
1 

 

                                                                              

Univerzita Karlova  

PŚ²rodovŊdeck§ fakulta 

  

Studijn² program: Biologie 

Studijn² obor: Biologie 

 

Petr Knotek 

 

Mechanismy adaptace Śas na ġirokĨ gradient salinity;  

pŚechody mezi moŚskĨm a sladkovodn²m prostŚed²m u chrysofyt 

 

Adaptation mechanisms to wide salinity gradient in algae;  

transitions between marine and freshwater environments in chrysophytes 

 

  

Bakal§Śsk§ pr§ce  

 

Ġkolitel: doc. RNDr. Yvonne NŊmcov§, Ph.D. 

 

Praha, 2020 

 



2 

 

Prohl§ġen²: 

  

Prohlaġuji, ģe jsem z§vŊreļnou pr§ci zpracoval samostatnŊ a ģe jsem uvedl vġechny pouģit® 

informaļn² zdroje a literaturu. Tato pr§ce ani jej² podstatn§ ļ§st nebyla pŚedloģena k z²sk§n² 

jin®ho nebo stejn®ho akademick®ho titulu.  

 

V Praze, 19. 5. 2020  

Podpis:                                            

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



3 

 

PodŊkov§n²: 

V prv® ŚadŊ bych r§d podŊkoval sv® ġkolitelce doc. RNDr. Yvonne NŊmcov®, Ph.D. za skvŊl® 

veden² m® pr§ce a ochotu odpov²dat na m® neust§l® dotazy, a to i pŚesto, ģe odepisovala z druh® 

strany zemŊkoule. D§le si velk® d²ky zaslouģ² moje rodina za trpŊlivost a neutichaj²c² podporu 

v m®m psan². A nakonec bych chtŊl podŊkovat moj² skvŊl® pŚ²telkyni Aniļce, kter§ tu pro mŊ 

celou dobu byla, motivovala mŊ a pŚimŊla mŊ napsat toto podŊkov§n². 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



4 

 

Abstrakt 
PŚechod z moŚsk®ho do sladkovodn²ho prostŚed² a naopak, pŚedstavuje kl²ļovou ud§lost v 

evoluci organismŢ. PŚestoģe jsou tyto pŚechody z evoluļn²ho hlediska relativnŊ vz§cn®, vŊtġina 

velkĨch skupin organismŢ podstoupila tuto ud§lost minim§lnŊ jednou. MoŚsk® a sladkovodn² 

prostŚed² se liġ² v mnoha aspektech, pŚedevġ²m salinitou. PŚi pŚechodu mezi obŊma prostŚed²mi 

mus² organismy pŚekonat vĨraznĨ gradient salinity a pŚizpŢsobit se zmŊn§m osmotick®ho 

potenci§lu. Nemalou roli vġak hraj² i biotick® faktory, a to zejm®na kompetice a predace v 

nov®m prostŚed². C²lem bakal§Śsk® p§ce je poskytnout ucelenou informaci o mechanismech 

adaptace na ġirokĨ gradient salinity u Śas obecnŊ a zamŊŚit se na pŚechody mezi moŚskĨm a 

sladkovodn²m prostŚed²m u chrysofyt, ke kterĨm doġlo v evoluci opakovanŊ a relativnŊ ļasto. 

Kl²ļov§ slova: chrysofyta, Chrysophyceae, gradient salinity, osmoregulace, pŚechod moŚsk®-

sladkovodn² prostŚed² 

 

 

 

 

Abstract 
The transition from the marine to the freshwater environment and vice versa is a key event in 

the evolution of organisms. Although these transitions are relatively rare from an evolutionary 

point of view, most large groups of organisms have undergone this event at least once. The 

marine and freshwater environment differs in many aspects, especially salinity. During the 

transition between these two environments, the organisms are forced to overcome a significant 

salinity gradient and adapt to changes in the osmotic potential. However, biotic factors also 

play an important role, especially competition and predation in the new environment. The aim 

of the bachelor 's thesis is to provide comprehensive information on the mechanisms of 

adaptation to a wide gradient of salinity in algae in general and to focus on freshwater-marine 

transitions in chrysophytes, that occurred repeatedly and relatively frequently in the course of 

evolution. 

Key words: chrysophytes, Chrysophyceae, salinity gradient, osmoregulation, marine-

freshwater transition 
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Đvod 
PŚechody mezi moŚskĨm a sladkovodn²m prostŚed²m pŚedstavuj² u vodn²ch organismŢ jednu 

z kl²ļovĨch ud§lost², kter§ vĨznamnŊ ovlivŔuje jejich evoluci. Z evoluļn²ho hlediska si lze pro 

pŚedstavu pŚirovnat oce§ny ke kontinentŢm a sladk® vody k ostrovŢm. Toto pŚirovn§n² vġak 

nebere v potaz, ģe moŚsk® a sladkovodn² prostŚed² se navz§jem liġ² svĨmi obecnĨmi fyzik§lnŊ-

chemickĨmi vlastnostmi natolik, ģe v suchozemsk®m prostŚed² bychom jen marnŊ hledali 

paralelu. Vytv§Ś² tak mezi sebou jednu z nejhŢŚe zdolatelnĨch pŚ²rodn²ch bari®r, kter§ br§n² 

pŚechodŢm i u protistn²ch druhŢ, a to i navzdory jejich poļetnĨm populac²m, schopnostem 

disperze na velk® vzd§lenosti ļi velk® rychlosti mnoģen² (Logares et al. 2009).  

Historie pŚechodŢ mezi tŊmito prostŚed²mi zapoļala pro fotosyntetick§ eukaryota 

pravdŊpodobnŊ na sladkovodn² stranŊ t®to bari®ry. Lze tak usuzovat ze sladkovodn²ho vĨskytu 

sinice Gloeomargarita lithophora, kter§ je nejbliģġ² zn§mĨ pŚ²buznĨ recentn²ch plastidŢ 

(Ponce-Toledo et al. 2017) a podobn®ho vĨskytu vŊtġiny z§stupcŢ Glaukofyt, jakoģto 

pravdŊpodobnŊ baz§ln² linie Archaeplastida (Reyes-Prieto and Bhattacharya 2007). Dnes Śasy 

najdeme v hojn®m zastoupen² v obou prostŚed²ch a nŊkter® z nich se dokonce vyskytuj² 

v ġirok®m gradientu salinity. Jedn§ se o euryhalinn² Śasy, kter® jsou prostŚednictv²m zmŊn ve 

sv®m proteomu schopn® ovlivŔovat osmoregulaci, fotosyntetickou aktivitu, tvorbu pohlavn²ch 

¼tvarŢ ļi svou morfologii. PŚiļemģ tyto adaptace na ġirokĨ gradient salinity se zdaj² bĨt pro 

pŚechod mezi moŚskĨm a sladkovodn²m prostŚed²m kl²ļov®. 

D²ky novĨm fylogenetickĨm analĨz§m a popisov§n² novĨch druhŢ pŚibĨvaj² data, kter§ n§m 

ļasto pom§haj² rozkl²ļovat vztahy mezi moŚskĨmi a sladkovodn²mi liniemi. N§slednŊ pak 

mŢģeme z fylogenetickĨch stromŢ odvozovat sc®n§Śe pŚechodŢ k jakĨm v minulosti ve 

studovan® linii doch§zelo. PŚ²kladem mohou bĨt chrysofyta, kterĨm se vŊnuje posledn² kapitola 

t®to bakal§Śsk® pr§ce. Aļkoliv je drtiv§ vŊtġina druhŢ t®to linie pops§na ze sladkĨch vod, 

prostŚednictv²m enviroment§ln²ho sekvenov§n², popisov§n² novĨch druhŢ a n§sledn® 

fylogenetick® analĨzy se uk§zalo, ģe moŚsk§ diverzita t®to skupiny je mnohem vŊtġ², neģ se 

dŚ²ve pŚedpokl§dalo a ģe k pŚechodŢm mezi moŚem a sladkou vodou doch§zelo u chrysofyt 

prŢbŊģnŊ a relativnŊ ļasto.
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1 Sladkovodn² a moŚsk® prostŚed² 
Salinita je jedna z nejdŢleģitŊjġ²ch charakteristik povrchov® vody, jeģ podstatnŊ ovlivŔuje jej² 

biotu. RozdŊluje vodn² habitaty do dvou hlavn²ch skupin, a to na sladk® a slan®. Tato prostŚed² 

jsou ovġem na Zemi zastoupen§ ve znaļn®m nepomŊru. PŚibliģnŊ 97,6 % veġker® vody na zemi 

je slan® a pouze 2,4 % n§leģ² vodŊ sladk®, pŚiļemģ naprost§ vŊtġina sladk® vody je podzemn² 

ļi ve formŊ ledu. A aļkoliv povrchov§ sladk§ voda tvoŚ² pouze zbylĨch 0,009 % hydrosf®ry, je 

toto prostŚed² z pohledu evoluļn² historie nem®nŊ vĨznamn®. 

Jeden z hlavn²ch pŚ²rodn²ch procesŢ, zpŢsobuj²c² rozd²lnou salinitu mezi vodn²mi tŊlesy je 

velkĨ hydrologickĨ cyklus, pŚi nŊmģ doch§z² k pŚesunŢm vody mezi svŊtovĨm oce§nem a 

pevninou. D²ky pŢsoben² sluneļn² energie se odpaŚuje voda z hladiny oce§nu, ļ²mģ v nŊm 

zvyġuje koncentraci sol². Ve formŊ sr§ģek pot® ļ§st dopadne na pevninu, kde se pomalu 

hromad² a postupnŊ odt®k§ zpŊt do oce§nu. S sebou pŚin§ġ² rozpuġtŊn® soli a ģiviny, coģ 

v oce§nech vede k dalġ²mu n§rustu salinity. Ve vĨsledku se d²ky tŊmto procesŢm zastoupen² 

biogenn²ch prvkŢ a slouļenin mezi obŊma prostŚed²mi vĨraznŊ liġ². 

1.1 MoŚsk® prostŚed² 
Nejprve je dŢleģit® si uvŊdomit, ģe slan§ voda nen² pouze koncentrovan§ verze vody sladk®. 

Oproti sladkovodn²mu prostŚed² je zde prim§rn² produkce limitov§na pŚedevġ²m dostupnost² 

dus²ku nebo stopovĨmi prvky jako je ģelezo a pŚevaģuj² zde sodn® ionty (Na+). Eluovan® 

v§penat® ionty (Ca2+) se totiģ ve vodn²ch toc²ch snadno vysr§ģ² a usad² jako uhliļitan v§penatĨ 

(CaCO3), zat²mco sodn® ionty (Na+) zŢst§vaj² rozpuġtŊn® a putuj² aģ do moŚe. Avġak hlavn²m 

rozd²lem je samozŚejmŊ celkovŊ vyġġ² koncentrace sol². O slan® vodŊ mluv²me tehdy, pokud je 

jej² salinita vyġġ² neģ 30 g rozpuġtŊnĨch sol²/L, pŚiļemģ souļasnĨ prŢmŊr salinity svŊtov®ho 

oce§nu ļin² 35 g rozpuġtŊnĨch sol²/L. Ale nebylo tomu tak vģdy, v posledn²ch 600 milionech 

let jeho salinita oscilovala v rozmez² mezi 30 aģ 60 g rozpuġtŊnĨch sol²/L (Hay et al. 2006).  

Tak® obecnŊ pŚevaģuje n§zor, ģe ģivot vznikl pr§vŊ v hypersalinn²m oce§nu se salinitou nad 80 

g rozpuġtŊnĨch sol²/L. Odtud pot® ģivot postupnŊ kolonizoval sladkovodn² a pozdŊji terestrick® 

prostŚed² (Martin et al. 2008). NasvŊdļuje tomu tak® fakt, ģe koncentrace iontŢ v tŊln²ch 

tekutin§ch je obdobn§ jako u moŚsk® vody (Pinti 2005). Existuje ovġem i alternativn² sc®n§Ś ve 

kter®m ģivot poch§z² ze sladkovodn²ho prostŚed² a moŚe kolonizoval aģ sekund§rnŊ (Wellman 

and Strother 2015). Kolonizace moŚskĨch habitatŢ pak mohla bĨt pouze odpovŊŅ na nepŚ²zniv® 

podm²nky na povrchu planety.  
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1.2 Sladkovodn² prostŚed² 
Sladk® vody maj² salinitu niģġ² neģ 0,5 g rozpuġtŊnĨch sol²/L (svŊtovĨ prŢmŊr ļin² 0,12g/L 

rozpuġtŊnĨch sol²), jejich prim§rn² produkce je limitov§na pŚev§ģnŊ dostupnost² fosforu a 

pŚevaģuj² zde v§penat® ionty (Ca2+). Od v²cem®nŊ homogenn²ho moŚsk®ho prostŚed² se vġak 

odliġuje hlavnŊ svou vysokou variabilitou. Sloģen² sladkovodn²ho prostŚed² totiģ z§leģ² 

mnohem v²ce na jeho okol² a oproti moŚsk®mu prostŚed² je podstatnŊ v²ce ovlivŔov§no faktory 

jako jsou chemick® interakce s pŢdou, geologickĨ kontext, kvalita a kvantita sr§ģek, teplota, 

dostupnost ģivin a dalġ²mi. Jejich pŢsoben² mŢģe ovlivnit i salinitu a zastoupen² iontŢ. 

NapŚ²klad u vodn²ch tŊles, kde pŚevaģuje z§soben² podzemn² vodou, je koncentrace sol² z 

vŊtġiny ovlivnŊna sloģen²m podloģ². Zpravidla jsou tak® bohat® na kŚem²k a drasl²k a nach§z² 

se ve vyġġ²ch nadmoŚskĨch vĨġk§ch. Oproti tomu tam kde pŚevaģuj² v pŚ²sunu vody sr§ģky, m§ 

voda sloģen² iontŢ podobn® jako voda moŚsk§, a to i hluboko ve vnitrozem² (Ronald 1970).  

2 Bari®ra mezi sladkovodn²m a moŚskĨm prostŚed²m 
ProstŚed² s rozd²lnĨmi podm²nkami pro ģivot od sebe oddŊluj² pomysln® bari®ry. A obzvl§ġtŊ 

tu mezi moŚskĨm a sladkovodn²m prostŚed²m je velmi nesnadn® pŚekonat. Obt²ģe pŚi pŚechodu 

spojen® pŚev§ģnŊ s rozd²lnĨmi fyzik§lnŊ-chemickĨmi podm²nkami v obou prostŚed²ch sd²l² 

vodn² organismy napŚ²ļ fylogenetickĨm syst®mem (Lee and Bell 1999). Tud²ģ k pŚechodŢm 

mezi tŊmito prostŚed²mi doch§z² jen velmi zŚ²dka a naprost§ vŊtġina jich probŊhla z evoluļn²ho 

hlediska jiģ velmi d§vno. NepŚekvap² tedy, ģe moŚsk® a sladkovodn² organismy si nejsou 

obvykle bl²zce pŚ²buzn® a ļasto se sdruģuj² do odliġnĨch moŚskĨch a sladkovodn²ch 

fylogenetickĨch lini² (Cavalier-Smith 2009). 

2.1 Salinita 
Hlavn² fyzik§lnŊ-chemickĨ faktor, kterĨ tvoŚ² bari®ru mezi sladkovodn²m a moŚskĨm 

prostŚed²m je salinita. Jej² zmŊna ovlivŔuje zvl§ġtŊ metabolick® pochody a zvyġuje energetick® 

n§klady na osmoregulaci (Oren 2001). V dŢsledku pak m§ pravdŊpodobnŊ i vliv na distribuci 

a evoluci taxonŢ, coģ dokazuj² studie z ¼st² Śek, kter® uk§zaly, ģe zmŊny v druhov®m sloģen² 

mikrobi§ln²ch spoleļenstvech v z§vislosti na salinitŊ jsou sp²ġe drastick® neģ postupn® (Bouvier 

2002). PodobnĨch vĨsledkŢ se dos§hlo i bŊhem laboratorn²ho pokusu, pŚi kter®m se sledovala 

zmŊna druhov®ho sloģen² mikrobi§ln²ho spoleļenstva z pŚ²livov® z·ny v z§vislosti na salinitŊ 

vody, kterou byl substr§t promĨv§n (Coci et al. 2005). Vliv salinity na druhov® sloģen² byl 

pozorov§n tak® u protistn²ch lini². PŚ²kladem mohou rozsivky ļi chrysofyta s kŚemiļitĨmi 

strukturami, u kterĨch spoleļnŊ s rostouc² salinitou klesala jejich druhov§ diverzita (NŊmcov§ 
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et al. 2016; Underwood et al. 1998). Lze tedy soudit, ģe sloģen² mikrobi§ln²ch a protistn²ch 

spoleļenstev ovlivŔuje nejv²ce salinita, nikoliv teplota nebo pH (Lozupone and Knight 2007).  

2.2 Ekologick® faktory 
PŚi pŚechodu do nov®ho prostŚed² se novŊ pŚ²choz² druh mus² vyrovnat nejen s rozd²lnĨmi 

fyziologickĨmi podm²nkami, ale tak® bĨt schopen konkurovat jiģ adaptovanĨm m²stn²m 

organismŢm. To ovġem nen² jednoduch®, jelikoģ obecnŊ plat², ģe dobŚe adaptovan® pŢvodn² 

organismy jsou ve sv®m habitatu v kompetiļn² vĨhodŊ oproti vetŚelcŢm z jinĨch prostŚed². 

NovŊ pŚ²choz² druhy se nav²c nejļastŊji vypoŚ§d§vaj² s novĨm prostŚed²m navozen²m jak®hosi 

pasivn²ho stavu. Obvykle vypnou Śadu metabolickĨch procesŢ a vyļk§vaj², dokud se okoln² 

podm²nky opŊt nevr§t² do hodnot, na kter® je adaptov§na jejich fyziologie (Vermeij and Dudley 

2000). JinĨmi slovy, mnoho organismŢ je po pŚechodu do rozd²ln®ho prostŚed² neaktivn²ch, a 

tedy i neschopnĨch kompetice. A tak pouze u tŊch organismŢ, kter® i po pŚechodu do rozd²ln®ho 

prostŚed² zŢstanou aktivn², lze oļek§vat, ģe zvl§dnou kompetovat s jiģ adaptovanĨmi 

pŢvodn²mi druhy. 

VelkĨ vliv na ¼spŊġnost pŚechodŢ m§ tak® druhov® sloģen² m²stn²ho spoleļenstva. 

Z ekologickĨch studi² vyplĨv§, ģe spoleļenstva s vyġġ² diverzitou a vŊtġ²m poļtem 

specializovanĨch druhŢ jsou v²ce odoln§ proti invaz²m. DŢvodem je pŚedevġ²m obsazenost 

vŊtġiny moģnĨch ekologickĨch nik m²stn²mi druhy. T²mto lze tak® zdŢvodnit, proļ vŊtġina 

pŚechodŢ z moŚsk®ho do sladkovodn²ho prostŚed² probŊhla v dobŊ, kdy novŊ vznikaj²c² 

sladkovodn² tŊlesa mŊla oproti oce§nu chudġ² biotu a moŚsk® invazn² druhy tak mŊli k dispozici 

velk® mnoģstv² volnĨch ekologickĨch nik (Vermeij and Dudley 2000).  

3 Morfologick§ komplexita a jej² vliv na pŚechody  
PŚi zkoum§n² pŚechodŢ u skupiny organismŢ jako jsou Śasy, mus²me br§t v potaz i jejich 

znaļnou rŢznorodost. Jelikoģ jde o polyfyletickou skupinu zahrnuj²c² mnoho nepŚ²buznĨch 

taxonŢ napŚ²ļ celĨm eukaryotickĨm syst®mem, lze mezi ŚasovĨmi z§stupci nal®zt jak 

morfologicky jednoduch® jednobunŊļn® organismy, tak i mnohobunŊļn® se st®lkou, kter§ se 

svou morfologickou sloģitost² podob§ vyġġ²m rostlin§m. A pr§vŊ morfologick§ komplexita a 

jej² dŢsledky maj² na ļetnost a ¼spŊġnost pŚechodŢ mezi prostŚed²mi nepochybnŊ podstatnĨ 

vliv.  
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3.1 Jednoduġġ² morfologie, ¼spŊġnŊjġ² pŚechody 
Z hlediska morfologick® komplexity lze organismy z§kladnŊ rozdŊlit na mnohobunŊļn® a 

protista. PŚi porovn§n², kter§ z tŊchto morfologi² je ¼spŊġnŊjġ² pŚi pŚechodech, lze vych§zet z 

obecnŊ platn®ho n§zoru, ģe k ¼spŊġn® kolonizaci prostŚed² pŚisp²v§ pŚedevġ²m poļet 

koloniz§torŢ a schopnost jejich disperze (Martiny et al. 2006). A pr§vŊ protista oproti vŊtġinŊ 

mnohobunŊļnĨch organismŢ disponuj² poļetnŊjġ²mi populacemi (Weisse 2008), jsou sn§ze 

rozn§ġeny na vŊtġ² vzd§lenosti (Falkowski et al. 2008) a tak® se rychleji mnoģ² (Giovannoni 

and Stingl 2005). Nen² tedy divu, ģe i mnohobunŊļnĨm makroŚas§m slouģ² k ġ²Śen² pŚev§ģnŊ 

jednobunŊļn§ stadia jako gamety, spory, cysty a jim podobn®. Mnoho teoretickĨch modelŢ 

nav²c podporuje myġlenku, ģe mikrobi§ln² spoleļenstva maj² i vyġġ² genetickou diverzitu (Mes 

2008). GenotypovŊ bohatġ² invazn² linie m§ pak vŊtġ² ġanci, ģe jedna z genovĨch kombinac² se 

po vystaven² novĨm ģivotn²m podm²nk§m uk§ģe jako vhodn§ pro ģivot na nov®m stanoviġti a 

pŚispŊje tak k ¼spŊġn® invazi. To, ģe jednobunŊļn® organismy mohou l®pe zdol§vat 

enviroment§ln² bari®ry a poļet jejich ¼spŊġnĨch invaz² je vyġġ², vyplynulo i z ļl§nku Logares 

et al. (2009), kterĨ shrnuje danou problematiku.  

3.2 Problematika biogeografie protist 
To, s jakou lehkost² mohou protista zdol§vat enviroment§ln² bari®ry a pŚizpŢsobovat se 

rozd²lnĨm podm²nk§m, nab§d§ k ot§zce, zda vŢbec nŊjak® z tŊchto bari®r br§n² volnŊ ģij²c²m 

protistŢm v jejich kosmopolitn²m rozġ²Śen². O zodpovŊzen² t®to ot§zky se pokusil nizozemskĨ 

mikrobiolog Lourens Baas Becking, kterĨ na z§kladŊ svĨch pozorov§n² zjistil, ģe ve slanĨch 

jezerech po cel®m svŊtŊ ģij² stejn§ protista adaptovan§ na toto extr®mn² prostŚed². Toto zjiġtŊn² 

ho roku 1934 dovedlo k vysloven² hypot®zy: ĂVġechno je vġude, ale prostŚed² je limituj²c².ñ 

(De Wit and Bouvier 2006). Prvn² ļ§st tohoto ubikvitn²ho modelu biogeografie protist 

poukazuje na fakt, ģe bari®ry nehraj² v rozġiŚov§n² mikrobŢ z§sadn² roli, a to jak v lok§ln²m, 

tak glob§ln²m mŊŚ²tku. Tato hypoteticky neomezen§ disperze pŚimŊla mnoho vĨzkumnĨch 

tĨmŢ k n§zoru, ģe moŚsk® a sladk® vody byly os²dleny prakticky stejnĨmi mikrobi§ln²mi taxony 

(Hahn 2006).  

Avġak souļasn® vĨzkumy zjiġŠuj², ģe mnoho protistn²ch druhŢ m§ jen omezenĨ vĨskyt. Tato 

zjiġtŊn² sice podporuj² Baas-Beckingovu myġlenku, ģe prostŚed² je limituj²c²m prvkem v ġ²Śen² 

mikrobŢ a tak® ļ§steļnŊ odpovŊdn® za prostorovou variabilitu mikrobi§ln² diverzity, avġak 

pop²raj² druhou ļ§st jeho hypot®zy Ăvġechno je vġudeñ (Cho and Tiedje 2000). Kompromisem 

je recentnŊ preferovanĨ um²rnŊnĨ ubikvitn² model, kterĨ sice pŚipouġt², ģe vŊtġina protist m§ 

kosmopolitn² rozġ²Śen², ale d§v§ dŢraz i na skuteļnost, ģe enviroment§ln² bari®ry mŊli vliv na 

jejich rozġ²Śen² a existuj² tedy i protistn² endemick® druhy (Foissner 1999). 
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4 MoŚskĨ vs. sladkovodn² pŢvod fotosyntetickĨch eukaryot 
Chceme-li se zabĨvat pŚechody mezi moŚem a sladkĨmi vodami u fotosyntetickĨch eukaryot, 

mus²me se nejdŚ²ve pokusit o urļen² prostŚed² ve kter®m vznikla. Pokud zjist²me, v jak®m 

prostŚed² maj² pŢvod, dostaneme r§zem i odpovŊdi na ot§zky, kter® pŚ²mo souvisej² s pŚechody 

mezi sladkovodn²m a moŚskĨm prostŚed²m. Zejm®na na jak® prostŚed² byl prim§rnŊ adaptov§n 

jejich pŚedek a v jak®m smŊru prob²hal prvn² pŚechod mezi tŊmito prostŚed²mi.  

ObecnŊ se pŚedpokl§d§, ģe k prim§rn² endosymbi·ze doġlo mezi sinic² (Cyanobacteria) a 

spoleļnĨm pŚedchŢdcem zelen® (Viridiplantae), ļerven® (Rhodophyta) a glaukofytn² 

(Glaucophyta) linie (Rodr²guez-Ezpeleta et al. 2005). Aģ pot® byl plastid pŚen§ġen pomoc² 

sekund§rn² aģ komplexn² endosymbi·zy na ostatn² fotosyntetick® linie (Archibald 2009). 

Nejsp²ġe k tomu tak doġlo zhruba pŚed 2100 aģ 900 miliony let. Odhady se liġ² v z§vislosti na 

pouģitĨch metod§ch ļi rozd²ln® interpretaci fosili² (Cavalier-Smith 2009; McFadden 2014). 

V jakĨch fyzik§ln²ch podm²nk§ch k t®to ud§losti doġlo je vġak zat²m nejist®. Leccos lze ale 

odvodit z bliģġ²ho prozkoum§n² organismŢ bl²zce pŚ²buznĨch tŊm, u kterĨch k t®to ud§losti 

doġlo. 

4.1 PŢvod z hlediska plastidu 
Sinice (Cyanobacteria), jakoģto jedin§ zn§m§ prokaryota schopna oxidativn² fotosynt®zy, nejen 

z§sadnŊ pozmŊnily biochemick® cykly na planetŊ (Falkowski et al. 2008), ale tak® daly 

vzniknout chloroplastu (Keeling 2010). Nejen z tŊchto dŢvodŢ je pochopen² evoluļn² historie 

sinic stŊģejn² pro objasnŊn² podm²nek, za kterĨch vznikla a diverzifikovala prvn² 

fotosyntetizuj²c² eukaryota. 

NejdŚ²ve je potŚeba se zeptat, v jak®m prostŚed² maj² pŢvod samotn® sinice. Studie Dagan et al. 

(2013) se pŚi hled§n² odpovŊdi zamŊŚila na fotosyntetickĨ apar§t. D²ky porovn§n² genomŢ 

vybranĨch sinic pak dospŊla k n§zoru, ģe pro vznik fotosynt®zy vyuģ²vaj²c² hydrolĨzu je 

pravdŊpodobnŊ nutnĨ sladkovodn² pŢvod. Sladkovodn²mu pŢvodu tak® nasvŊdļuje studie 

prov§dŊj²c² fylogenetickou analĨzu genŢ k·duj²c² osmolity (Blank 2013). Ukazuje, ģe geny pro 

synt®zu sachar·zy jsou u sinic ancestr§ln², pŚiļemģ synt®za sachar·zy je silnŊ spojen§ s rŢstem 

v prostŚed² s n²zkou salinitou. KromŊ toho geny pro synt®zu dalġ²ch osmolitŢ nutnĨch pro 

pŚeģit² v moŚsk®m a hypersalinn²m prostŚed² (napŚ.: glukosylglycerol, glukosylglycer§t a 

trimethylglycin) byly pravdŊpodobnŊ z²sk§v§ny aģ mnohem pozdŊji. Mus²me br§t v potaz i 

fakt, ģe v porovn§n² s dneġkem byla teplota i salinita prekambrickĨch oce§nŢ mnohem vyġġ² 
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(Huston et al. 2010) a jejich prostŚed² vĨraznŊ bohatġ² na v§penat® ionty a j·d (Pinti 2005). 

Nav²c v obdob² pŚed 2500 aģ 580 miliony let byly oce§ny pravdŊpodobnŊ anoxick® nebo 

obsahovaly pouze n²zkou koncentrac² kysl²ku (Johnston et al. 2009).  

PŚi hled§n² sinice nejpŚ²buznŊjġ² dneġn²m plastidŢm, uk§zala fylogenetick§ analĨza zaloģen§ na 

tŚiceti rozd²lnĨch sinicovĨch taxonech na sinicovou skupinu obsahuj²c² jak 

sladkovodn²/terestrick® (Synechocystis) tak moŚsk® druhy (Trichodesmium) (Ochoa De Alda et 

al. 2014). Avġak recentn² a obs§hlejġ² studie Ponce-Toledo et al. (2017) urļila jako nejbliģġ² 

kultivovatelnou pŚ²buznou prim§rn²ch plastidŢ sinici Gloeomargarita lithophora. Tento druh 

patŚ² k ned§vno objeven® sinicov® linii  rozġ²Śen® ve sladkovodn²ch mikrobi§ln²ch biofilmech. 

Ekologick§ distribuce t®to linie tedy podporuje myġlenku, ģe prim§rn² endosymbi·za probŊhla 

ve sladkovodn²m prostŚed² a naznaļuje, v jakĨch konkr®tnŊjġ²ch podm²nk§ch k n² mohlo doj²t.   

 

 

 

 

Obr§zek 1: BayesovskĨ fylogenetickĨ strom zaloģenĨ na konkatenaci 97 proteinŢ k·dovanĨch plastidy 

nebo jejich sinicovĨmi homology. VŊtven² podporovan® pravdŊpodobnost² 1 je vģdy vyznaļen® ļernou 

teļkou, pŚiļemģ tato pravdŊpodobnost podporuje i vŊtven² mezi plastidy a sinic² Gloeomargarita 

lithophora. Ve stŚedu je tato sinice na umŊle nabarven®m obr§zku ze skenovac²ho elektronov®ho 

mikroskopu. Z obr§zku lze vyļ²st i morfologii a stanoviġtŊ ze kter®ho sinice poch§z². Podle Ponce-

Toledo et al. (2017). 



13 

 

4.2 PŢvod z hlediska hostitele    
Eukaryotn² organismus ¼ļastn²c² se prim§rn² endosymbi·zy byl velice pravdŊpodobnŊ 

spoleļnĨm pŚedkem Archaeplastid (Rodr²guez-Ezpeleta et al. 2005), avġak historie baz§ln²ho 

vŊtven² t®to superskupiny zat²m nen² zcela zn§ma (Jackson and Reyes-Prieto 2014). I pŚes to 

se za baz§ln² linii  povaģuj² Glaucophyta a to nejen z dŢvodu primitivn² morfologie jejich 

plastidŢ (Reyes-Prieto and Bhattacharya 2007). Z faktu, ģe z§stupci t®to linie se vyskytuj² t®mŊŚ 

vĨhradnŊ ve sladkĨch vod§ch (Jackson et al. 2015), mŢģeme usuzovat, ģe z podobn®ho 

prostŚed² poch§zel i jejich pŚedek. PodobnŊ tak lze postupovat i u linie ļervenĨch Śas 

(Rhodophyta), u kter® z§stupci baz§ln² skupiny (Cyanidales) obĨvaj² hork® prameny s rŢznou 

salinitou a chemickĨm sloģen²m. Tomu, ģe ļerven§ linie Śas pravdŊpodobnŊ poch§z² z 

extr®mn²ho prostŚed², nav²c nasvŊdļuje i to, ģe maj² oproti ostatn²m volnŊ ģij²c²m ŚasovĨm 

skupin§m znaļnŊ redukovanĨ genom (Qiu et al. 2015). U zbĨvaj²c² linie (Viridiplantae) vġak 

pŚi hled§n² jej² baz§ln² skupiny nast§v§ probl®m. BŊhem evoluce (pŚed 1200 aģ 800 miliony 

let) se totiģ rozdŊlila se na dvŊ hlavn² linie: chlorofytn² a streptofytn² (Leliaert et al. 2012). ObŊ 

linie stejnŊ jako z§stupci jejich baz§ln²ch skupin vġak dominuj² v opaļnĨch prostŚed²ch. 

Chlorophyta v moŚsk®m a Streptophyta ve sladkovodn²m a terestrick®m prostŚed². Narozd²l od 

Glaucophyt a ruduch, kter® maj² pravdŊpodobnŊ pŢvod v prostŚed² jin®m neģ moŚsk®m, si tedy 

nelze domĨġlet jak® z prostŚed² je pro Viridiplantae pŢvodn². 

Vġe tedy nasvŊdļuje tomu, ģe prvn² fotosyntetizuj²c² eukaryota vznikla ve sladkovodn²m 

prostŚed². Avġak i tato pŚedstava m§ sv§ slab§ m²sta. Jeden z nejvĨznamnŊjġ²ch protiargumentŢ 

pŚedpokl§d§, ģe v dobŊ, do n²ģ byla datov§na prim§rn² endosymbi·za, chybŊly st§l® 

sladkovodn² biotopy ļi biologiļt² vektoŚi schopn² pŚen§ġet Śasy nebo alespoŔ jejich spory mezi 

doļasnĨmi sladkovodn²mi stanoviġti. Nejstarġ² zn§m§ jezera a Śeky jako je napŚ²klad jezero 

Bajkal (star® 25 milionŢ let) ļi Śeka Finke (star§ 350 milionŢ let) jsou st§le pŚ²liġ mlad® na to, 

aby v nich mohla tato ud§lost probŊhnout (Colman et al. 2003; Haines et al. 2001). S moģnĨm 

vysvŊtlen²m pŚiġli Wellman and Strother (2015) , kteŚ² datovali za pouģit² geochemickĨch 

modelŢ vznik prim§rn² produkce v terestrickĨch podm²nk§ch jiģ do obdob² pŚed 3 aģ 2,7 

miliardami let, ļ²mģ pŚipustili  moģnost, ģe jiģ tehdy mohla existovat aeroterestrick§ biota 

zajiġŠuj²c² pŚesun prvn²ch Śas mezi efemern²mi sladkovodn²mi stanoviġti. Lze si tak® pŚedstavit, 

ģe tyto organismy zaļaly hojnŊ vyuģ²vat novŊ vznikaj²c² sladkovodn² prostŚed² jako ¼toļiġtŊ 

pŚed tehdy intenzivnŊjġ²m UV z§Śen²m (Mulkidjanian et al. 2006). Tento pŚechod do nov®ho 
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prostŚed² by tak® mohl bĨt impulsem pro evoluļn² ud§losti, kter® vy¼stily v prudkou radiaci 

Archaeplastid. 

5 Adaptace na ġirokĨ gradient salinity 
PŚi pŚechodu do prostŚed² s rozd²lnou salinitou je Śasa okamģitŊ vystavena osmotick®mu stresu, 

kterĨ m§ pŚ²mĨ dopad na jej² bunŊļnĨ vodn² potenci§l a n§slednŊ tak® na naruġen² homeost§ze 

iontŢ zpŢsoben® jejich nadbyteļnĨm pŚ²sunem ļi ztr§tou (Kirst 1990). V reakci na tyto zmŊny 

pot® doch§z² k naruġen² mnohĨch metabolickĨch procesŢ, coģ mŢģe postupnŊ v®st aģ k ¼mrt² 

organismu (Martins et al. 1999). Existuj² vġak adaptace umoģŔuj²c² Śas§m tyto n§hl® zmŊny 

v salinitŊ pŚekonat, a dokonce v novĨch podm²nk§ch nad§le rŢst a dŊlit se. A pr§vŊ tyto 

adaptace umoģŔuj²c² pŚeģ²v§n² v ġirok®m gradientu salinity se zdaj² bĨt z§sadn² pro ¼spŊġnĨ 

pŚechod mezi slanĨmi a sladkĨmi vodami. Tyto euryhalinn² organismy n§m prostŚednictv²m 

adaptaļn²ch experimentŢ poskytuj² podstatn® informace nejen o fungov§n² a vzniku potŚebnĨch 

Obr§zek 2: SchematickĨ fylogenetickĨ strom zn§zorŔuj²c² hypot®zu spoleļn®ho pŢvod Archaeplastid. 

Nalevo je vyobrazenĨ pŚedpokl§danĨ ĂhostitelskĨñ pŚedek, tedy fagotrofn² eukaryot s dvŊma biļ²ky, 

kterĨ zachytil fotosyntetizuj²c² sinici jako bŊģnou ļ§st sv® potravy. N§sledn® bunŊļn® a molekul§rn² 

ud§losti daly vzniknout prim§rn²mu plastidu, a tedy i domnŊl®mu pŚedku vġech Archaeplastid. Podle 

Jackson et al. (2015)  
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adaptac², ale tak® pom§haj² nast²nit mechanismy procesŢ, hraj²c²ch roli pŚi pŚechodech mezi 

sladkovodn²m a moŚskĨm prostŚed²m. 

5.1 Genetick§ adaptace 
Aby organismus pŚeģil zmŊnu salinity, mus² nutnŊ pŚizpŢsobit svou fyziologii novĨm 

podm²nk§m. A m§-li doj²t k nezbytnĨm fyziologickĨm zmŊn§m, mus² nejprve doj²t ke zmŊn§m 

genetickĨm. Tyto zmŊny lze rozdŊlit na konstitutivn² (ireverzibiln²), pŚi nichģ doch§z² pŚ²mo ke 

zmŊn§m sekvence DNA a indukovan® (reverzibiln²), u kterĨch doch§z² pouze k pozmŊnŊn² 

genov® exprese (Lachapelle et al. 2015).  

5.1.1 Konstitutivn² genetick® zmŊny 
Mezi hlavn² mechanismy, kter® d§vaj² vzniknout konstitutivn²m genetickĨm zmŊn§m, patŚ² 

pŚedevġ²m vytv§Śen² novĨch genetickĨch kombinac² pŚi pohlavn²m rozmnoģov§n² a n§sledn® 

pŢsoben² selekļn²ho tlaku (Lachapelle et al. 2015). Selekļn² tlak v nepŚ²znivĨch podm²nk§ch 

tak® pŢsob² na redukci jiģ nepotŚebnĨch genŢ. Avġak d²ky ztr§t§m tŊchto pŚebyteļnĨch genŢ se 

o to v²ce na vĨsledn®m fenotypu projevuj² novŊ z²skan® vĨhodn® geny ļi alelick® kombinace 

(Foflonker et al. 2018). OdliġnĨ mechanismus byl zjiġtŊn u zelen® Śasy rodu Picochlorum, u 

kter® se potvrdil pŚenos genŢ zvyġuj²c²ch toleranci proti salinitŊ od prokaryot pomoc² 

horizont§ln²ho genov®ho transferu (Foflonker et al. 2018). S dalġ²m moģnĨm pŚ²kladem 

genetick® adaptace pŚiġla tak® studie Cabello-Yeves and Rodriguez-Valera (2019), kter§ 

porovnala sloģen² proteomu u moŚskĨch a sladkovodn²ch ŚasovĨch lini². Na z§kladŊ rozd²ln®ho 

pŚerozdŊlen² izoelektrickĨch bodŢ zjistila, ģe se sloģen² aminokyselin mezi moŚskĨmi a 

sladkovodn²mi druhy vĨraznŊ liġ². Sladkovodn² druhy maj² proteom v²ce acidickĨ, coģ lze 

vysvŊtlit napŚ²klad menġ² dostupnost² sod²kovĨch iontŢ ve sladkovodn²m prostŚed². Tyto 

ireverzibiln² genetick® zmŊny nejen rozġiŚuj² rozsah tolerovanĨch hodnot salinity, ale tak® 

rozġiŚuj² plasticitu transkriptomu, kter§ je kl²ļov§ pro reverzibiln² zmŊny v genov® expresi 

(Lachapelle et al. 2015). 

5.1.2 Indukovan® genetick® zmŊny 
PŚi indukovanĨch genetickĨch zmŊn§ch doch§z² k modifikac²m proteomu bez zmŊny samotn® 

genetick® informace. T²m je umoģnŊno adaptivnŊ odpov²dat na zmŊny podm²nek pŚ²mo jedinci 

a umoģŔuj² tedy i pŚenos konstitutivn² zmŊny do dalġ²ch generac². Tyto zmŊny v proteomu jsou 

u euryhalinn²ch organismŢ schopn® zajistit tolerov§n² salinity mnohdy od hodnot sladk® vody 

po moŚskou (Dittami et al. 2012). PŚi adaptaļn²ch experimentech se nav²c ukazuje, ģe nŊkter® 

z probŊhlĨch pŚechodŢ jsou st§le reverzibiln², jako je tomu napŚ²klad u pŚechodŢ rodŢ 

Ectocarpus a Ulva do sladkovodn²ho prostŚed² (Dittami et al. 2012; Ichihara et al. 2011). U 

moŚsk® a sladkovodn² linie rodu Ectocarpus dokonce nebyla zjiġtŊna rozd²ln§ genov§ exprese 



16 

 

v moŚsk®m m®diu (Dittami et al. 2012). ZmŊny v expres²ch genŢ lze tak® rozliġit na kr§tkodob®, 

kter® odpov²daj² sp²ġe na osmotickĨ a iontovĨ ġok a dlouhodob®, kter® maj² svŢj vrchol exprese 

po 1 aģ 4 hodin§ch od vystaven² rozd²ln® salinitŊ a n§slednŊ se po lehk®m a pomal®m poklesu 

jejich zvĨġen§ hodnota exprese ust§l² (Ichihara et al. 2011). Pr§vŊ pŚes tyto dlouhodob® 

koordinovan® genov® regulace vede jedna z cest ke vzniku adaptac² na stres zpŢsobenĨ 

zvĨġenou salinitou (Foflonker et al. 2018).     

5.2 Fyziologick® adaptace 
Jak uģ bylo zm²nŊno vĨġe, genetick® zmŊny vedou k fyziologickĨm adaptac²m. Tyto adaptace 

umoģŔuj², aby byla po salinn²m ġoku znovu obnovena osmotick§ a iontov§ rovnov§ha, ļinnost 

fotosynt®zy, s n² souvisej²c² rŢst a dalġ² nezbytn® biologick® procesy. 

5.2.1 Osmoregulace 
Je v²ce moģnost², jak znovu dos§hnou osmotick® a iontov® rovnov§hy po zmŊnŊ salinity 

v okoln²m prostŚed². řasy nejļastŊji vyuģ²vaj² pulzuj²c² vakuoly, iontovĨch transport®rŢ nebo 

synt®zy ļi degradace kompatibiln²ch solutŢ. 

Pulzuj²c² vakuola se nach§z² vĨhradnŊ u sladkovodn²ch protist (Cavalier-Smith 2009). Jej²m 

¼ļelem je pumpovat z organismu pŚebyteļnou vodu a odpadn² l§tky rozpustn® ve vodŊ. 

Permeabilita jej² membr§ny je zajiġtŊna aquaporiny a pŚi zmŊnŊ osmotickĨch podm²nek se 

t®mŊŚ nemŊn² (Komsic-Buchmann et al. 2014). PŚi zvyġuj²c² osmotick® s²le m®dia se vġak 

zkracuje interval jej²ch kontrakc² a roste tak® jej² celkov§ velikost (Cronkite et al. 1991). 

Sladkovodn² Śasy tyto zmŊny v aktivitŊ kontraktiln² vakuoly vyuģ²vaj² pro pŚizpŢsoben² se 

novĨm osmotickĨm podm²nk§m mnohem ļastŊji neģ zmŊny v cytosolick® osmolaritŊ nebo 

propustnosti plazmatick® membr§ny (Komsic-Buchmann et al. 2014). 

Dalġ² z moģnost², jak znovu dos§hnout osmotick® rovnov§hy, je transport iontŢ skrze bunŊļnou 

membr§nu za pomoci molekul§rn²ch pump, transport®rŢ a kan§lŢ. PŚiļemģ m²ra tolerance vŢļi 

salinitŊ je z§visl§ pŚedevġ²m na zpŢsobu regulace transportu iontŢ neģ na odliġnosti ļi 

zastoupen² (Beilby 2015). Mezi hlavn² ionty, kter® se zapojuj² do procesŢ osmoregulace, patŚ² 

K+, Na+, Cl- a Ca2+ (Kirst 1990; Wegmann 1986). PomŊry vnitrobunŊļn®ho zastoupen² tŊchto 

iontŢ se v z§vislosti na salinitŊ obĨvan®ho habitatu znaļnŊ liġ². U moŚskĨch lini² lze namŊŚit 

zvĨġen® vnitrobunŊļn® koncentrace Na+, zat²mco u sladkovodn²ch jsou to pŚedevġ²m vyġġ² 

koncentrace K+, ale tak® nitr§tŢ, sulf§tŢ, aminokyselin a amoniaku (Dittami et al. 2012). ZmŊny 

koncentrac² tŊchto iontŢ se mŢģou vlivem rozd²ln® salinity mŊnit i v bunŊļnĨch 

kompartmentech jako jsou bunŊļn§ stŊna, vakuola ļi cytoplasma (Mostaert et al. 1996) 

MakroŚasy mohou vyuģ²vat i tzv. voln®ho osmotick®ho prostoru, kterĨ se nach§z² v tŊsn® 

bl²zkosti jejich st®lky. BŊhem hypotonick®ho ġoku do nŊj vypust² ionty (pŚedevġ²m Cl-) a pŚi 
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nastolen² pŚ²znivĨch podm²nek je znovu absorbuj² (Gessner and Hammer 1968). PodobnŊ mŢģe 

narŢstat koncentrace amoniaku v okol² makroŚas rostouc²ch v Ś²ļn²ch delt§ch pŚi n§razov®m 

sn²ģen² salinity (Kamer and Fong 2000), avġak mŢģe j²t jen o odpadn² produkt pŚi rozkladu Śasy 

(Sfriso et al. 1987). 

Vysok§ vnitŚn² koncentrace K+  je u euryhalinn²ch Śas jako je Ulva intestinalis ļasto nutn§ 

k udrģen² metabolick® aktivity a m§lokdy kol²s§ (Ritchie and Larkum 1985). Koncentrace 

ostatn²ch iontŢ se vġak bŊhem osmotickĨch ġokŢ vĨraznŊ mŊn² coģ mŢģe v®st k inhibici 

dŢleģitĨch enzymŢ. Ve vŊtġinŊ pŚ²padŢ proto do hodiny po rychl®m n§rustu jejich koncentrace 

pŚich§z² rychlĨ pokles a jejich osmoregulaļn² funkci nahrad² novŊ syntetizovan® kompatibiln² 

soluty (Kirst 1990; Kakinuma et al. 2004).  

Kompatibiln² soluty jsou osmoticky aktivn² n²zkomolekul§rn² slouļeniny, kter® i za vysokĨch 

koncentrac² neovlivŔuj² biochemick® reakce v buŔce (Wegmann 1986), pŚiļemģ nŊkter® maj² 

pozitivn² vliv i na stabilitu makromolekul (Kirst 1990). D²ky jejich synt®ze ļi degradaci mŢģe 

buŔka upravovat svŢj osmotickĨ potenci§l a vyrovnat se tak s osmotickĨm stresem.  

NejļastŊjġ²mi kompatibiln²mi soluty jsou polyoly mannitol, sorbitol, floridosid, isofloridosid, 

glycerol, d§le pak prolin, rŢzn® betainy a sacharidy sachar·za, man·za ļi ġkrob. Ale i kdyģ jsou 

vġechny vysoce rozpustn®, mŢģe pŚi vysokĨch hodnot§ch salinity doj²t k jejich saturaļn²mu 

limitu. KvŢli takovĨmto pŚ²padŢm nŊkter® Śasy vyuģ²vaj² kombinace nŊkolika kompatibiln²ch 

solutŢ (Kirst 1990) (viz. tabulka 1). 

Z chemick®ho hlediska se nejv²ce kompatibiln²ch solutŢ Śad² mezi polyoly, kter® jsou bohat® 

na uhl²k. Jejich koncentrace se obvykle zvyġuje spoleļnŊ s rostouc² salinitou m®dia, coģ 

v z§vislosti na jejich sloģen² ovlivŔuje i n§slednĨ pomŊr celkov®ho uhl²ku a dus²ku 

v organismu. Zpravidla plat², ģe polyoly a sacharidy se hojnŊji vyskytuj² v moŚskĨch a 

halofiln²ch lini²ch, zat²mco aminokyseliny, amoniak a nitr§ty pŚevl§daj² v lini²ch sladkovodn²ch 

(Dittami et al. 2012). ZmŊnu celkov®ho pomŊru tŊchto dvou prvkŢ lze sledovat i pŚi 

aklimatizaci na zmŊnu salinity u euryhalinn²ch Śas (Reed 1985; Dittami et al. 2012). ObdobnŊ 

se u Śasy Chlamydomonas reinhardtii pŚi n§rustu salinity zvĨġila i exprese genŢ ¼ļastn²c²ch se 

metabolismu hlavn²ch sacharidŢ jako je ġkrob, sachar·za a gluk·za (Wang et al. 2018). 

Existuj² ale i dalġ² l§tky, kter® se v Śas§ch akumuluj² v z§vislosti na zmŊn§ch salinity. Ve studii 

Ichihara et al. (2009) bylo zjiġtŊno, ģe Śasa Ulva limnetica ve sladkovodn²m prostŚed² produkuje 

mnohem v²ce lectin-like proteinu neģ v moŚsk®m prostŚed². Jeho pŚesn§ funkce je ale zat²m 

nezn§m§. Spekuluje se, ģe by mohl v§zat uhlohydr§t pŢsob²c² jako kompatibiln² solut a 

n§slednŊ jej aglutinovat ļi pŚen§ġet do vakuoly a t²m pom§hat v regulaci osmotick®ho tlaku. 
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Dalġ² vĨznamnou l§tkou je dimethylsulfoniopropion§t (DMSP) vyskytuj²c² se spoleļnŊ 

s dalġ²mi kompatibiln²mi soluty u mnoha moŚskĨch Śas (Kirst 1990). Avġak DMSP se ve 

vŊtġinŊ pŚ²padŢ nepod²l² na kr§tkodob®m osmotick®m pŚizpŢsoben² a jeho hladina se mŊn² 

pouze s dlouhodobĨm osmotickĨm stresem (Edwardset al. 1988; Dickson et al. 1982). Najdou 

se ovġem i vĨjimky. U rozsivek ģij²c²ch pod moŚskĨm ledem pŚi studii Lyon et al. (2011) 

narostla hladina vnitrobunŊļn®ho DMSP o 85% jiģ po 48 hodin§ch od zmŊny podm²nek ze 

salinn²ch na hypersalinn². DMSP ovġem nemus² m²t pouze funkci kompatibiln²ho solutu, ale 

mŢģe slouģit tak® jako kryoprotektant, antioxidant a v neposledn² ŚadŊ je to tak® dŢleģitĨ 

prekurzor dimethylsulfidu (DMS) (Lyon et al. 2011; Burdett et al. 2015). 

 

Tabulka 1: Ļ§steļnĨ pŚehled organickĨch kompatibiln²ch solutŢ a jejich kombinac², kter® se vyskytuj² 

u rŢznĨch ŚasovĨch skupin. Podle Wegmann (1986) 

 

 

 

 

 

 

 

Rhodophyceae  Prasinophyceae  

lridophycus flaccidum Floridosid Asteromonas gracilis Glycerol 

Porphyridium purpureum Prolin + dalġ² aminokyseliny Platymonas suecica Mannitol 

Porphyra perforata Floridosid + Isofloridosid Platymonas 

subcordiformis 

Mannitol 

Corallina officinalis Floridosid + Isofloridosid Pyramimonas sp. Mannitol 

Rhodymena foliifera Floridosid + Isofloridosid Bacillariophyceae  

Chrysophyceae  Cyclotella cryptica Prolin + Glutam§t 

Poterioochromonas danica Isofloridosid C. meneghiniana Prolin 

Poterioochromonas 

malhamensis 

Isofloridosid Navicula sp. Prolin 

Monochrysis lutheri D(+)-l,4/2,5-

Cyclohexanetetrol 

Phaeodactylum 

tricornutum 

Prolin 

Eustigmatophyceae  Cylindrotheca fusiformis Man·za 

Monallantus salina Mannitol + Prolin Chlorophyceae  

Phaeophyceae  Dunaliella parva Glycerol 

Ascophyllum nodosum Mannitol Dunaliella tertiolecta Glycerol 

Fucus serratus Mannitol Dunaliella viridis Glycerol 

Fucus vesiculosus Prolin + dalġ² aminokyseliny Chlorella emersonii Prolin + Sachar·za 

Pilayella littoralis Mannitol Chlorella salina Prolin 

Colpomenia sinuosa Mannitol Stichococcus bacillaris Sorbitol + Prolin 

Dictyota dichotoma Mannitol Stichococcus chloranthus Sorbitol + Prolin 

Ecklonia radiata Mannitol Chlamydomonas sp. Glycerol 
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5.2.2 Fotosyntetick§ aktivita 
ZmŊny salinity u Śas podstatnŊ ovlivŔuj² tak® strukturu a funkci fotosyntetick®ho apar§tu, coģ 

ve vŊtġinŊ pŚ²padŢ vede ke sn²ģen² jejich fotosyntetick® aktivity (Kirst 1990). Hlavn²m z dŢvodŢ 

je naruġen² bunŊļn® homeost§ze pŚi osmotick®m stresu, kter® vede k nadprodukci kysl²kovĨch 

radik§lŢ (ROS) v chloroplastov®m a mitochondri§ln²m elektronov®m transportu. ROS pot® 

zpŢsobuj² poġkozen² lipidŢ, uhlohydr§tŢ, b²lkovin a DNA, coģ nakonec vede k oxidaļn²mu 

stresu nebo pŚ²padn® programovan® bunŊļn® smrti, apopt·ze (Perrineau et al. 2014). Aby se 

zamezilo toxicitŊ ROS, vyvinuly Śasy a rostliny obrann® syst®my tvoŚen® neenzymatickĨmi a 

enzymatickĨmi sloģkami. Hlavn²mi neenzymatickĨmi sloģkami jsou ve vodŊ rozpustnĨ 

gluthathion a askorb§ty a ve vodŊ nerozpustn® karotenoidy a Ŭ-tokoferol. Mezi enzymy jde 

pŚedevġ²m o superoxid dismut§zu, kter§ pŚev§d² O2
- na H2O2, kterĨ je n§slednŊ odstranŊn 

askorb§tovou peroxid§zou a gluthathion redukt§zou v gluthathion-askorb§tov®m cyklu (Noctor 

and Foyer 1998). Dokl§d§ to napŚ²klad studie Singh et al. (2018) s Śasami Chlorococcum 

humicola a Chlorella vulgaris, u kterĨch se aktivita vġech zm²nŊnĨch antioxidaļn²ch enzymŢ 

zvyġovala spoleļnŊ s rostouc² koncentrac² salinity m®dia. PodobnŊ tomu bylo i u Śasy Ulva 

limnetica, u kter® se po pŚesunu do sladkovodn²ho prostŚed² zvĨġila aktivita genu pro 

chloroplastovou askorb§t peroxid§zu (Ichihara et al. 2011). Existuj² ovġem i dalġ² 

zpŢsoby obrany pŚed oxidaļn²m stresem. Studie Li et al. (2008) proveden§ na Śase 

Haematococcus pluvialis napŚ²klad uk§zala, ģe Śasa eliminuje vznik ROS zvĨġenou 

biosynt®zou sekund§rn²ho karotenoidu astaxanthinu a to d²ky spotŚebŊ velk®ho mnoģstv² 

molekul§rn²ho kysl²ku.   

PŚi zmŊn§ch salinity doch§z² tak® ke zmŊn§m ve struktuŚe fotosyntetick®ho apar§tu. Tyto 

zmŊny ve struktuŚe se tĨkaj² pŚev§ģnŊ fotosyntetick®ho komplexu II (PSII), kterĨ se ukazuje 

jako nejn§chylnŊjġ² na kol²s§n² salinity prostŚed² (Xia et al. 2004). PŚi zvĨġen® salinitŊ disociuj² 

od thylakoidn² membr§ny proteiny komplexu produkuj²c²ho kysl²k (Murata and Miyao 1985) a 

sniģuj² se poļty aktivn²ch reakļn²ch center (Xia et al. 2004). U nŊkterĨch druhŢ doch§z² i ke 

zvŊtġen² efektivn² velikosti svŊtlosbŊrnĨch ant®n, coģ vytv§Ś² vyġġ² excitaļn² tlak (Demetriou 

et al. 2007). Ve studii Demetriou et al. (2007) se uk§zalo, ģe Śasa Desmodesmus communis pŚi 

zvĨġen® salinitŊ um² tyto zmŊny kompenzovat exogennŊ z²skanĨmi polyaminy jako je napŚ²klad 

putrescin. V buŔk§ch tak® ļasto doch§z² k Ś²zen®mu poklesu ļinnosti enzymu superoxid 

dismut§zy, kterĨ pŚev§d² O2
- na H2O2, ļ²mģ zamezuje tvorbŊ ROS. To m§ pak za n§sledek 

poġkozen² svŊtlosbŊrnĨch komplexŢ u fotosyst®mu I (Subramanyam et al. 2010).  Toto 

utlumen² pŚenosu elektronŢ na v²ce m²stech pravdŊpodobnŊ br§n² zniļen² reakļn²ch center t²m, 

ģe rozloģ² pŢsoben² ROS na celĨ fotosyntetickĨ apar§t (Satoh et al. 1983). 
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5.2.3 Pohlavn² rozmnoģov§n² 
Enviroment§ln² stres, a tedy i zvĨġen§ salinita, u Śas v mnoha pŚ²padech spouġt² proces 

pohlavn²ho rozmnoģov§n² a n§slednou tvorbu rezistentn²ch st§di² zygot (Frenkel et al. 2014). 

Sn²ģen² salinity vġak procesu pohlavn²ho rozmnoģov§n² sp²ġe zamezuje. Jeden z dŢvodŢ, proļ 

tomu tak je, mŢģe bĨt zamezen² f¼ze gamet, kter§ je u moŚskĨch druhŢ Śas vysoce citliv§ na 

osmotick® podm²nky. Dalġ² z dŢvodŢ mohou bĨt mechanismy blokov§n² vzniku polyspermie, 

kter® se u moŚskĨch druhŢ spol®haj² na pŚ²sun Na+, zat²mco u sladkovodn²ch druhŢ funguj² na 

principu odtoku Cl-. Proto se u mnoha druhŢ Śas, kter® proġly pŚechodem do prostŚed² s niģġ² 

salinitou, pohlavn² rozmnoģov§n² vŢbec nevyskytuje. PŚ²kladem mŢģe bĨt baltick§ populace 

chaluhy Fucus vesiculosus (Tatarenkov et al. 2005) ļi ruducha Bangia atropurpurea rostouc² v 

severoamerickĨch VelkĨch jezerech (Sheath and Cole 1980). Avġak narozd²l od F. vesiculosus 

bylo u B. atropurpurea pohlavn² rozmnoģov§n² zaznamen§no alespoŔ v laboratorn²ch 

podm²nk§ch (Gargiulo et al. 2001). Podobn® inhibiļn² ¼ļinky byly pozorov§ny i u 

tetrasporofytu euryhalinn² ruduchy Heterosiphonia japonica, kterĨ bŊģnŊ produkuje tetraspory 

pŚi salinitŊ 30 psu, avġak pŚi niģġ² salinitŊ neģ 20 psu (vļetnŊ) ģ§dn® neprodukoval a souļasnŊ 

se u nŊj zvĨġila fragmentace st®lky (BjÞrke and Rueness 2004). ObdobnŊ byla pŚi sn²ģen® 

salinitŊ pozastavena tvorba plurilokul§rn²ch sporangi² a uvolŔov§n² mikrospor u sladkovodn²ch 

lini²ch rodu Ectocarpus (Dittami et al. 2012). U bentick® rozsivky Ardissonea crystallina 

vyskytuj²c² se v Ļern®m moŚi se dokonce zvĨġen§ salinita bl²ģ²c² se moŚsk® koncentraci uk§zala 

pro jej² pohlavn² rozmnoģov§n² pŚ²znivŊjġ² neģ ta, v kter® se aktu§lnŊ vyskytuje (Davidovich et 

al. 2016). Lze tedy usuzovat, ģe mnoho Śas, kter® proġly pŚechody, jeġtŊ nen² plnŊ adaptov§no 

na nov® prostŚed² a pr§vŊ procesy spojen® s pohlavn²m rozmnoģov§n²m n§m pŚi studiu adaptac² 

na sladkovodn² prostŚed² mŢģou poskytnout spoustu dŢleģitĨch informac² (Raven 1999). 

5.3 Morfologick® adaptace 
ZvĨġen² ļi sn²ģen² salinity se ļasto odr§ģ² i v samotn® morfologii euryhalinn²ch druhŢ Śas. 

NapŚ²klad u zelen® Śasy Dunaliella salina vede zvĨġen§ salinita ke zvŊtġen² objemu bunŊk (Fu 

et al. 2014), zat²mco u brakickĨch makroŚas zas sn²ģen§ salinita pŢsob² redukci jejich velikosti 

spoleļnŊ s vĨraznĨmi zmŊnami v jejich morfologii (Kalvas and Kautsky 1998). Vliv 

osmotick®ho tlaku na morfologii organismu byl tak® ļasto studov§n na rozsivk§ch rodu 

Skeletonema. U tŊchto euryhalinn²ch rozsivek zpŢsobuje zmŊna salinity prodluģov§n² bunŊk, 

odliġnĨ tvar valv ļi zmŊnu vzd§lenosti mezi pŚilehlĨmi buŔkami a prŢmŊrn®ho poļtu bunŊk ve 

vl§knu (Paasche et al. 1975; Balzano et al. 2011). A aļkoliv se vġechny tyto morfologick® 

modifikace zdaj² bĨt nez§visl® na rŢstov® rychlosti, jejich adaptivn² vĨznam je zat²m 

pŚedmŊtem diskuz² (Paasche et al. 1975). 
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5.3.1 Sulfatovan® polysacharidy v bunŊļn® stŊnŊ 
PozmŊnŊnou morfologii v z§vislosti na rozd²ln® salinitŊ zaznamenali i Dittami et al. (2012), pŚi 

porovn§v§n² sladkovodn²ch a moŚskĨch lini² chaluhy rodu Ectocarpus. Sladkovodn² linie, na 

rozd²l od tŊch moŚskĨch, vytv§Śely ve sladk® vodŊ dlouh§ a lepkav§ filamenta (viz. obr§zek 3). 

Tyto zmŊny doprov§zela i rozd²ln§ genov§ exprese v genech pro sulfotransfer§zy a sulfat§zy, 

tedy enzymy zapojen® do sulfatace a desulfatace sacharidŢ v bunŊļn® stŊnŊ. Tyto sulfatovan® 

polysacharidy se vyskytuj² jako hlavn² sloģka extracelul§rn² matrix u vġech moŚskĨch Śas i 

vyġġ²ch rostlin bez ohledu na jejich fylogenetickou pozici, zat²mco sladkovodn² a suchozemġt² 

z§stupci je vŢbec neprodukuj² (Popper et al. 2011). Lze tedy pŚedpokl§dat, ģe sulfatovan® 

sacharidy bunŊļn® stŊny poskytuj² pŚes osmotick® ļi pozorovan® struktur§ln² funkce moŚskĨm 

organismŢm jist® adaptivn² vĨhody (Kloareg and Quatrano 1988). PŚeruġen² jejich synt®zy ve 

sladk® vodŊ zas u zm²nŊn® sladkovodn² linie rodu Ectocarpus umoģn² tvorbu dlouhĨch a 

lepkavĨch filament, kter® br§n² v un§ġen² Śasy proudem (Dittami et al. 2012). 

Obr§zek 3: Morfologick® zmŊny sladkovodn² (FWS) a moŚsk® (MS) linie Śasy rodu Ectocarpus 

v m®di²ch s rŢznou salinitou. V ļ§sti (a) lze pozorovat morfologii MS v m®diu se salinitou 32 ppt a 

FWS v m®diu se salinitou 32 ppt a 1,6 ppt (zleva doprava). Ļ§sti (b - d) ukazuj² zmŊny morfologie FWS 

po pŚ²m®m pŚenosu z m®dia se salinitou 32 ppt do m®dia se salinitou 1,6 ppt. ZmŊny jsou zaznamenan® 

ihned (b), po 12 dnech (c) a po 18 dnech (d) od pŚenosu. Podle Dittami et al. (2012) 
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5.3.2 Palmelloidn² st§dia u zelenĨch Śas 
U zelenĨch euryhalinn²ch Śas Chlamydomonas reinhardtii a Dunaliella salina je adaptace na 

nepŚ²zniv® osmotick® podm²nky ļasto spojena s vytvoŚen²m palmelloidn²ho st§dia. BuŔky pŚi 

vstupu do tohoto st§dia ztr§c² biļ²ky, zes²l² svou bunŊļnou stŊnu a produkuj² zvĨġen® mnoģstv² 

exopolysacharidŢ (EPS). N§slednŊ po rozdŊlen² bunŊk zŢst§vaj² ve shluc²ch ve spoleļn® 

mateŚsk® bunŊļn® stŊnŊ a matrix z ESP (Shetty et al. 2019). Z OklahomskĨch VelkĨch solnĨch 

pl§n² Buchheim et al. (2010) dokonce izolovali linii z rodu Dunaliella, kter§ ve sv®m 

palmelloidn²m st§diu dok§ģe rŢst v hypersalinn²ch podm²nk§ch stejnŊ dobŚe jako ve sladk® 

vodŊ. Podobn§ palmelloidn² st§dia vyuģ²v§ k pŚeģit² v extr®mn²ch podm²nk§ch i Dunaliella 

atacamensis rostouc² na pavuļin§ch u vchodu do pobŚeģn² jeskynŊ na pouġti Atacama (Az¼a-

Bustos et al. 2010). Tato palmelloidn² st§dia mohou takt®ģ slouģit i jako adaptace proti 

herbivorii (Lurling and Beekman 2006) ļi jako odrazovĨ mŢstek pro evoluci mnohobunŊļnĨch 

druhŢ (Khona et al. 2016). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr§zek 4: Chlamydomonas reinhardtii kultivov§n pŚi bŊģnĨch podm²nk§ch (a) a pŚi zvĨġen® salinitŊ 

m®dia (150 mM NaCl) , kter§ vyvolala tvorbu palmelloidn²ch st§di² (b). Podle Shetty et al. (2019). 
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6 Sc®n§Śe pŚechodŢ 
D²ky st§le exaktnŊjġ²m metod§m molekul§rn² 

fylogeneze a neust§l®mu popisov§n² novĨch 

druhŢ mŢģeme sestavovat ļ²m d§l t²m 

pŚesnŊjġ² a obs§hlejġ² fylogenetick® stromy. 

Pokud se pŚi pohledu na nŊ zamŊŚ²me na 

rŢzn® rozm²stŊn² n§mi popsanĨch 

sladkovodn²ch a moŚskĨch druhŢ, dok§ģeme 

n§slednŊ odhadnout frekvenci, naļasov§n², 

ale i smŊry, ve kterĨch doch§zelo 

k pŚechodŢm mezi tŊmito prostŚed²mi. Na 

sch®matu podle Logares et al. (2009) jsou 

nast²nŊn® tŚi z§kladn² sc®n§Śe, kter® mohou 

v dŢsledku ¼spŊġn® kolonizace nov®ho 

prostŚed² nastat. Ļern® vŊtve na sch®matech 

vģdy zn§zorŔuj² moŚsk® a modr® zas 

sladkovodn² linie. Zelen® ġipky pot® disperzi 

mezi sladkovodn²mi tŊlesy, ļ²mģ vysvŊtluj² 

n§slednĨ vĨskyt druhŢ na v²ce stanoviġt²ch. 

Tyto sc®n§Śe ovġem neberou v potaz dalġ² 

kolonizaļn² cesty jako je napŚ²klad izolace 

kmenŢ ve vodn²ch ¼tvarech, u kterĨch se 

razantnŊ zmŊnila salinita. 

Na prvn²m pŚ²kladu (a) lze vidŊt na 

fylogenetick®m stromu moŚsk® a sladkovodn² 

druhy hojnŊ prom²chan®, bez toho, aby 

tvoŚily v z§vislosti na obĨvan®m prostŚed² 

vŊtġ² spoleļn® monofyletick® shluky. Lze 

tedy soudit, ģe u studovan® linie doch§zelo 

k pŚechodŢm mezi moŚem a sladkou vodou 

paralelnŊ a relativnŊ ļasto. 

 

Obr§zek 5: TŚi zjednoduġen® pŚ²klady 

fylogenetickĨch stromŢ, kter® demonstruj², jak za 

pomoci znalost² fylogenetickĨch vztahŢ moŚskĨch a 

sladkovodn²ch lini² lze odvodit sc®n§Śe pŚechodŢ 

mezi tŊmito prostŚed²mi. Prvn² pŚ²klad (a) 

demonstruje rozloģen² lini² , kter® naznaļuje ļast® 

pŚechody mezi moŚem a sladkou vodou. Naopak na 

druh®m fylogenetick®m stromu (b) jsou linie ze 

stejnĨch prostŚed² ļasto v monofyletickĨch 

skupin§ch, coģ ukazuje na pouze vĨjimeļn® 

pŚechody. Na posledn²m pŚ²kladu (c) lze vidŊt 

moŚskou linii vnoŚenou mezi sladkovodn² druhy, 

z ļehoģ je zŚejm®, ģe probŊhla zpŊtn§ kolonizace 

moŚsk®ho prostŚed². Podle Logares et al. (2009).  
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Naopak na druh®m fylogenetick®m stromu (b) je jen nepatrn® mnoģstv² bl²zce pŚ²buznĨch 

druhŢ, kter® by obĨvaly rozd²ln® prostŚed². V tomto pŚ²padŊ maj² sladkovodn² a moŚsk® druhy 

tendenci shlukovat se do monofyletickĨch skupin, coģ naznaļuje jedinĨ ¼spŊġnĨ pŚechod mezi 

tŊmito prostŚed²mi a n§slednou diverzifikaci.  

Na posledn²m pŚ²kladu (c) lze pozorovat sladkovodn² linii, kter§ po vzoru pŚedchoz²ch pŚ²kladŢ, 

svĨm vnoŚen²m mezi moŚsk® linie poukazuje na pŚechod z moŚe do sladk® vody. Sama ovġem 

kromŊ sladkovodn²ch druhŢ obsahuje i druhy moŚsk®. V tomto pŚ²padŊ jde pravdŊpodobnŊ o 

zpŊtnou kolonizaci moŚsk®ho prostŚed² tŊmito druhy. Je tedy zjevn®, ģe pokud zn§me potŚebn® 

fylogenetick® vztahy a prostŚed², v kter®m se dan® druhy vyskytuj², nen² sloģit® urļit smŊr, ve 

kter®m pŚechody mezi prostŚed²mi prob²haly.   

7 PŚechody mezi moŚskĨm a sladkovodn²m prostŚed²m u 
chrysofyt 

Novodob® studie zabĨvaj²c² se molekul§rn² fylogenetikou protist ļasto odkrĨvaj² mnoho 

zaj²mavĨch dat o vztaz²ch sladkovodn²ch a moŚskĨch lini², nicm®nŊ jen zŚ²dka kdy se zabĨvaj² 

pŚechody mezi tŊmito prostŚed²mi. Jednou z protistn²ch skupin vhodnou na zkoum§n² pŚechodŢ 

mezi moŚem a sladkĨmi vodami jsou Chrysofyta. Jedn§ se totiģ o relativnŊ prozkoumanou linii 

s rozġ²Śen²m jak ve sladkovodn²ch, tak i moŚskĨch biotopech a zahrnuje tak® euryhalinn² 

z§stupce jako jsou hojnŊ studovan® druhy rodu Paraphysomonas.  

7.1 Obecn§ charakteristika chrysofyt 
Chrysofyta jsou jednobunŊļn® ļi koloni§ln² Śasy vyznaļuj²c² se svĨmi heterokontn²mi biļ²ky, 

endogennŊ silifikovanĨmi stomatocystami a plastidy obsahuj²c²mi chlorofyl a, c a fukoxanthin. 

Povrch jejich bunŊk kryje periplast, kterĨ mŢģe bĨt pŚekryt lorikou ļi druhovŊ specifickĨmi 

kŚemiļitĨmi ġupinami. PatŚ² mezi fotosyntetizuj²c² Stramenopila (Ochrophyta), kter§ z²skala 

plastid ruduchov®ho pŢvodu seri§ln² endosymbi·zou. Existuj² vġak i mixotrofn² ļi dokonce 

heterotrofn² linie, u kterĨch doġlo k sekund§rn² ztr§tŊ plastidu. TradiļnŊ je centrum jejich 

diverzity umisŠov§no do temper§tn²ch sladkĨch vod, kde se vyskytuj² nejļastŊji jako souļ§st 

jarn²ho a podzimn²ho fytoplanktonu. K nalezen² jsou ale i na mnohem neobvyklejġ²ch m²stech 

jako napŚ²klad v pŢdŊ, na taj²c²m snŊhu ļi v organickĨch shluc²ch ĂmoŚsk®ho snŊhuñ (Remias 

et al. 2020).  

Vznik chrysofyt datuj² Brown a Sorhannus (2010) na z§kladŊ diverzifikace Stramenopil nŊkam 

do obdob² Permu (pŚed ~ 279 miliony let) a aļkoliv mezi popsanĨmi druhy pŚevaģuj² ty 

sladkovodn², jejich pŢvodn²m prostŚed²m je pravdŊpodobnŊ moŚe. Lze tak usuzovat 
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z paleontologick®ho z§znamu, kterĨ se n§m d²ky tvorbŊ kŚemiļitĨch stomatocyst a ġupin 

dochoval. Nejstarġ² chrysofytn² stomatocysty jsou datovan® do konce spodn² kŚ²dy a poch§z² 

z Jiģn²ho oce§nu (Riaux-Gobin and Stumm 2006). ObdobnŊ poch§z² z moŚskĨch lokalit i 

vŊtġina zbylĨch n§lezŢ. SpoleļnŊ tak s baz§ln²m postaven²m ļ§steļnŊ moŚsk® skupiny 

Paraphysomonadida poukazuj² na pravdŊpodobnĨ moŚskĨ pŢvod chrysofyt (Tappan 1980). 

7.2 MoŚsk§ chrysofyta 
V minulosti byla chrysofyta br§na jako podstatn§ sloģka moŚsk®ho planktonu. Avġak postupem 

ļasu se vŊtġina vĨznamnĨch moŚskĨ taxonŢ zaļala pŚem²sŠovat do samotnĨch tŚ²d jako 

Phaeothamniophyceae, Dictyochophyceae, Pelagophyceae ļi Bolidophyceae a popsanĨch 

moŚskĨch druhŢ spadaj²c²ch do chrysofyt prudce ubylo. Nicm®nŊ fylogenetick§ analĨza 

proveden§ tĨmem del Campo a Massana (2011) uk§zala, ģe druhov§ diverzita chrysofyt v moŚi 

je mnohem vĨraznŊjġ². Po prohled§n² veŚejnĨch datab§z² bylo nalezeno celkem 144 novĨch 18S 

rDNA sekvenc², kter® patŚ² moŚskĨm chrysofytŢm. Po zaļlenŊn² sekvenc² do fylogenetick®ho 

stromu pŚibyly ļtyŚi nov® klady, z nichģ dva obsahuj² ļistŊ moŚsk® sekvence a jen 4 z celkem 

12 chrysofytn²ch kladŢ jsou ļistŊ sladkovodn². 

Jedn²m z nich byl i klad A (Synurales), u kter®ho byly doned§vna zn§m® pouze sladkovodn² 

druhy s vĨjimkou nŊkolika m§lo brakickĨch (NŊmcov§ et al. 2016). Situace se ovġem zmŊnila, 

kdyģ se tĨmu Jeong et al. (2019) podaŚilo v korejsk®m z§livu izolovat dva moŚsk® druhy rodu 

Mallomonas. Jde o M. marina a M. cuspis, jejichģ vz§jemn§ poloha na fylogenetick®m stromŊ 

naznaļuje, ģe pravdŊpodobnŊ kaģdĨ z nich provedl samostatnĨ pŚechod do moŚe. BŊhem 

adaptaļn²ch experimentŢ se uk§zala jako optim§ln² hodnota salinity pro rŢst 20 psu, coģ 

dokazuje, ģe oba druhy jsou jiģ adaptovan® na moŚsk® prostŚed². U obou druhŢ se tak® pŚi 

salinitŊ niģġ² neģ 5 psu (vļetnŊ) zmŊnil tvar bunŊk z prot§hl®ho na kulovitĨ, zvŊtġila se 

chrysolaminaranov§ vakuola a plastid se pŚem²stil do perifern² oblasti buŔky. Toto zvŊtġen² 

z§sobn² vakuoly tak® ovlivnilo morfologii plastidu a mohlo m²t dopad i na ostatn² organely. PŚi 

salinitŊ 5 psu a niģġ² buŔky tak® ztratily schopnost rŢst, coģ spoleļnŊ ukazuje, ģe jde o moŚsk® 

druhy se ġirokou valenc² vŢļi salinitŊ.  

PŚi pohledu na nynŊjġ² fylogenetickĨ strom chrysofyt nach§z²me jen velmi m§lo kladŢ, kter® 

jsou ļistŊ sladkovodn² nebo moŚsk®. ObdobnŊ lze tak® pozorovat velkĨ poļet bl²zce pŚ²buznĨch 

lini², kdy jedna je moŚsk§ a druh§ naopak sladkovodn², jako je tomu napŚ²klad u novŊ popsanĨch 

moŚskĨch z§stupcŢ rodu Mallomonas (Jeong et al. 2019). MŢģeme se tedy domn²vat, ģe u 

chrysofyt doġlo po d§vn®m pŚechodu do sladk® vody k enormn² diverzifikaci, po kter® prŢbŊģnŊ 

a relativnŊ ļasto doch§z² ke zpŊtn® rekolonizaci moŚe. 
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7.3 Hypot®za pŚekroļen² Rubikonu 
PŚechody mezi moŚskĨm a sladkovodn²m prostŚed²m jsou natolik vĨznamn® evoluļn² ud§losti, 

ģe Mann (1999) ve sv® pr§ci dokonce pŚirovnal pŚechod rozsivek do sladkovodn²ho prostŚed² 

k pŚechodu vojsk C®sarovy arm§dy pŚes Śeku Rubikon. Vedlo ho k tomu hned nŊkolik 

podobnost², kter® spojuj² tyto ud§losti. Mann (1999) se domn²val, ģe bari®ra mezi moŚem a 

sladkou vodou je jednosmŊrn§ a pŚipouġt² pouze vz§cn® a nevratn® pŚechody vĨhradnŊ ve smŊru 

z moŚe do sladkĨch vod, kter® vedou k mohutn® diverzifikaci. T®to pŚedstavŊ vcelku odpov²d§ 

evoluļn² historie obrnŊnek nast²nŊn§ tĨmem Logares et al. (2007). PŚechody obrnŊnek do 

sladk® vody probŊhly z vŊtġiny jiģ velmi d§vno a to nejsp²ġe pŚi mezozoick®m a kenozoick®m 

zved§n² hladiny oce§nu a byly n§sledovan® mohutnou diverzifikac² sladkovodn²ch lini², 

pŚiļemģ pŚi fylogenetick® analĨze nebyla pozorov§na ģ§dn§ zpŊtn§ kolonizace moŚe (Haq et al. 

1987; Logares et al. 2007). Sladkovodn² linie se tedy shlukuj² do monofyletickĨch skupin a 

nejsou si s moŚskĨmi liniemi obrnŊnek bl²zce pŚ²buzn®. Je ovġem nutn® br§t v ¼vahu, ģe pŚi 

fylogenetick® analĨze obrnŊnek zat²m nebyly zaļlenŊny enviroment§ln² sekvence. 

Od t®to pŚedstavy se ovġem zaļ²n§ upouġtŊt. Fylogenetick® analĨzy zahrnuj²c² novŊ z²skan® 

enviroment§ln² sekvence, proveden® na nŊkolika protistn²ch skupin§ch ukazuj², ģe bari®ra mezi 

slanou a sladkou vodou umoģŔuje pŚechody v obou smŊrech. U nŊkterĨch protistn²ch skupin 

jsou nav²c tyto pŚechody relativnŊ ļast®. Dokonce i u nŊkterĨch lini² rozsivek, pŚi jejichģ 

zkoum§n² tato hypot®za vznikla, se ukazuje, ģe pŚechody mezi moŚem a sladkou vodou jsou 

ļastŊjġ² neģ se dŚ²ve myslelo (Alverson et al. 2007). V neposledn² ŚadŊ tuto pŚedstavu vyvrac² 

Obr§zek 6: Mallomonas cuspis (26-32) a Mallomonas marina (33-39) poŚ²zen® pod svŊtelnĨm 

mikroskopem vģdy po 7 dnech od pŚesunut² do m®dia s danou salinitou. MŊŚ²tko na sn²mc²ch 

zn§zorŔuje 10Õm a zkratky oznaļuj² plastid (P), chrysolaminaranovou vakuolu (C) a biļ²k (F). Hodnoty 

salinity m®dia rostou v kaģd®m Ś§dku zleva doprava v poŚad² 0,5,10,15,20,25 a 30 psu. PŚi salinitŊ 0 

psu (26,33) a 5 psu (27,34) lze u obou druhŢ sledovat kulovitĨ tvar bunŊk spoleļnŊ se zvŊtġenou 

chrysolaminaranovou vakuolou (C) a perifern²m plastidem (P). Podle Jeong et al. (2019).     
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svou pozic² na fylogenetick®m stromŊ i moŚsk® druhy chrysofyt, nevyj²maje dva novŊ popsan® 

moŚsk® druhy rodu Mallomonas (Jeong et al. 2019). U chrysofyt nav²c mŢģeme sledovat linie, 

kter® uļinily pŚechod pŚes onu bari®rou i v opaļn®m smŊru a zpŊtnŊ tak kolonizovaly moŚe. 

St§le ovġem mus²me br§t v potaz, ģe pŚechody mezi sladkou a slanou vodou podstatnŊ ovlivŔuj² 

m²ru speciace. Zpravidla mŢģeme u lini², kter® maj² sv® z§stupce napŚ²ļ gradientem salinity, 

pozorovat, ģe jejich mladġ² a odvozen® sladkovodn² vŊtve jsou na rozd²l od tŊch moŚskĨch 

druhovŊ bohatġ². Lze tedy usuzovat, ģe sladkovodn² linie se diverzifikuj² rychleji neģ ty moŚsk®, 

pŚiļemģ dŢvodem nejsp²ġe bude celkovŊ vŊtġ² variabilita a vĨkyvy sladkovodn²ho prostŚed² 

(Nakov et al. 2019).   
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Obr§zek 7: ZjednoduġenĨ fylogenetickĨ strom chrysofyt. Zelenou barvou (ǒ) jsou zvĨraznŊn® 

sekvence, druhy, ļi slouļen® linie, kter® byly izolov§ny ze sladkovodn²ho ļi terestrick®ho prostŚed². 

Modrou barvou (ǒ) jsou naopak zvĨraznŊn® ty co byly izolov§ny z moŚsk®ho prostŚed². V upraven®m 

fylogenetick®m stromu lze pot® pŚehlednŊji sledovat historii pŚechodŢ mezi tŊmito prostŚed²mi a snadno 

napŚ²klad urļit linie, kter® zpŊtnŊ kolonizovaly moŚe. Upraveno podle Campo and Massana (2011). 
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Z§vŊr 
MoŚsk® a sladkovodn² prostŚed² se od sebe svĨmi podm²nkami pro ģivot liġ² natolik, ģe mezi 

sebou vytv§Ś² jednu z nejhŢŚe zdolatelnĨch pŚ²rodn²ch bari®r. Probl®my spojen® s pŚechodem 

mezi tŊmito prostŚed²mi tĨkaj²c² se pŚedevġ²m osmoregulace, sd²l² vodn² organismy napŚ²ļ 

fylogenetickĨm syst®mem a ani Śasy nejsou vĨjimkou. Avġak i pŚes rozd²ly, kter® mezi tŊmito 

prostŚed²mi panuj², existuj² euryhalinn² druhy, kter® jsou d²ky svĨm unik§tn²m adaptac²m 

schopn® ģ²t ve ġk§l§ch salinity, kter® u nŊkterĨch druhŢ pokrĨvaj² hodnoty od sladk® aģ po 

moŚskou vodu. Pr§vŊ tyto adaptace na ġirokĨ gradient salinity jsou zŚejmŊ kl²ļov® pŚi 

pŚechodech mezi sladkou a slanou vodou a euryhalinn² druhy se tedy zdaj² bĨt jakĨmsi 

mezistupnŊm prob²haj²c²ho pŚechodu. Dokl§daj² to mnoh§ data z²skan§ prostŚednictv²m 

adaptaļn²ch experimentŢ, pŚi kterĨch se porovn§vala genov§ exprese, tvorba pohlavn²ch 

struktur ļi morfologie mezi euryhalinn²mi druhy a jejich nejbliģġ²mi moŚskĨmi ļi 

sladkovodn²mi pŚ²buznĨmi. 

PŚi zjiġŠov§n² frekvence, naļasov§n² ļi smŊrŢ, v jakĨch doch§zelo k pŚechodŢm mezi 

sladkovodn²m a moŚskĨm prostŚed²m, je nejv²ce n§pomocn§ molekul§rn² fylogenetick§ 

analĨza, d²ky kter® lze sestavit fylogenetick® stromy, na kterĨch jsou patrn® historie pŚechodŢ 

danĨch lini². Ve sv® bakal§Śsk® pr§ci jsem se takto zamŊŚil na chrysofyta, vyuģil jsem recentnŊ 

publikovanou fylogenezi chrysofyt, kter§ kromŊ kultivovanĨch kmenŢ obsahuje i 

enviroment§ln² sekvence (del Campo and Massana 2011). Uk§zalo se, ģe u chrysofyt doġlo 

pravdŊpodobnŊ k d§vn®mu pŚechodu z moŚe do sladkovodn²ho prostŚed², kterĨ vyvolal 

mohutnou diferenciaci druhŢ. Avġak k dalġ²m pŚechodŢm doch§zelo prŢbŊģnŊ, a nav²c i 

relativnŊ ļasto. PŚi pohledu na fylogenetickĨ strom lze pozorovat i poļetn® zpŊtn® kolonizace 

moŚe. Chrysofyta se tedy zdaj² bĨt vhodnou modelovou skupinou ke studiu pŚechodŢ mezi 

moŚem a sladkou vodou, u kter® se nav²c prostŚednictv²m enviroment§ln²ho sekvenov§n² 

prŢbŊģnŊ zjiġŠuje dosud nepopsan§ moŚsk§ druhov§ diverzita.  
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