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ABSTRAKT

Kokolitky i rozsivky, patii mezi nejhojné€j$i skupiny motského fytoplanktonu a jsou
vyznamnymi primarnimi producenty a soucastmi biogeochemickych cykli. Obé dvé skupiny
jsou navic schopné biomineralizace a tvofi specifické schranky. Studie kokolitek a jejich vira
jsou zaméfeny pouze na druh Gephyrocapsa huxleyia rozsivek predevSim na
druhy rodu Chaetoceros. Gephyrocapsa huxleyi je znama predevsim ve své diploidni formé,
kterd nese na svém povrchu kalcifikované kokolity. Zménou ploidie (nebo alespon fenotypu)
tvoii ale 1 méné znamou haploidni formu (nebo diploidni formu s haploidnim fenotypem), ktera
je schopna odoléavat virové infekci. Rozsivky rodu Chaetoceros maji pro rozsivky typickou
kfemicitou schranku a diplonti zivotni cyklus. V pfitomnosti virové infekce tvofi silnosténné
spory, které jsou odolné proti virové infekci a dokazi preckat virovou nakazu do obnoveni

ptiznivych podminek, pii kterych kli¢i, aniz by propukla nékaza.

Ptestoze se obrana proti virové infekci kokolitek a rozsivek v mnohém lisi, naptiklad v typu
virového genomu, ucinnosti schranky v obrané proti infekci ¢i v typu resistentni zivotni formy,
najdeme mezi nimi i jisté podobnosti. Mezi analogie lze zatadit naptiklad vyvolani zmény
zivotniho cyklu viru z akutni lytické infekce na latentni formu. S tim souvisi pfitomnost
resistentnich forem, které nejsou schopné odoldvat vstupu viru do buriky, ale usp€sné zabranu;i
lyzi buiky, a tedy i uvolnéni a Sifeni novych viriond. Déale mezi podobnosti patii také
ovliviiovani resistence bakteridlni komunitou asociovanou s danym druhem fytoplanktonu.

V neposledni fadé jsou si kokolitky a rozsivky spole¢né nedostate¢nym zajem o studium vird a

jejich podhodnocenost, co do poctu i vyznamu.

Klicova slova: behaviordlni obrana, Chaetoceros, Emiliania huxleyi virus, fytoplankton,

Gephyrocapsa huxleyi, kokolitky, rozsivky, virus, zZivotni cyklus



ABSTRACT

Coccolithophorids and diatoms are among the most abundant groups of marine phytoplankton
and are significant primary producers and components of biogeochemical cycles. Both groups
are also capable of biomineralization and form specific shells. Studies of coccolithophorid and
their viruses focus only on the species Gephyrocapsa huxleyi, while studies of diatoms mainly
focus on species of the genus Chaetoceros. Gephyrocapsa huxleyi is primarily known in its
diploid form, which carries calcified coccoliths on its surface. By changing ploidy (or at least
phenotype), it also forms a less-known haploid form (or a diploid form with a haploid
phenotype), which is capable of resisting viral infection. Diatoms of the genus Chaetoceros
possess the typical siliceous shell of diatoms and have a diplontic life cycle. In the presence of
viral infection, they form thick-walled spores that are resistant to viral infection and can survive
the viral outbreak until favorable conditions are restored, during which they germinate without

triggering the infection.

Although the defenses against viral infection in coccolithophorids and diatoms differ in many
aspects, such as the type of viral genome, the effectiveness of the shell in preventing infection,
or the type of resistant life form, there are certain similarities between them. Analogies include,
for example, the induction of a change in the viral life cycle from acute lytic infection to a latent
form. This is related to the presence of resistant forms that are not capable of preventing the
entry of the virus into the cell but successfully prevent cell lysis, thereby stopping the release
and spread of new virions. Furthermore, similarities include the influence of bacterial
communities associated with the phytoplankton species on resistance. Lastly, coccolithophores
and diatoms share the common issue of insufficient interest in the study of viruses and their

underestimation in terms of number and significance.

Keywords: behavioral defense, Chaetoceros, coccolithophores, diatoms, Emiliania huxleyi

virus, Gephyrocapsa huxleyi, life cycle, phytoplankton, virus
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1. UVOD
Viry jsou nejpocetnéjsi biologickou entitou v moiskych ekosystémech (Bergh et al., 1989) a napadaji
témet vSechny organismy od bakterii pies fasy, rostliny az po ryby ¢i velké savce (Munn, 2006). Ackoli
je dnes jiz mezi védeckymi kruhy toto tvrzeni v§eobecné podporovano, jesté donedavna tomu tak nebylo

(Brussaard, 2004).

Viry a jejich vyznam pro moiské ekosystémy byly mnoho let piehlizeny. Prilomovou praci se stal
vyzkum Karla-Heinze Moebuse, ktery v 80. letech minulého stoleti pieplul Atlantsky ocean od
evropského kontinentalniho Selfu po Sargasové mote. B€hem své plavby izoloval bakteriofagy a snazil
se odhalit cykly jejich infekce (Moebus, 1980; Moebus & Nattkemper, 1981). Jeho prace, spolecné se
zjisténim, ze mnozstvi virti ve vodé je zna¢né podhodnocené (Ortmann & Suttle, 2005), podnitila dalsi
vyzkum, rozvoj technologii, metod izolace virti a sekvenovani DNA. V neposledni fad¢ tyto poznatky
umoznily také rozvoj vyzkumu motskych virti jako samostatného tématu. Nicméné i presto, Ze se
vyzkum mofskych vir béhem nékolika poslednich desitek let rapidné zvysil, oproti jinym védeckym

sféram je praci zabyvajicich se danym tématem stale nedostatek (Brussaard, 2004).

Kromé motskych viri a jejich hostiteltl jako takovych se tématem vyzkumu stava i role virti jako dilezité
slozky motskych ekosystémi. Viry fidi mortalitu mnoha organismi ¢i vyznamné ovliviluji
biogeochemické cykly, zejména uhliku, dale také dusiku a fosforu ¢i jiného prvku, specifického pro
metabolismus hostitele, napiiklad kifemiku u rozsivek (Dugdale & Wilkerson, 1998), ¢imz zasadné
reguluji globalni produktivitu oceant a sloZeni fytoplanktonu (Fuhrman, 1999; Wilhelm & Suttle, 1999;
Wommack & Colwell, 2000).

Fytoplanktonni spolecenstva jsou charakteristickd uréitou dynamikou tvofenou bilanci reprodukce
a ztrat. Ta muze byt ovliviiovana mnoha faktory od fyzikalnich, jako napftiklad teplotou vody c¢i
intenzitou slunec¢niho zafeni ptes chemické predstavujici napiiklad mnozstvim Zivin az po biologické
interakce (Cloern, 1996). Rizné plsobeni téchto faktorti, které mnohdy soucasné predstavuji zdroje,
vyvolava mezi sinicemi a fasami kompetici, a ovlivituje tak sukcesi jednotlivych druht, kterd se
u urcitych skupin sinic a fas miize projevit tzv. vodnim kvétem. Jak jiz ale bylo zminéno dynamiku
netvofi pouze reprodukce, ale také ztraty. Ty jsou tvofeny vertikdlnim transportem mezi vrstvami
vodniho sloupce, oznaCovaném jako klesani, disperzi v horizontalnim sméru, dale také pozirdnim
zooplanktonem a lyzi bunck, zahrnujici jak lyzi zptisobenou pfirozenou smrti, tak virovou infekci

(Brussaard, 2004).

Proces, kterym se udrzuje hustota populace, se nazyva hustotné zavisly rust populace nebo také tzv.
prirozena kontrola. Jednim z prostiedkt ptirozené kontroly populace je prave virova infekce. V takovém
pripadé chapeme kontrolu populace jako snizeni abundance jedinct urcité populace, ktera nastava
vétSinou, kdyZ se populace nachazi na hrani¢ni hodnoté kapacity prostiedi a jeji hustota zacina byt

problémova. Typickym ptikladem mulize byt ukonceni vodniho kvétu urcité skupiny fytoplanktonu
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specificky vazanymi viry (Brussaard et al., 1996). Existuji i dikazy o tom, ze viry mohou mit v roli
kontrolora spise preventivni funkci. V praxi tak mohou vice ¢i mén¢ ispéSn¢ branit tvorbé vodnich kvéti
(Suttle & Chan, 1994). Fakt, Ze u nékterych druht fytoplanktonu tato preventivni kontrola funguje a u
jinych ne, je dikazem toho, Ze nékteré fasy dokazi virové infekci odolavat nebo se ji dokonce vyhnout,

a vybizi tedy k zamysleni nad otdzkou obrany fytoplanktonu proti virim (Brussaard, 2004).

Obecnym ptedpokladem virové infekce je, Ze s rostoucim poctem jedinct hostitele roste i riziko infekce.
Muze tak dojit k tomu, Ze pfestoze jsou virové Castice v populaci fytoplanktonu ptitomny, k infekci
nedojde, protoZe se prostou difuizi jednoduse virova Castice s hostelem nesetka. S tim souvisi i parametr
velikosti ¢astic. Viry maji vetsi Sanci se prichytit na povrch velké buiiky, kterou predstavuje naptiklad
fytoplankton, nez na castice mensi. V ocednu je ale pfi normalnich podminkach malych castic
mnohonasobné vice nez velkych a ve vysledku je tak Sance, Ze se virus srazi s malou ¢astici fadove
vys$si, nez ze dojde ke srazce s Castici velkou (Brussaard, 2004). To plati zejména pii podminkach
vodniho kvétu. Pokud se fytoplankton rozmnozi, seskupi a dojde ke kveteni a piekroCeni hranice
Cetnosti, pfi které je jiz hustota hostitelskych bun€k tak vysokd, Ze se Sance stfetu virové Castice
a hostitelské bunky dostatecné zvysi, propukne infekce. Diky hustoté populace se infekce snadno S§iti
a velmi rychle a nahle klesa pocetnost dané populace (Brussaard, 2004). DalSimi faktory, které mohou
ovliviiovat srazku virové ¢astice s hostitelem je naptiklad pohyblivost ¢i nepohyblivost dané formy
fytoplanktonu. Pokud je buiika opatfena bi¢ikem a je schopnéd se pohybovat, roste tim logicky Sance

stfetu s virovou Castici (Murray & Jackson, 1992).

Pro komplexngjsi pochopeni problematiky virové kontroly fytoplanktonnich spolecenstev je potieba
zabyvat se krom¢é virové lyze také tim, co je spoustéem virové infekce a nasledné replikace. Pro
identifikaci téchto spoustéct je tfeba uvédomit si, ze virova kinetika izce souvisi s kinetikou svych
hostitelll, a tak bude siln€ ovliviiovana faktory prostiedi, které¢ ovliviiuji praveé hostitelské organismy,
jako jsou napftiklad intenzita svétla, teplota ¢i mnozstvi zivin. Naptiklad virus PBCV-1 (Paramecium
bursaria chlorella virus) infikujici zoochlorelly se pfi nedostatku svétla i nadale replikuje, virus tedy
neni zavisly na fotosyntéze hostitele, ale virovy nartst je v takovych podminkach snizen ptiblizné

o polovinu (Van Etten et al., 1983).

Zptsoby obrany proti predatorim ¢i patogentim, véetné vird, lze obecné rozdélit na obranu zménou
morfologie, do které by patfila naptiklad formace ostni ¢&i zesileni bunééné stény, zménou
v biochemismu, tedy produkei toxint ¢i alelopatickych latek nebo obranu behavioralni, tedy obranu
zménou chovani. Za behavioralni obranu miizeme oznacit naptiklad pfechod do jiné faze zivotniho
cyklu, tvorbu cyst (Van Donk et al., 2011) nebo jiné formy unikové reakce (Hansson, 2000; Panci¢ &
Kigrboe, 2018). Nicméné jedna se o komplexni téma, dané kategorie jsou pouze uméle vytvorené

a nelze je od sebe striktné oddelit.



Cilem prace bude na zaklad¢ strategie obrany proti svym virGm porovnat dvé skupiny moiského
fytoplanktonu, kokolitky (coccolithophorids) a rozsivky (diatoms). Obé skupiny fas jsou dillezitou
slozkou mofiského fytoplanktonu a také vyznamné ovlivituji biogeochemické cykly, diky schopnosti
biomineralizace (Benoiston et al., 2017; Balch, 2018). Prace bude rozdé¢lena do dvou ¢asti. V prvni ¢asti
prace bude stru¢né shrnuta interakce mezi vybranymi druhy a viry je napadajicimi, pfi¢emz detailnéji
bude rozvedena cast tykajici se obrany proti infekci. V druhé ¢asti prace pak bude na zakladé ne¢kolika

kritérii porovnana strategie obrany obou skupin fas.

2. KOKOLITKY
2.1 Zakladni charakteristika kokolitek

Kokolitky jsou jednobunécné tasy fazené mezi haptofyta a piedstavuji vyznamnou skupinu motského
fytoplanktonu. Své jméno ziskaly diky destickdm z uhli¢itanu vapenatého nazyvanym kokolity, které

pokryvaji jejich povrch a vytvari tak vnéjsi skelet zvany kokosféra (Paasche, 2001).

Nejbeznéjsim a také modelovym druhem kokolitek, nejen pro vyzkum virové infekce, je Gephyrocapsa
(Emiliania) huxleyi, vyskytujici se prevazné v mirnych az subpolarnich oblastech, ve kterych za
priznivych podminek pii pobfezi vytvaii vodni kvéty (Holligan et al., 1983). G. huxleyi je atypicka
oproti ostatnim kokolitkam tim, Ze uvoliuje ze svého povrchu kokolity do okolniho prostiedi. Béhem
vodnich kvétl, a zejména pak pfi jejich zaniku, jsou pfitom do okolni vody masivné uvoliovany jak
organické, tak anorganické latky, jako naptiklad CaCOs v kokolitech, ktery je v tomto obdobi diky své
ptirozené odrazivosti viditelny ze satelitnich snimkii jako mléény zékal (Brown & Yoder, 1994; Tyrrell
et al., 1999; Tyrrell & Merico, 2004). Wilson et al., (2002) na zaklad¢ dat ziskanych pii méteni
pocetnosti fytoplanktonu, bakterii, virti a kokolitti v motskych zoénach s vysokou odrazivosti a normalni
odrazivosti jasn¢ oznalil za pfi¢inu zaniku kvetoucich populaci infekci viry. Zatimco v zonach
s normalni odrazivosti nad viry pfevladala populace G. huxleyi, v zonach s vysokou odrazivosti byly

buniky G. huxleyi lyzované a ptevazovaly odloucené kokolity a viry.

2.2 Obrana kokolitek
V tvodu prace byly identifikovany nekteré proménné ovliviiujici Gspé$nost ¢i neuspésnost viroveé
infekce jako naptiklad velikost buiiky, hustota populace ¢i pohyblivost. V souvislosti s kokolitkami je
ovSem nutné uvazit i jiné, pro né specifické faktory. Nejtypictéj§im z nich je jednoznacné jiz zmiflovana
kalcifikace a tvorba kokolitll. Logicky by §lo pfedpokladat, Zze kokolity budou kokolitkdm poskytovat
urcitou formu mechanické obrany patogentim. Experimentéalni data a pozorovani jsou ale nejednoznacna

(Harris, 1994; Green et al., 1996; Kolb & Strom, 2013).

2.2.1 Obrana proti predatorium
Pokud se zaméfime na spasani zooplanktonem, jsou jasné dikazy, Zze naptiklad pro klanonoZzce

nepfedstavuje spasani kalcifikovanych forem G. huxleyi vyraznéjsi obtize (Harris, 1994). Vyjimku



mohou castecné predstavovat naptiklad vysoce tvarové modifikované kokolity nékterych Celedi, které
napiiklad maji piivésky, ostny ¢i jsou vyrazné prodlouzeny (Young et al., 2009). U nalevnikid byla
pozorovana snizena rychlost traveni pfi pozirani diploidniho stadia G. huxleyi (Kolb & Strom, 2013).
U obrnének byla rychlost traveni kokolitek snizena az o 60 % a dokonce byla pozorovana pomalejsi
rychlost ristu u jedinct zivicich se kalcifikovanymi kmeny G.huxleyi oproti tém, Zivicim se
nekalcifikovanymi kmeny (Harvey et al., 2015). Tento fakt mlze byt vysvétlen nestravitelnosti
anorganickych kokolitl, které z diploidniho stddia G. huxleyi dé€laji nekvalitni zdroj potravy. Pfesto se
béhem vyzkumu v travicich vakuoldch nalevniki nasSlo vice G. huxleyi v diploidnim stavu, nez ve
stavu haploidnim, tedy naopak, nez by se dalo pfedpokladat. Jako nejpravdépodobnégjsi vysvéetleni
vnimaji autofi ¢lanku existenci ur¢itého obraného mechanismu haploidniho stadia, nejspise na chemické

bazi, ktery z néj déla nevyhodnou potravu (Kolb & Strom, 2013).

2.2.2 Vztahy s bakteriemi
Za zminku stoji i interakce kokolitek s bakteriemi. Obecné lze bakteridlni komunitu asociovanou s
G. huxleyi oznacit za druhové bohatou s interakcemi od mutualismu az po parazitismus (Green et al.,
2015). Zajimavym piikladem maze byt souziti G. huxleyi s Phaeobacter gallaeciensis. Zatimco fasa
poskytuje bakterii uhlik a siru z DMSP, bakterie produkuje antibiotika a auxiny, které¢ naopak podporuji
rust fasy. Tento vztah, se ale mlize ménit. V momenté, kdy G. huxleyi pfechazi do stadia senescence,
produkuje kyselinu p-kumarovou. Na tu reaguje P. gallaeciensis produkci Skaly sekundarnich
metabolitl, mimo jiné silnych algicidti zvanych roseobakticidy, ¢imz plsobi na fasu patogenné. Tento
prechod z mutualismu na parazitismus byl oznacen za Jekyll-Hyde ptrechod (Seyedsayamdost et al.,

2011).

Bakterie s fytoplanktonem spolu navic komunikuji pomoci difiznich chemickych signald. Tento jev
oznacujeme jako senzorickou komunikaci (quorum sensing) (Hmelo, 2017). Bakterialni signal
pfenaseny molekulou 2-heptyl-4-chinolon (HHQ) reversibilné zastavuje bunéény cyklus G. huxleyi.
Tim sice zastavi naptiklad bunécny rust, ale, jak demonstrovali Pollara et al. (2021), dokaze zastavit i
prabéh virové infekce a oddalit tak lyzi napadené bunky. Vysledky naznacuji, ze by HHQ signal mohl

zasahovat do syntézy nukleotidt potfebné k tispésné virové replikaci.

Vysledky studii dokazuji, Ze vztahy mezi kokolitkami a jejich predatory a bakteriemi jsou velmi

komplexni. Stejné komplexni, ne-1i jeste slozitéjsi jsou vSak jejich vztahy s viry.

2.2.3 Obrana proti virim
Virova infekce kokolitky Gephyrocapsa huxleyi je pfipisovana dvouvlaknovému (ds)DNA viru
Emiliania huxleyi virus (EhV) patiicimu do Celedi zvané Phycodnaviridae (Schroeder et al., 2002). Ta
byla oznacena jako samostatna ¢eled’ po zkoumani a sekvenovani Paramecium bursaria chlorella virus
(PBCV- 1) (Van Etten & Meints, 1999; Van Etten et al.,2002). Postupné bylo zjisténo, ze do Celedi ve
skute¢nosti patii rozmanita sbirka velkych ikosahedrickych (ds)DNA (160-560 kb) virt. Obecné lze o
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virech napadajicich tasy fici, Ze jsou velmi hostitelsky specifické a napadaji pouze urcité rody, nékdy
dokonce pouze vybrané kmeny, proto bylo pro tyto viry vyclenéno Sest rodii pojmenovanych podle
svych hostiteld (Van Etten et al., 2002; Dunigan et al., 2006). Je navic vysoce pravdépodobné, Ze
spolecné s novymi vyzkumy a podrobnéj$im popisem izolatd se cela celed” Phycodnaviridae rozrizni

natolik, zZe se rozpadne na n¢kolik podceledi (Wilson et al., 2009).

Genom EhV byl sekvenovan jiz v roce 2005, coz vedlo k fad¢ dulezitych poznatkii. Mimo jiné sekvenace
odhalila geny pro syntézu ceramidu vyvolavajiciho apoptdzu ¢i existenci promotoru a RNA polymerazy.
Tyto objevy naznacuji, Ze by virus mohl kddovat sviij vlastni transkripcni aparat (Wilson et al., 2005).
Také bylo zjisténo, ze EFhV ma obal odvozeny od membrany G. huxleyi a vyrazn¢ zasahuje do
metabolické drahy lipid svého hostitele a méni jeho tzv. lipodom, tedy souhrn vsech lipida v buiice.
Minimaln¢ v rannych stadiich infekce vyvolava syntézu nenasycenych triacylglycerold (Malitsky et al.,
2016), potlacuje produkei hostitelskych glykosfigolipidli a naopak propaguje syntézu vlastnich virovych
glykosfingolipidii, které mohou byt nasledné vclenény do membrany hostitele. Viroidy tak mohou
buiiky opoustét obalené v membrané€ odvozené od hostitele s jiz zaclenénymi virovymi glykosfigolipidy.
A praveé vyhnuti se syntézy téchto specifickych lipidli zménou metabolismu je jeden z navrhovanych
zpusobil resistence (Rosenwasser et al., 2014). U resistentnich bun¢k G. hux/eyi byl pozorovan upraveny
metabolismus, pii kterém byla ztlumena az Gplné zastavena syntéza terpent a sterold, na jejichz syntéze
hostitelem jsou viry zcela zavislé. Viry timto zptisobem pfichézi o ptistup k terpenoidiim, které byvaji
jinak zaclenéné v hostitelské membrané a nasledné i ve virovém obalu, a tim ztraci schopnost uvoliiovat
se z bunky (Rosenwasser et al., 2014). Podobny princip resistence byl identifikovan naptiklad i u bunék
odvozenych od kostni dfené, které se snizenim syntézy cholesterolu staly resistentni vici lidskému
cytomegaloviru (Blanc et al., 2011), avSak v motském prostiedi se jedna o dosud nepozorovanou

strategii (Rosenwasser et al., 2014).

Jiz na pocatku 20. stoleti byly ve vzorcich G. huxleyi objeveny kromé jiz zminénych kalcifikovanych
forem dal$i nekalcifikované bunky, které byly oznaceny za kalcifikovanym G. huxleyi piibuzné.
Nicméné stale se piesné neveédélo, jaky mezi nimi panuje vztah (Lohnmann, 1902). Az v 90. letech
20. stoleti bylo zjisténo, ze G. huxleyi ma, stejn¢ jako vétSina ostatnich zastupcli Haptophyt, pomérné
slozity haplo-diplontni zivotni cyklus a Ze kalcifikace ¢i nekalcifikace odpovida pravé ploidii dané
bunky (Obrazek 1). Mize se vyskytovat ve tfech Zivotnich formach: jako kalcifikovana nepohybliva
diploidni buiika s kokolity (C-bunka), jako naha nekalcifikovana nepohybliva diploidni buiika (N-
bunika) nebo jako nekalcifikovanad pohyblivd haploidni bunka s organickymi Supinami (S-burika)
(Klaveness, 1971; Green et al., 1996; Laguna et al., 2001). Zejména haploidni stadium je ovSem

mikroskopickou technikou velmi



Spatné pozorovatelné a bylo tedy dlouhou dobu piehlizeno, proto byla jeho ekologicka role a celkove

vyznam tohoto pohlavniho cyklu u G.huxleyi dlouho neznama (Frada et al., 2008).

: Snimky Gephyrocapsa huxleyi ze skenovaciho
elektronového mikroskopu. (A) Nepohybliva kalcifikované buiiky (C-buiiky) s hrubé se ptekryvajicimi
kokolity, (B) Pohyblivé nekalcifikované buiiky (S-buiiky) s organickymi Supinami té€sné naléhajicimi

na bunéénou membranu.

Pomérné prilomovou praci zabyvajici se charakterem interakce G.huxleyi a EhV byla studie Frada et al.
(2008), ktera ptfinesla n€kolik zasadnich zjisténi. Prvnim z nich bylo, Ze haploidni a diploidni stadia
G.huxleyi jsou rozdilné citlivé k infekci EAV. Zatimco diploidni formy jsou celkem pravideln€ a uspésné
virem napadany, haploidni formy jsou vici infekci resistentni. Dal$im zjisténim bylo, Ze infekce
diploidni formy G.huxleyi mize spustit meiozu a tedy pfechod na haploidni resistentni formu. Co ale

zpusobuje tuto rezistenci?

Jednotlivé formy se lisi strukturou bunééného povrchu. Diploidni kalcifikované bunky maji na svém
povrchu jednu nebo dve volné vrstvy propletenych kokolitl a netvoii organické Supiny na povrchu své
cytoplasmatické membrany, tak jako jiné kokolitky. Naopak u haploidnich bun¢k mizeme najit jenom
tyto jemné organické Supiny, které tésn¢ obaluji cytoplasmatickou membranu v piekryvajicich se
vrstvach, ale postradaji vnéjsi kalcifikované kokolity (Klaveness, 1971a; Green at al., 1996). A prave
toto efektivnéjsi piekryti povrchu cytoplasmatické membrany, a tedy i zakryti specifickych receptort
potiebnych pro stup viru do buiiky, by mohlo piedstavovat jeden z faktorti vysvétlujicich resistenci

haploidnich forem oproti diploidnim formam G. huxleyi (Green et al., 1996).

Pfechod mezi fazemi mohou ovliviiovat riizné biotické i abiotické faktory prostiedi. Jak jiz bylo
zminéno, piimé vystaveni diploidnich bun¢k G.huxleyi viru spustilo pfeménu na haploidni formu.
Béhem vystaveni G.huxleyi viru byly pozorovany vyssi koncentrace reaktivnich forem kysliku (ROS)
(Evans et al., 2006). ROS jsou znamé tim, Zze mohou spoustét programovanou bunéénou smrt (Bidle et

al., 2007), ale mohou vyvolat také pfechod mezi zivotnimi fazemi, podobné jako tomu je naptiklad
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u mnohobunécné tasy Volvox carteri (Kirk & Kirk, 1986; Nedelcu & Michod, 2003) a mohlo by tomu
tak byt i v tomto ptipadée. Alternativnim vysvétlenim by byla trvala pfitomnost velmi malého, klasickymi
metodami nedetektovatelného mnozstvi haploidnich bunék vznikajicich meidézou v kulturach
dominovanych diploidnimi buiikami. Haploidni buiiky by pfitom slouzily jako inokulum pro obnoveni
celé haploidni populace, ktera vznika az pfi infekei citlivych diploidnich bunék a resistentni haploidni
formy jsou tak zvyhodnény. Tuto teorii by mohlo podpofit pozorovani, pti kterém kultura slozena
z populace diploidnich bunék a kultura, ve které byly smichany diploidni a haploidni formy, vykazovaly

pii virové infekci podobnou dynamiku ristu (Frada et al., 2008).

Zajimavé je, Ze pouze kalcifikované diploidni formy G. huxleyi tvoti rozsahlé kvéty, prestoze jsou citlivé
k virové infekci, ktera vétsSinou konéi rozpadem bunék celé diploidni ¢asti populace (Tyrrell & Merico,
2004; Martinez et al., 2007). Dalo by se tedy predpokladat, ze selekce bude plisobit pro vylepSovani
obrannych mechanismii a zamezeni infekce na ukor ristové rychlosti. G. huxleyi se nicmén¢ v evoluci
vydala jinou cestou. Selekce probiha ponékud prekvapivé ve sméru zvyseni ristové rychlosti. Cim vice
diploidnich buné€k vznikne mit6zou, tim vice haploidnich bunék mtize nasledné vzniknout meidézou pfi
virové infekci a tim vétsi je Sance G. huxleyi pred virem uniknout. Tato strategie je pfitom zavisla na
resistenci haploidniho stadia proti EiV, protoze pohyblivé haploidni buitky maji jinak vyS$si Sanci setkat
se s virovou Castici (Murray & Jackson, 1992), kterych je navic na konci lytické faze, kdy haploidni
buiiky vznikaji, ve vod€ nejvyssi pocet (Wilson et al., 2002). Takto se ale pro viry stanou prakticky
neviditelné. Zaroven haploidni bunky nefunguji pouze jako gamety, které¢ by se pfi prvnim setkdni
s jinou haploidni butikou spojily za vzniku diploidni. Takové splynuti by se totiz nejspise uskutecnilo
jesté v prostiedi s vysokou hustotu virti, kde by mohlo dojit k op€tovné infekci diploidniho stadia.
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podminkach davaji vzniku diploidnim bunkam (Frada et al., 2008).

2.2.4 Dynamika ¢ervené kralovny nebo néco jiného?
Pozorovana Zivotni strategie G.huxleyi se v mnohém lisi od evoluni strategie ,,zdvodli ve zbrojeni*
(Frada et al., 2008), kterou poprvé navrhl Van Valen (1973). Dnes byva strategie ,,zavodl ve zbrojeni,,

o 1

oznacovana také jako strategie ,,Red queen* (RQ) neboli strategie ,,Cervené kralovny* '. Aplikace této
teorie na zivotni strategii G. huxleyi by vedla k zavéru, ze obrannym mechanismem je v tomto ptipadé
sexualni rozmnozovani, kdy virové infekce podporuje meidzu. V nasledujici generaci by se tim padem
zvysila diversita a tedy i1 Sance na vyskyt jedinct odolnéjsich proti infekci. Skutecnost ze EAV infikuje
jen nekteré kmeny v kultute diploidni G.huxleyi (Schroeder et al., 2002) by tuto interpretaci mohla

podporovat. Podle dynamiky RQ by se postupem ¢asu vytvotily subpopulace G. huxleyi a ERV, které by

1 pieklad tohoto pojmu do &estiny piitom byva problematicky. Sachova kralovna je dernd, anglicky se ale
oznacuje jako ¢ervend, proto byva RQ hypotéza chybné piekladana jako ,,Hypotéza Cervené kralovny*, piestoze
by se mélo jednat o ,,Hypotézu Cerné kralovny* (Flegr et al., 2003). Vzhledem k tomu, Ze se ale pojem
,.Hypotéza Cervené kralovny* stihl za roky neptesného ptekladu zazit, bude v této praci kralovna oznacena
klasicky jako Cervena.



se lisily v genech ovliviiujici praveé resistenci a schopnost infikovat bunku. Nicméné behem
nékolikaletych experimentalnich studiich v norskych fjordech nebyla pozorovana odpovidajici variace
v diploidnich genotypech G. huxleyi (Martinez et al., 2007). Toto pozorovani spole¢né s jiz zminénou
stalosti vysoké ristové rychlosti svéd¢i o tom, Ze zde musi existovat jind efektivnéjsi strategie, kterd

zajist'uje preziti téchto relativné konzervativnich genotypti.

Tato alternativni dynamika by ptisobila proti klasické vysoce dynamické strategii Cervené kralovny a
spiSe dynamiku hostitel-patogen zpomalovala. Moznost vyhnout se virové infekci tim, Ze se G. huxleyi
zméni na ,,neviditelnou* haploidni formu umozni, aby citliva diploidni faze nemusela své zdroje
soustiedit na obranu, ale na svou pfimou ekologickou konkurenceschopnost. V souvislosti se strategii
RQ se tak mluvi o strategii ,,kocky Skh’by“ neboli ,,Cheshire Cat* (CC) z Carrollovy knihy Alenka v fisi
divt, ktera diky schopnosti nechat zmizet své télo znemoznila vykonat rozsudek ,,setnéte mu hlavu*.
Kdybychom toto ptfirovnani aplikovali na G.huxleyi, diploidni ¢ast populace, pro virus viditelna, by
predstavovala $klebici se hlavu kocky Skliby, zatimco haploidni &ast by piedstavovala jeji t&lo pro virus

neviditelné (Frada et al., 2008).

Obe tyto strategie se to¢i kolem sexualniho rozmnoZovani a nemusi se nutn¢ vylucovat. Strategie kocky
Skliby oddé&luje meidzu a splynuti haploidnich bun&k v &ase &i prostoru. Diky tomu se hostitel zbavi
tlaku patogenu a mize se tak evoluc¢né prosazovat jinymi sméry. Evoluce na Grovni resistence G. huxleyi
a infekénosti EAV ptitom stale probiha, ale mnohem pomalejsim tempem. Studie napiiklad odhalily, Ze
se G. huxleyi brani jiz zminéné produkci ROS uvoliiovanim dimethylsulfoniopropionatu (DMS) a
kyseliny akrylové, které tyto reaktivni formy kysliku pomérné G¢inné vychytavaji (Evans et al., 2007).
EhV se pritom brani produkei v glykosfingolipidii schopnych manipulovat metabolismem hostitele a

mozna i indukovat programovanou bunécnou smrt (Vardi et al., 2009).

Zcela nové poznatky ptinesla studie Mordecai at el. (2017), pti které byly identifikovany infikované
haploidni buiiky s virovym RNA transkriptomem, ale bez virové DNA, u kterych infekce nekoncila lyzi
buiiky. Takové buiiky oznaceny jako ,haplokokolitovirobuiika® (haplococcolithovirocell) byly
resistentni a infikované zaroven, jinymi slovy virus nezptsoboval jejich lyzi (Obrazek 2). Autor tento
stav, ve kterém se butika nachazi, pfipodobnil k Schrodingerove kocce, ktera byla soucasné ziva i mrtva,
stejn¢ tak jako byla tato builka G.huxleyi infikovand a resistentni zaroveni. Tuto modelovou
Schrodingerovu koku zkombinoval s jiZ existujici Ko¢kou Sklibou za vzniku tzv. ,,Schrodingerovy
kocky Skliby* (Mordecai et al., 2017). Haplokokolitovirobuiiky pfitom obsahuji krom& virové RNA
také virové lipidy. Ty by mohly slouzit jako zasobarna jiz zminénych virovych glykosfigolipidi, mezi

infekénimi cykly EAV a tim viru pfinaset evolucni vyhodu (Hunter et al., 2015).

Podobnou strategii mizeme pozorovat napiiklad u virt napadajicich chaluhy, které na rozdil od
ostatnich viri s typickou r-strategickou akutni lytickou infekci, zvolili K-selektovanou Zivotni strategii.

Tyto viry integruji svou virovou DNA do haploidni ¢i diploidni Zivotni faze hostitele ve formeé latentniho



proviru (Stevens et al., 2014). Pfestoze v infikovanych haploidnich bunkach G. huxleyi oproti
infikovanym builkkdm chaluh nenajdeme virovou DNA, lze si povSimnout nékolika podobnosti.
PtedevSim zmény zivotni strategie EhV z piisobeni akutni infekce na dlouhodobéjsi latenci, béhem které

by virus mohl prodélavat sekundarni Zivotni cyklus v infikovanych haploidnich burikach.

~2N

E. huxleyi (1N)
Haplococcolithovirecell (HCLVC)

+ EhV DNA not detected (Figure 3)
* No VLPs detected
+  Conlains viG5L [20]
+ Contains EhV RNA (Figures 1,2, 4 and 5)
*  Absent of viral lysis
F\\ Re-emergence of
« haploid life stage

E. huxleyi (2N) Coccolithovirus Coccolithovirocell (CLVC) Coccolithovirus induced Lysis

Obrazek 2 (pievzato z Mordecai et al., 2017): Infikovana diploidni bunka G. hux/eyi (coccolithovirocell,
CLVC) muze podlehnout virem indukované lyzi nebo se miize znovu objevit jako infikovana haploidni

bunka (haplococcolithovirocell, HCLVC) nepodléhajici virové lyzi.

Studie Frada et al. (2017) pfinesla dalsi piehodnoceni pozorovaného jevu. Pii jejich vyzkumu byla
odhalena existence bunek, které byly odolné viici EhV a byly fenotypoveé podobné haploidnim. Mély
organické Supiny, byly pohyblivé, ale ve skute¢nosti byly diploidni (Obrazek 3). Predpoklada se, Ze
diploidni bunky v tomto stavu setrvavaji pouze v obdobi stresu, a poté mohou meidzou piejit do
haploidniho stavu nebo zménou fenotypu zpét do kalcifikované nepohyblivé formy. Fenotyp G. huxleyi
tak nejspise neni vazan s ploidii tak pevng, jak jsme si doposud mysleli a zména ploidie a fenotypu muze
byt oddélena od sexualniho rozmnozovani a piipominat spiSe apomixii. NejspiSe existuje ucinny
resistentni fenotyp podobny haploidni formé, ktery odsud neznamym mechanismem odoléva viru EAV

(Frada et al., 2017).



'\\
Life phase switch \

decoupled from ploidy
2N

5 um

Obrizek 3 (pievzato z Frada et al., 2017): Zivotni cyklus Gephyrocapsa huxleyi - nové upravené
schéma Cheshire Cat dynamiky interakce druhu G. huxleyi a EhV. Kalcifikované diploidni buiiky
mohou v ptipad€ virové infekce produkovat bicikaté buiiky s haploidnim fenotypem za soucasného

zachovani ploidie.

Jak ukézala nejnovéjsi studie Bousquet et al. (2024) stav diploidni buiiky s haploidnim fenotypem je
reversibilni a buitka miize v nepfitomnosti virového tlaku prechazet zpét do kalcifikované formy. Tato
zmena ale nastava pouze u malé casti nekalcifikované diploidni populace. Stejny ptechod z resistentni
formy do ptvodniho fenotypu miizeme pozorovat i u jinych fas, konkrétné naptiklad i u rozsivek, kterym
se bude detailng&ji vénovat druha ¢ast této prace a které jsou schopny prechazet v ptiznivych podminkach
bez pfitomnosti viru z rezistentnich spor zpét do vegetativniho typu bunky (Pelusi et al., 2021). To, ze
se bunky G. huxleyi navraci do piivodniho kalcifikovaného fenotypu navic naznacuje, Ze existuji urcité
naklady pro bic¢ikatou diploidni buniku na to, aby udrzela haploidni fenotyp. U bicikatych diploidnich
jsou tedy pravdépodobné energeticky velmi nevyhodné (Bousquet et al., 2024). Studie Bousquet et al.
(2024) také odhalila, nepiitomnost sialovych glykosfingolipidi v resistentnich bi¢ikatych diploidnich
bunikach, stejné jako v resistentnich haploidnich buiikach. Sialové glykosfingolipidy maji mimo jiné
zasadni roli pfi biosyntéze kokolitl, slouzi jako ligandy pro vstup viru do buiiky a jsou ptitomné
v citlivych kalcifikovanych diploidnich bunkach (Hunter et al., 2015), coz by mohlo vysvétlovat

podstatu této tnikové strategie.

Pozorovani Frada et al. (2017) neodpovida ptivodni piedstavé o schématu Koc¢ky Skliby ani upravenému
schématu Schrodingerovy ko¢ky Skliby, prestoze pii jejich porovnani miiZzeme najit jisté analogie.
Diploidni resistentni bunika by asi mohla odpovidat pfechodu mezi CVCL a HCVCL. Nicméné studie
Frada et al. (2017) se explicitné nezminuje o tom, Ze by tato diploidni buiika jiz byla infikovana
a odoléavala by infekci. Zaroven studie Mordecai et al. (2017) nepopisuje pfitomnost resistentni diploidni
formy. Problémem je, ze kazda studie se zaméfuje na pozorovani kokolitek trochu jinym zptsobem.
Frada et al. (2017) se zaméfuje spisSe na morfologii a ploidii resistentnich bunék, zatimco Mordecai et

al. (2017) zkouma koexistenci virovych slozek s resistentni bunikou na molekularni Grovni. Pro plné
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pochopeni zivotniho cyklu G.huxleyi i EhV bude tak potieba v budoucich studiich zohlednit oba dva

pfistupy a jejich kombinaci.

2.2.5 Faktory ovliviiujici virovou infekci
Studie Thamatrakoln et al. (2019) sledovala jak svétlo ovliviiuje metabolismus G.huxleyi a interakci
hostitel-virus. Zjistilo se, ze svétlo bylo nezbytné pro uchyceni viru k bunice hostitele a pii pridani EhV
k buitkkam G. huxylei v temnu, byla adsorpce, a tedy i infekce minimalni. Také, bylo mozné pozorovat
nejintenzivnéj$i produkci virovych castic béhem neustalého a intenzivniho ozafeni bunck hostitelské

G. huxleyi.

Zajimavym zjisténim bylo také, ze zvySeni teploty vyvolava u bunek G. huxleyi citlivych k infekci EAV
resistenci. Studie Kendrick et al. (2014) sledovala interakci populace G. huxleyi a viru EAV pti zvySeni
teploty o 3°C (z 18°C na 21°C), coz by podle Alexander et al. (2013) mélo odpovidat zméné teploty
povrchovych vod do roku 2100. Autor také naznacuje, ze by mechanismem ziskané resistence mohly

byt zmény bunécného povrchu hostitele, které znemoziuji uspé$nou adsorpci viru na jeho povrch.

2.3 Pro¢ virové infekce studovat?
Kokolitky maji nezastupitelné misto v moiskych ekosystémech a biogeochemickych cyklech.
Vyznamné se spolu s ostatnimi zastupci fytoplanktonu podili na kolobehu uhliku vyménou HCO;3™ a CO,
mezi vodou a vzduchem a na ovliviiovani pH povrchovych vrstev oceanu. Fotosyntéza v horni vrstveé
oceanu snizuje hladinu HCOs™ a zabudovava ho do organickych latek, zatimco remineralizace tohoto
uhliku v nizsich vrstvach oceanu jej znovu uvoliuje. Tento proces nazyvame organicka uhlikova pumpa
(Volk & Hoffert, 1985; Rost & Riebesell, 2004) a je siln¢ ovliviiovana aciditou oceant. Acidita dle
predpokladti, diky stale se zvySujici koncentraci CO, v atmosféfe a tedy i HCO;3™ ve vodé, do budoucna
poroste a praveé to, jak kokolitky na tuto zménu zareaguji, v budoucnu pravdépodobné silné ovlivni
prabéh klimatickych zmén (Rost & Riebesell, 2004; Iglesias-Rodriguez et al., 2008). JiZ zminéné klesani
kokolitek, které mimo jiné vyznamn¢ reguluje pravé virova infekce, navic prispiva k vertikalnimu
transportu organického uhliku do hlubsich vrstev mote, kdy anorganicky CaCOs slouzi jako balast se

kterym se potopi i organicky uhlik (Ziveri et al., 2007).

Kokolitky také produkuji dimethylsulfoniopropionat (DMSP), osmoaktivni slouceninu, kterou mizeme
nalézt i u bakterii a jinych fas. Jedna se o sirnou slouceninu, ktera je prekurzorem klimaticky aktivniho
dimethylsulfidu (DMS). DMS je t€kavy plyn pfirozené prechazejici z moii do atmosféry a predstavuje
tak hlavni zdroj atmosféricke siry, namisto H»S, jak se dlouhou dobu védecka obec domnivala (Lovelock

et al., 1972).

v

Nejvyrazngjsi specializaci kokolitek je ovsem samotna kalcifikace. Tou jakoZzto nejhojnéjsi planktonni
kalcifikujici motské tasy vyrazné prispivaji ke globalni kalcifikaci oceant. Kokolitky patfi spole¢né

s korali a dirkonosci mezi tfi hlavni skupiny podilejici se na oceanské kalcifikaci. Co se tyka tvorby
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CaCO:;, obstaravaji obrnénky a kokolitky vétSinu souc¢asné produkce. CaCOs produkovany kokolitkami
pak ptedstavuje pfiblizn€ polovinu veskeré globalni ocednské produkce (Brownlee & Taylor, 2002).
Biologickou funkci kalcifikace se védctiim piesto dodnes nepodafilo jasné odhalit. Existuji hypotézy,
které vysvétluji tvorbu kokolitil jako obranu proti intenzivnimu sluneénimu zafeni, jako obranu proti
spasani ¢i virové infekci (Krumhardt et al., 2017) nebo jako efektivni zpisob, jak se zbavit pfebytecnych

cytotoxickych vapenatych iont (Miiller et al., 2015). Jasné vysvétleni ale stile postradame.

3 ROZSIVKY

3.1 Zakladni charakteristika rozsivek
Rozsivky jsou jednobunécné zlaté az hnéde zbarvené fasy fazené mezi Stramenopila. Charakteristicka
pro n€ je tvorba dvoudilnych kfemicitych schranek oznaCovanych jako frustuly. Tyto schranky,
puvodem bunééné stény, jsou velmi pevné, porézni, prihledné a zapadaji do sebe podobné jako dvé
Petriho misky (Round et al., 1990). Kfemicita sténa je pritomnd u vSech volné Zijicich fototrofnich

druhti. Vyjimku ptedstavuji endosymbiotické, nékdy i heterotrofni, druhy (Mann et al., 2016).

Rozsivky se vyskytuji v témét vSech vodnich habitatech. Nalezneme je jako soucast planktonu i bentosu
moiskych i sladkych vod. Zaroven existuji i terestrické druhy schopné Zivota ve vlhké pidé (Round,
1982). Tim, Ze rozsivky nemaji zadny aparat, diky, kterému by se ve vodnim sloupci dokazaly aktivné
pohybovat, jsou zavislé na fyzikalnim toku a proudéni oceanu a travi proto vétSinu ¢asu v jeho horni

turbulentnéjsi vrstvé (Mitchell et al., 2013).

Pfi dostatku svétla a kfemiku jsou populace rozsivek schopné zazivat obdobi intenzivniho ristu
a vytvaret vodni kvéty (Armbrust, 2009). Kiemik byva dobfe dostupny v chladnéjsich oceéanech,
v jezerech se vétSinou zvysuje jeho hladina po zimé. Tento jev byva Casto doprovazen tvorbou jarnich
vodnich kvéti prevazné hnédého zbarveni zpluisobeného pravé rozsivkami (Wassmann & Aadnesen,
1984; Sarthou et al., 2005). Mezi dalsi faktory, které mohou ovliviiovat rust rozsivek patii také

koncentrace dusiku, fosforu, zeleza nebo interakce s jinymi organismy, tedy i viry (Reynolds, 2006).

3.2 Obrana rozsivek
Pfestoze prava pfiCina evolu¢niho vzniku frustuly neni dodnes znama, moznost, Ze vznikla jako
mechanicka obrana proti predaci ¢i parazitismu se nejevi jako ptili§ pravdépodobna (Mann et al., 2016).
Jednim z moznych vysvétleni inkorporace kiemicitanu do bunécné stény je vyznamné nizsi energeticka
narocnost tohoto procesu oproti zaclenovani organickych latek. Konkrétné se pfi zaclenéni kyseliny
kiemicité do bunécné stény spotiebuje pouze 8 % energie potiebné k zaclenéni organického uhliku
(Raven, 1983). Dalsi hypotézy piedpokladaji tvorbu schranky jako Gi¢inny zpisob, jak absorbovat svétlo
nebo jako Géinny filtraéni mechanismus, ktery dokaze oddglit Ziviny od toxint, patogend a jinych

nebezpecnych slozek (Mitchell et al., 2013).
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Herringer et al. (2019) navrhuje, Ze by centrické rozsivky mohly vyuzivat cyklického
elektroosmotického proudéni diky porim v bocni stén€ (cingulum), jednak k usnadnéni vstfebavani
potfebnych zivin, ale také k filtraci a ochrané pfed virovymi Casticemi a jinymi patogeny. Tento

mechanismus autor oznacuje za ,,hydrodynamickou imunitu®.

3.2.1 Obrana proti predatorim
Podobn¢ jako u kokolitek by i u rozsivek Slo predpokladat, ze kiemicita schranka bude slouzit jako
forma mechanické obrany. Prestoze schranka poskytuje urcitou formu ochrany, mizeme rozsivky

oznacit jako b&Znou soucast potravy spasajiciho zooplanktonu (Hamm et al., 2003).

Pondaven et al. (2007) pozoroval obranné mechanismy rozsivek kultivovanych spole¢né s bylozravci,
ktefi se na nich zivi. Oproti jedincim péstovanym v kulturach bez bylozravcti méli jedinci v kulturach
s ptitomnymi bylozravci vyrazné silnéji silicifikované bunécné stény. Na zakladé tohoto pozorovani
oznacil autor zvysenou silicifikaci jako moznou adaptivni obranou reakci proti predaci. Stejn€ jako mtize
zvySena silicifikace fungovat jako G¢inny obranny mechanismus proti kousacimu aparatu klanonozcti
(Hamm et al., 2003), funguje zvysena silicifikace kusadel klanonozcti opacné a usnadiiuje pronikani do
zesilenych schranek rozsivek. Zdrojem kfemiku pro silicifikaci kousaciho aparatu klanonozct by ptitom
mohly byt ptimo frustuly spasenych rozsivek, které se v hojném poctu nachazi v jejich travici trubici

(Michels & Schnack-Schiel, 2005).

Existuji také dikazy o parazitismu a infekci rozsivek, kterd mize zptsobit jejich zrychlené klesani do
nizsich vrstev vodniho sloupce (Canter & Jaworski, 1983; Raven & Waite, 2004). Pozorovani infekce
rozsivek zastupci parazitického rodu heterokont studii Kiihn et al. (1996) pfineslo otazku, kde se nachazi
slaba mista v jinak odolné frustule. NejCastéji byla penetrace frustuly parazitickymi heterokonty
pozorovana v oblasti opasku, tedy na spoji dvou kiemicitych schranek. U silnéji silicifikovanych roda
pronikali parazité pomoci specialnich otvirki v bunééné sténé (oznaCovanych jako rimoportula).
Zajimavou skupinu pak tvoii tzv. zoosporiCti parazité rozsivek. Ty predstavuje heterogenni skupina
velmi malych jednobunécnych organismt s bi¢ikatym stadiem parazitujicich na motskych rozsivkach,
mezi které lze zaradit zastupce chytridiomycet, oomycet a jinych stramenopilnich organismi,
parazitickych obrnének a dalSich (Scholz et al., 2016). Scholz et al. (2016) ve své resersi vyzdvihuje
podhodnocenost a neprobadanost této skupiny trefnym nazvem své prace ,,Zoosporicti parazité infikujici

mofské rozsivky — Cerna skiinka, kterou je tfeba otevrit™.

3.2.2 Vztahy s bakteriemi
O slozité a komplexni povaze interakci rozsivek s bakteriemi se vi jiz dlouhou dobu a diikazy, které
tento fakt potvrzuji stale pfibyvaji (Amin et al., 2012). Jiz Waksman & Butler (1937) dokazali, ze
bakterie jsou schopny remineralizovat organické zbytky mrtvych rozsivek a vyuzivat je k ziskavani
potfebnych zivin, zejména uhliku, fosforu a dusiku. Nicméné tato pozorovani byla omezena pouze na

jiz mrtvé rozsivky. Dnes jiz mame dikazy, které naznacuji, ze bakterie jsou schopné interagovat
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s rozsivkami i béhem jejich Zivota. Tyto interakce mohou mit charakter mutualisticky, kompetitivni, ale
i patogenni (Amin et al., 2012). Existuji totiz algicidni bakterie jejichz interakce s rozsivkami vedou ke
smrti jednoho nebo dokonce obou partnerti. Naptiklad studie Paul & Pohnert (2011) odhalila jak
bakterie Kordia algicida interaguje s vybranymi mofskymi rozsivkami rodu Skeletonema,
Thalassiosira, Phaeodactylum a Chaetoceros. Zatimco prvni tfi jmenované negativné ovliviiovala
produkcei algicidt, rod Chaetoceros se ukazal byt na tyto algicidy necitlivy, ale negativné reagoval na
jinou bakterii Saprospira. Tato bakterie tvoii kolonie slozené z podlouhlych bunék schopnych
zachycovat rozsivky, agregovat je a tvofit plaky na jejich schrankach. Bunééné stény rozsivek ptitom

degraduje a nasledn€ pronika do bunék, které lyzuje (Furusawa et al., 2003).

Dalsi zajimavé objevy v ramci interkace bakterie-rozsivky piinesl vyzkum Kimura & Tomaru (2014),
ktery zkoumal rozsivku Chaetoceros tenuissimus a jeji prezivani v kulturach bez pfitomnosti bakterii
a v kulturach s bakteriemi. Zatimco v axenické kultufe tvofenou pouze C. tenuissimus bez ptitomnosti
bakterii byla infekce pro populaci smrtelna a koncila lyzi buné€k, v kultufe s bakteriemi byly bunky C.
tenissimus schopny ptezit infekci vyvolanou virem. Pfi podrobnéj$im zkoumani bylo zjiSténo, ze béhem
exponencidlni faze ristu byly i tyto ,,odolné* rozsivky citlivé k viru a spustila se u nich infekce, kdyz

ale dosahly stacionarni faze, infekce byla potlacena.

3.2.3 Obrana proti virim
Jak jiz bylo zminéno vyse, nékteré rozsivky, konkrétné€ i rod Chaetoceros, kterému se bude vénovat tato
prace, patii mezi organismy s heteromorfnim zivotnim cyklem, pii kterém muze organismus prochazet
dvéma ¢i vice riznymi morfologickymi ¢i fyziologickymi stadii. Obecné tato stadia mohou rozsifit
podminky, ve kterych je organismus schopny pfezit nebo mohou zprostfedkovavat obranu proti
patogenim (Panci¢ & Kierboe, 2018). Do této skupiny by mimochodem pattily i vybrané druhy
kokolitek, diky svému haplo-diploidnimu Zivotnimu cyklu. U rozsivek v souvislosti s heteromorfnim
zivotnim cyklem mluvime o tvorbé klidovych stadii, tedy cyst ¢i spor. Ty jsou vétSinou tlustosténné, tj.
silné€ silicifikované, takze snadno a rychle klesaji do hlubsich vrstev vodniho sloupce (Raven & Waite,
2004; Salter et al., 2012; Rynearson et al., 2013). Poprvé spory pozoroval Lund (1954), kdyZ zkoumal
sezonni zmeény u sladkovodni rozsivky Melosira italica a zjistil, Ze tato rozsivka vykazuje nejvyssi
abundanci na jafe a na podzim, zatimco 1éto je schopna piezivat na dn¢ jezera ve formé, kterou oznacil
pravé za ,klidové stadium®. V zimé pak pozoroval, jak byly diky proudéni vody tyto klidové spory
vyneseny opét k hlading, kde poslouZzily jako inokulum pro zaloZeni nové populace. Tvorbu klidovych
spor se béhem nekolika nésledujicich let podatilo fad€ vyzkumnych skupin zdokumentovat i u motskych

rozsivek (Hargraves, 1976; Hollibaugh et al., 1981; French III & Hargraves, 1985).

Raven & Waite (2004) navrhuji, Ze by rozsivky mohly tvofit spory v reakci na patogeny a vyuzivat je
k pteckani neptiznivych podminek, nez se diky vertikalnimu promichdvani dostanou do prostiedi

s optimalnéj$imi podminkami, za kterych by mohly vykli¢it bez toho, aniz by vypukla infekce. Navic
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by tak existoval efektivni zplsob, jak odCerpavat infikované bunky z populaci zdravych bunck
u povrchu. Podobnou strategii miizeme pozorovat i u jinych druhii moiského planktonu. Napiiklad
u obrnénky Alexandrium ostenfeldii byla pozorovana tvorba klidovych spor po vystaveni chemickych
signalii pfenaSenych parazitickym bic¢ikoveem Parvilucifera infectans (Toth et al., 2004). Pti zvazovani
virové infekce jako spoustéce tvorby spor, ale Raven & Waite (2004) oznacili tuto moZnost za
nepravdépodobnou. Jednim z diivodu bylo, Ze v té dobé€ neexistovaly jednoznac¢né dikazy o tom, Ze viry
rozsivky skutec¢né tispésné napadaji. Vyzkum Suttle et al. (1991), ktery dané viry izoloval oznacuji za
neprukazny. Viry pfi tomto vyzkumu byly izolovany ultrafiltraci, filtrat byl nasledn€ ptidan do kultury
vybrané fasy a poté byl sledovan pokles poctu jedinct v dané kultute. Viry ale v pfipadé€ rozsivek ne
vzdy zpusobily tak vyznamny pokles poctu bunék, ktery by odpovidal infekci. Dal§im divodem pro
zavrhnuti této hypotézy oznacili Raven & Waite (2004) teoreticky nedostateny prostor pro pruchod
viru do buiiky. Nesilicifikovana bo¢ni ¢ast bunécné stény ma totiz prumér asi 20 nm a pory

v silicifikované stén¢ jsou jeste¢ mensi s primérem jen okolo 5-10 nm (Mann, 1981).

Dutikazt o existenci vird napadajicich rozsivky, ale pfibyvalo a stejné tak i diikazi o jejich vyznamné
roli v Zivotnim cyklu rozsivek i biochemickych cyklech snimi spjatych. Prvnim prokazatelné
izolovanym a fadné popsanym virem infikujicim rozsivky byl jednovldknovy (ss) RNA virus napadajici
druh Rhizosolenia setigera (Nagasaki et al., 2004). Jen v pribéhu dalSich péti let stejnd skupina védct
izolovala a popsala nékolik dalSich virt (ssRNA i ssDNA) napadajicich naptiklad i rod Chaetoceros
(Nagasaki et al., 2005; Shirai et al., 2008; Tomaru et al., 2009). S dostatkem ditkazi navrhli existenci
celé skupiny ssRNA virti napadajicich rozsivky tj. Bacillariornaviridae, ktera je co do poctu zastupcti
velmi podhodnocend a v podstaté neprozkoumana. Krom¢ RNA virti by neméla byt opomenuta také
existence a vyznam DNA virl napadajici rozsivky. Patfi mezi né naptiklad i jediné dosud izolované
a popsané ssDNA viry napadajici fasy. Piikladem by mohl byt virus napadajici Chaetoceros tenuissimus
s kruhovym ssDNA genomem (Tomaru et al., 2011). Zajimavé je, Ze zastupce C. fenuissimus napada
i sSRNA virus (Shirai et al., 2008) a tento druh ma tak hned dva pfirozené patogeny lisici se typem

nukleové kyseliny.

Vétsina systémt virus-hostitel v soucasnosti studovanych v laboratornich podminkéch je zalozena
na rozsivkach rodu Chaetoceros a jejich virech. Rod Chaetoceros (Obrazek 4) je jednim
(Malviya et al., 2016). Jak jiz bylo feceno, viry, které rod Chaetoceros napadaji jsou vétSinou ssSRNA
viry (popiipadé ssDNA) viry s velikosti okolo 20 nm a patii tak mezi nejmensi znamé viry (Tomaru et
al., 2009). I proto je jejich izolace a popis oproti dsDNA virim jako je naptfiklad EA#V mnohem
podhodnocen, pfestoze tyto znalosti mohou byt zasadni pro nase pochopeni toku zivin motskych

ekosystémul (Steward et al., 2013; Arsenieff et al., 2022). Viry infikujici rozsivky obecné oznacit za
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vysoce druhové specifické, s vyjimkou viru CtenRNAV typu II, ktery je schopny kromé druhu

Chaetoceros tenuissimus infikovat az dalsi ¢ty druhy rodu Chaetoceros (Kimura & Tomaru, 2015).

Obrazek 4 (ptevzato z Tomaru et al., 2009): Chaetoceros socialis (A) Snimek neinfikované buiky z
transmisniho elektronového mikroskopu, (B) snimek klidové spory ze skenovaciho elektronového
mikroskopu, (C) snimek neinfikovanych bun¢k ze svételného mikroskopu, (D) snimek bunék

infikovanych pfislusnym DNA virem ze svételného mikroskopu.

3.2.4 Faktory ovliviiujici resistenci a dynamiku virové infekce

Uspé&nost a rychlost virové infekce je nejspiSe silné ovliviiovana koncentraci rozpuiténo kiemiku ve
vodé. Tuto korelaci zkoumali Kranzler et al. (2019) a zjistili, ze u populaci vystavenych tomuto
kifemikovému stresu probihala infekce rychleji a buiiky byly rychleji lyzovany. Snizovani koncentrace
kifemiku pfitom odrazelo sukcesi rozsivkovych kvéth. Ve vodach bohatych na kiemik rozsivkové
populace velmi rychle rostou a virova infekce je pouze v ranné fazi. V urcité chvili, ale za¢ne diky
intenzivnimu rdstu rozsivek kifemiku ve vodé ubyvat. Rozsivky jsou tak vystaveny mirnému
ktemikovému stresu a infekce se tak miize §ifit, az napada témét celou populaci. Kiemik je rozsivkami
ovSem stale od¢erpavan, zatimco mnozstvi biomasy kvétu dosahuje svého maxima. Buiiky se dostavaji
do intenzivniho kiemikového stresu, méni se jejich fyziologie a vylucuji reaktivni formy kysliku, které
mohou slouzit jako signal pro virus k zahajeni lyze bunék (Obrazek 5). Nastava hromadna lyze bunék,

tedy ukonceni vodniho kvétu se sou¢asnym uvolnénim novych viriond.
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Obrazek 5 (pievzato z Kranzler et al., 2019): a) Korelace pribehu virové infekce a sukcese
rozsivkovych kvéti v zavislosti na mnozstvi dostupného kfemiku. b) Tok uhliku pfi limitovaném
mnozstvi Si ve vodé odpovidajici virovému ,,zkratu™ a pii dostatku Si a tvorbé klidovych stadii

zabranujicich infekci odpovidajici virovému ,,¢lunku‘.

Ukazalo se ale, ze si rozsivky vyvinuly obranné mechanismy v podobé odbocky z tohoto pro né Spatné
a rychle konciciho cyklu. Pii pozorovani pribchu infekce u Chaetoceros socialis byla zaznamenana
tvorba spor az u 80% populace v reakci na virovou infekci (Pelusi et al., 2021). Spory byly silné
silicifikované a rychle se potapély. Zaroven uvnitt téchto spor byla pozorovana virova RNA a spory
tedy byly infikovany. Uvnitt spor ale nebyly pozorovany zralé viriony. Lze tedy soudit, Ze virova infekce
byla pozastavena a viry se takto nedokazaly dal v populaci §ifit. Spory byly také schopné v piiznivych
podminkach klicit, aniz by se u nich vyvinula infekce a doslo k lyzi buiiky. Diky jejich rychlému klesani
dochazelo navic k rychlému odc¢erpavani infikované ¢asti populace do hloubky, ¢imz se snizilo riziko
infekce u dosud nenakazené populace ve vysSich vrstvach. Tento mechanismus nebyl zaznamenan
pouze béhem kvétl, ale plsobil 1 mezi timto obdobim. Diky v§em témto aspektiim, lze tvorbu spor

oznacit jako u€inny obranny mechanismus (Pelusi et al., 2021).

Nedavna studie Kranzler et al. (2021) také odhalila nizkou abundanci virii asociovanych s rozsivkami
v oblastech s nedostatkem Zeleza (Fe). Pozorované populace rozsivek vykazovaly pfi nedostatku Fe
snizenou virovou replikaci a opozdénou mortalitu. Zatimco v kulturach nasycenych Fe byl nardst
mimobunéénych viriond dva dny po infekci az 600nasobny, v kulturach s nedostatkem Fe byl nartst
extracelularnich virionti pouze deseti nasobny. Zarovenn bylo u bunék s limitovanym piisunem Fe

pozorovano o piiblizné 50 % zvySené mnozstvi bunécného SiO; a 0 50 % vyssi antioxidacni kapacita.
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3.2.5 Dynamika ¢ervené kralovny nebo néco jiného?

Oproti virové infekci kokolitek, je dodnes virova infekce rozsivek pomérné prehlizena. Neexistuje
mnoho ¢lankd, které by se zamyslely nad dynamikou koexistence virus-hostitel tak, jako je tomu u
kokolitek nebo se minimalné autofi téchto ¢lanki nepousti do tak odvaznych, le¢ laické vetejnosti
atraktivnich hypotéz (tj. dynamika ¢ervené kralovny, kocky Skliby &i dokonce Schrodingerovy kocky

Skliby), piestoze bychom mohli dojit k zajimavym zavéram.

Pelusi et al. (2021) se v textu o tomto vztahu zminuje jako o ,,zavodech ve zbrojeni®, cozZ je jedno z
oznacCeni pouzivanych pro popis dynamiky Cervené kralovny. Je tomu, ale skute¢né tak? Jak vime,
resistentni spory jsou ve skutecnosti také nakazeny a virova RNA je v nich zapouzdiena (Pelusi et al.,
2021). Neblizi se tato dynamika spi§ modelu Schrodingerovy kodky Skliby, pii kterém jsou buiky
nakaZeny, a pfitom vykazuji resistenci? Abychom si na tyto otazky mohli odpovéd’ je bezesporu potieba

jesté pockat, co nového ptinesou budouci studie tohoto tématu.

3.3 Proc virové infekce studovat?
Rozsivky patii podobné jako kokolitky k nejvyznamnéj$im motskym organismtim (Mann et al., 2016).
Odhaduje se, ze prispivaji pfiblizné 40 % k celkové primarni produkci oceanti a patii tedy
mezi dominantni fotosyntetické skupiny (Malviya et al., 2016; Nelson et al., 1995). Vyznamn¢ se
zapojuji do globalnich biogeochemickych cykll, konkrétné predevsim do kolobéhu kiemiku a uhliku.
Preménuji anorganicky, ve vodé rozpustény kiemik ve formé kyseliny kfemicité na biogenni amorfni
oxid kfemicity, oznaCovany také jako opal a fixuji fotosyntézou oxid uhli¢ity do organickych sloucenin

(Benoiston et al., 2017; Ragueneau et al., 2006).

Biogenni oxid kfemicity (SiO2) ma ale v motské vod¢ tendenci se rozpoustét, a proto ho musi rozsivka
pifed okolim prostiedim chranit. Tuto ochranu zajistuje obalenim svych schranek specifickymi
glykoproteiny (Kroger et al., 1994), které rychlost rozpousténi SiO» ve vod€ snizuji, schranku tak

stabilizuji a mimo to také diky své organické povaze propojuji cyklus C a Si (Lewin, 1961).

Jak jiz bylo zminéno vySe, rozsivky vyznamné ovlivituji i cyklus uhliku. Volny organicky uhlik
v mofskych ekosystémech je obecné zastoupen ve dvou formach. Jednou je rozpustény organicky uhlik
(DOC), ktery tvoii velmi malé uhlikaté ¢astecky a druhou je ¢asticovy organicky uhlik (POC), ktery je
tvofen vétsimi kousky organického materialu. Hlavni rozdil ale netkvi ve velikosti DOC a POC, jako
v jejich chovani. Zatimco POC je z vétSiny spasan bylozravcei a pfendsi se tak do vyssich trofickych
hladin. DOC takto snadno do vyssich trofickych hladin nepfechdzi (Azam et al., 1983; Fuhrman, 1992).
Je tomu tak proto, Ze organismy maji tendenci jako potravu vyuzivat ¢astice o fad mensi nez jsou oni
sami, jak popisuje Sheldon et al. (1972). KdyzZ je tedy DOC uvoliiovan fytoplanktonem, mohou jej
vyuzivat pfedevsim bakterie. Bakterie se naopak stavaji potravou vétsich heterotrofnich bic¢ikovcet, které

pozird mikrozooplankton, ktery je uz velikostné srovnatelny s nékterymi vétSimi druhy fytoplanktonu.
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Jeding touto cestou, kterou Azam et al. (1983) pojmenovava bakterialni smyckou (bakterie- bicikovci-

mikrozooplankton), se mize DOC dostat do vyssich trofickych hladin.

Viry pak toto schéma ovlivituji pfedevSim tim, ze pfeménuji POC na DOC, jinymi slovy odvadéji
organickou hmotu z vysSich trofickych vrstev do nizSich. Tento proces oznacujeme jako ,,virovy zkrat*
(viral shunt ) (Wilhelm & Suttle, 1999) a moiské viry takto pfeméni az ¢tvrtinu veskerého biologicky
fixovaného uhliku (Laber et al., 2018). Proto ma vétsina studii tendenci zamétovat se pravé virové
interakce ovliviujici virovy zkrat. Schéma virového zkratu ale neodpovida Zivotnimu cyklu rozsivek,
které tvoii spory. Ackoli je organicka hmota dopravovana do nizsich vrstev vodniho sloupce, nedéje se
tak diky lyzi, ale diky tvorbé spor a syntéze polymernich latek, které¢ bunky zatézuji a snadnéji se tak
potapi. Tento transport miizeme oznacit spise jako virovy ,,¢lunek* nebo ,,kyvadlovou dopravu* uhliku
(viral shuttle) (Wilhelm & Suttle, 1999; Pelusi et al., 2021). Téma tvorby klidovych stadii na zaklade
ovliviiovani biologickymi faktory prostedi tak ziistava i nadale malo a nedostate¢né prozkoumano

(Rynearson et al., 2013; Mann et al., 2016).

19



4 POROVNANI

Kritérium

kokolitky rozsivky

Zastupci, pro
studii obrany
proti  virové

infekci

Gephyrocapsa (Emiliania) huxylei rod Chaetoceros spp. + jiné rody, véetné
penatnich rozsivek

Studie kokolitek a jejich virti jsou zaméfeny pouze na Gephyrocapsa huxleyi. To mize byt
také diky tomu, ze prestoze zndme nékolik stovek druhi kokolitek, pouze par z nich jsme
schopni kultivovat v laboratofi (Probert & Houdan, 2004). Vétsina biologickych vyzkumt na
kokolitkach je proto zamétena v podstaté na dvou druzich Gephyrocapsa (Emiliania) huxleyi
a Chrysotila (Pleurochrysis) carterae (Wheeler et al., 2023). O virové infekci C. carterae se
mi ale zadné ¢lanky dohledat nepodatilo. Viry napadajici jiné kokolitky, nez G. huxylei tak
piedstavuji neprobadanou oblast.

Obecné nejsou studie virl infikujicich rozsivky tak uzce zamétfeny na jeden druh, ani rod,
jako studie na virt infikujicich kokolitky. Studie Walde et al. (2023) predstavila RNA virus
infikujici motskou rozsivku Guinardia delicatula a odhalila ze G. delicatula vytvaii spory
jako obranny mechanismus proti infekci podobné jako rozsivky rodu Chaetoceros. Kromée
centrickych rozsivek rodu Chaetoceros se navic studie zaCinaji zaméfovat i na penatni
rozsivky a jim odpovidajici viry. Jako pftikladat Ize uvést RNA virus napadajici
Asterionellopsis glacialis a DNA virus infikujici Thalassionema nitzschioides (Tomaru et al.,

2012).

Velikost
hostitelskych
bun¢k

5-10 pm Znacné promenlivd, 6-44 pm (Chatoceros,

Chaetoceros dichaeta Ehrenb)

G. huxleyi je oproti zastupcim rodu Chaetoceros priblizné tfikrat, ale klidn¢ az desetkrat
mensi (Hasle & Syvertsen, 1997; Assmy et al., 2008). Obecné¢ Ize o kokolitkach fici, ze jsou

oproti rozsivkam velmi malé.
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Kritérium

kokolitky rozsivky

Virus a jeho

typ genomu

Kokolitku Gephorycapsa (Emiliania) huxleyi | Rozsivky rodu Chaetoceros napadaji
napada Emiliania huxleyi virus, dvoufetézcovy | jednofetézcové viry s (ss) RNA i (ss) DNA

(ds) DNA virus. genomy.

EhV patti do celedi Phycodnaviridae (Schroeder et al., 2002), ktera sdruzuje velké
ikosahedrické (ds)DNA (160-560 kb) viry napadajici fasy. Pozdé&ji byl pro viry napadajici
kokolitky vy€lenén rod Coccolithovirus (Van Etten et al., 2002).

Viry napadajici rozsivky rodu Chaetoceros mohou mit jednofetézcové (ss) RNA i (ss) DNA
genomy. Na zaklad¢é objevil celé fady ssRNA vird napadajicich rozsivky byla navrzena
existence skupiny Bacillariornaviridae (Nagasaki et al., 2005; Shirai et al., 2008; Tomaru et
al., 2009).

Se svoji velikosti 160-180 nm (Castberg et al., 2002) EAV az desetkrat pievysuje rozsivkové

viry, které mohou dosahovat velikosti okolo 20 nm (Tomaru et al., 2009).

Pribéh

infekce

V citlivych buikach probiha akutné lyticky | V citlivych bunkach probiha akutné lyticky
cyklus, vresistentnich bunkach latentné | cyklus, v resistentnich latentné pretrvava

pietrvava virovy transkriptom. virovy genom.

Rozsivky 1 kokolitky maji spole¢né to, ze v pripadé rezistence se virova infekce méni
z lytické na latentni (Mordecai et al., 2017; Pelusi et al., 2021). Zatimco citlivé buiiky, které
u G.huxleyi odpovidaji diploidnim kalcifikovanym buiikdm a u rozsivek rodu Chaetoceros
vegetativnim bunkam, jsou n€kolik hodin po propuknuti infekce lyzovany za uvolnéni
zralych virioni (Schroeder et al., 2002; Kranzler et al., 2019). Resistentni formy, tedy u
G.huxleyi buiiky s haploidnim fenotypem a u rozsivek diploidni Chaetoceros spory, sice jsou
infikovany virem (u G. huxleyi byla pozorovana pouze virova RNA ane DNA), ale viry uvnitf

bunek nedozravaji a pii prechodu do pivodniho stavu nejsou z bun¢k uvoliiovany viriony.
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Kritérium kokolitky rozsivky

Vliv Uhlicitanova schranka ma negativni vliv na | Schranka, a predev§im mira jeji silicifikace
schranky na | resistenci. ma pozitivni vliv na resistenci.

resistenci

proti  virové

infekci

U kokolitek mezery mezi kalcifikovanymi kokolity umoznuji viru ptichytit se na specifické
receptory na bunécné membran¢ diploidnich bunék citlivych na virovou infekci. U
resistentnich nekalcifikovanych (haploidnich i diploidnich) bunék je jednou z kli¢ovych
vlastnosti pfitomnost nekalcifikovanych organickych Supin, které t€sné naléhaji na bunéénou
membranu a efektivné tak kryji receptory, potiebné ke vstupu viru do buiky (Klaveness,
1971a; Green et al., 1996).

U vegetativnich bunék rozsivek se za obecné slaba mista jinak odolné frustule povazuje oblast
opasku, kde se spojuji dvé kiemicité schranky a pory (Mann, 1981). Spory jsou pak silné&ji
silicifikované, ale stale maji pory, kterymi nejspise virus pronikd, protoze i ve sporach byla
objevena virova RNA, nicmén¢ zralé viriony v téchto buitkdch pozorovany nebyly (Pelusi et

al., 2021).

Mechanismus
behavioralni

obrany

Tvorba bunék haploidniho fentoypu. Tvorba silnosténnych spor.

G. huxleyi i rozsivky rodu Chaetoceros patii mezi organismy s heteromorfnimi Zivotnimi
cykly a dokazi tedy tvofit rizna zivotni stadia, diky kterym oba dva organismy dokazi
uspésné unikat virové nakaze (M. Frada et al., 2008; Pelusi et al., 2021). G. huxleyi ma haplo-
diplontni zivotni cyklus, pficemz buiiky s haploidnim fenotypem (haploidni i diploidni
s haploidnim fenotypem) jsou schopny unikat ndkaze. Resistenci tedy poskytuje nejspise
urcitd vlastnost (moznd organické Supiny) haploidniho fenotypu. (Green et al., 1996; Frada
etal., 2017).

Rozsivky rodu Chaetoceros jsou schopny tvofit silnosténné spory, které¢ odolavaji virové
nakaze. Resistenci poskytuje urcitd dosud neznama vlastnost spor, ktera znemoziuje viru
uvniti bunky dozrat. Infekce spor tak pro virus predstavuje slepou cestu, protoze i po

vykli¢eni spory zpét virus neni schopen v infekci pokracovat (Pelusi et al., 2021).
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Kritérium kokolitky rozsivky

Vliv bakterii | Bakterie maji vliv na resistenci. Bakterie maji vliv na resistenci.

na resistenci

proti virové | U G. huxleyi byla pozorovana situace, kdy bakterialni signal 2-heptyl-4-chinolon (HHQ)
infekci dokaze reversibilné zastavit bunécny cyklus, a tim zastavit i pribéh virové infekce a oddalit
tak lyzi napadené bunky (Pollara et al., 2021).

U rozsivky Chaetoceros tenuissimus byla pozorovana ziskana resistence v pfitomnosti
vybranych bakterialnich druht. V kultufe s bakteriemi byla C. tenuissimus infikovana virem,
ale infekce byla pozastavena, aniz by doslo k lyzi bunék (Kimura & Tomaru, 2014).
Bakterialni interakce s fytoplanktonem v obou dvou ptikladech nezabranuje pfimo virové

infekci, protoze bunky jsou prokazateln€ infikované. Dokéaze ale zabranit bunécné lyzi.

Tabulka 1: Porovnani obrany vybranych druhti fytoplanktonu (kokolitek a rozsivek) proti virové infekci

na zakladé nékolika kritérii.

Pfi porovnani obrany kokolitek a rozsivek proti virové infekci (Tabulka 1) si je mozno pov§imnout
urc¢itych analogii, ale i rozdilti. Zajimavou analogii je naptiklad zména pribéhu virové infekce z akutni
infekce koncici lyzi buiniky na latentni infekci, pfestoze v obou pfipadech je zmény dosazeno jinym
mechanismem. Stejné tak lze za spolecné kokolitkam i rozsivkam oznacit ovliviiovani resistence na
virovou infekci interakcemi s bakterialni komunitou s nimi asociovanou. Rozdilem je oproti tomu
napfiklad neexistence diikazii o existenci RNA virti napadajicich G. huxleyi. Tento fakt, ale mtize byt
dan jiz zminénou absenci praci zabyvajicich se jinymi systémy nez G. huxleyi-Emiliania huxleyi virus.
Oproti tomu u rozsivek rodu Chaetoceros existuje n€kolik studii potvrzujicich existenci jak DNA, tak
RNA virl (Nagasaki et al., 2005; Shirai et al., 2008; Tomaru et al., 2009). DalSim vyraznym rozdil je
vliv schranky na Gspésnost virové infekce, kdy u kokolitek ma schranka na infekci negativni vliv (Green

et al., 1996) a u rozsivek pozitivni (Pelusi et al., 2021).

4.1 Co vse jeSté dodnes nevime

4.1.1 Viry infikujici kokolitky a rozsivky
Ptestoze praci na téma behavioralni obrany proti virové infekcei stale pfibyva, existuje mnoho otazek, na
které dodnes nezname odpoveéd’. Co se tyka samotnych virt infikujicich kokolitky a rozsivky, existuje
zde naprosto neprobadana oblast virti napadajicich jiné kokolitky, nez G. huxleyi. Samotna celed’
Phycodnaviridae, do které EhV zatazujeme, je nedostate¢né prozkouman a co do poctu zastupci
podhodnocena. Diversita virt, které zahrnuje je pfitom tak velka, Ze je vysoce pravdépodobné, ze se
rozpadne na nékolik mensich ¢eledi (Schroeder et al., 2002). Studie zkoumajici viry napadajici jiné
rozsivky, nez rod Chaetoceros sice existuji (viz Tabulka €. 1), ale pravdépodobné stale ztstava velké

mnozstvi virti infikujicich rozsivky neodhaleno. Stejné jako celed Phycodnaviridae, je cCeled
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Bacillariornaviridae podhodnocena, co do poctu zastupct a prakticky neprozkoumana (Nagasaki et al.,
2005; Shirai et al., 2008; Tomaru et al., 2009). Dalsi slepé misto pfedstavuji studie zkoumajicich (ss)
DNA rozsivky infikujici viry.

4.1.2 Behavioralni obrana kokolitek a rozsivek proti virové infekci

Praci zabyvajicich se biochemickou podstatou obrany kokolitek proti virové infekci ptibyva
(Rosenwasser et al., 2014; Malitsky et al., 2016), definitivni vysledky a zavéry ale stale postradame. Co
se tyka rozsivek, zlistava mechanismus a biochemicka podstata jak samotné virové infekce, tak obrany
rozsivek dodnes neznama. U rozsivek ani kokolitek s uplnou urcitosti nevime, jak piesné virus vstupuje
do buiiky. Studie resistence kokolitek proti virové infekci se zamétuji na bunky s kokolity nebo
organickymi Supinami, ale chybi studie nahych bunék, zcela bez Supin (Green et al., 1996). Ani bunky
s kokolity a organickymi Supinami, a pfedevs§im jejich vztah a propojenost, nejsou dodnes dostatecné
prozkoumany. Stale nezname piesnou dynamiku virové infekce a vztah jednotlivych forem G. huxleyi
(diploidni kalcifikovana, diploidni s haploidnim fenotypem, haploidni nekalcifikovana). S tim souvisi i
modely dynamiky, tj. Dynamika &ervené kralovny, Dynamika Kocky Skliby... (Frada et al., 2008;
Mordecai et al., 2017). Spravny model totiz pravdépodobné bude jeste uplné jiny.

Prace zabyvajici se studiem obrany rozsivek proti virové infekci maji tendenci prehlizet mechanismus
virového ¢lunku, ktery odpovida tvorbé spor rozsivkami a jejich klesani. Tento mechanismus je oproti
mechanismu virového zkratu velmi malo prozkouman. S tim souvisi i nedostatek studii zaméfujicich se
na tvorbu spor jako reakci proti virové infekci. Nikdo se také nepokusil aplikovat néktery z modeld
dynamiky virové infekce kokolitek (tj. Dynamika ¢ervené kralovny, Dynamika Koc¢ky Skliby...) na
schéma virové infekce rozsivek.

4.1.3 Faktory ovliviiujici resistenci kokolitek a rozsivek proti virové infekci
Existuje nedostatek praci zabyvajicich se ovliviiovanim virové infekce biologickymi faktory (naptiklad
bakteriemi, viz vySe), stejné tak, jako nevime, jak budou kokolitky reagovat na ménici se klimatické
podminky a jiné abiotické faktory, a jak to ovlivni jejich interakci s viry. Dodnes také s jistotou neznamé
pravy divod evoluéniho vzniku kokolitli kokolitek ani frustuly rozsivek (Brownlee & Taylor, 2002;

Benoiston et al., 2017).
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5 ZAVER

Tato prace stru¢né shrnuje a porovnava mechanismus behavioralni obrany kokolitky Gephyrocapsa
huxleyi a rozsivek rodu Chaetoceros proti virové infekci. Piestoze praci zkoumajicich interakce vird a
fytoplanktonu stale ptibyva (Brussaard, 2004), jedna se stale o nedostatecné prozkoumané téma a do
jeho plného pochopeni mame jesté daleko. Jak tato prace poukazuje, virova infekce a ji odpovidajici
behavioralni obrana mezi riznymi druhy fytoplanktonu si mize byt v urcitych aspektech podobna, ale
muize se také vyznamné ligit. Cim se nase znalosti v dané tématice prohlubuji, tim vice zjistujeme, jak
dilezité hybatele moiskych ekosystéma viry skutecné ptfedstavuji. S ocekavanymi klimatickymi
zménami navic nastava otazka, jak tyto vyznamné skupiny fytoplanktonu na dané zmény zareaguji a jak
to ovlivni prave jejich interakcei s viry, respektive jejich moznou resistenci (Rost & Riebesell, 2004;
Iglesias-Rodriguez et al., 2008). Ziskani této odpoveédi bude vyZadovat detailnéjsi zkoumani
mechanismtl obrany kokolitek i rozsivek a vhodnou kombinaci a zohlednéni nékolika riznych pristupti
studia, od morfologického, po molekularni. Dale bude také potfeba podrobnéjsiho vyzkumu ovliviiovani
resistence fytoplanktonu biotickymi i abiotickymi faktory a v neposledni fad¢é rozsifeni studia virové

infekce a odpovidajici behavioralni obrany na co mozna nejvice druhti a skupin fytoplanktonu.
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