreci. Méfitko: 1,0 um. 4 a 5 pelikula zalita mukozni
vrstvou. Méfitko: 0,25 um. Prevzato z Triemer (1980).

zakryvan svétlo¢ivnou skvrnou (stigma),
umisténou v ptedni ¢asti bunky (Leander
et al. 2017). Pti tvorbé palmely se zda,
ze stigma ziustdvd v n&jaké mite
zachovano. Dle Tannreuthera (1923)
zlstavaji stigma 1 ampula u palmel rodu Euglena zachovény, a to i béhem déleni. Naopak
Johnson (1934) ve své praci piSe, ze béhem formovani palmely u rodu Colacium dochazi
k rozptyleni granuli svétloCivné skvrny. Coz potvrzuje ze svych pozorovani i Willey (1973).
Granule stigmy nejsou rozptylené ndhodné jako u C. vesiculosum, zaroven nevykazuji typickou
strukturu a lokalizaci stigmy jako u vegetativnich bunck, ale maji tendenci se shlukovat
v blizkosti ampuly viz Obr. 12 (Willey 1973). Pohlavni rozmnoZovani nebylo popsano.
Nepohlavni rozmnozovani probiha formou binarniho dé€leni, které probiha od anteriorni ¢asti
bunky (Leedale 1967; Triemer a Farmer 1991). Jahn (1946) pozoroval, ze buniky v palmelové

fazi jsou schopny se délit, zatimco u bicikovcl rodu Colatium nebyla schopnost délit
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se zaznamenana. Tannreuther (1923) popsal ve své praci
na rodu Euglena pti¢né déleni encystovanych buné¢k. Jednalo
se o bunku, kterd ztratila svlij bi¢ik a uchylila se do stadia
cysty, kde se nésledné rozdélila. U dcefiné buniky doslo
ke kompletnimu vyvoji vSech dilezitych struktur pied
opusténim cysty ve formé bicikovce. U Euglena gracilis
pozoroval podélné déleni u encystovanych bunck
ve shlucich. V poc¢ate¢nim stadiu encystace dochazi u buiiky
ke ztraté biciku, zaobleni do vice, ¢i méné sférického tvaru

a nasledné¢ se bunka zacne délit. Vyse popsané stadium

se shoduje s popisem palmeloidu, avsak autor tento pojem Obr. 12 - Buika Colacium  sp.
v palmelovém stadiu. R (reservoir)
ve své préci nepouiil. = ampula naplnéné slizem. Dobfie patrna

jsou i velka paramylonové zrna. A Serna
Tannreuther (1923) popsand stadia u rodu Euglena sipka ukazuje stigma v apikilni Casti
buiiky, relativng blizko ampule. Méfitko:

pozoroval beéhem teplych dni, takze se miizeme domnivat, 2 um. Prevzato z Willey (1973).
ze indukci palmel vyvolala pravé zvysena teplota. Jahn (1946) ptisuzuje indukci palmelového
stadia nahlé zméné pH, extrémnim teplotdm, obsahu a koncentracim média, ndhlym zménam
svételnych podminek (pfendseni kultury ze svétla do tmy
a naopak). Zaroven popisuje, Ze je mozny reverzibilni
navrat z palmely zpét v pohyblivého bicikovce, ktery
nasledné unika z polysacharidového obalu. Willey (1973)
a Rosowski a Willey (1975) pozorovali palmelové stadium
u Colacium sp. (Obr. 9) a Colacium libellae (Obr. 13)
v kone¢niku larev véazek (Zygoptera, Odonata) béhem
chladnéjsich mésict (vzorky byly sebrany v listopadu nebo

v dubnu a uchovény v laboratofi). Po vyjmuti z hmyzu

a umisténi do vhodného média byla po 15-20 minutach

Obr. 13 - Palmeloid Colacium libellae v rectu , . o , v
vazky. Me&fitko: pivodni zvétseni x1,000. pozorovana transformace zpét v bicikovce a také doslo

Méfitko obrazku neni zachovéno. Pfevzato . , ,
z Rosowski a Willey (1975). k obnoveni vSech typickych euglenoidnich struktur. Willey
(1973) uvadi, Ze by mohlo jit o symbioticky vztah, kdy larva fase poskytuje tocisté a fasa
vazce produkuje fotosyntézou kyslik, ktery je po téle roznaSen malpigickymi trubicemi
(dychacim ustrojim vazky).

Rosowski (1977) uvadi mezi funkce mukézniho obalu ochranu bunky, zpomalujici

vysychani, adhezi k povrchiim nebo jako pomticku pro flotaci, nadnaSeni buiiky na hladiné.
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Adhezivni funkci uvadi i Johanson (1934), Jahn (1946) a Willey (1973). Celkovy vyznam

tvorby palmelového stadia vSak zlstava nejasny.

2.2 Cryptophyceae

(Cryptista, Cryptomonadales)

Skryténky se vyskytuji téméf ve vSech vodnich habitatech
jako dulezita slozka planktonu, ktera tvofi netoxickou potravu
pro vétsi zooplankton, predevsim néalevniky (Ciliophora), viiniky
(Rotifera), ale i dravé protistni druhy schopné fotosyntetizovat,
napiiklad obrnénky (Dinophyta) (Wilcox a Wedemayer 1984;
Pedros-Alio et al. 1995; Tirok a Gaedke 2007). Nukleomorf
rodoplastu odkazuje na sekundarni endosymbiozu cervené fasy.
Bunky skrytének jsou dorzo-ventralné zplostélé. Santore (1978)
popsal palmely Cryptomonas ovata, Cryptomonas spp. jako

zaoblené bunky zapusténé do prisvitného, slizovitého materialu
se zachovalou dorzo-ventralni stavbou (Obr. 14). Bic¢ikovec Obr. 14 - Palmeloid bun¢k rodu

Cryptomonas spp- zanotené
ma dva heterokontni anteriorni bi¢iky, které vychazi z invaginace v transparentni slizovit¢ matrix.

Mgfitko: 5 um. Pievzato z Santore
zvané vestibulum na apikalné-ventralni stran€ bunky. Pringsheim (1978).
(1968) pii svych pozorovanich Cryptomonas zaznamenal, Ze buiiky jsou vzdy v pohybu,
ale mohou vytvaret prechodnd nepohyblivd stadia ve slizovité matrix. Palmelové stadium
Chroomonas popsal jako bicikovce uvizlé v hlenovitém gelu. Rosenberg (1944) pfi kultivaci
ptirodnich vzorkl pozoroval palmeloid Chroomonas nordstedtii vyvinuty na agaru, ktery tvofil
shluk nepohyblivych, casto se délicich bunék. Meyer a Pienaar (1984) zjistili,
ze pii palmelovém stadiu dochézi k zatazeni bi¢ikti do vestibula. Do vestibula usti kontraktilni
vakuola, ktera reguluje osmoticky tlak bunky (Gillott a Gibbs 1983; Hoef-Emden a Melkonian
2003). Vyznam pro palmelové stadium maji podle Santoreho (1978) tyto struktury hlavné
v utvafeni mukdézniho obalu. Pfi procesu tvorby obalu dochdzi ve vestibulu k akumulaci
a zahusténi obsahu vacki z diktyozému. Béhem syntézy vacka dochdzi k zmnozZeni cisteren
diktyozomu, a hlavné k jejich zvétSeni viz Obr. 15. Nasledné je smés nasyntetizovanych
polysacharidl a dalSich hydrofobnich slouc¢enin vyvrzena vné bunky, kterou obklopi a vytvoii
tak ochranny obal. Vezikuly z diktyozému s nasyntetizovanymi polysacharidy mohou byt
shromazd’ovany v kontraktilni vakuole sousedici s vestibulem. Pfi systolickych stazich vakuoly

pak dochazi k hromadnému vyprazdnéni obsahu do prostoru vestibula a naslednému vyvrzeni
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velkého mnozstvi polysacharidové matrix ven z bunky.
Santore (1978) ve svételném mikroskopu pozoroval,
ze je mukdzni obal palmel skrytének vyrazné vrstevnaty
(Obr.16). Vrstevnatost mize byt zplisobena riznym
zastoupenim vlaknitych struktur.

Vyziva skrytének je mixotrofni, pii hladovéni nebo
nadmérném ozateni tvoii cysty (Lichtlé 1979; 1980; Hoef-
Emden a Melkonian 2003). Cysta se na rozdil od palmely

skutecnost rozdilnosti polysacharidového obalu palmely
a cysty skrytének. U palmely obal charakterizuje jako

vrstveny a transparentni s patrnym zesitovanim, zatim

co u cysty obal popisuje zakaleny z divodu hust€ op. 16 - piicny fez buiikou Cripromonas

o, , ., , . . ., sp. v rané fazy tvorby palmely. Na fotografii
zasitovaného okrajového lemu, diky némuz cely atvar jsou paimé rozsitené cisterny Golgiho

okolo buniky pusobi rigidnéji a netransparentné. V prifezu %‘;Z‘iita‘io(zz siﬁzzzgg%_MéﬁtkO: b

cysty pak nejsou patrné vrstvy ani pravidelné zesitovani jako u palmely viz Obr. 16. Je tedy
mozné, ze by zde mohl byt dileZity strukturni rozdil ochranného obalu cysty a palmely, ktery
je zavisly na mnozstvi a rozvrstveni smési polysacharidii tvoticich obal buiiky. Rosenberg

(1944) pak pozoroval, ze palmelové buiikky maji v cytoplazmé vice Skrobovych zrn nez

bic¢ikovci. Vice Skrobovych zrn a lipidovych kapének zaznamenal také Santore (1978). Golgiho

i

T e s Rt aparat je dlleZitou organelou syntetizujici exopolysacharidy,
které jsou majoritni slozkou mukézni matrix obklopujici
palmelu. Santore (1978) popisuje podobnost strukturnich
zmén v bunce na zalatcich tvorby ochrannych stadii
at’ uz cysty nebo palmely. Pti formaci stadii dochazi v buiice
k rozsiteni cisteren Golgiho aparatu, ptipadné 1 jejich spojenti,
zbytnéni vestibula, okolo kterého se hromadi vacky
obsahujici zasobni latky nebo produkty diktyozému. Stigma
slozené z lipidovych kapének a karotenoidi je umisténo
na periferii builkky a pfi rotujicim pohybu funguje jako

Obr. 15 - Palmela Cryptomonas ovata Stinitko pro fotoreceptor. Dle pozorovani skryténkovych

v transparentnim, vrstevnatém, mukoznim
obalu. Okolo buiiky jsou nejspis
exocytované membrany, vezikuly a dalsi
materialy. Mefitko: 1 pm. Prevzato
z Santore (1978).

palmeloidi Rosenbergem (1944) si skryténky své stigma
ponechévaly i ve stddium palmely. Stigma se vSak ptesunulo

do centrélni casti buiiky. Periplast je komplexni proteinova
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vyztuz cytoplazmatické membrany, tim ji déld odolnéjsi proti vn€jSim vlivim (Brett
et al. 1994). Skryténky se rozmnozuji pfevazné nepohlavné binarnim délenim (Oakley a Dodge
1976). Huber-Pestalozzi (1950) pozoroval d€leni bunék skrytének jednak v pohyblivé
vegetativni fazi, ale rovnéz i v palmeloidnim stadiu Zivotniho cyklu.

Palmely, které mizeme vidét na Obr. 17, byly pozorovany v souvislosti s nedostatkem
zivin (Rosenberg 1944a). Skryténkovy palmeloid byl rovnéz pozorovan jako osmoprotektivni
stadium a ochrannd faze proti vysychani (Hoef-Emden 2014). Rosenberg (1944) palmely

indukoval v ptirodnich vzorcich s pfidanym zivnym roztokem,

které nékolik mésicii kultivoval za pokojové teploty. Hoef-
Emden (2014) pozorovala palmely u Chroomonas africana
béhem svého vyzkumu osmoprotektivnich mechanismi
u skrytének zijicich v osmoticky rozdilnych habitatech. Meyer
a Pienaar (1984) izolovali tento druh Ch. africana v Kapské
oblasti Jizni Afriky a popsali jej jako euryhalinni. Bunky
Ch. africana v experimentech Hoef-Emden (2014) byly
schopné se dobfe ptizplisobit zivotu v prosttedich o velmi
rozdilnych  osmolaritich, a  dokonce  reagovat
na osmotické Soky. Palmely ptedstavovaly dominantni
stadium, naopak bicikati jedinci byli vzacni.

Obr. 17 - Na homim obrizku e zakreslen Podle Hoef-Emden (2014) ma mukozni obal dvé
palmeloid  skryténky — rodu — Chroomonas. hlavni funkce — ochranu pfed vysychanim a adhezi

péstovaném na agaru za pokojové teploty,

deprivovany nedostatkem Zivin, tak jak jej k mineralnimu podkladu, kterd ma zabranit vyplaveni
Rosenberg (1944) pozoroval. Na dolnim

obrazku jsou poté rozkresleny palmelové buiiky - hynék mimo vodni prostiedi. Zaroven je znama obecna
s vyraznymi $krobovymi zrny (s), stigmatem

presunutym do centralni Casti buiiky (st) osmoprotektivni funkce polysacharidd, které tvoii hlavni
a pyrenoidem (p). Méfitko: 30 pm a 10 um.

Pfevzato z Rosenberg (1944). slozku palmelového obalu (Slama et al. 2015; Shetty
et al. 2019). Prace Santoreho (1978) tvrzeni podporuje adhezivni funkci mukédzniho obalu
na zaklad¢ jeho struktury, ktera je ve sméru dal od bunky stile hrubsi, vice zesitovana,
umoziujici lepsi adhezi, jak k dal$im bunkam, tak k pevnému povrchu. Zarovenn by mohl

mukodzni obal palmely slouzit jako §tit pfi zvySené predaci v dané lokalité (Klaveness 1988).
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2.3 Chrysophyceae

(SAR, Stramenopiles, Ochrophyta, Chrysophyceae)

Zlativky jsou bic¢ikovci Zijici bud’ solitérn€ nebo v klonalnich koloniich (vSechny bunky
kolonie maji stejnou genetickou informaci, lze je tedy formalné¢ povazovat za jeden
organismus). Dominantni ekologickou nikou zlativek je nezastinéné eufotickd zéna mélkych
sladkovodnich ploch s neutralnim az nizSim pH a nizkou konduktivitou. Zlativky pfevazné
uptednostiiuji oligotrofni az mesotrofni vody a jejich abundance klesa se zvysujici eutrofii dané
lokality; hlavnim diivodem bude vyssi abundance predatorti (Sandgren 1988; Siver 1995).
Palmelovd strategie byla pozorovana u zlativek rodu Synura, Mallomonas
a Ochromonas (Andersen 1987; Wee et al. 2005; Andersen et al. 2017).

Andersen et al. (2017) u palmel Ochromonas
pozoroval dva chloroplasty (Obr. 18). Chloroplast
obklopuji c¢tyfi membrany, které odkazuji na vznik
plastidu seridlni endosymbidzou. Vnéjsi obal se nazyva
periplastidialni endoplazmatické retikulum (PER) (Gibbs
1962a; 1962b). PER je spoleéné¢ s diktyozoOmem

zodpovédné za tvorbu exopolysachridi, které tvori

. . . Metitko: 20 um. Pfevzato z: Andersen
dalezity obal bunky v palmelovém stadiu. Z diktyozému (2017).

se odvozuji vacky nesouci slozky mukozniho obalu nebo silikon-depozitni vacky (SDV, z angl.
silica-deposit vesicles), uvnitf nasledné dochazi k polymeraci kfemigitych $upin. Supiny
vznikaji fizi SDV na povrchu chloroplastu, kde formovani Supiny napomaha invaginované
PER. Po vytvofeni Supiny dojde k odlouc€eni od chloroplastu a fizi s plasmatickou membranou
nasledovanou vylou¢enim Supiny na povrch buiiky (Wujek a Kristiansen 1978; Wee a Andersen
1997). Buiky zlativek jsou tedy bud’ nahé, obalené¢ mukoéznim obalem, kryté kiemicitymi
Supinami nebo schované v kiemicitych ¢i organickych lorikédch. Specidln€ u Synurales jsou
buiky pokryté kfemicitymi Supinami a n€kdy i chranéné kiemicitymi ostny (Lee 1978; Mignot
a Brugerolle 1982). Supiny jsou ptitomné i v palmelové fazi, kde tvofi ochranny val ve vn&jsi

ey oo

bunék (Obr. 19)(Wee et al. 2005).
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V tadu Chromulinales byly palmely pozorovany u zéastupci rodu Ochromonas.
Vysotskii (1887) pti popisu rodu Ochromonas, ve své praci zdokumentoval i staddium, které
napadité pfipomind palmeloid. Popisuje jej jako vegetativni buiiky, které na vodni hladivé
utvorily jednobunécnou vrstvu a postradaji stigma. Stadium, které charakterizoval jako cystu,
vsak spiSe piipominad builkku v rané fazi pfemény v palmelu. Dle Andersena et al. (2017)
se jedna o prvni popis palmelového stadia u Ochromonas.

Nedostatek zivin mize byt jednim z faktorti uchyleni bunky

do stddia palmely. Zasobni latka chrysolaminaran (= leukosin)
je uloZena ve specialnich vaccich, které mohou fizovat ve vakuolu
(Bouck a Brown 1973; Nicholls a Wujek 2003). Andersen et al. (2017)
vSak u palmel Ochromonas triangulata pozorovali, ze bunky mély
mensi pocet vakuol se zdsobnim chrysolamiaranem a cytoplazma
obsahovala vyrazné¢ méné lipidovych kapének
nebo Upln¢ chybély. Neékteré zlativky maji
stigma, které je zachované i ve stadiu palmely.
Pii tvorbé palmely jsou ztraceny nebo silné
redukovany biciky. Andersen (1987) popisuje
palmelu jako alternativni stadium
' ' k preferovanému bic¢ikatému stadiu. Dle jeho
Obr. 19 - (B) Palmeloid Synura uvella na agarové plotné. (C)

Piedchozi obrazek zvétSen x4. Bilé Sipky oznacuji vné&jsi nepublikovan}'lch V}'Isledkﬁ byla tato formace
povrch mukoézniho obalu palmeoidu, ve kterém jsou

seskupené kfemicité Supiny, jez byly piivodné na povrchu Castym jevem v kulturach vedle jinych
bunek. Na fotografii je i velice dobfe patrna tloustka slizové
vrstvy mezi buiikou a Supinami. Cerné Sipky oznacuji povrch  nebicikatych forem, jako je améboidni stadium
nedavno rozdélenych bunék, obklopenych spole¢nou
obélkou. Méfitko: (B) 25 pm, (C) zvétieno (B)x4. Prevzato nebo jina stadia tvofici shluky. Palmela
z Wee et al. (2005). ) )
Ochromonas triangulata postradala jak biciky,

tak 1 potravni vakuoly (Andersen et al. 2017). V palmelovém stadiu bylo pozorovano déleni
bunék vedouci k zvétSovani populace (Andersen 1987; Wee et al. 2005). Jiz Andersen (1987)
u palmeloidu tasy Synura uvella pozoroval ve svételném mikroskopu binarné se délici
palmelové bunky (Obr. 20). Zjisténi potvrzuje skutecnost, Ze jsou palmely reprodukené aktivni,
tudiz musi mit dostatecné vykonny metabolismus. Binarni déleni ale Andersen et al. (2017)
u palmel O. triangulata nepozorovali.

Palmelové stadium u rodt Synura a Mallomonas bylo poprvé zaznamenéno v ptirodnich
vzorcich ve studiich Paschera (1912) a Conrada (1922). Podrobnéjsi popis
a dokumentaci palmelového stadia u Synurales zpracoval Andersen (1987). Palmelova stadia

zaznamenal u sladkovodnich planktonnich i1 bentickych druhii v bifdzickych kultivac¢nich
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médiich. Palmely Ochromonas triangulata pak Andersen
et al. (2017) pozorovali pii kultivaci na agarové plotné
(Obr. 20). Wee et al. (2005) navazali na praci Andersena
(1987). Pokusili se objasnit, za jakych podminek palmely
vznikaji a spekulovali ohledn¢ jejich funkce. Provedli sérii
kultivacnich experimentt, pti kterych se snazili u 17 kment
fas rodu Synura a Mallomonas indukovat tvorbu palmel
prostiednictvim stresu z vysychani na vzduchu a zvySenim
salinity neboli fyziologického vysychani. U rodu Synura
dokonce autofi zvazuji i moznou indukci palmely jako reakci

na nedostatek zivin (P, N). Wee et al. (2005) indukovali

tvorbu palmel pii 16-tydenni kultivaci na agarové plotné

. . Obr. 20 - Palmeloid Synura uvella
u vSech kmenil pouzitych v experimentu (8 zastupcli rodu na zivném agaru (25) a (26) demonstruje
schopnost  bindrniho  déleni  bunck
Synura: S. sphagnicola, S. petersinii, S. uvella, S. mollispina, i v palmelovém stadiu. Meitko: x185,
x1,000. M¢titko obrazkl neni zachovano.

S. echinulata, S. curtispina, Synura sp. a 9 zastupci rodu Pprevzato z: Andersen (1987).

Mallomonas: M. papillosa, M. annulata, M. caudata,

M. rasilis (CCMP 477), M. rasilis (CCMP 478), M. rasilis (CCMP 479), M. adamas,
M. akrokomos, M. splendens). Z ptedbéznych experimentl bylo zjisténo, ze k odpareni nebo
absorbovani média doslo jiz pfed vznikem palmel. Zjisténi podpofilo domnénku o vztahu
vysychani a zméné stadia u téchto fas. Zaroven uskute¢nénd pozorovani podporuji predpoklad,
7e vyuzivani stadia palmely je u chrysofytnich fas béZnou skutecnosti. Pozorovani bylo vSak
potieba podpofit empirickymi diikazy, proto autofi provedli dva typy experimentt. Prvni

experiment zkoumal stres z vysychani

35
L@ JRes— na kulturach S. wvella. Agarové plotny
E 2 | TrT::s s klonalnimi kulturami byly vystavovany
% 20 1 —=—10% rizné mife pfistupu vzduchu podle
E 15 - Im procentudlniho zakryti obvodu Petriho misky
8
g parafilmem 7z 0 %, 10 %, 50 % a 100 %.

Palmely se na periferiich kultur s 50%

expozici (50 % obvodu zakrytého

TDmy1 Day2 Dayd Day4 Days D6 Day7 Deys Dayo Day 10 Day 11 Day 12
Time parafilmem), zacaly tvofit 8. den
Obr. 21 - Formovani palmeloidi jako reakce na vysychani u fasy

S. wvella. Graf ukazuje primérny pocet vytvorenych kolonii, experimentu stejné jako v kulturach
méfeny kazdy den experimentu na plotnach s odlisSnym typem

ofetieni. Osetfeni 0%, 10%, 50% a 100% piedstavuji ¢ast obvodu se 100% expozici (bez zakryti obvodu
Petriho misky, ktera byla prekryta parafilmem. Prevzato z: Wee .

et al. (2005). parafilmem). Nejvétsi mnozstvi palmel
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bylo pozorovano na Petriho miskéch s kulturami 70

S. uvella, které byly exponovany vzduchuz 0%, g - m Mallomonas papillosa
E m Mallomonas rasilis
10 % a 50 % a to 10. den experimentu. Vyssi ﬁ %  Synirn mokiephos
: . 2
vyskyt palmel autofi zaznamenali u kultur % “
° 10
stresovanych niz8imi expozicemi, tedy 0 % ¢
3 2
a 10 %, nejspiSe z divodu pomalejsiho =
10
vysychani média (Obr. 21). Tteti experiment byl ;

No Salt 0.5 ppt 1.0 ppt 2.0 ppt

Salt Concentration
VYVOIat tvorbu palmel_ Piestoze jSOLl I‘Ody Synum Obr. 22 - Tvorba palmelovych kolonii tfemi taxony
(M. papillosa, M. rasilis a S. mollispina) ve Ctyfech

i Mallomonas sladkovodni, byh pozorovéni odlisnych salinitach. Vynesen je vzdy primérny pocet
kolonii po 9-denni inkubaci. Pfevzato z Wee et al.

a popsani i moisti zastupci, pfi salinité vody zhruba (2005).

cileny na fyziologické vysouseni, a zda muze

2,0 ppt; vzorky pochazi z oblasti americké Louisiany a z vod u Dongho Beach, Jeollabukdo
v Korei (Wee unpublished; Jeong et al. 2019). Wee et al. (2005) na zakladé svych pozorovani
navrhli experiment, kde byly fasy kultivovany v médiich o salinit¢ 0 ppt; 0,5 ppt; 1,0 ppt
a 2,0 ppt. Autory zajimalo, jak na tento fyziologicky stres budou bunky reagovat a zda vytvori
palmely, stejné€ jako pii vysychéani na vzduchu. V kulturéch stresovali fasy druhu Mallomonas
papillosa, Mallomonas rasilis a Synura mollispina. Palmely byly indukovany v kulturach
s nulovou nebo nizkou salinitou spiSe nez v kulturach s vyssi koncentraci NaCl (Obr. 22). Tato
zjisténi byla v rozporu s hypotézou, kterd spojovala iniciaci palmelového stadia se zvySujici
se koncentraci soli, a tudiZ s vy$s§i mirou fyziologického vysychani.

Experimenty vSak dokladaji, Ze palmelové stadium je v Zivotnim cyklu chrysofytnich
fas bézné. Zaroven autoti spekuluji, Ze by palmelové stadium se svym lepkavym obalem spise
mohlo slouZit pro usnadnéni disperze buné€k do lokalit s lepSimi podminkami. Indukce palmely
je vSak Casoveé narocnd, proto obal ma kromé adhezivni funkce moZzna slouzit i jako pufr
a ochrana pied vysychanim béhem transportu, ¢emuz nasveédCuje slozeni mukozni matrix.
K disperzi by mohlo dochazet naptiklad pfilnutim palmeloidu k pefi nebo srsti vodnich ptakt
a/nebo obojzivelnych zivocichli ¢i zivocicht vyskytujicich se v blizkosti vodnich ploch.
Jiz Schlichting (1960) vysvétluje pfitomnost stejnych druhtli v prostorove vzdalenych stojatych
vodach, pravé pomoci disperze fas ptaky. Tuto hypotézu doklada svymi kultivacemi fas z pefi
vodniho ptactva. Mechanismy disperze jsou vSak u fas stile nedostate¢né prozkoumané.
Kristiansen (1996; 2001) uvadi stomatocystu jako stddium idealni pro Sifeni, bohuzel je vSak
ve vodnim sloupci velmi vzacnd, a kvili své hmotnosti klesa spi§ ke dnu, odkud je disperze
znacn¢ problematickd. Wee et al. (2005) jesté diskutovali moznou disperzi Synurales ve formée

palmel zachycenych pomoci gelovité matrix na vodni rostliny. Jednd se pfedev§im o vodni
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vegetaci s drobnymi listy (napi. Lemnaceae, Azolla, Salvinia atd.), na kterych by mohli
bicikovci ulpét a vytvortit palmely. Toto stabilni stddium, odolné vi¢i mirnému az stiednimu
stresu z vysychani na vzduchu je vhodné pro pfepravu na listech rostlin. Listy by fungovaly
jako vory, a pomoci proudti nebo vétru by odnesly buiiky do oblasti s lepSimi podminkami.
Ptipadné se zlativky spolu s rostlinou 1épe zachyti na pefi ¢i srst zivoCicha. Teorii disperze

pomoci vodnich rostlin je v§ak nutné dolozit pozorovanimi a/nebo experimentalné.

2.4 Chlorophyceae

(Archaeplastida, Viridiplantae, Chlorophyta)

Palmely byly hojn€ pozorovany u €etného poctu rodl, podrobnéji vSak byly studovany
u zastupct fadi Dunaliellales a Chlamydomonadales, proto jsem se v nasledujici kapitole
zam¢éfila na vybrané druhy rodt Chlamydomonas a Dunaliella. Chlamydomanas reinhardtii

je modelovym druhem s nasekvenovanym genomem

a n&kolik druhii rodu Dunaliella patfi mezi lgs\ / \ {;ﬂé‘%‘
biotechnologicky vyznamné organismy pro produkci \; "‘s‘-% ‘ty’;ﬂ" 3
B-karotenu, proto jsou zkoumany vice néz ostatni druhy. \‘Q’:\ '-‘f,"'/"'s G
Palmelové stadium bylo v celedi Chlamydomonadaceae ¢ @iﬁ" ?‘ bﬁ
dale naptiklad pozorovéano u rodit Chloromonas a Sanguina ey

f1 nizkych lotich n 1 Diesing 1
p yeh teplotac ebo v ledu ( esing 866)’ Obr. 23 - Palmeloid Chlamydomonas

u antarktického rodu Chlorominima na snéhu (Galvez ’ehardiii s dobfe patrnymi spolecnymi
obalkami dcefinych bun¢k po binarnim

etal. 2021) a u rodu Gleomonas byly pozorovany agregaty jeslzl\lz\iannz/f;rliteknoet a?eévo‘;‘ée)‘.w' Prevzato

obalené Zelatindznim obalem, pfipominajici stadium

palmeloidu (Klebs 1886; Pascher 1927). U téchto rodi vétSinou vime jen, ze palmely
za urCitych podminek tvofi, nejsou vSak blize specifikovany. V cCeledi Dunaliellaceae byly
palmely dosud zaznamenany pouze u rodu Dunaliella (Montoya a Olivera 1993; Borowitzka
a Siva 2007; Wei et al. 2017). Palmeloid béZzné c¢ita mezi 4-16 builkami, nasobky jsou
vysledkem Spatné disociace rozdélenych dcetfinych bunék v palmeloidu (Iwasa a Murakami
1968; Suwannachuen et al. 2023). Suwannachuen et al. (2023) pozorovali na palmelach
Chlamydomonas reinhardtii, ze buinky mohou byt obklopeny vice vrstvami bunéénych stén,
coz naznacuje, ze buniky pokracuji béhem stadia v déleni, ale nejsou schopné opustit matefskou
bunécnou sténu viz Obr. 23. Indukce palmely muize byt klicovd pro maximalni zisk

biotechnicky vyznamnych molekul (Pérez-Pérez et al. 2017). Napiiklad k nadprodukci
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karotenoidd u rodu Dunaliella (D. salina, D. parva, D. pseudosalina) dochazi, pfi vystaveni
fasy stresu z vysoké miry ozafeni, pfi kultivaci na zivinami deficitnim médiu, ve stacionarni

fazi ristu nebo ve stadiu palmely (Pick a Avidan 2017).

Obr. 24 - Elektron mikroskopické snimky palmeloidi Chlamydomonas reinhardtii - (c) a (d) po 18 h stresu zvySenou salinitou
(100 mM NacCl) a (e) 1 h po re-suspendaci v ¢istém TAP médiu. Na obrazcich (c) a (d) jsou patrné relativné velké autofagické
vakuoly (AV), dislokovany chloroplast (CHL), velké lipidové kapénky (L) a Skrobova zrna (S) hlavné v oblasti okolo pyrenoidu
(P). Na obrazku (c) je rovnéz zfeteln& vidét stigma (ES). Cerné ramecky nebo pierusovany kruh na obrézcich (c) a (d) oznaduji
zbytky bicikt. Métitko: 1 pm. Pievzato z Khona et al. (2016).

Zastupci fadu Chlamydomonadales, jsou jednobunécni bicikovei, ktefi Casto tvoii
palmelova stadia. Pii tvorbé palmely dochédzi u chlamydomonad k autofagii bi¢ikli neboli
resorpci bi¢ikovych struktur do autofagickych vakuol a nasledné mohou byt recyklované
molekuly opét vyuzity (Quarmby 2009; Pérez-Pérez et al. 2017). Tento proces potvrzuji snimky
z transmisniho elektronového mikroskopu (TEM), kde jsou u palmel patrné relativné velké
autofagické vakuoly, které mohou splyvat i v jednu velkou vakuolu (Obr. 24) (Khona
et al. 2016). Khona et al. (2016) pti detekei bi¢ikovych struktur znacenych pomoci protilatek
zjistili, Ze u palmel stresovanych zvysenou salinitou (100-150 mM NaCl) dochazelo ke zkraceni
bicikt. Palmeloidy z média o niZSich koncentracich vykazovaly zkraceni bi¢iki na primérnou
délku 4,8 pm a bunky vykazovaly zpomaleni rychlosti pohybu zhruba o 1/3. Buiiky vystavené
vyssim koncentracim mély biciky téméer nezméfitelné a rychlost pohybu bunék se oproti
kontrolni kultufe snizila az 4krat. Stavba bunécéné stény zavisi na stddiu bunécného cyklu,
ve kterém se buiika nachazi. Nejvétsi rozdil ve stavbé bunécné stény je patrny u tlustosténné
zygospory nebo palmelového stadia, kde je dulezitd hlavn€ zména poméru jednotlivych latek
(Komaristaya a Gorbulin 2006; Ellegaard a Ribeiro 2018). Obecné¢ je bunécna sténa vegetativni
bunky sloZena z glykoproteinii bohatych na aminokyseliny prolin a hydroxyprolin a sacharida
(arabindza, galaktdza, manodza, glukoza, obfas mohou byt pfitomny i xylany). V nizkych
koncentracich se mohou v bunééné sténé vyskytovat i dalsi sacharidy jako rhamndza, fukoza
nebo uronova kyselina. Slozeni koresponduje i se sloZzenim glykokalyxové vrstvy pii vytvoreni

palmelového stadia, kterd je prevazné tvorend glykoproteiny, hydroxyprolinem a EPSs
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(= exopolysacharidy, z angl. extracellular polysaccharides, exopolysaccharides) (Bafana 2013;
Graham et al. 2016; Khona et al. 2016). Khona et al. (2016), de Carpentier et al. (2022)
a Suwannachuen et al. (2023) ze svych proteomickych dat zjistili, ze Chlamydomonas
v palmelové fazi vylucuje do extracelularni matrix (ECM, z angl. extracellular matrix) proteiny
zodpovédné za latkovou vymeénu organickych latek, zplodiny bunééného metabolismu,
proteiny regulujici upravy bunééné stény, proteiny interagujici se sacharidy ECM
pro zasitovani a hydrataci obalu, dale molekuly pro buné¢nou organizaci a receptory potiebné
k adhezi bun€k i proteiny regulujici bunécny cyklus a signdlni molekuly. Typicky jsou
rozdélené buiiky obalené spolecnou matefskou bunéénou sténou (Suwannachuen et al. 2023).
Golgiho aparat se nachazi v anteriorni ¢asti buniky v blizkosti bazalnich télisek a jadra (Harris
2009). V této oblasti cytoplazmy se u sladkovodnich zastupct vyskytuji i kontraktilni vakuoly.
Stigma je uloZené v chloroplastu. U zastupci rodu Dunaliella se stigma pii indukei palmely
ztraci (Borowitzka a Siva 2007). Naopak u Ch. reinhardtii bylo stigma pfitomno
i v palmelovém stadiu, jak je patrné z TEM snimku (Obr. 24). V palmelovém stadiu rovnéz
dochazi k ndhodnému rozmisténi plastidd a k agregaci Skrobovych zrn v oblasti okolo
pyrenoidu (Khona et al. 2016).

Palmelové stadium u Chamydomonas reinhardtii mize byt indukovéano celou fadou
stresovych faktorti. Jednou z moznosti je ptisobeni chemickych latek a mikropolutantti. Iwasa
a Murakami (1968; 1969) vyzkousSeli jako spousté¢ tvorby palmel plsobeni organickych
kyselin (acetat, sukcinat, fumarat, malat, aspartat, oxalat, glutamét, glykolat, citrat nebo ftalat)
v rozmezi koncentraci 1,5-50 mM nebo chelatacni cinidla EDTA (kyseliny
ethylendiamintetraoctové) a GEDTA (kyseliny glycolethylendiamintetraoctové). Tvorba
palmel byla po tydenni kultivaci identifikovana ve vSech médiich, dokonce v médiich s EDTA
a GEDTA jiz po dvou dnech kultivace, a naopak nejméné palmel bylo detekovano v médiu
50 mM kyseliny octové. Inhibi¢ni koncentrace se u kyselin liSily, ale celkove vyssi koncentrace
kyselin inhibovaly rtst fasovych bunc¢k nejvice. Autofi z naméfenych dat vyvozuji,
ze organické kyseliny mohou pisobit jako induktory palmelového stadia diky schopnosti
chelatace s kovy spiSe nez jako metabolity. Nejvice palmel bylo naméfeno pii stfednich
hodnotéach koncentraci stresovych latek. Cheloni a Slaveykova (2021) se pokusili zjistit vliv
4 mikropolutantl: paraquatu (herbicid), PFOS (perfluoroktanosulfonanu), kadmia (Cd) a médi
(Cu) na bunky Ch. reinhardtii (CPCC11). Palmely byly indukovany po 48-72 hodinach
ve vSech kulturach, tvorba vSak byla zavisld na koncentraci mikropolutantu a délce expozice

stresovym podminkam (Obr. 2). Palmely napiiklad akumulovaly vyrazn€ méné kadmia (Cd)
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nez vegetativni buiniky. VIiv herbicidu paraquantu na tvorbu palmeloidii byl pozorovan
iu Ch. eugametos prutokovou cytometrii (Franqueira et al. 2000).
Iwasa a Murakami (1969) zaznamenali u Ch. reinhardtii tvorbu palmel na médiu, kde chybél
vapnik (Ca). Olsen et al. (1983) kultivovali Ch. reinhardtii na médiu s omezenym mnozstvim
fosforu a indukovali tak tvorbu palmel. Palmely se od vegetativnich bun¢k lisily v rychlosti
riistu. Rychlost riistu palmely byla 0,03 h™!, zatim co maximalni rychlost riistu vegetativnich
bunék byla 0,21 h™!. Palmely mély ale i jiné chemické sloZeni (vétsi zastoupeni fosfitu v butice
a niz§i koncentraci chlorofylu a), které se shodovalo s pomalu rostoucimi bunikami
vegetativniho stadia, ale liSilo se od rychle rostoucich vegetativnich bunck. Autofi zjistili,
ze palmeloidy obsahovaly vyssi pomér polyfosfati k celkovému mnozstvi fosforu a také mély
niz8i hladinu alkalické fosfatdzy (enzymu katalyzujicitho hydrolyzu kyseliny fosfore¢né
v alkalickém prostiedi). Palmely mély dostatek fosforu potfebného pro rast bunék. Z vysledkii
Olsen et al. (1983) vyplyva, ze ve fosfor limitujicim prostredi je pravdépodobné palmelové
stadium Ch. reinhardtii konkurenceschopnéjsi z hlediska lepsiho vyuziti zdroji a meSich ztrat
fosforu 1 makroergnich sloucenin nez vegetativni stadium.

Biotickym stresorem vedoucim
k transformaci v palmelu je pfitomnost predatort.
Lurling a Beekman (2006) se pokusili indukovat
tvorbu palmeloidd u Chlamydomonas reinhardtii
kultivaci v pfitomnosti jejich predatora viinika

Brachionus  calyciflorus (Rotifera, Eurotatoria)

(Obr. 25). Palmely se jim podaftilo indukovat v jedno-

Obr. 25 - (A) Kontrola — jednobunétné motilni buiky
Chlamydomonas reinhardtii po 25 h kultivaci
bez vifnika. (B) Viinici — palmeloidy Ch. reinhardtii
po kultivaci za pfitomnosti predatora viinika
Brachionus  calyciforus. Mé¢fitko:  neuvedeno.
Ptevzato z Lurling a Beekman (2006).

systtmovém  experimentu, kde byly fasy
a predatofi kultivovani (25 h) na svétle spolecné.
Vytvofené agregaty nejcastéji Citaly 8 bunck.
Ve druhém experimentu dvou-systémového formatu, kde byly narostlé bunky Ch. reinhardtii
pfidany do kultury s predatorem, kterd byla ve tmé, se jim vSak indukce palmel nepodafila.
Na zéklad¢ neusp&$né indukce palmel ve dvou-systémové kulture autofi predpokladaji,
ze svétlo je dllezitym faktorem pro tvorbu palmely. Lurling a Beekman (2006) uvadi, ze tvorba
palmeloidi je vyhodnym obranym stadiem proti predatorovi B. calyciflorus, diky tvorbé
mukozniho obalu, ktery predatorim zabranuje v pozieni bunky. Agregaci bunék dochézi
ke zvétseni ptipadné potravni ¢astice (z vysledki nejcastéji 8-bunécné palmeloidy), a tedy lepsi
odolnosti vii¢i herbivorii (Porter 1973).
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Z ptedchoziho experimentu vyplyva, ze svétlo je pro tvorbu palmely nejspise nezbytné,
pokud ale dojde k nadmérnému ozéteni, ke zvyseni teploty nebo ke zméné salinity mohou tyto
abiotické faktory vést ke stresu. Suwannachuen et al. (2023) vystavili buitkky Chlamydomonas
CC-2344 (kmen neodolny vii¢i vyssi intenzité svétla) a CC-4414 (kmen odolny vuci vyssi

intenzité svétla) nadmeérnému ozéfeni, aby zjistili, zda dojde k tvorbé palmel. V kontrolnich

vzorcich pfi intenzitdch slabého svétla (50 umol foton
m s'!) se palmely objevily velmi ojedinéle. Ve vzorcich
s intenzivnim ozafeni (1000 umol fotoni m? sV)
a extrémnim ozafeni (1 500 pmol fotond m? s!) doslo
k agregaci u odolného kmenu CC-4414 jiz prvni den
kultivace (pfiblizné¢ 80-90 % bunck tvofilo palmely)
(Obr. 23). Naproti tomu neodolny kmen CC-2344

nevykazoval zdaleka takovou agregaci a celkové
se bunkam dafilo htfe. Palmelové stadium tedy zésadné
ptispiva ke zvladnuti stresovych podminek z nadmérného
ozéfeni. Dle autori neodolny kmen CC-2344 nezvladal

vysSi intenzity ozafeni z divodu neschopnosti vytvofit

palmeloid spiSe nez z divodu neschopnosti vyporadat

Obr. 26 - (B) Palmeloid Ch. reinhardtiinaBBM se s ROS. Palmeloidni stadium by podle zavéri autort
médiu se zvysenou salinitou (200 mM NaCl). . .
(D) Palmeloidy Ch. priscuii na BBM médiu mohlo byt zdsadni pro pifekonani vysSich intenzit
se zvySenou salinitou (700 mM NaCl). Méfitko: N
20 pum. Pievzato z Hiiner et al. (2023) svételného ozafeni plsobictho na bunécnou kolonii.
Hlavni vyhodou palmeloidu je bunétna agregace, kterd mize vnitinim bunikdm zajistovat
caste¢nou ochranu pired okolnim stresem (Suwannachuen et al. 2023). Tvorbu palmeloidi
zaznamenali Szyszka-Mroz et al. (2022) u psychrofilni fasy Chlamydomonas priscuii jako
reakci na zvySeni teploty z optimalnich 8°C na 16°C a zvySeni salinity. Studie ukazuje,
ze palmeloid ma fotoprotektivni funkei, jelikoZ buniky obsahuji méné LHCII (= II svétlo-sbérny
komplex, z angl. light-harvesting complex II) a vyssi pomér chlorofylu a/b, takze dochazi
ke snadnéjsi pfeméné piebytecné svételné energie na teplo. Palmeloid je stejné fotosynteticky
ucinny jako vegetativni burka, ale je 1épe chranén proti fotoinhibici. Hiiner et al. (2023)
dodavaji, ze u palmeloidu Ch. priscuii dochazi ke zméné viskozity membrany pomoci
nenasycenych mastnych kyselin a upozoriiuji na lepsi genetickou vybavenost Ch. priscuii

k agregaci, nez disponuje Ch. reinhardtii. Palmelové stadium fasy rodu Chlamydomonas

vyuzivaji pii neoptimalnich teplotnich podminkach — Ch. priscuii (psychrofilni) pii zvySeni
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teploty, Ch. reinhardtii a Ch. raudensis (mesofilni) pfi snizeni teploty nebo pfi zvySeni salinity
(Obr. 26) (Hiiner et al. 2023).

Vyznamnym abiotickym stresem je zmeéna salinity. O indukci palmel zvyseni salinity
se pokusili Khona et al. (2016) u Ch. reinhardtii kultivaci bun€k na médiu se zvysenou salinitou
(100 mM a 150 mM NaCl). Po 12 h kultivace tvofilo 50 % bunck palmelové stadium
a po jednom dni se procento bunék tvoticich palmeloidy zvysilo na 80 %. Borowizka a Siva
(2007) ve své souhrnné praci o rodu Dunaliella popisuji morfologii palmelového stadia
euryhalinnich fas D. salina a D. viridis pozorované jak pii kultivaci v laboratornich

podminkach, tak ve volné¢  $

ptirode¢. Palmely -
se objevovaly pfi snizeni t:\,.

salinity roztoku (10 %
NaCl a nizsi). V této fazi

byly bunky kulaté,
bez bicikil, imobilizované sy Dunaliells vivids vt paimellodes, MTitko: () <12 . ()& . Prevsat
z Borowizka a Siva (2007).

v hustém slizu, kde se hojné

mnozily a dochazelo tak k akumulaci velkého mnoZstvi bunck (Obr. 27). Pfi ndvratu
do optiméalnich podminek (20 % NaCl a vice) doslo u D. salina k regeneraci bi¢ikovych struktur
anavratu motility. K tvorbé palmel podle autort dochézi pti snizeni salinity. U kmenu D. viridis
var. palmelloides bylo detekovano palmelové stddium jako dominantni forma Zivotniho cyklu,
tento poznatek se shoduje s praci Massyuk (1973b). Montoya a Olivera (1993) pozorovali
palmelové kolonie D. salina v bentosu v perudnskych salinach. Kolonie byly pfichyceny
k mineralnimu podkladu polysacharidovou matrix. Autoii uvadi, ze pfi svych pozorovanich
Dunaliella salina byl mukézni obal duilezity pro adhezi k minerdlnimu podkladu. Zaroven
v laboratofi zjistili, Ze mukozni obal obsahoval velké mnozZstvi zachycenych organisml — fas
(D. viridis), sinic (rodu Aphanotheca, Pleurocapsa nebo Oscillatoria) nebo bakterii. Palmely
byly zaznamendny hlavné v chladnych mésicich (srpen a zacatek zati) v hloubce do 1 metru.
Oproti studii Massyuk (1973b) a Borowitzka a Siva (2007) se bunky D. salina v palmelovém
stddiu chovaly naprosto opaénym zplsobem, kdy formovaly palmely hlavné pii nizkych
teplotach a pfi vysoké salinité. Zaroven autofi zminuji, Ze pii pfeockovani bunck do méné
slaného média buiiky zregenerovali a vytvofily pohyblivé bi¢ikovce. Autofi tedy vyvozuji,
ze vyCerpani zivin a zvySeni salinity indukuje tvorbu palmel. Wei et al. (2017) se snazili
indukovat u D. salina tvorbu palmel vystavenim Sokovému zvySenim salinity z 1 M na 3 M

NaCl. Autofi dospéli ke stejnym morfologickym i ultrastrukturdlim zménam jako Borowizka
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a Siva (2007). Z proteomické analyzy Wei et al. (2017) palmel byla zjiSténa piitomnost
151 proteini a 35 fosfoproteinti citlivych na salinitu bylo zapojeno do signalnich
a metabolickych drah (fotosyntéza, energeticky metabolismus, zakulaceni membrany
a restrukturalizace bunéénych kompartmentti, heat shock proteiny hlidajici spravnou nativni
konformaci proteind, degradace ROS, regulace transkripce a translace) pro tvorbu palmely.
Degradace ROS byla zvySena, ale konverze H,O2 na H>O byla snizena. Burika byla schopna
se vyporadat s reaktivnimi formami kysliku jako je O™ a pfeménit je na peroxid, nebyla vSak
jiz tak efektivni v degradaci peroxidu. Detekovan byl i zvySeny obsah glycerolu a EPS, které
jsou dualezitymi osmoprotektanty, coz korelovalo i se zvySenou aktivitou enzymi
zodpovédnych za jejich syntézu (Wei et al. 2017). Zména salinity tedy vede k indukci
palmelového stadia u D. salina i v Ch. reinhradltii.

Spole¢nym znakem témét vSech experimentid je schopnost reverzibilniho navratu
palmelovych bunék v bicikovce. Iwasa a Murakami (1969) se pokusili o reverzibilni navrat
palmel zpét do formy bicikovcl prendanim bunek Chlamydomonas do destilované vody,
roztoku chloridu vapenatého (CaClz) nebo Cistého média. K navratu doslo za 60-120 minut,
nejpomaleji transformace probéhla v Cistém médiu, nejrychleji pak v roztoku CaCls.
V experimentech Cheloni a Slaveykova (2021) a Khona et al. (2016) stacilo pro zpétnou
transformaci prendani palmel do Cistého média, kde béhem 20 minut bylo moZné pozorovat
vegetativni bi¢ikové stddium. Pro navrat bun€k rodu Dunaliella do vegetativniho stadia byly
vloZeny do roztoku o optimalni salinité (Borowitzka a Siva 2007; Montoya a Olivera 1993; Wei
etal. 2017).

Palmelové stadium u rodtt Chlamydomonas a Dunliella je dulezitou ekofyziologickou
adaptaci, kterd zasadn€ zvysuje odolnost bunék viici stfedné€ narocnym stresovym podminkam.
Vysledky Suwannachuen et al. (2023) ukazuji, ze tvorba palmely je vskutku adaptaénim
mechanismem, ktery vyplyva ze specifického prostfedi, v némz se fasa piirozené nachazi.
Zda se, ze podminky, za kterych dochézi k transformaci bi¢ikovce v palmelu, jsou specifické
pro urcité druhy 1 kmeny. Bunécna agregace muze byt zasadni pro zvySeni ochrany vnitinich
bunek kolonie pted plisobenim okolnich vlivii (vysychdni, nadmérné ozatreni). Rovnéz tvofti
spolu s mukoznim obalem fyzickou bariéru, kterd zabraiiuje v pozieni bunck predatorem
(Lurling a Beekman 2006). Palmelové stadium Ch. reinhardtii a Ch. eugametos se jevi
(Franqueira et al. 2000; Cheloni a Slaveykova 2021). Zaroven dokéaze byt palmela
Ch. reinhardtii kompetitivné¢ vyhodnéjsi v prostfedi s limitujicimi hodnotami fosforu oproti

bi¢ikovci (Olsen et al. 1983). Klicova bude adaptace palmelového stadia nejspi§ pro
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psychrofilni fasy jako je antarkticka Ch. priscuii, kteréd je geneticky 1épe vybavena pro tvorbu
si zachovat stejné vykonny fotosynteticky aparat s lepSimi proti fotoinhibi¢nimi vlastnostmi,
nez ma vegetativni stadium.

U rodt Dunaliella ze zjisténi Massyuk (1973b); Montoya a Olivera (1993); Borowitzka
a Siva (2007) vyplyva, ze tvorba palmely je zavisld na zménach lokélnich podminek, na které
je druh v dané lokalit¢ adaptovany. Zaroven bylo zjisténo, ze v mukdéznim obalu palmeloidu
ulpivaji jiné organismy (rozsivky, sinice, bakterie), jejich rozklad by mohl buiice piinést
organické molekuly nutné pro pieziti (Montoya a Olivera 1993). Z proteomickych analyz Wei
et al. (2017) vychazi, ze za tvorbu palmely je predev§im zodpovédny proteinovy aparat
senzitivni na zmény salinity. Proteiny jsou zodpovédné za diilezité signalizacni a metabolické
pochody v buiice jako je degradace ROS, zakulaceni buiiky a zména ultrastruktury nebo také
tvorba osmoprotektantli jako jsou EPSs nebo glycerol. Palmelové stddium by mohlo 1épe
odolavat osmotickym zménam, které vyvolavaji u bunck stres. Dulezita je i vyssi Gi¢innost
bunécného metabolismu pro vychytavani ROS a jejich bezpe¢nou konverzi na latky bezpecné
pro bunku (vétSinou je koneénym produktem H>O). Vyzkum palmel stile neni kompletni

a je potfeba pokracovat v experimentech.
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Shrnuti

Palmely odlisnych skupin si jsou podobné svou makroskopickou morfologii,
ale i ultrastrukturalnim uspotradanim buiky. Z morfologického pohledu jde hlavné o zakulaceni
bun¢k, ztratu bicikti a zachované binarni déleni 1 v klidovém stadiu palmely. Nepohlavni
rozmnozovani bylo pozorovano napfi¢ skupinami. Za zakulaceni bunky zodpovida proteinovy
aparat, vyplyva to ze studii na chlorofytnich tasdch. U Dunaliella salina jsou za formovani
buiikky do sférického tvaru zodpovédné predevsim proteiny citlivé na zménu salinity (Wei
et al. 2017). Z proteomickych studii na Chlamydomonas reinhardtii rovnéz vyplyva,
ze specifické proteiny zodpovidaji za strukturu a tvar bunécéné stény v palmelovém stadiu.
Detailni proteomické analyzy u ostatnich skupin zatim chybi. Béhem utvafeni palmely
se fasova bunka c¢asto uchyluje k fenoménu palmelové transformace, kdy dochazi ke ztraté
biciku, a tim k absenci motility. Bicik miize byt redukovan dvéma zplsoby, bud’ dojde
k fyzickému odhozeni bi¢iku (tzv. deflagelaci, ¢i autotomii) nebo k jeho autofagii (Quarmby
2009; Khan a Scholey 2018).

Autofagie byla dobie zdokumentovana u Ch. reinhardtii. Béhem tohoto procesu, dochazi
k resorbci bicikovych struktur do vezikull, které mohou splyvat v autofagickou vakuolu.
Molekuly uloZené ve vakuole jsou nasledné recyklovany nebo degradovany. PfestoZe byl tento
jev pozorovan zatim jen u Chlamydomonas jevi se jako pravdépodobnéjsi metoda ztraty bic¢iku
pii transformaci do palmelového stadia. Recyklace bi¢ikovych komponent by mohla burice
uSetfit energii i zdroje (Quarmby 2009; Khona et al. 2016; Pérez-Pérez et al. 2017).

Stigma je kromé& chlorofytnich fas uloZené extraplastididlné v cytoplazmé. Obvykle byva
béhem palmelové faze zachovano. U skrytének dochazi k pfesunu stigmy do stiedu buiky
(Rosenberg 1944). U rodu Colacium nékteti autofi uvadi, ze dochazi béhem plamelového stadia
v cytoplazmé k rozptyleni gran stigmy (Johnson 1934; Willey 1973). Ztrata stigmy b&hem
transformace byla zaznamenana u rodu Dunaliella (Borowitzka a Siva 2007) a u rodu
Ochroomonas (Vysotskii 1887).

Typické bylo navySeni objemu zasobnich latek — u euglén vétsi pocet paramylonovych zrn
(Jahn 1946; Willey 1973), u skrytének (Rosenberg 1944; Santore 1978) a zelenych fas bylo
pozorovano vice Skrobovych zrn a lipidovych kapének. Konkrétné u Ch. reinhardtii dochazelo
k zvétSeni a hromadéni zrn v oblasti okolo pyrenoidu (Khona et al. 2016). Pouze pozorovani

u Ochroomonas vykazovalo opa¢ny jev (Andersen et al. 2017).
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Golgiho aparat (diktyozom) zodpovédny za tvorbu polysacharidové matrix ma ve stadiu
palmely zpravidla rozsifené termindlni tseky cisteren, které nesou syntetizovany material.
U skrytének navic dochazi ke zmnozZeni cisteren, zatimco u krdsnoocek naopak k jejich redukci.
Diktyozoém je ulozen v anteriorni ¢asti buiiky. Stejné jako kontraktilni vakuola u sladkovodnich
zastupcl. Kontraktilni vakuola je obzvlast dilezitou strukturou, kterd euglénam
a cryptomonaddm napomaha s rychlym obalenim kolonie muko6zni matrix. Ve vakuole dochazi
ke shromazd’ovani velkého objemu matrix, dopravované z cisteren diktyozoému pomoci
vezikulii. Nasledné pfi systolickém stahu vakuoly dochazi k vyliti jejiho obsahu do vestibula
u skrytének a ampuly u krasnoocek, ktery je posléze vyvrzen vné buiiky, kde tvotfi mukdzni
obal. Tento mechanismus nebyl pozorovan u zlativek a zelenych tas z divodu absence struktur
tvotici bunécna usta.

Mukozni obal palmeloidu je slizovita, amorfni smés glykoprotein a polysacharidii. Nejvice
prozkouman byl u Ch. reinhardtii, kde zdkladnimi sloZzkami byly exopolysacharidy (EPS),
glykoproteiny bohaté na prolin a hydroxyprolin, dal$i osmoprotektanty vazici vodu pro udrzeni
hydratace bunky, ale i proteiny zprostiedkovavajici adhezi bunék nebo signalni molekuly.
Bunky po bindrnim déleni obklopuje spolecnd matetskd, bunécéna sténa. Polysacharidovy obal
je jinak transparentni, slizovity, obsahuje fibrily a zasitované polysacharidy bez znamek
vrstevnatosti (Bafana 2013; Graham et al. 2016; Khona et al. 2016; de Carpentier et al. 2022;
Suwannachuen et al. 2023). V obalu D. salina byla nalezena spousta uvizlych organismu (fas
a sinic), jejichz téla by pii rozkladu mohla poslouzit jako zdroj nezbytnych Zivin (Montoya
a Olivera 1993). Naproti tomu u skrytének byla popsana vyraznd vrstevnatost, zasitovani
a transparentnost obalu (Santore 1978). Obal palmeloidu krasnoocek sestavd z blize
nedefinovanych polysacharidt (Jahn 1946). Na rozdil od zelenych tas a skrytének byly samotné
buniky nebo matefské a dcefinné buiiky po déleni obklopeny hustou fibrilarni matrix, ptes
kterou téméf nebylo moZné rozeznat pelikulu. Nasledné byl cely agregat obalen transparentnim
slizem. Palmeloid zlativek je morfologicky podobny palmeloidu pozorovaného u chlorofytnich
fas — slizovity, transparentni maximaln€ mirn¢ zakaleny obal. Jevi se, Ze rozd€lené buiiky sdili
stejnou mukozni obalku stejné jako zelené fasy. Vyznamnou odli$nosti je u zlativkového rodu
Synura tvorba obranného valu z kifemicitych Supin na okraji polysacharidové matrix (Wee
et al. 2005). Chemické slozeni mukozniho obalu je stdle pfedmétem vyzkumu. Hlavnimi
diskutovanymi funkcemi obalu jsou adheze k povrchu (vSechny skupiny), ochrana pted
vysychanim (Euglenophyceae, Chrysophyceae), osmoprotektivni funkce (Cryptophyceae,
Chrysophyceae, Chlorophyceae) a ochrana proti predatoriim (Cryptophyceae, Chrysophyceae,
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Chlorophyceae). Adheze k povrchiim by mohla byt obzvlast’ dilezitd pro pasivni disperzi
vodnimi zZivo€ichy a rostlinami, jak bylo diskutovano v kapitole Chrysophyceae (2.3).

Inicializace palmel probihala nejcasteji zménou teploty (Euglenophyceae, Chlorophyceae),
zménou salinity (Cryptophyceae, Chrysophyceae, Chlorophyceae), pomalym vysychdnim
(Cryptophyceae, Chrysophyceae) a diskutovany je nedostatek zivin (vSechny skupiny).
Prestoze vétSina palmeloidii byla indukovdna v laboratornich podminkach, spolecnym
ekologickym rysem vSech studovanych skupin jsou malé, mélké vodni plochy se stojatou nebo
mirn¢ tekouci vodou. VSechny skupiny jsou schopné riist v mesotrofnim prostredi,
ac krasnoocka preferuji spiSe eutrofnéjsi lokality, a naopak zlativky oligotrofné;si.

Obecné se do palmelového stadia uchyluji autotrofni, bi¢ikaté fasy mesotrofnich, mélkych,
stojatych vod pii mirném az stfednim stresu (zména teploty, salinity, dostupnosti zivin,
vysychani). Pfi transformaci v palmelu dochdzi pomoci proteinového aparatu k zakulaceni
buiiky, autofagii bi¢ikovych struktur, agregaci bunc¢k a obaleni se mukoézni matrix. Bunky
palmeloidu maji dostatecné vykonny metabolismus a jsou stale schopné se aktivné dé¢lit.
Prechod do stadia palmely je doprovazen ultrastrukturdlnimi zménami pozic nékterych
bunécnych kompartmentl jako je zména pozice stigmy, navySeni mnoZzstvi zasobnich latek
nebo zbytnéni terminalnich usekd Golgiho aparatu. Mukézni obal sekretovany Golgiho
aparatem a nasledné¢ exportovany ven z bunky, tvofi mechanickou, antipredacni,
osmoprotektivni, hydrata¢ni vrstvu a umoziuje buitkam pfilnout k podkladu. Stadium tvofi
bunice idealni podminky pro pasivni transport na lepsi lokality, kde se vektorem stavaji vodni
zivocichové a rostliny. Na nové lokalité jsou buiiky za optimalnich podminek schopné relativné
rychlého névratu do vegetativniho stadia bi¢ikovce kompetentniho k vytvofeni dalsi generace.

V ramci zakladniho biologického vyzkumu mizeme pii studiu mechanismi adaptaci
na stresové faktory prostredi ziskat vétsi povédomi o Zivotnim cyklu bicikatych, solitérné
zijicich fas. U nékterych druhti s kryptickym pohlavnim rozmnoZovanim, mizZe byt prave stres
stimulem pro jeho uskutecnéni. Pozorovani by zaroven mohla rozsitfit dosavadni poznéni
o pasivni disperzi fas na nové lokality (Schlichting 1960; Tesson et al. 2018). Mizeme objevit
1 obecné mechanismy fas pro pfeziti v nepfiznivych podminkich bez ztraty metabolické,
dokonce i reprodukéni aktivity a Iépe pochopit roli bic¢ikatych fas v ekologickém kontextu jejich
nik a vyuzit tyto poznatky k vyvinuti novych biomonitoringovych strategii. Tvorba palmeloidu
by mohla byt zdsadni 1 z evolu¢niho pohledu a tvofit mezistupet v mnohobunécnosti,
piedevsim u zelenych tas (Khona et al. 2016; Hiiner et al. 2023) nebo zlativek (Leger a Ruiz-
Trillo 2022).
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