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Abstrakt

Krasivky neboli desmidie jsou zelené streptofytni tasy klasifikované do fadu Desmidiales.
Bunky desmidii se vyznacuji ptitomnosti zrcadlové symetrickych, ornamentovanych semicel
spojenych plazmatickym miistkem, tzv. isthmem. Tato skupina organismi se vyznacuje veelku
uzkou ekologickou specificitou, tudiz na zmény okolnich podminek ¢asto reaguji modifikacemi
svych morfologickych charakteristik. Schopnost organismu vykazovat nékolik rozlicnych
fenotypli v zavislosti na transformacich okolniho prostfedi se nazyva fenotypova plasticita.
Tato vlastnost je predmétem morfometrickych studii, jez fenotypovym zméndm krasivek
udavaji konkrétnéjSi charakter. Diky schopnosti viditelné reagovat na zmény externich

podminek je v desmidiich spatfovan potencial praktického vyuziti v roli bioindikétort.

Kli¢ova slova:

desmidie, Micrasterias, morfogeneze bunécné stény, externi vlivy, fenotypova plasticita

Abstract

Desmids are green streptophyte algae classified in the order of Desmidiales. The cells of
desmids are notable for the presence of mirror-symmetrical ornamented semicells connected by
a plasmatic bridge, the isthmus. This group of organisms is characterised by a rather high
ecological specificity, causing them to respond to changes in environmental conditions by
modifying their morphological characteristics. The ability of an organism to exhibit several
different phenotypes in response to environmental transformations is called phenotypic
plasticity. This has often been the subject of morphometric studies, which provide more specific
description of the phenotypic changes in desmids. Due to their ability to respond to alterations

in external conditions, desmids have shown the potential for practical use as bioindicators.
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Uvod

Desmidie neboli krasivky jsou skupinou zelenych streptofytnich fas spadajicich v ramci
tiidy Zygnematophyceae do tadu Desmidiales. Bunky desmidii jsou charakterizovany svou
typickou morfologii. Jejich stélky se skladaji ze dvou zrcadlové orientovanych polobunék
spojenych v bod¢ tzv. isthmu, ve kterém se po vétSinu zivotniho cyklu nachézi jadro (Brook
1981, Prescott 1948). Bunécnd sténa je Casto slozité ornamentovand. Buiky desmidii se v
mnoha ptipadech vyznacuji ptitomnosti hned n¢kolika os symetrie tykajicich se jak celkového
tvaru bunky, tak 1 rozmisténi pért, protruzi a jinych ornamentaci (Brook 1981). Jedna se o
primarné sladkovodni fasy, ackoliv nékolik druhti bylo nalezeno i v brakickych vodach (Coesel
& Meesters 2007; Brook 1981). Obecné zastupce fadu Desmidiales najdeme v Siroké Skale
raznych ekologickych prostfedi na celém svété. Jednotlivi zastupci krasivek se ovSem
vyznacuji relativné izkou ekologickou specificitou (Brook 1981). Diky své na pohled atraktivni
morfologii a ekologickému vyznamu i zna¢né diverzité v raSelinistich a moktadech se skupina
krasivek dockala vyrazné pozornosti védcu a badateli jiz v poloviné devatenactého stoleti (Hall
& McCourt 2017).

Vyvoj organismu je obecné vzato urovan nejen vnitinimi faktory, tedy genetickou
informaci kodovanou v jadfe nebo endosymbiotickych organelach a bunécnymi procesy, jez ji
realizuji, ale jsou vyznamné ovliviiovany 1 faktory externimi (Klingenberg 2019). Desmidie
v tomto piipad¢ samoziejmé nejsou vyjimkou. V reakci na zmény svych okolnich podminek
krasivky reaguji modifikacemi své typické morfologie (Meindl 1990). Tento jev, kdy ma
organismus schopnost projevit rizné fenotypy na zakladé zmén podminek okolniho prostredi,
oznacujeme jako tzv. fenotypovou plasticitu (DeWitt et al. 1998). V reakci na zmény pH,
teploty, obsahu urcitych latek nebo polutantli v prostiedi krasivky ¢asto reaguji modifikacemi
své bundéné stény nebo své velikosti (Cerna & Neustupa 2009). Tato vlastnost odhaluje
potencial vyuziti desmidii prevazné pii monitoringu cCistoty vod na mnoha stanovistich

(Stamenkovi¢ & Pavlovi¢ 2023).



1. Charakteristika desmididlnich zelenych Fas a jejich klasifikace

1.1. Klasifikace a diverzita

Desmidie jsou v tradicnim pojeti chapany jako zastupci skupin Mesotaeniaceae
(Zygnematales) a Desmidiales. Zastupci spadajici do prvni zmiflované skupiny jsou oznacovani
jako nepravé neboli saccodermni desmidie. Oznacenim pravé, placodermni desmidie nebo
krasivky jsou chapani zastupci fadu Desmidiales — desmidie sensu stricto. Diky svému
typickému zplsobu rozmnozovani jsou krasivky fazeny do jedné ze skupin zelenych
streptofytnich fas (ekvivalentni k charofytnim fasam — Karol et al. 2001) — tfidy
Zygnematophyceae. Skupina Zygnematophyceae sdruzuje zastupce vyznacujici se typickymi
charakteristikami, a to;

1) absenci jakychkoli bi¢ikatych stadii v zivotnim cyklu,

2) ptitomnosti sexualniho rozmnoZzovani prostfednictvim konjugace neboli spajenim (Hall

& McCourt 2017).

V ramci ttidy Zygnematophyceae byly organismy do ni spadajici ¢lenény na dvé skupiny
dle typu morfologie a struktury bunécné stény (Rtuzicka 1977). Prvni skupinou jsou tradi¢né
pojaté Zygnematales vyznacujici se hladkou bunéénou sténou bez porii nebo jinych
ornamentaci. Zde se fadi i tzv. nepravé, saccodermni desmidie, tedy zastupci Mesotaeniaceae.

Druhou a pro tuto préci stézejni skupinou je tradi¢né definovany tad Desmidiales. Tento
fad je typicky pfitomnosti porii a jinych ornamentaci v bunécéné sténé (Gontcharov 2008; Brook
1981). Typicky se jednd o jednobunécné fotosyntetické kokalni organismy slozené ze dvou
identickych, navzijem propojenych polobunék. Rad Desmidiales se sklada ze &tyi Geledi:
Closteriaceae, Gonatozygaceae, Peniaceae a Desmidiaceae. Posledni zminovana Celed’ je s cca
3000 druhy nejvétsi Celedi fadu Desmidiales (Gerrath 1993; Hall, McCourt & Delwiche 2007).
Rody a druhy zéstupct v ramci celé ttidy Zygnematophyceae (tudiz toto plati i pro Desmidiales)
jsou tradicné rozeznavany zejména na zdéklad¢ rozdilii v bunééné morfologii a struktuie
chloroplastti (Gontcharov 2008).

Odhady celkové diverzity se lisi. Desmidie jsou charakterizovany znacnou fenotypovou
plasticitou v zéavislosti na riznych faktorech prostiedi. U jediného druhu je tedy mozno
pozorovat vice navzajem morfologicky odliSnych ,ristovych stadii* a morfologickych forem
(Brook 1981). Tradi¢ni rozdé€leni krasivek se tedy potykd stadou problému, jelikoz bylo

tradicné zalozeno na morfologickych rozdilech mezi jednotlivymi zastupci a nemusi byt nutné



v souladu s evolu¢ni historii a vyvojem této skupiny (Gontcharov 2008). Odhady diverzity

zastupct Desmidiales podlozené tradi¢ni taxonomii mohou tedy byt do urcité miry nadsazené.

1.2. Fylogeneze

Streptofytni tasy, Strephophyta (ve starsi literatufe oznacovany také jako Charophyta), se
spolecné s oddélenim Chlorophyta sdruzuji do skupiny Viridiplantae, tedy zelené rostliny.
Ttida Zygnematophyceae byla od pocatkli moderni systematiky v 19. stoleti povaZzovéana za
soucast Viridiplantae ptevazné kvuli struktufe a typu svych chloroplasti (vzniklych tzv.
primarni endosymbidézou) a typu rezervnich zasob (Brook 1981). BIliz§i zatazeni
Zygnematophyceae v rdmci zelenych rostlin ovS§em dlouhd 1éta nebylo zcela jednoznacné.
V minulosti byla tato tfida fazena do Chlorophyceae, v soucasnosti vétSina dikazh lezi ve
prospéch Streptophyceae (Gontcharov 2008).
Molekularni studie naznacuji ptibuznost Zygnematophyceae se skupinou vysSich rostlin
(Embryophyta). Dtive byl za sesterskou skupinu embryophyt pokladéan tad Charales, pticemz
tento pfedpoklad byl zaloZen na morfologické, biochemické a ultrastrukturni podobnosti téchto
skupin (Gontcharov 2008). Mezi Zygnemalates a embryofytnimi liniemi se takové zminované
podobnosti (zvIaste ty morfologické) nevyskytuji v takovém rozsahu (McCourt et al. 2004, cit.
dle Gontcharov 2008). Diikazy pro jejich pfibuznost jsou podlozeny analyzou 76 cpDNA-

kodujicich genti, usporadanim genti na cpDNA, obsahem intronti a indelti (Gontcharov 2008).

1.3. Bunééna morfologie

Stélka desmididlnich fas se skladd ze dvou v idealnim pfipad¢ identickych zrcadlové
orientovanych polobunék neboli semicel. Jedna z polobunc¢k je zpravidla star$i nez ta druha,
pokud se nejednd o tzv. inicidlni buiiku nové vniklou pohlavnim rozmnoZovanim ze zygospory

(Prescott 1948). Semicely jsou zpravidla ve stfedu buriky spojeny zizenim, isthmem, ve kterém



se nachazi buné¢né jadro. Mimo prostor isthmu poloburiky se nachéazi vice ¢i méné prominentni

zatez, tzv. sinus (Hall & McCourt 2017).

SC

SC

Obr. 1 Schématicky ndkres morfologie desmididlni buriky. | =
isthmus; S = sinus, zdrez; A = apex, vrchol; Sa = apex sinu; Se =
koncova cast sinu; SC = semicela, polobunka (Coesel, Meesters
2007)

Desmidialni bunky jsou charakterizovany rozmanitosti tvarti a velikosti. Obecné vzato
mohou byt cylindrické (Peniaceae, Gonatozygaceae), prohnuté, tedy mésicovitého tvaru
(Closteriaceae) nebo zvrasnéného, zdanliveé kruhovitého, omniradiatniho tvaru (Desmidiaceae)
(Coesel & Meesters 2007). Toto rozdéleni je vSak velice obecné.

V kazdé polobunce se nachazi jeden, dva, nebo ziidka i1 vice chloroplastii. Chloroplasty
krasivek maji vyrazné zelenou barvu a jsou ve vétSin¢ pfipadl v bunice uloZeny axialné, u
jistych zastupct (napi. u rodu Pleuroteanium) je ovSem lze nalézt 1 v parietalni pozici (Prescott
1948). Krasivky spadaji do skupiny zelenych rostlin, vyznacuji se tedy piitomnosti chlorofylu
a a b, dale obsahuji beta a gama karotenoidy a xantofyly (Donahue & Fawley 1995). V bunkéch
se nachazi také variabilni pocet pyrenoidi. (Coesel & Meesters 2007). Mohou vznikat bud’
délenim nebo de novo (Prescott 1948).

Krasivky se vyznacuji pfitomnosti komplexni bunécné stény perforované pory, protruzemi
a jinymi ornamentacemi. V historickém kontextu byla buné¢na sténa a celkova morfologie
desmidii studovana jiz od 19. stoleti, ovSem az vyndlez elektronového mikroskopu ve stoleti
nasledujicim napomohl blizSimu pochopeni a vhledu do struktury téchto organismu
(Anissimova & Staer 2017). Bunécna sténa se sklada ze tii vrstev, pfiCemz primarni bunééna
sténa byva u mnoha zastupct v pribéhu Zivota odhozena. Chemické slozeni vnéjsi hyalinni

vrstvy je zavislé na konkrétnim zastupci, vétSinou se ale jednd o pektinovou ¢i mukodzni vrstvu



(Hall & McCourt 2017). Mukozni vrstva vyskytujici se na povrchu buiiky zastava rizné funkce.
Muze se jednat o funkci ochrannou, motilni, strukturni (u nékterych zastupcti propojuje
jednotlivé buiiky do vldken ¢i kolonii), nebo se diky ni mohou buiiky pfichytit k substratu, a to
at’ k bentosu nebo jinym organismim (Prescott 1948). Vnitini vrstva bunééné stény je
celulozni. Vrstva prostfedni je slozena z celuldzy a pektinu, u nékterych zastupci (Closterium,
Penium) mtze byt inkrustovana solemi zeleza, jez jejich bunécné sténé propijcuje typicke

hnédavé nebo nazloutlé zbarveni (Brook 1981).

1.3.1. Roviny symetrie

Desmidie se typicky vyznacuji bilaterdlni symetrii, jejich polobuiiky jsou si vzajemné
zrcadlovymi protéjSky (Neustupa & Woodard 2020). Osa symetrie v tomto ptipadé lezi mezi
obéma polobuiikami, protind isthmus a pomysiné tedy d¢€li buiiku na dvé identické poloviny.
Tato rovina symetrie je u vétSiny zastupci na prvni pohled zietelna a pozorovatelna pti pohledu
zeptedu. V ramci tohoto thlu pohledu je viditelnd dalSi osa symetrie, kolma na ptedchozi
zminovanou. Tato osa propojuje apexy polobunck, pficemz prochazi isthmem. Tento typ
symetrie je oznacovan jako longitudindlni (Brook 1981).

Pti apikélnim pohledu je také ziejma urcitd mira symetrie. Buiiky, jez se z tohoto thlu
pohledu jevi jako ovalné, tudiz maji dva rohy, poptipad¢ vybézky, vykazuji tzv. biradiatni
symetrii (Coesel & Meesters 2007). Mezi piiklady zastupci desmidii vykazujicich biradiatni
symetrii patii mimo jiné vétSina druht rodu Micrasterias, Cosmarium nebo Euastrum (Brook
1981). Bunky majici pii apikalnim pohledu rohy tfi, se oznacuji jako triradiatni. Mezi triradiatni
zastupce patii nékteré druhy Cosmaria. Déle lze dle poctu hran definovat bunky kvadriradiatni
(Ctythranné), pentaradidtni (pétihranné), pluriradiatni (pti vice nez 5 hranach). V ptipade¢, ze se
bunka pfi apikalnim pohledu jevi kruhovitého tvaru, a tudiz ma v tomto pohledu zdanlivé
nekonecny pocet os symetrii, je oznacovana jako omniradiatni (Brook 1981; Coesel & Meesters
2007). Tyto roviny symetrie se projevuji nejen na tvaru a poctu hran nebo vybézka polobunék,

ale také na jejich dalSich ornamentacich. (Coesel & Meesters 2007).

1.4. Ekologie

Obecné lze povazovat desmidie za fasy globalné rozsifené, obyvajici mnoha ekologicka
stanovistg, a to at’ uz ptirodniho nebo antropomorfniho pivodu. V rdmeci jednoho druhu uz je
ovSem mozné pozorovat ur¢itou (zpravidla uzkou) ekologickou specificitu. Z tohoto diivodu

jsou kréasivky povazovéany za vhodnou skupinu vyuzivanou pro tcely biomonitoringu kvality



vod (Hall & McCourt 2017). Valnd vétSina desmididlnich fas se vyznacuje vyskytem ve
sladkovodnich, oligotrofnich habitatech, ackoliv existuji i1 zastupci preferujici eutrofni
prostiedi, téch je ovSem mensina (Hall & McCourt 2017; Brook 1981). Bylo zdokumentovano
pouze né¢kolik zastupcti obyvajicich vody brakické nebo jiné vodni zdroje o vySSim stupni
salinity (Brook 1981). Krasivky obecné preferuji spise acidické stojaté vody; i v tomto piipade
Ize ale najit vyjimky, fada zastupct se vyskytuje i ve vodach tekoucich a alkalickych (Coesel
& Meesters 2007; Brook 1981). Obecné feCeno, vétsinu druhil krasivek mizeme najit napf.
v mirn¢ kyselych raselinnych jezircich nebo ¢istych, nepfili§ eutrofizovanych vodnich tocich a
plochach (Coesel 1982). Nejveétsi diverzita je obecné vzato v mélkych mesotrofnich vodach
obsahujicich makrofyty jako napt. Utricularia, Potamogeton ¢i Myriophyllum (Kouwets 2008).
Mohou zit benticky, epifyticky, nebo volné ve vodnim sloupci jako euplankton (¢ili stale) ¢i
tychoplankton (docasné, dostavajic se do vodniho sloupce dasledkem disturbanci z jinych
prostiedi) (Hall & McCourt 2017). VétSina zastupc ovSem preferuje zZivot v bentickych
prostiedich pted planktonnim zplisobem Zivota (Coesel & Meesters 2007).

2. RozmnoZovani a Zivotni cyklus

2.1. Nepohlavni rozmnoZovani

Nepohlavni rozmnozovani krasivek mize probihat mitotickym délenim, fragmentaci stélek,
tvorbou akinet, nebo parthenospor (Hall & McCourt 2017). V pfirodnich populacich i
v kulturach je vegetativni rozmnozovani pozorovano ve vyrazné¢ vétsi mife nez rozmnozovani
pohlavni, u nékterych druhti je zdokumentovéano pouze rozmnozovani délenim (Brook 1981).

Alan J. Brook ve své knize The Biology of Desmids (1981) rozdélil vegetativni
rozmnozovani délenim u desmidii na C¢tyii rozlicné typy, a to: Hyalotheca, Bambusina,
Closterium a Cosmarium. Prvni dva zminované popisuji vegetativni déleni vlaknitych desmidii,
typy nasledujici se zabyvaji jednobunéénymi druhy.

Prvnim krokem bunécného déleni je jaderné de€leni nésledovano tvorbou bunécné stény
mezi polobunkami, nasledné dochazi k jejich rozdéleni. Takto oddélené¢ semicely si poté

dosyntetizuji druhou polovinu buiiky (Coesel & Meesters 2007).



2.2. Pohlavni rozmnoZovani

Zpisob pohlavniho rozmnozovani konjugaci je jednou ze sté¢Zejnich charakteristik krasivek.
Zivotni cyklus desmidii je oznadovén jako haplontni, kromé stadia zygoty jsou tedy organismy
spadajici do této skupiny v haploidnim stavu. Vybér parujiho partnera zavisi na rozmnozovacim
typu krasivek. Jednotlivé druhy mohou byt tzv. homothalické ¢i heterothalické, pficemz se
ukazalo, ze v ramci jednoho druhu se mohou vyskytovat homothalické i heterothalické bunky
(Coesel & Teixterra 1972; Hall & McCourt 2017).

Pojmem homothalismus rozumime jev, pfi némz dochazi k intraklonadlnimu parovéni; ke
konjugaci tedy muze dojit mezi jakymikoli dvéma jedinci dané populace. Naopak
heterothalické parovani je zaloZeno na tzv. parovacich typech (plus + a minus — ,,mating types )
(Hall & McCourt 2017). K parovani bun¢k pravdépodobné dochazi na zaklad¢ chemotaktické
signalizace. Neni vyjimkou, Ze pfirodnich lokalitich je mozno nalézt bunky jen jednoho
parovaciho typu. To mize byt jednim z diivodl, pro¢ je pohlavni rozmnozovéani desmidii
pozorovano jen ziidka (Brook 1981).

Zivotni cyklus krasivek je mozno rozdélit na nékolik hlavnich fazi. Prvni fazi je u n&kterych
zastupci prekonjugacni vegetativni déleni (Blackduran & Tyler 1981). Nasledné dochazi mezi
buitkami opa¢nych (u druhti vykazujicich heterothalismus) nebo nerozliSenych parovacich typi
(v ramci homothalickych druhll) ke vzajemnému piiblizovani a vytvareni dvojic, které spolu
budou v budoucnu konjugovat. V urcitych ptipadech je mozno pozorovat ptiblizeni a setrvani
pospolu u vice nez dvou bunck. Panuje domnénka, ze k témto uskupenim miize dochézet
v ptipadech, kdy se v daném prostiedi vyskytuje jeden parovaci typ v mnohem vétsi mite nez
parovaci typ druhy. Bunky méné zastoupeného typu se tedy v rdmci snahy o sparovani s typem
opacnym budou shlukovat v jeho okoli (Blackduran & Tyler 1981).

Po vzdjemném priblizeni dochdzi k reorientaci bunék do polohy, kdy k sobé vzijemné
budou natoceny isthmy pod thlem 90°. V misté isthmu dochézi k prasknuti buné¢né stény a
vytvoieni konjugacnich papil. Ty pozd¢ji umozni tnik protoplastii obou partnerskych bun¢k,
slouzicich v tuto chvili ve své podstaté jako pohlavni buiiky, z prostoru svych bunéénych stén.
Protoplasty se k sobé ameboidnim pohybem piiblizuji, aZz nakonec zflzuji a vytvoii tzv.
zygosporu, piicemz tento proces nasleduje obdobi dormance. Toto je jedina fadze zivotniho
cyklu desmidii, kdy se vyskytuji v diploidnim stadiu (Brook 1981; Blackduran & Tyler 1981).

Zygospora piedstavuje odolné staddium, ve kterém je buitka schopna pieckat i delsi
neptizniva obdobi (Brook 1981). Zygospora se sklada ze tii vrstev, a to; exospory, mesospory
a endospory. Stény zygospory mohou byt hladké nebo pokryté trny a mohou byt riznych barev
od ¢erné, hnéde¢, zluté, nebo namodralé (Hall & McCourt 2017). Susan Blackduran a Peter Tyler
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ucinili na organismu Micrasterias thomassiana nasledujici pozorovani; v prvnim kroku
vytvafeni odolné zygospory dochazi ke vzniku hyalinni exospory a inicidl ornamentaci
pokryvajicich zygosporu. V nasledujicich dnech je jiz mozno pozorovat utvofeni hladké
mesospory tmavé hnédé barvy (Blackduran & Tyler 1981). Uvniti zygospory dochazi
k meiotickému déleni. Germinace je zapocata protrZenim mesospory a exospory nasledovaném
uvolnénim zarodkd, roli jejichz bunééné stény piejima endospora. Pocet vzniklych bunék se u

jednotlivych skupin miize lisit (Hall & McCourt 2017).

3. Fenotypova plasticita, vyvojova nestabilita a vyvojova modularita v organismalni
a evolu¢ni biologii

Rast a vyvoj organismt a jejich konec¢ny fenotyp je, at’ uz z hlediska ontogeneze ci
fylogeneze, ovliviiovan nejen svym genotypem, ale také prostfedim, ve kterém se nachazi.
Dopad vlivli prostiedi na vyvoj organismu (a to predevsim v souvislosti s evolucni biologii) byl
v minulosti do jisté miry upozad’ovan. Divodem mohla byt neblaha povést pozdéji kritizované
teorie lamarckismu, ktera roli vlivu prostfedi v zna¢né preceniovala (West-Eberhard 1989).

Dnesni véda ovSem dtilezitou roli prostfedi pro kone¢ny fenotyp organismu uznava a zavadi
mimo jiné koncept fenotypové plasticity. Klingenberg (2019) definuje fenotypovou plasticitu
jako ,,zmeénu cilového fenotypu pro dany genotyp, ktera je vyvolana zménou podminek
prostredi . Zminovanym cilovym fenotypem (target phenotype) je chapan fenotyp organismu
vyskytujictho se v uréitém prostfedi a majiciho urcity genotyp, jehoz konkrétni projev je
o¢ekavan v piipadé absence vlivu ostatnich stochastickych jevi. Projevy fenotypové plasticity
organismll mizeme pozorovat at’ uz v ramci geneticky identickych populaci nebo na i trovni
jedince. Druhou variantu je mozno pozorovat u sesilnich organismi, napf. u rostlin.

(Klingenberg 2019).



Klingenberg (2019) popisuje
organismus jako vyvojovy systém
reagujici na ruzné vstupy (inputs)
projevem urcitého fenotypu (vystup,
output). Vstupy zpusobujici zmény

v oCekavaném cilovém fenotypu jsou

Genotype

ruzného ptivodu. Stav daného systému je
ustanoven jeho genotypem a prostiedim, Environment
ve kterém se nachazi. Zdroje odchylek od
o¢ekavaného cilového fenotypu

spocivaji v alelické varianci,

/“‘i =
proménlivosti prostfedi a vyvojovém  [(—— ___ﬁo\:_L
Sumu.  Termin  vyvojovy  Sum % [ %&3

(developmental noise) popisuje ndhodné

OdChylky ve vyvojovem procesu Obr. 2 Schéma vyvojového systému, jeho vstupi (inputs) ovliviujicich

odehravajici se na bunééné a molekularni <onecny vystup (output) - fenotyp (Klingenberg 2019)

urovni. Tento jev neni mozno piimo pozorovat, projevi se az v kone¢ném vystupu vyvojového
systému, tedy na fenotypu (Klingenberg 2019).

Dalsim konceptem dulezitym pro pochopeni vyvoje a proménlivosti organismu ve vztahu
k jeho prostfedi je vyvojova nestabilita. Vyvojova nestabilita je povazovana za odpovéd
organismu na vyvojovy Sum, kdy dany organismus neprojevuje o¢ekavany cilovy fenotyp prave
z diivodu ptfitomnosti rusivych vlivll vyvojového Sumu (Dongen 2006).

Vyvojovou nestabilitu je mozno meéfit a konkretizovat pomoci fluktuaéni asymetrie
(Dongen 2006). Ta popisuje morfologické deviace od perfektni symetrie v télnich planech
organismi. Fluktuacni asymetrie tedy odrdzi nejen miru vyvojové nestability, ale také
vyvojového Sumu, jimz je vyvojova nestabilita zptisobena. Mira asymetrie vzrusta v reakci na
stres zpusobeny genetickou povahou organismu nebo jeho prostfedim (Graham et al. 2010).
Fluktuacni asymetrie je tedy mimo jiné vyuzivana jako indikator v rdmci biomonitoringu nebo
konzervacni biologie (Tomkins & Kotiaho 2002).

Podstata méfeni fluktuacni asymetrie je zaloZena na porovnavani homolognich znaka na
pravé a levé strané osy v ramci bilateralni symetrie (Tomkins & Kotiaho 2002). Jedna se tedy
o rozdil nebo varianci mezi hodnotami polohy dané¢ho znaku nebo bodu (Graham et al. 2010).
Fluktuaéni asymetrii, a tudiz odchylky od perfektni bilaterdlni symetrie, je mozno méfit a

kvantifikovat pomoci metody landmarkové geometrické morfometriky. Ta je zalozena na
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definovani a nésledné analyze a porovnavani polohy tzv. landmarkli neboli vyvojové
homolognich bodt na télech organismi (Graham et al. 2010). Po umisténi landmarka jsou pies
sebe objekty prekladany, a to tak aby vzdjemna vzdalenost mezi landmarky homolognich tGtvart
organismtl, je postup stejny. V tomto pfipad€ jsou pies sebe piekladany vzajemné symetrické
poloviny, pfi¢emz jedna znich je invertovana. Landmarkova metoda analyzy se nezabyva
velikosti organismil ani prostorovou pozici jejich tél, pouze jejich tvarem a pozici landmarkad.
Studované objekty s umisténymi landmarky mohou tedy byt variabiln€ rotovany, zmensovany
¢i zvétSovany. Tento proces je oznaCovan jako Prokrustova analyza (Graham et al. 2010).
Vyvoj télnich plantt mnoha organismii probihé v tzv. modulech. Modularitu Ize chépat jako
rozdéleni télniho pldnu organismil na mensi jednotky, jejichz dil¢i ¢asti se vyviji spolené a
jsou na sobé& navzdjem zavislé. Jinymi slovy lze modularitu popsat jako ptitomnost urcité miry
integrace, tedy jevu, kdy se rtizné struktury nebo znaky vyvijeji spole¢né (Klingenberg 2008).
Modularni vyvoj nastava ve chvili, kdy je integrace znak soustfedénd na jednom urcitém misté
organismu (Klingenberg 2014). Rozli¢né moduly v rdmci jednoho organismu jsou navzajem
provéazany urcitymi vztahy, ne ovSem uz ale tak siln¢ jako dil¢i podskupiny v rdmci jednoho
modulu (Klingenberg 2008). Moduly a jejich fenotypovy projev se od sebe navzajem mohou
liSit, pfiCemZ mira rozdilného vyvoje zavisi mimo jiné na riznych ekologickych faktorech

prostiedi, ve kterém k vyvoji dochazi (Neustupa 2017).

4. Morfologicka variabilita desmidii

Krasivky se vyznacuji vskutku pozoruhodnou morfologickou diverzitou a variabilitou, a to
at’ uz na urovni tfidy nebo i na trovni jedinct v populaci jednoho druhu. Tato morfologicka
variabilita je mnohdy zavisla na ptijmu a zpracovani riiznych vstupnich (at’ uz externich nebo
internich) faktord, jez ovliviiuji kone¢ny fenotypovy vystup (Klingenberg 2019; Brook 1981;
Neustupa & Woodard 2020). Jak ovSem zmiintuje Heimans (1942), pifi odbérech bylo
pozorovano, ze nékteré, ac velice morfologicky komplikované druhy, vykazuji stejny nebo
velice podobny fenotypovy projev, ackoliv tyto vzorky pochazely z riiznych mist a riznych
casovych obdobi. Naopak existuji i druhy, jez vykazuji vyraznou fenotypovou variabilitu i
v ramci jednoho stanovisté a ¢asového obdobi (Heimans 1942). Obecn¢ vzato lze ale fict, ze
kréasivky jsou velice citlivé na zmény podminek prostiedi, pficemz tyto zmény mohou zptsobit
odchyleni finalniho pozorovatelného fenotypu od ocekavaného cilového fenotypu (Brook

1981). Tato morfologicka odezva na rizné faktory prostredi je prakticky vyuzitelna jako zptisob
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biomonitoringu, jelikoZ reflektuje zmény Zivotnich podminek daného organismu. V ramci
téchto zmén se muze jednat napf. o zmény okolni teploty, zvySenou miru eutrofizace,
zastoupeni urcitych prvki nebo ptitomnost ur€itych environmentalnich polutanti (Neustupa &
Woodard 2020).

Krasivky jsou obecné mimo jiné charakterizovany také ur€itou mirou fenotypové plasticity
(Brook 1981). Tento pojem popisuje jev, kdy je dany organismus navenek schopen projevit
nekolik raznych zivotaschopnych fenotypt, a to v reakci na okolni podminky (DeWitt et al.
1998). Této vlastnosti vyuzivaji mnohé studie zaméfujici se na reakci desmididlnich bun¢k na

zmény okolnich podminek.

4.1. Asymetrie

Jednou z vyznamnych charakteristik krasivek je téméf perfektni symetrie jejich dvou
semicel. Stoprocentné perfektni symetrii 1ze u organismi ovSem nalézt jen stéZi, a to z divodu
pusobeni externich 1 internich faktora (viz ptedchozi kapitoly). MiiZe se jednat at’ uz o ne tolik
vyznamné morfologické rozdily na prvni pohled nenarusujici vzajemnou zrcadlovou symetrii
semicel, tak i o rozdily vyraznéjSiho charakteru. Vznik asymetrii mlize byt dan geneticky nebo
muze vzniknout jako odpoveéd’ na environmentalni faktory (Brook 1981).

Desmidialni bunka miize vykazovat ur¢ity druh asymetrie po vegetativnim déleni; ta se tyka
odchylek od perfektni zrcadlové symetrie dvou semicel. Po vegetativnim dé€leni, kdy dochazi
k rozestoupeni mateiskych semicel a nasledné syntéze semicel dcetfinych, mize dochéazet ke
vzniku tzv. dichotypickych bunék. Timto pojmem se rozumi stav, kdy je nové vznikla dcetina
semicela pon¢kud morfologicky odlisna od semicely matetské (Ruzicka 1977). Divodem
mohou byt mimo jiné rozdilné environmentalni podminky panujici pfi vyvoji mateiské a
dcefiné semicely (Brook 1981; Rosenberg 1944, cit. dle Ducellier 1915). V souvislosti se
vznikem dichotypickych bun¢k zmiituje Rosenberg (1944) sviij vyzkum variance v populacich
zastupce Xanthidium subhastiferum, a to ptrevazné vzhledem velikosti a tvaru bunék a vyvoji
trnll. V ramci tohoto vyzkumu bylo pozorovano spoustu variant Xanthidia liSicich se primarné
v poctu vyvinuvsich se trni (Rosenberg 1944). Je ovSem zajimavé, ze Casto v piipadé vzniku
dichotypickych bun¢k se morfotyp v nékterych buiikach udrzi jen urcity cas, po nekolika
vegetativnich d€lenich se buiika vraci k piivodnimu o¢ekavanému fenotypu (Ruzicka 1977).

Dal8i bunétné asymetrie se mohou vyskytnout jako vysledek nespravného bunécného
déleni, a to v pfipadé vzniku binukledtnich a anukledtnich bunék. Tyto bunky vznikaji

nespravnym rozchodem do bunék dcefinych, v jedné ze vzniklych bungk je tedy moZno nalézt
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dvé jadra, zatimco v bunice druhé jadro chybi. Tito nové vznikli jedinci budou tedy vykazovat

rozdily v kone¢né velikosti matefské a dcefiné semicely (Brook 1981; Gerrath 1993).

4.2. Micrasterias jako modelovy organismus morfometrickych studii

Existuje mnoho studii zamétujicich se na morfometriku desmidialnich fas ve vztahu ke
zménam okolniho prostiredi nebo k pfitomnosti polutanti. Modelovym organismem pro mnohé
studie tohoto typu je rod Micrasterias. Z velké Casti je tento organismus vyuzivan v rozlicnych
studiich zameétujicich se mimo jiné na vyzkum modularity, morfologické integrace a symetrie
a celkové morfogeneze rostlinné buiiky (Neustupa 2017), a to pravé mnohdy ve vztahu ke
svému okoli (Meindl 1993). Dale je Micrasterias pievazné diky vysoké citlivosti vici
abiotickym stresovym faktoriim casto vyuZzivan ve studiich zabyvajicich se buné¢nou reakci na
rozlicné stresory (Andosch 2012). Je nutné zminit relativni pfibuznost desmidii, tudiz i
samotnych bunék Micrasterias, k vy$§im rostlindm. Vysledky studii vykonavanych na bunikach
Micrasterias jsou v mnoha ptipadech aplikovatelné 1 na problematiku tykajici se vysSich rostlin
(Liitz-Meindl 2016).

Bunky Micrasterias se vyznacuji diskoidnim tvarem a biradiatni symetrii. Jsou relativné
velké (100500 um — Liizt-Meindl 2016), a tedy 1 relativné snadno pozorovatelné. Pravé i to je
mnohdy uvadéno jako jeden z diivodu, proC je Micrasterias vhodnym a Casto vyuZzivanym
modelovym organismem (Hall & McCourt 2017). Brook (1981) odkazuje na Warise (1950,
1951), jenz odhalil potencial bunék Micrasterias. Mimo jiz zminovany divod velikosti téchto
bun¢k déale zdiraziiuje pomérné snadny zpusob kultivace na médiu nebo jejich symetrii
dalezitou pii vyzkumu vyvojovych procest. Poslednim uvedenym divodem je piitomnost

relativné velkého a snadno pozorovatelného jadra (Brook 1981).
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Bunky Micrasterias se skladaji z tzv. centralnich polarnich lalokt a lateralnich lalokd,
pri¢emz lateralni laloky se mohou dale ¢lenit na horni (USL, upper lateral sublobes) a spodni
lateralni (sub)laloky (LLS, lower lateral sublobes) (Brook 1981, Neustupa 2017). Buiky
Micrasterias vykazuji bilateralni symetrii skrze n¢kolik os symetrie. Jejich buiiky a pievazné
dil¢i lakoky jsou si navzdjem symetrické s ohledem na vertikalni 1 horizontalni osu symetrie.
Lze u nich pozorovat také transverzalni symetrii (Neustupa & Woodard 2020). Roviny symetrie

a asymetrie u Micrasterias jsou mnohdy pfedmétem morfometrickych studii (Neustupa 2013).

Obr. 3 Micrasterias compereana; polar lobe — poldrni lalok; lateral
lobe — laterdlni lalok; ULS — horni laterdlIni (sub)lalok; LLS — spodni
laterdlini (sub)lalok; méfitko 25 um (Neustupa 2017)

Neustupa (2017) se ve své studii zaméfil na asymetrii a modularitu ve vyvoji modelového
organismu Micrasterias compereana. Tato v zdsadé¢ morfometricka studie se zabyva prevazné
otazkou kovariance a integrace vyvoje lalokQl Micrasterias. Ziskané vysledky ukazuji, Ze vyvoj
dcefiné semicely neni tolik zavisly na vyvoji semicely matefské. Toto tvrzeni je podlozeno
vysledky méteni asymetrie v rdmci bunky Micrasterias. Asymetrie mezi opacnymi semicelami
pfedstavuje témet témet 50 % celkové variance. Prokrustova analyza také ukdzala relativné
velkou varianci mezi semicelami a jejich laloky. Tyto vysledky naznacuji nizkou integraci

vyvoje lobull v ramci opacnych semicel (Neustupa 2017).
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5. Morfogeneze desmidialnich bunék a vliv externich stresovych faktori

Vsechny zminované jevy, které byly na desmidiich pozorovany, maji kofeny v bunéénych
procesech, které jsou piimo i nepiimo ovliviiovany externimi faktory. Témito faktory mize byt
teplota, hodnota pH, okolni pfitomnost toxinii nebo jinych polutantti aj. (Neustupa 2017; Brook
1981). Tato kapitola si tedy klade za cil stru¢né popsat vyvojové a bunécné procesy
predchazejici viditelnym fenotypovym zménam desmididlnich bun¢k a také vliv externich
faktor( na tyto procesy. Pfitom se bude snazit shrnout nékteré z vice ¢i méné recentnich studii

tykajicich se této problematiky.

5.1. Morfogeneze bunécné stény desmidii na bunééné urovni

Bunééna sténa rodu Micrasterias (jakoZto i ostatnich desmidii) je typicka pfitomnosti fady
laloki a zérezli, jeji celkova morfologie je vcelku slozitd. Formace takto morfologicky
komplikované struktury zacind vytvofenim tzv. septa v pozdni anafazi (Kiermayer 1981).
Septum se vytvari fazi tzv. septdlnich vacki (septum vesicles — Liitz-Meindl 2016) a roste
centripetalné v misté isthmu, slouZzi tedy jako mechanickd bariéra nutna pro Gspé$né oddeleni
matetfskych semicel. Meindl (1993) dokonce zminuje, ze formace septa je jednim
pohybuje okolo 15-20 minut. Tento jev lze pozorovat i pomoci svételného mikroskopu. Pied
uzavienim septa se v oblasti isthmu voln¢ pohybuji pozorovatelné krystaly BaSO4 (Meindl
1993). Po uzavieni septa tedy tento viditelny pohyb mezi dvéma semicelami ustava (Kiermayer
1981).

Nasledné¢ dochazi k postupnému vytvareni primarni bunécné stény. Po oddéleni matefskych
semicel se v misté septa vytvari vydut sméfujici k mistu budouci dcefiné semicely, ¢imz je
zapocata tvorba primarni bunécné stény (Brook 1981). Material pro tvorbu primérni bunééné
stény je dopravovan vacky z diktyozoma obsahujicich pfesné 11 cisteren uloZzenych v okoli
j&dra. Pii tvorbé bunétné stény se v cisternach diktyozomul vytvéfeni tzv. tmavé vacky (v
anglické literatuie Casto oznaCovany jako DVs, dark vesicles), jez dopravuji k periferiim
vznikajici semicely pektiny (Meindl 1993). Meindl (1993) zmifluje ptitomnost druhého typu
vacka, jez oznacuje jako A vacky (4 vesicles, AVs). Funkce AVs neni presné zndma (Meindl
1993). Je predpokladano, Ze urcitd mista plazmatické membrany obsahuji receptory zajist'ujici
smérovany vesikuldrni transport stavebniho materidlu na mista rostouci bunécné stény

(Kiermayer 1970).
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Obr. 4 Cisterny diktyozomu, méfitko 0,5 um; tGn — trans Golgiho apardt; DV — dark vesicle, tmavy vdcek; AV — A vesicle, A
vdcek (Meindl 1993; cit. dle Meind| et al. 1992)

Po zhruba 75 minutach od prvotniho pocatku tvorby primarni bunééné stény je mozné
pozorovat formaci prvnich zatezii bunécéné stény, které daji pozd¢ji vzniknout lateralnim
lalokiim. Tyto zéafezy zaroven déavaji vzniknout prostfednimu polarnimu laloku (Brook 1981;
Kiermeyer 1981). Obecné vzato, rast bunécné stény je mimo jiné zalozen na zvySeném
turgorovém tlaku uvnitt bunky vyvolanym tlakem vyvijenym centralni vakuolou (Shin et al.
2021). Formace laloki tedy spo€ivd v simultinnim rdstu a rozSifovani bunécné stény
(v disledku turgorového tlaku) a jeho fizeném zastavovani v danych mistech, jejichz
konfigurace zachovava bilateralni symetrii buniky (Kiermayer 1981; Liitz-Meindl 2016). Jak jiz
bylo vyse zminéno, bunéénd sténa desmidii se skladd z pektint, konkrétné z
homogalakturonanu (Domozych et al. 2014). Liitz-Meindl (2016) ve svém piehledovém ¢lanku
zminuje efekt pfitomnosti de-esterifikovanych pektinii na pevnost a schopnost ristu bunééné
stény. Pektiny v de-esterifikovaném stavu jsou schopny vézat Ca’* ionty, ¢imz dochézi
k postupnému zpevnéni bunécné stény a zastaveni rustu. Tato informace se zdd jako mozna
odpoveéd na otazku, jakym mechanismem dochazi k postupnému ukoncovani ristu primarni

bunécné stény v oblastech zarezl lalokt. Jak ale Liitz-Meindl namitd, v tuto chvili neni zfejmé,
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ze by v mistech zastaveného rlstu a stale rostoucich laloki bunécné stény byly pozorované
rozdilné miry esterifikovanych a de-esterifikovanych pektinti (Liitz-Meindl 2016).

Shin et al. (2021) uvadi, Ze oSetfenim rostlinné buiiky epigalaktokatechinem (EGCG) a jim
zpusobenou inhibici pektin methylesterazy (PME), ktera de-esterifikuje pektiny, dochazi
k zastaveni ristu bunécné stény a omezeni expanze vakuoly. V ¢lanku Liitz-Meindl (2016) se
ale naopak tvrdi, ze po pfidani PME dochézi inhibici ristu bunééné stény (Liitz-Meindl 2016).
Shin at al. (2016) se zabyvali rostlinnymi bunikami, neuvadi ovSem, na kterém modelovém
organismu bylo zmiftované pozorovani provedeno. Liitz-Meindl (2016) ve svém ¢lanku v tomto
ohledu odkazuje na star§i publikaci, jez se zabyvala primarn¢ modelovym organismem
Micrasterias denticulata (Eder et al. 2008). Autorka dale uvadi, ze ackoliv je mira methyl-
esterifikace v demidialnich bunkéch shodna s vysledky pozorovanymi u vysSich rostlin,
detailni sloZeni krasivkovych pektini dosud neni zndmo (Liitz-Meindl 2016).

Ptiblizné¢ 4 hodiny od vzniku primarni bunécné stény dochazi k depozici sekundarni
bunécné stény (Kiermayer 1981). Ta vznikd na vnitini strané stény primdrni, strukturné se od
ni ovSem li§i. Sekundarni bunécna sténa se skladd z paraleln€ orientovanych, vzijemné
propojenych mikrofibril. Sekundarni bunééna sténa je charakteristickd nizsi pruznosti, nez mé
primarni buné¢na sténa, a pritomnosti pord. Po jeji maturaci je primarni bunétnd sténa

odhozena (Neuhaus & Kiermayer 1981).

5.1.1. Jaderna a cytoplazmaticka kontrola vyvoje bunééné stény

Morfogeneze dcefiné polobuiiky, neboli v tomto ptipadé smér rustu lalokt a misto vzniku
jednotlivych ornamentaci, je zaloZena nejen na jaderné informaci, ale také reaguje na aktudlni
morfologii mateiské polobuniky (Brook 1981). Dcefina semicela se vytvaii jako zrcadlovy
obraz semicely matefské, a to 1 v piipadé bunék teratogennich, coz mize naznacovat urcitou
miru ,,cytoplazmatické dédi¢nosti““. Tento zplisob dédi¢nosti teratogenni morfologie vsSak
ptetrvava jen nékolik generaci, po ur€ité dobé€ si buiika znovu vyviji sviij o¢ekavany fenotyp
(Rosenberg 1944; Neustupa 2017). Builkky a bunééné jevy vykazujici ,,cytoplazmatickou
dédicnost” byly pozorovany nebo diskutovany jiz v rdmci nékterych starSich studii (napft.
Rosenberg 1944; Prescott 1948, Pickett-Heaps 1948). Jak ale Neustupa (2017) zmiiiuje, dlouha
léta tato informace zilstala podloZend pravé pouze pozorovanim a nebyla potvrzena
experimentalné (Neustupa 2017).

Meindl (1993) ve svém ¢lanku piSe, Ze morfogeneze bunétné stény je dozajista ovladana
informaci ulozenou v bunééném jadie. Pfi enukleaci dochazi k ¢astecné diferenciaci nové

primarni bunécné stény, jeji mira je ale nedostate¢na k napodobeni morfologie matetské
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semicely (Meindl 1993). I pii veelku ¢asné enukleaci se bunécnd sténa diferencuje do podoby,
z niz je mozno rozeznat mista budoucich lalokti (Brook 1989). Tato Casna diferenciace tvaru
bunééné stény je tedy na jadru pravdépodobné nezavisla. Procesy odpovédné za hlubsi
diferenciaci a vétveni lalokt ale jiz v nepfitomnosti jadra neprobéhnou. Kallio & Lehtonen
(1989) se snazi miru jaderné kontroly morfogeneze ukéazat na ptikladu binukleatnich a
enukleovanych bunék. Pfitomnost dvou jader v binukleatnich buiikdch méla v téchto
experimentech za nasledek rozSifeni Uhlu, jenz zaujima sinus. Zaroven byly tyto bunky
mohutné&jsi nez buniky haploidni (obsahujici jen jedno jadro). Naopak u bunky neobsahujici

jadro se vyvine pouze mala nepftili§ diferencovana dcefina semicela.

5.2. Vliv externich faktoria

Krasivky jsou znamé svou schopnosti reagovat na rlizné environmentélni faktory ve svém
okoli prostiednictvim modifikace svého fenotypového projevu. Témito vnéjSimi faktory
ovliviiujicimi a modifikujicimi desmidialni morfogenezi mohou byt napi. zména teploty,
fluktuace v hodnotach pH, pfitomnost environmentalnich polutanti, toxind, téZkych kova a
dal$ich latek interferujicich s bunécnou morfogenezi a zivotaschopnosti (Meindl 1993). Prave
diky své vysoké citlivosti na tyto podnéty a schopnosti jejich pfitomnost projevit ve svém
fenotypu jsou krasivky vhodnymi kandidaty do role bioindikdtori pro monitoring stavu
vodnich tokti, ve kterych se tyto organismy nachazeji (Coesel 2001). Tato podkapitola tedy
obsahuje ptiklady stresort ptisobicich na morfogenezi bunééné stény desmidii s popisem reakce

bunék na jejich ptritomnost.

5.2.1. Teplota

Teplota je jednim z externich faktor ovliviiyjicich fenotypovy projev krasivek (Neustupa
& Woodard 2024). Obecné vzato je mozné zastupce krasivek nalézt na stanovistich, které se
navzajem vyrazné teplotné¢ odliSuji. Druhové bohaté populace desmidii byly pozorovany jak
v arktickych oblastech vyznacujicich se pravidelnym zamrzanim pfitomnych vodnich ploch,
tak 1 v oblastech tropickych, ve kterych miize teplota vody dosahovat v extrémnich ptipadech i
teplot blizicich se 40 °C (Brook 1981).

Teplota je jednim z pomyslnych vstupti do vyvojového systému, jez ovliviiuji jeho koncovy
vystup, tedy fenotyp (Klingenberg 2019). Kiermayer (1981) se kratce zminiuje 0 mozné zmené

rychlosti ristu a malformacich bunécéné stény v zavislosti na okolni teploté. V této dob¢ ovSem
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o efektech teploty na bunécnou morfogenezi jesté¢ nebylo pfili§ zndmo, uznava Kiermayer
(1981) a vyzyva ve svém ¢lanku k navazujicimu vyzkumu.

Kiermayerova Zakyné¢, Ursula Meindl, tato tvrzeni ve svém c¢lanku (Meindl 1990) rozviji
vice dopodrobna na modelovém organismu Micrasterias denticulata. Autorka v avodu doklada
vysledky nékterych starSich studii (napt. Kiermeyer & Jarosh 1962; Kiermayer 1964). Ty tvrdi,
ze nizké teploty maji za nasledek snizeni miry ornamentace nové vzniknuvs§ich semicel. Naopak
vysoké teploty obecné vzato zpusobuji vyssi vyskyt riznych bunéénych malformaci. Meindl
(1990) déle sama ¢ini nasledujici pozorovani; modelovy organismus Micrasterias denticulata
na vysoké teploty reaguje akumulaci membranové asociovanych iontii Ca®" v oblastech mezi
jednotlivymi laloky, coz dle autorky u bun¢k nevystavenych extrémnim teplotdm pozorovéano
nebylo. Tento jev, jak Meindl (1990) usuzuje, je odpovédny za modifikovanou morfogenezi
desmidialnich bun¢k vystavenych vysokym teplotam (Meindl 1990).

Pfedmétem studii zabyvajicich se ufinkem teploty na morfologii bunécné stény krasivek
jsou mnohdy druhy vyskytujici se v temperatnich oblastech, které jsou béhem roku vystaveny
relativné velkym vykyvim teploty. Neustupa & Woodard (2024) se v této souvislosti ve své
recentni studii zabyvaji modelovym organismem Micrasterias thomasiana. Autofi se zde
zaobiraji u€inkem meéniciho se teplotniho faktoru ve vztahu k velikosti, tvaru a tvarové
asymetrii jednotlivych ¢asti polobunék. Bunky Micrasterias thomasiana byly zkoumany
v teplotach mezi 13-33 °C. Obecn¢ vzato bunky na vyssi teploty reagovaly celkovym ziuzenim
svych stélek. Dale u nich byly pozorovany mélké zatezy odd¢€lujici jednotlivé laloky. Dalsi
bunécnou odpoveédi na zvysujici se teplotu byl vyskyt méné prominentnich polarnich lalokd.
Tyto charakteristiky mohou poslouzit lepSimu pochopeni reakci unicelularnich organismili na
teplotni stres (Neustupa & Woodard 2024). Jak autoti zminuji, vysledky této studie souhlasi s
jiz dtive vyicenou hypotézou tykajici se snizovani velikosti protistnich organismill v zavislosti
na zvySovani okolni teploty (Atkinson et al. 2003). Mensi velikost v teplejSich vodach mutze
predstavovat adaptivni mechanismus vyrovnavajici se s nizSi dostupnosti kysliku, jehoz
koncentrace se pii vysokych teplotdch ve vodach snizuje. Tento mechanismus mtize souviset
s pomérem plochy téla k jeho objemu. Pro buiiky je v rdmeci niz$i dostupnosti nutrientd a dalSich
latek vyhodné mit tento pomér co nejvyssi (Neustupa & Woodard 2024; Atkinson et al. 2003)
Druh¢é mozné vysvétleni souvisi s rychlejsim bunéénym metabolismem pfii vyssich teplotach, a
tudiz i rychlej$im rastem (Neustupa et al. 2008; Atkinson et al. 2003). Neustupa & Woodard
(2024) ve svém pozorovani ovSem piimou korelaci mezi teplotou a rychlosti riistu populaci

Micrasterias thomasiana nenalezli (Neustupa & Woodard 2024).
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5.2.2. pH

Dalsim faktorem majicim vliv na morfogenezi krasivkové bunécné stény je hodnota pH
v okolnim prostiedi. Obecné lze fici, Ze hodnota pH pozitivné koreluje s pomérem plochy
povrchu buiky k jejimu objemu (surface-to-volume ratio, S:V pomér) (Coesel 1982). Recentni
ekologicka studie van Dama a Meesterse (2021) zamétujici se na slozeni populaci desmidii
v oblastech zasazenych acidifikaci tento jev potvrzuje (van Dam & Meesters 2021).
V alkalickych vodach se budou tedy obecné vyskytovat buiiky s vyssi hodnotou S:V poméru
nez ve vodach acidickych (Coesel 1982). Tento jev je vysvétlovan nutnosti bunky si udrzet
neutralni pH cytoplazmy nezavisle na okolnich podminkach. V ptipad¢ nizkého pH se v okoli
bunky nachazi vysoka koncentrace volnych H* iontd, jez se do bunky dostavaji skrze bunéénou
sténu a okyseluji cytoplazmu. Zaroven nizkd hodnota pH zplsobuje rozvoliiovani bunécné
stény, ¢imz dochazi k jejimu nekontrolovanému ristu (Cerna & Neustupa 2009).

Cerna & Neustupa (2009) provadéli sva pozorovani na desmidialnich druzich Euastrum
binale (var. gutwinskii) a Staurastrum hirsutum. Na podminky charakteristické nizkym pH
reagovaly bunky druhu Staurastrum hirsutum alteraci tvaru bunécné stény, zvétSenim velikosti
buniky a tim zplisobenym sniZzenim hodnoty S:V poméru. Buiiky Staurastrum hirsutum se na
tyto podminky adaptovaly navozenim na pohled spiSe globuldrniho tvaru svych semicel.
Euastrum binale na nizkou hodnotu pH reagovalo jinak. Pti snizeni pH u tohoto organismu
nebyla pozorovdna zména velikosti buniky. Pii nizkych hodnotach pH u zasazenych bunék doslo
ke zvétSeni vnitiniho objemu snizenim miry bunééné ornamentace, ¢imz taktéz doslo ke sniZeni
hodnoty S:V poméru (Cernd & Neustupa 2009). Manipulace hodnoty tohoto poméru tedy
nejspis predstavuje adaptivni mechanismus organismu pro vyrovnavani se s kolisajici hladinou

pH a dostupnych nutrienti (Coesel 1982; van Dam & Meesters 2021).

5.2.3. Tézké kovy

Pritomnost tézkych kovii v Zivotnim prostfedi desmidii zptisobuje v bunikach vznik a
akumulaci ROS a ma vyrazny vliv na jejich morfogenezi, rtist, ultrastrukturu a schopnost
respirace a fotosyntézy (Andosch et al. 2015; Volland et al. 2014). Obecné feceno jsou desmidie
velice citlivé na ptitomnost polutantti, t€zkych kovii nebo jinych abiotickych stresorti (Andosch
et al. 2012). Brook (1989) ve své monografii The Biology of Desmids ale zaroven odkazuje na
Urliv ¢lanek (Url 1955), ve kterém zmiiuje relativné velkou odolnost desmidii vici tézkym
koviim v porovnani se semennymi rostlinami nebo vlaknitymi zéastupci Zygnematophyceae.
Konkrétné se jednalo o rezistenci vic¢i pfitomnosti Zn, V, Mn a Cr, a to primarné u téchto

zastupcl;  Euastrum  oblongum, Euastrum verrucosum, Cosmarium pachydermum
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Pleurotaenium truncatum a Desmidium schwartzii. Hojné vyuzivany modelovy organismus
Micrasterias (M. rotata, M. fimbriata a M. americana) se takovou odolnost nevykazoval
(Brook 1989; cit. dle Url 1955).

Krasivky, stejné¢ jako ostatni rostliny, ze svého okoli odebiraji urcité¢ kovy nutné pro spravné
fyziologické funkce organismu, tzv. mikronutrienty (Fe, Cu, Zn). Zaroven jsou ale schopny
vstiebavat i1 neesencialni kovy (Cd, Cr, Pb), jez jsou pro buiiku zna¢né toxické. Tyto elementy
se do vodnich prostiedi dostavaji mimo jiné pievazné v industrializovanych oblastech jakoZzto
odpadni produkty (Volland et al. 2014). Recentni studie ukéazaly potencidl desmidii pro
akumulaci tézkych kova. Tato vlastnost tedy nabizi mozna vyuziti desmidii k purifikaci
odpadnich vod (Stamenkovi¢ & Pavlovi¢ 2023).

Andosch et al. (2012) se ve své praci zamétuji na GCinek Cd na bunky Micrasterias
denticulata. lonty Cd a Ca jsou si z fyziologického hlediska vyznamné podobné, proto pii
expozici bunék do prostfedi s vysokymi koncentracemi Cd miize dojit k vytlaceni Ca iont
ionty Cd, coz vyrazn¢ ovliviiuje nckteré bunééné procesy. Ptitomnost Cd naruSuje funkci
fotosystému II (PS II) a tim padem ovliviiuje chloroplasty. Jednou z organel vyznamnych pro
morfogenezi, jez jsou pritomnosti Cd ovlivilovany, jsou diktyozomy; a to nejspis v disledku
interakce Cd s Ca?>"-ATP4azami (Andosch et al. 2012). Ca?* ionty jsou pro spravny vyvoj a
morfogenezi rostlinné buiiky nesmirné¢ vyznamné (Lehtonen & Volanto-Lumppio 1996).
Ackoliv se tato rozebirand studie (Andosch et al. 2012) pfiili§ nezmiiiuje o efektu Cd na
morfogenezi bun&ené stény zasazeného modelového organismu, lze na zékladé vyznamu Ca**
pro morfogenezi buniky a podobnosti s Cd ptredpokladat, ze pfitomnost Cd bude mit na nové
vznikajici bunécnou sténu urcity vliv. Ziskani konkrétn&jSich poznatkli je vSak moznym
pfedmétem budoucich studii.

Dal$im z polutantti fadicich se mezi tézké kovy, jehoz koncentrace v pfirod¢ stale nartista,
je Cr (Bielicka et al. 2005). Volland et al. (2012) se ve své studii zaméfili na efekt Cr ve dvou
stabilnich oxidacnich stavech (IIl a VI) na vyvoj modelového organismu Micrasterias
denticulata. Vysledky tohoto vyzkumu ukézaly, Zze Cr VI vykazuje pro organismy vyssi toxicitu
n¢Z Cr 1. Cr je v buiice schopen z riiznych komplext vytésnit a nahradit atomy Fe. Pfitomnost
Cr v bunce ma tedy negativni vliv fotosyntézu, a to konkrétné prevazné na PS II. Dale Cr
indukuje vznik ROS, zptsobujicich v buiice mnoha poskozeni. V ramci tohoto vyzkumu byla

v reakci na pfitomnost Cr dale pozorovéna inhibice bunééné ristu a déleni (Volland et al. 2012).
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DalSim vyznamnym polutantem prostfedi je Pb. Neustupa & Woodard (2020) se ve své
praci zaobiraji vlivem pfitomnosti Pb na morfogenezi Micrasterias compereana. V ramci
tohoto vyzkumu byl testovan vliv Pb na morfogenezi bunééné stény Micrasterias compereana.
Pb je jednim z vyznamnych polutantli antropomorfniho ptivodu, pficemz znecisténi vodnich
tokli Pb je problémem pievazné industrializovanych oblasti, jako napf. oblast tzv. Cerného
trojuhelniku v ¢eském pohrani¢i. Zvoleny modelovy organismus se typicky vyskytuje
v severoamerickych a evropskych bazinnych habitatech. Hypotézou této studie byla otdzka,
zdali se i relativné nizka koncentrace Pb v prostfedi projevi na morfologii bunécné stény
v populaci zvoleného modelového organismu. Tato hypotéza byla testovana metodou
geometricko-morfometrické analyzy skupin bunék Micrasterias compereana kultivovanych na
médiu obsahujicim v péti riznych koncentracich Pb(NO3)2. Nésledna analyza byla provedena
v prvnim kroku vyfotografovanim 50 bunék z kazdého média a naslednym umisténim 124
landmarkti na Spicky vybézka laloki a do Spicek jejich zatezii. Nasledné byly landmarky
analyzovany metodou geometrické morfometriky. Timto zplGsobem byla zjistovana a

porovnavana bilateralni symetrie vSech ¢tyt kvadrantti modelového organismu.

Obr. 5 Micrasterias compereana (200x), zndzornéni bilaterdIni symetrie mezi jednotlivymi kvadranty:

A: umisténi landmarkd, vyznaceni horizontdlni (Cervené) a vertikdIni (modre) osy symetrie protinajici se v oblasti isthmu; PL —
poldrni lalok; LL — laterdlini lalok; ULS — horni laterdlini laloky; LLS — spodni laterdlIni laloky;

B: symetrickd variance v rdmci vSech ctyr kvadrantu;

C: asymetrie celych semicel; prekldddno pres horizontdlIni osu symetrie;

D: asymetrie laterdlini lalok( semicel; prekldddno pres vertikdlni osu;

E: asymetrie zndzorriujici variance v ramci transverzdlné umisténych laterdlnich lalokd
(Neustupa, Woodard 2020)
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pozorovana v kontrolni skupiné¢ (0 uM Pb(NOs)2). Nejvice se variance mezi jednotlivymi
buitkami projevila u skupiny bun¢k kultivovanych na médiu s nejvyssim obsahem Pb(NO3)2 (1
uM Pb(NOs3)2). V zavéru €lanku autofi zdlraznuji pfimou korelaci mezi varianci ve tvarech
bunécné stény zastupcii zkoumanych populaci a mife Pb, které byly zkoumané populace
vystaveny. Nejvétsi miru asymetrie bylo mozno pozorovat v ramci dvou protilehlych
polobunék, tedy v rdmci horizontalni asymetrie. Mira vertikalni a transverzalni asymetrie se
ukazala byt nevyraznd. V navaznosti na tyto vysledky autofi vyzdvihuji moznost uziti
Micrasterias compereana jako indikatoru znecisténi pfevazné dystrofickych vodnich ploch

tézkymi kovy (Neustupa & Woodard 2020).

22



Zavér

Tato bakalaiska prace si kladla za cil pokud mozno stru¢nym a zietelnym zpiisobem
zmapovat a popsat principy fenotypové plasticity a morfologické variability desmidii
(krasivek). V prvnich obecnych kapitolach je zminéna jejich klasifikace, diverzita a zakladni
charakteristika. Desmidie jsou organismy patfici do linie zelenych streptofytnich fas, v dnesni
klasifikaci jsou v ramci ttidy Zygnematophyceae povazovany za sesterskou skupinu embryofyt
(Karol et al. 2001). Tyto organismy jsou charakterizovany pfedevsim absenci bi¢ikatych stadii
v zivotnim cyklu a pfitomnosti specidlniho zptisobu pohlavniho rozmnoZovani, konjugaci (Hall
& McCourt 2017). Z morfologického hlediska je pro né typickéd pritomnost dvou zrcadlové
orientovanych, relativné symetrickych semicel spojenych plazmatickym mustkem, isthmem, ve
kterém se témét cely zivotni cyklus nachazi bunééné jadro (Prescott 1948). Tim je typicky i
modelovy organismu Micrasterias. Tento rod se pro své vlastnosti stal jednim z rostlinnych
modelovych organismt. Je hojn¢ vyuzivan mimo jiné pfi studiu morfogeneze rostlinné buiky
(Liitz-Meindl 2016; Neustupa 2017).

Desmidie jsou (jakozto i jiné organismy nebo vyvojové systémy) v rdmci svého vyvoje
siln¢ ovliviiovany panujicimi podminkami svého prostfedi (Brook 1981; Klingenberg 2019).
V reakci na zménu teploty, pH vody, miry osvétleni, nebo pfi pfitomnosti toxinti a polutanti se
u mnohych krasivek projevi jiny nez oc¢ekavany fenotyp (Meindl 1990; Coesel 1982). Tato
prace se z téchto moznych abiotickych stresorti zabyvala vlivem teploty, hodnoty pH a
pritomnosti t¢zkych kovli na desmidialni buniky, a to pfevazné na buiiky modelového organismu
Micrasterias. Zmény okolnich podminek casto ovliviiuji bunééné procesy, jez maji vliv na
kone¢ny fenotyp. Na rozlicné externi faktory tedy desmididlni fasy mnohdy reaguji
prostiednictvim modifikaci morfologie svych bunéénych stén a jejich ornamentaci nebo alteraci
velikosti své stélky (Cernd & Neustupa 2009). Je to pravé tato vlastnost, kterd ukazuje
potencialni vyuziti desmidialnich fas pro biomonitoring vodnich toki a pro indikaci pfitomnosti
stresovych faktort (Neustupa & Woodard 2020; Coesel 2001). Zaroven jsou desmidie schopné
bioakumulace tézkych kovii, coZz by mohlo byt prakticky vyuzitelné napt. pii CiSténi

industrialnich odpadnich vod (Stamenkovi¢ & Pavlovi¢ 2023).
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