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Abstrakt

Zastupci rodu Micrasterias patii kjedném z nejkrasnéjSich organismi. Diky
svému mimofadné zajimavému tvaru pritahuje pozornost odborniki i amatérskych
piirodovédci jiz skoro 200 let. Tato prace shrnuje dosavadni poznatky o téchto
organismech. V prvni ¢asti se zabyva jejich morfologii a Zivotnim cyklem. Stejné jako jini
zastupci tiidy Zygnematophyceae maji unikatni zptisob rozmnozovani; konjugaci. V dalsi
casti se zabyva fylogenezi tohoto rodu. Diky vyuziti molekularnich metod byly odhaleny
druhy naleZici k rodu Micrasterias, které se od jinych zastupcli morfologicky odliSuji tak,
Ze byly diive povaZovany za jiné rody. Vyhodnoceni tfech druhovych komplexd v ramci
tohoto rodu demonstrovalo velkou skrytou diverzitu téchto organismi. Tento fenomén,
stejné tak i zrychlena morfologicka evoluce maji zasadni vliv na rozvoj poznani diverzity

a biogeografie, o cemZ pojednavaji posledni dvé kapitoly.

Klicova slova: Micrasterias, diverzita, biogeografie, fylogeneze, tvarova diferenciace,

modelovy organismus, morfogeneze

Abstract

The genus Micrasterias comprises one of the most beautiful organisms. It attracts,
due to its spectacularly shaped cells, the attention of scientist and amateur biologist
almost for almost 200 years. This thesis summarizes the current knowledge about these
extraordinary organisms. The first part deals with the morphology and the life cycle of
these algae. They share a unique type of reproduction (conjugation) with the other
representatives of the class Zygnematophyceae. The second part concerns phylogeny of
this genus. Several morphologically distinct species have been revealed with the aid of
molecular phylogenetic methods to belong to the genus Micrasterias. A polyphasic
evaluation of three species complexes within this genus also revealed an extensive
hidden diversity. The last chapters summarize the knowledge about the influence of
hidden diversity and accelerated morphological evolution on our understanding of

diversity and biogeography of these organisms.

Key words: Micrasterias, diversity, biogeography, phylogeny, shape differentiation,

model organism, morphogenesis
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1.0VOD

Zastupci rodu Micrasterias patfi k opravdu pozoruhodnym organismiim. Na
rozdil od mnoha jinych zelenych ras se jedna o blizké pribuzné cévnatych rostlin, ackoliv
jsou pouze jednobunécni. Stejné jako oni patii do oddéleni Streptophyta. To se od druhé
skupiny riSe Viridiplantae, Chlorophyta, lisSi usporadanim mikrotubul pfi bunécném
déleni (Lewis & McCourt, 2004). Krasivky (fdd Desmidiales), patfici do tridy
Zygnematophyceae, maji unikatni zplisob rozmnoZovani; konjugaci. V jejich Zivotnim
cyklu také chybi jakéhokoliv bi¢ikaté stddium (Brook, 1981).

Micrasterias piredstavuje vrchol tvarové evoluce v ramci krasivek. Prvni zminka o
ném pochazi z 19. stoleti. Popsal jej Svédsky botanik Carl Adolf Agardh, a to ze vzorku,
ktery pochazel z Karlovych Vari, ale chybné jej zaradil do skupiny Ulvaceae (Agardh,
1827). Prvni detailni popis morfologie a taxonomie rodu Micrasterias prinesla kniha The
British Desmidiae od Johna Ralfse. Slo také o pocatek krasivkové nomenklatury (Ralfs,
1848). Ackoliv se jeho fylogenezi zabyvaji védci jiz nékolik let, stile zlistdva mnoho
otazek nezodpovézenych. Obzvlasté vyznamny je pak problém druhovych komplext
v ramci tohoto rodu, protoze realna diverzita je patrné mnohem vétsi, neZ se na prvni
pohled muze zdat (Neustupa et al., 2010).

Krasivky jsou téZ vyznamnymi bioindikatory. Na zakladé jejich pritomnosti a
druhového sloZeni byl vypracovan systém hodnoceni kvality lokality (Coesel, 2001).
Nékteré druhy Micrasterias jsou vlajkové druhy zachovalych, ekologicky stabilnich
lokalit (Coesel, 2003). Vyskytuji se v mezotrofnich azZ oligotrofnich vodach, které jsou
kyselé. Najdeme je v raselinnych tdnich, (tycho)planktonu jezer, vzacné i v efemernich
tlnkach (Coesel & Meesters, 2007).

Pro jejich komplexitu a velikost se staly oblibenym modelovym organismem.
Vyznamny je predevSim vyzkum morfogeneze (Pickett-Heaps, 1975; Schmid & Meindl],
1992; Meindl, 1993; Vannerum et al., 2011), ale slouZi naptiklad i pro odhaleni vlivu
tézkych kovi na fotosyntézu (Andosch et al., 2012), nebo vlivu UV zareni (Pihakaski &
Kallio, 1978).

Tato bakalarska prace je resersi shrnujici dosavadni poznatky o fylogenezi rodu a
diverzité, rozsireni a ekologii jeho zastupcti. Ve své diplomové praci se planuji vénovat
skryté diverzité a biogeografii v ramci jednoho z problematickych druhovych komplext

uvnitf tohoto rodu.



2. MORFOLOGIE A ROZMNOZOVANI

Rod Micrasterias, jehoZ jméno je odvozeno od reckého vyrazu ,mala hvézda“
védcl pritahuje jiz témér 200 let, od chvile, kdy jej popsal Svédsky védec Carl Adolf
Agardh (Agardh, 1827).

Jeho zastupci jsou prevaziné jednobunécni, poptripadé mohou tvorit retizkaté
kolonie (Micrasterias foliacea). Jsou vyjime¢ni svym uspofadanim bunky i ¢lenénim

bunécné stény na laloky (Ralfs, 1848).

2.1. Tvar

Buiiky Micrasterias jsou oproti jinym krasivkam velmi velké a zploStélé. Mohou
byt Siroké az 400 um (R@Zzicka 1981). Kazda buiika je rozdélena na dvé pilbuiiky;
semicely, které jsou témér dokonalym zrcadlovym obrazem a jsou rozdilného stari.
Oddéluje je ztuzeni, které nazyvame sinus. Semicely jsou spojeny plasmatickym mistkem
(isthmus), uprostied kterého se nachazi jadro (Obr. 1). Povrch bunky miize byt hladky,

ale casto byva pokryty vyristky, trny, nebo doliky, které na povrchu vytvari ornamenty.
(Brook, 1981).

Obr. 1: Popis bunky Micrasterias denticulata. Upraveno podle Brook (1981). Foto: A. M. Ron

Obr. 2: Clenéni lateralniho laloku u Micrasterias sol. Upraveno podle Krieger (1939). Foto: R. M. Gil



Podle tradi¢niho pojeti bylo charakteristickym znakem Micrasterias clenéni
semicel na laloky (Ralfs, 1848). To je sice udrzovano i vsoucasnych monografiich
(Coesel & Meesters, 2007), ackoliv fylogenetické studie ukazuji, Ze situace je
komplikovanéjsi (viz kapitola Fylogeneze). Prohlubné a zarezy rozdéluji kazdou
semicelu na jeden polarni (vrchni) a jeden az dva lateralni (bo¢ni) laloky (Brook, 1981).
Lateralni laloky se dale mohou délit na laloky nizsich radd (Obr. 2). Vétveni do lalok 4.
radu lze pozorovat napt. u Micrasterias radiosa, do 3. fadu napt. u Micrasterias swainei,
do 2. fadu napft. u Micrasterias furcata, nebo mohou byt laloky nedélené, jako je tomu
napf. u Micrasterias laticeps.

Micrasterias foliacea je vyjimecny svoji schopnosti tvorit retizkaté kolonie, které

mohou mit az stovky bunék (Obr. 3). Spojeni je zajiSténo velkymi trny na lateralnich

Obr. 3: Micrasterias foliacea. Foto: Y. Tsukii

Obr. 4: Micrasterias foliacea. Detail jedné burniky. Upraveno podle Prescott & Scott (1952)

2.2. Vnitrni organizace bunky

Bunéc¢na sténa je dvoudilnd a oba jeji dily se prekryvaji v misté styku semicel.
Tvofi ji tfi vrstvy; primarni bunécna sténa, sekundarni bunécna sténa a slizovy obal.
Kazda z vrstev ma odlisné chemické slozeni a strukturu (Brook, 1981; Kalina & Vana,
2005).

Primarni bunécna sténa, ktera dava burce tvar, je sloZena z celulézy a pektinu,
které tvori neusporadanou sit mikrofibril (Brook, 1981). Je formovana fuzi vacki

Golgiho komplexu, které prinasi material a exocytuji ho (Schmid & Meindl, 1992).



Sekundarni bunécna sténa se zacind ukladat aZ po vytvoreni stény primarni.
Formuje se na vnitfni strané primarni stény a je Cisté celuldzni. Sklada se z dlouhych
svazkli paralelné usporadanych mikrofibril (3-20 na svazek), které lezi v nékolika
vrstvach nad sebou a sviraji mezi sebou rtzné dhly (Brook, 1981; Kim et al. 1996).
Celuléza je transportovana pres plasmatickou membranu rozetovymi komplexy, které
jsou zodpovédné za tvar svazkl mikrofibril a zajiStuji jejich orientaci (Giddings et al.
1980).

Sekundarni bunécnd sténa rodu Micrasterias obsahuje poéry. Maji velikost
priblizné 200 nm a slouzi burice kvylouceni slizu na jeji povrch. To zac¢ind az po
dokonceni formovani sekundarni bunécné stény. Slizovy obal u rodu Micrasterias tvori
husta sit' tenkych polysacharidovych vlaken, ktera se po vylouceni z bunky uklada na
jejim vnéjsSim povrchu (Brook, 1981). Podle studie od Oertel et al. (2004) muzZe byt
slizovy obal u bunék Micrasterias sekretovan dvéma nezavislymi zpusoby. Prvnim je
vylucovani vrstvy slizu po celém povrchu, které chrani buiiku béhem mitézy a vytvari
kolem ni vhodné mikroklima zajistujici dals$i vyvoj. Druhym zptlisobem je orientovany a
aktivni pohyb bunky za svétlem, popripadé klouzani po povrchu substratu.

Jadro nerostouci bunky Micrasterias je velké a zapliuje témér cely isthmus, kde
jej obklopuje mnoho mitochondrii a Golgiho aparat (Meindl, 1993). Jader miize byt
rizny pocet, jedno nebo vice, a mohou byt rizné velka. Existuji tfi mozné varianty
usporadani. Jednou moznosti je pritomnost jednoho nebo vice kulovitych jader. Dalsi
pripad je, Ze jadro ma jiny neZ kulovity tvar. V pripadé treti varianty najdeme v burice
nékolik malych kulovitych jader spojenych dohromady spojkami (Brook, 1981).

Vegetativni buriky jsou haploidni. Poc¢et chromosomi v jadie miize byt rizny,
nejvétsi ma v haploidnim stavu Micrasterias rotata, a to 200 (Kallio, 1953). Jde o
holocentrické (holokinetické) chromozomy, které maji kinetochory rozprostiené podél
celého chromozomu. To je také déla nachylné k symploidii a agmatoploidii, tedy fuzim a
Stépenim chromozoml (Poulickova et al, 2014). Velikost chromozomi je také
charakteristicka pro jednotlivé druhy, kolisa mezi 1 az 7,5 pm (Brook, 1981). Obsah DNA
je také variabilni, pohybuje se v zavislosti na druhu mezi 1 az 32,4 pg (pikogramii)
v haploidnim stavu. Krasivky maji nejvétsi genomy mezi rostlinami. Mnozstvi DNA miize
byt rtzné i v ramci jedinci stejného druhu, naptiklad u Micrasterias truncata 8,7 - 15,3

pgau M. rotata 16,0 - 32,4 pg (Poulickova et al., 2014).



Chloroplasty jsou v kazdé dospélé bunce rodu Micrasterias dva. Maji deskovity
tvar a zasahuji az do jednotlivych lalokli bunéc¢né stény (Kalina & Vana, 2005). Jejich tvar
patii mezi krasivkami k nejpokrocilejsim. Obsahuji velké mnozstvi pyrenoidi; celkové

az sto (Brook, 1981).

2.3. Rozmnozovani

U rodu Micrasterias je znamo pohlavni i nepohlavni rozmnoZovani. Pohlavni
rozmnozovani je ale velmi vzacné a bylo zaznamenano jen u nékterych druha (Krieger,
1939; Coesel & Meesters, 2007). V pripadé nepohlavniho rozmnoZovani se butika rozdéli
v misté plasmatického mustku na dvé pualbunky, kterym jejich druha polovina postupné
doroste. Pohlavni rozmnoZovani u krasivek nazyvadme konjugace. Jde o naprosto

unikatni zpisob rozmnozovani, ktery u jinych protist nenajdeme (Brook, 1981).

2.3.1. Nepohlavni rozmnozovani
Nepohlavni rozmnoZovani u rodu Micrasterias je v mnoha ohledech fascinujici
proces. Pii kazdém déleni, které trva nékolik hodin, vznikaji dvé nové pilbunky, které
jsou kopii matetskych semicel (Brook, 1981).
Cely proces zacind rozdélenim jadra a
formovanim septa, které oddéluje semicely v misté
isthmu. VdalSim kroku se zacind formovat

primarni bunécna sténa novych pilbunék. Ty se

postupné zvétSuji a diferencuji. Chloroplast se
presune do nové vznikajici semicely. Poté je
zahajena tvorba sekundarni bunécné stény (Brook,

1981) (Obr. 5).

Obr. 5: Nepohlavni rozmnoZovani u Micrasterias rotata.

Foto: H. Schulp

2.3.2. Pohlavni rozmnoZovani
Micrasterias se stejné jako jiné krasivky rozmnoZuje konjugaci. Jedna se o

anizogamii, tedy splyvani dvou morfologicky odliSnych gamet. Ta mize probihat pouze



Obr. 6: Konjugacni struktura u M. thomasiana var.
notata. c. c. - konjugatni kandl. Upraveno podle

Blackburn & Tyler (1981)

mezi heterothalickymi kmeny. Vtéch se
vyskytuji odliSné + a - burky, které spolu
konjuguji. Malokdy se oba tyto typy bunék
nachazi na jedné lokalité (Blackburn & Tyler,

1980). U homothalickych kmend nebyla

zaznamendana (Blackburn & Tyler, 1981).

Na zacatku celého procesu vytvori buiiky pary. U nékterych druhli poté dochazi
k vegetativnimu déleni bunék, naptiklad M. thomasiana var. notata. Tato Ctverice pak
vytvoii pary mezi sebou, poptipadé s buiikami z okolnich skupin (Blackburn & Tyler,
1981). U nékterych druhti se bunky pred konjugaci vegetativné nedéli, jako napriklad u
M. mahabuleshwarensis (Blackburn & Tyler, 1980). Dvojice konjugujicich bunék kolem
sebe vytvori slizovy obal (Oertel et al., 2004). Mezi obéma butikami dochazi postupné
k formovani papil, které se zvétSuji. U jedné z bunék se ale papila zvétSuje mnohem
rychleji a ma kulovity tvar. Po spojeni papil dochazi k postupnému splyvani protoplasti
améboidnim pohybem a vytvoreni kulovitého vacku, popripadé jiného konjugacniho
aparatu, jako kanalu, nebo cylindru (Obr. 6).

Ten se po splynuti smrsti a dale se vyviji
v zygosporu. Po konjugaci ziistavaji z ptivodnich
bunék pouze bunécné stény, protoplasty
splynuly (Blackburn & Tyler, 1981).

Vznikne tlustosténna zygospora, ktera
ma tii vrstvy. Vnitini tenkd endospora, stredni
tlusta mezospora a vnéjsi exospora. Exospora je
vodéodolnd a ornamentovana (Brook, 1981).
Zygospora dokaze prezit i nékolik meésicl

trvajici vyschnuti (Blackburn & Tyler, 1981).

Obr. 7: Zygospora u druhu Micrasterias papillifera. Foto:

W. van Egmond



V dalSim kroku probihd vzygospore meidza. Ze ctyr vzniklych jader se ale
zachovava pouze jedno. Prasklinou v mezospore a exospore se ze zygospory uvolni
endospora. V té dochazi k postupnému formovani nové bunky, rozdéleni chloroplastu a
vytvoreni istmu. Nové vznikla bunka se ihned vegetativné rozdéli (Blackburn & Tyler,

1980; 1981).

3. FYLOGENEZE

Oddéleni Streptophyta a Chlorophyta spolecné tvoii skupinu zelenych rostlin
Viridiplantae (Cavalier-Smith, 1981). Oddéleni Streptophyta zahrnuje vSechny rostliny
ze skupiny Embryophyta a dale charofytni sladkovodni zelené rasy. Tato velka skupina
se na zakladé morfologie a molekuldrnich dat rozdéluje na tifidy Charophyceae,
Coleochaetophyceae, Klebsormidiophyceae, Mesostigmatophyceae, Chlorokybophyceae
a Zygnematophyceae (Lewis & McCourt, 2004; McCourt et al.,, 2004; Becker & Marin,
2009; Leliaert et al., 2012).

3.1. Trida Zygnematophyceae

Charakteristika a odlisSnosti tridy Zygnematophyceae jsou zndmé jiZ dlouhou
dobu a jeji tradi¢ni klasifikace byla zaloZena na morfologii, predevsim pak ultrastrukture
bunécfné stény a usporddani chloroplastu. Vyznacuje se absenci centriol, bic¢ikatych
stadii v zivotnim cyklu a konjugaci, coby zptisobem rozmnoZzovani (Brook, 1981; Lewis
& McCourt, 2004). Fylogeneticka studie zaloZena na sekvencich genti pro 18S rRNA,
chloroplastové rbcL a mitochondriadlni nad5 ukazala, Ze tfida Zygnematophyceae se
oddélila po vzniku tfid Chlorokybophyceae a Klebsormidiophyceae, ale jesté pred
Coleochaetophyceae a Charophyceae. To by znamenalo, Ze nejbliZsi pribuzna skupina
suchozemskym rostlinam je tfida Charophyceae (Lewis & McCourt, 2004; McCourt et al,,
2004). Prace skupiny Wodniok et al. (2011), ale prisla s jinym vysledkem. Misto rRNA
nebo sekvenci organelového plivodu pouZili k rekonstrukci fylogeneze velkou skupinu
v jadre kdédovanych proteint. Jejich zavérem bylo, Ze tiida Zygnematophyceae je spolu
s Coleochaetophyceae bliZsi vy$$Sim rostlinam nez tfida Charophyceae. K tomuto zavéru
dosli i Zhong et al. (2014). Monofyletismus tfidy Zygnematophyceae byl potvrzeny

mnoha vyzkumy, zaloZenymi na jaderné SSU rRNA a chloroplastovém genu rbcL. Tyto
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Obr. 8: Fylogeneticky strom tridy Zygnematophyceae. Podle Gontcharov (2008)

dva markery se staly hlavnim zdrojem informaci o této tridé (Bhattacharya et al. 1994;

Besendahl et al. 1999; Gontcharov et al. 2003; 2004).



3.2. Rad Desmidiales a ¢eled Desmidiaceae

Ttida Zygnematophyceae zahrnuje dva rady, Desmidiales a Zygnematales. Rad
Desmidiales se déli na CcCtyri Celedi; Closteriaceae, Gonatozygaceae, Peniaceae a
Desmidiaceae. Toto rozdéleni vychazi z jejich morfologie (Brook, 1981) a bylo potvrzeno
molekularné fylogenetickymi studiemi (McCourt et al., 2000; Hall et al., 2008).

Molekularni analyzy zaloZené na sekvenci SSU rDNA, chloroplastovych genech
rbcL a psaA a mitochondriadlni coxIIl, popripadé jejich kombinaci prokazaly, Ze rad
Desmidiales je monofyleticka skupina (Bhattacharya et al., 1994; Besendahl et al., 1999;
McCourt et al, 2000; Gontcharov et al, 2003; Hall et al, 2008). U jeho celedi
Closteriaceae, Gonatozygaceae a Desmidiaceae jsou pozice v systému i monofyletismus
potvrzené. V pripadé tiidy Peniaceae neni pozice Uplné jasna, snejvétsi
pravdépodobnosti je polyfyleticka (Hall et al., 2008). Desmidiaceae je nejpokrocilejsi
Celed’ fadu Desmidiales (McCourt et al., 2000; Gontcharov et al., 2003; Hall et al., 2008).
Druhy rad tfidy Zygnematophyceae, Zygnematales, se naproti tomu ukazal byt

parafyleticky (McCourt et al., 2000; Gontcharov et al., 2003).

3.3. Rod Micrasterias

Rod Micrasterias predstavuje vrchol tvarové evoluce krasivek a vzhledem Kk jeho
slozitému tvaru neni pravdépodobné, Ze by se v evoluci vyvinul vicekrat (Skaloud et al.
2011).

Nékolik molekularnich studii (Gontcharov et al., 2003; Hall et al, 2008;
Gontcharov & Melkonian, 2011) poukazalo na to, Ze mezi rod Micrasterias naleZi i druhy,
které jsou morfologicky velmi odliSné. SSU rDNA sekvence druhu Staurodemus dickiei se
ukazala byt velmi podobna sekvenci Micrasterias crux-melitensis. LiSily se pouze
v patnacti nukleotidech. Tento vysledek byl nelekany vzhledem kjejich velké
morfologické odliSnosti. Staurodemus dickei ma nezploStélé triradialni bunky
s jednoduchymi vybézky na bunécné sténé€, zatimco M. crux-melitensis ma zplostélé
bunky komplikované ¢lenéné na laloky. Autofi se domnivali, Ze by S. dickei mohl byt
zastupcem rodu Micrasterias, u kterého ale doSlo k morfologickému zjednodusSeni. Rod
Micrasterias tedy nemohl byt povazovan za monofyleticky (Gontcharov et al.,, 2003).
Podobny problém byl objeven i u krasivky Triploceras gracile. Tento druh ma

prodlouZené polarni laloky, zatimco lateralni jsou redukované a pokryvaji je vybézky. Ve



vytvoreném fylogenetickém stromé je zakorenény mezi druhy rodu Micrasterias (Hall et
al,, 2008). DalSim druhem, ktery podle fylogenetické analyzy patfi do rodu Micrasterias,
je Cosmarium ralfsii (Gontcharov & Melkonian, 2011).

Fylogeneticka studie, kterou vypracovali Skaloud et al. (2011), vyhodnotila
vztahy mezi 34 druhy rodu Micrasterias na zakladé sekvenci SSU DNA, psaA a coxIll.
Rozdélila rod Micrasterias do osmi linii A - H (Obr. 9). KaZzda znich je
charakterizovatelna pomoci morfologie.

Linie A zahrnuje nejvice druhii zarazenych do studie a v ramci ni 1ze rozlisit dals{
morfologicky odliSné skupiny. Podskupiny A1-A3 maji stifedné velké bunky s Sirokymi
polarnimi laloky a jednotlivé laloky nizZsich radd jsou rozdéleny mélkymi zarezy.
Podskupiny A5 a A6 jsou naproti tomu morfologicky odlisSné. Obsahuji velké druhy,
jejichz laloky jsou rozdéleny hlubokymi zarezy a maji izké polarni laloky. Do této linie
také patii dva druhy, u kterych se podle diive zpracovanych studii ukazalo, Ze patfi
k rodu Micrasterias, a to Cosmarium ralfsii a Staurodesmus dickiei. C. ralfsii naleZi do linie
Al a je pribuzné druhlim M. truncata a M. semiradiata. Od tradi¢nich druht rodu
Micrasterias se 1iSi absenci rozdéleni semicel na laloky. Staurodesmus dickiei patii do
podskupiny A4, spole¢né s druhy M. pinnatifida a M. furcata. Linie B je charakterizovana
pritomnosti 3-7 silnych ostni v blizkosti isthmu. Nalezi do ni druhy M. anomala a M.
apiculata. Druhy v linii C maji nerovnomérné vétvené lateralni laloky, horni jsou v ramci
jedné ptilbunky délené na vice radi nez spodni laloky. Vlinii D jsou druhy s ovalnymi
nebo podlouhlymi bunikami a Uzkymi zarezy mezi laloky, a to M. thomasiana, M.
denticulata a M. jenneri. Linii E tvofi pouze druh Triploceras gracile, podobné i linie F
obsahuje pouze M. tropica. Tento druh ma nedélené lateralni laloky a dlouhé vybézky na
lateralnich lalocich. Naproti tomu linii G tvofi druhy s hlubokymi zarezy mezi laloky,
které jsou rozdéleny do vysSich radu. I u nich, stejné jako u linie C, je vétveni laloki
nerovnomérné a v horni ¢asti pllbuniky jsou vétvené vice. Jediny vlaknity druh, M.
foliacea, obsadil bazalni pozici v této linii. Charakteristické znaky linie H jsou hluboké a
oteviené zarezy mezi laloky, spolu s Sirokym polarnim lalokem se dvéma kratkymi
vybézky. Zatimco stupen vétveni lalokli dobte Kkoreluje s fylogenezi, komplexita bunék
nikoliv (Skaloud et al,, 2011).

Tato studie (Skaloud et al., 2011) potvrzuje monofyletismus rodu Micrasterias,
navzdory nékolika predchozim fylogenetickym analyzam, podle kterych vychazel jako

polyfyleticky nebo parafyleticky (Gontcharov et al., 2003; Gontcharov & Melkonian,
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2008). Druhy Staurodesmus dickiei a Cosmarium ralfsii byly prejmenovany na
Micrasterias dickiei a Micrasterias ralfsii. Triploceras gracile se v evoluci oddélil od rodu
Micrasterias mnohem drive neZ predchozi dva druhy. Je sice pravdépodobné, Ze predek
T. gracile naleZel k rodu Micrasterias, ale vzhledem k tomu, Ze ve fylogenetickém stromé
obsadil bazalni pozici, neni jasné, zda evoluce tohoto rodu neprobéhla z predka, ktery
vypadal jako Triploceras. Pivodni Ralfsiiv (Ralfs, 1848) popis rodu Micrasterias byl na

zakladé této prace emendovan, tedy doplnén a upfesnén (Skaloud et al., 2011).
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Obr. 9: Fylogeneticky strom rodu Micrasterias s osmi dobtfe podpotfenymi liniemi (A - H). Podle Skaloud

etal. (2011)
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3.4. Morfologicka diferenciace

Faktord, které mohou ovlivnit morfologii bunék, je mnoho. Castym podnétem
téchto zmén jsou stresové podminky, jako UV zareni nebo vysoka teplota. To, Ze reakce
bunék rodu Micrasterias na takovy podnét miize byt vyrazna, dokadzalo mnoho studii
zamérenych na morfogenezi (Pihakaski & Kallio, 1978; Meindl, 1990; Neustupa et al.

2008). Tyto situace mohou nastat i v prirodnim prostredi a stat se pri¢inou zmén,

vedoucich az ke vzniku novych druht (Skaloud etal,, 2011; Poulickova et al.,, 2014).

3.4.1. Velikost bunék a stupen vétveni lalokti

Studie od skupiny Skaloud et al. (2011) rozdélila druhy rodu Micrasterias do osmi
dobie podporenych linii (viz podkapitola Rod Micrasterias). Kazda znich je
morfologicky charakterizovatelna. Jednim z dileZitych znakd je velikost bunék. Linie A a
G zahrnuji mensi druhy s délkou maximalné 175 um. Naproti tomu druhy z linii B, Ca E
jsou vétsi, maji vice nez 200 um (Obr. 10). Ukazalo se, Ze tento znak koreluje s obsahem

DNA (Poulickova et al., 2014).
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Obr. 10: Evoluce délky bunék mapovana na fylogenetickém stromé rodu Micrasterias. Méritko je v um.
Podle Skaloud et al. (2011)

Obr. 11: Evoluce obsahu DNA mapovana na fylogenetickém stromé rodu Micrasterias. Pismena A-H znadi
jednotlivé linie. 0dhadovany obsah DNA je vyznaceny na bazalni pozici kazdé linie. Podle Poulickova et al.

(2014)
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Dokonce i jednotlivé linie se mezi sebou liSi jeho obsahem (Obr. 11). Velikost
genomu vysvétluje 42,3% velikostni variability rodu Micrasterias. Naptiklad M. rotata
v linii C ma jedny z nejvétSich bunék a zaroven nejvétSi obsah DNA (Poulickova et al,
2014). Bunky rodu Micrasterias jsou nachylné k polyploidizaci. Polyploidni burky se
podarilo vyprodukovat v laboratornich podminkach a jsou zpravidla vétsi nez burky
haploidni (Kallio, 1951). Na druhou stranu u tfech druhl (Micrasterias rotata, M.
truncata a Triploceras gracile) byl obsah DNA rizny u blizce piibuznych kment. To
indikuje pravdépodobnou rychlou evolu¢ni dynamiku ve velikosti genomu. Napftiklad u
T. gracile byl rozdil mezi dvéma kmeny aZ pétinasobny (Poulickova et al., 2014). U M.
rotata nema evidentné zména v obsahu DNA zadny taxonomicky diisledek (Neustupa et
al,, 2011).

Druhym ditlezitym znakem bunék rodu Micrasterias je stupen vétveni lateralnich
lalokli. Tento znak také koreluje s evoluci tohoto rodu. Druhy z linii A a H maji laloky
délené malo, popiipadé nedélené. Naproti tomu v liniich B - D a G jsou druhy s laloky

délenymi do minimalné do 3. ¥adu (Obr. 12) (Skaloud et al., 2011).
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Obr. 12: Evoluce stupné vétveni mapovana na fylogenetickém stromé rodu Micrasterias. Podle Skaloud et

al. (2011)

Obr. 13: Evoluce komplexity bunék mapovana na fylogenetickém stromé rodu Micrasterias. Podle Skaloud

etal. (2011)
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Vyjimku tvori pouze Micrasterias radians var. bogorienesis, ktery ackoliv patfi do
linie A, ma laloky délené do 3. fadu (Skaloud et al., 2011). Zajimavy je fakt, Ze stupeii
vétveni lalokd je také ovlivnitelny polyploidizaci, jak poukazal Kallio (1953).

Na rozdil od znakd, jako jsou stupeinl vétveni a délka bunék, komplexita bunék
rodu Micrasterias nijak nekoresponduje s fylogenezi (Obr. 13) (Skaloud et al., 2011).
V tomto piipadé se mize jednat o morfologickou odpovéd bunék na zmény podminek

prostfedi, jako je pH (Cerna & Neustupa, 2009) nebo teplota (Neustupa et al., 2008).

3.4.2. Zrychlena morfologicka evoluce

MiiZze se zdat zvlastni, Ze mezi rod Micrasterias patri i druhy, které jsou
evoluce béhem diverzifikace tohoto rodu (Skaloud et al., 2011). Diky mnoha pracem o
morfogenezi a plasticité tohoto rodu ale vime, Ze zmény na burikdch mohou byt vyrazné
(Bicudo & Sormus, 1972; Sormus & Bicudo, 1974; Bicudo & Senna, 1975; Vyverman &
Viane, 1995; Holloway & Harrison, 1999). Ty vedly ke vzniku trech druht, které
neodpovidaji tradi¢cnimu popisu rodu podle Ralfse (1848).

Prvnim z nich je Micrasterias ralfsii (diive Cosmarium ralfsii). Pokud porovname
jeho tvar stvarem druht, které jsou mu blizce ptibuzné, jako M. truncata a M.
semiradiata, mizZeme si udélat urcitou predstavu o vyvoji tohoto druhu. Ten zahrnoval
vyhlazeni jednotlivych zarezi mezi laloky (Obr. 16). I velikost tohoto druhu je ptiblizné
stejna, jako u jeho piibuznych (Skaloud et al., 2011). Jeho buiiky jsou vét$i neZ u

ostatnich druhti rodu Cosmarium a jejich chloroplast je podobny spiSe chloroplastim

15

Obr. 14: Micrasterias ralfsii. Podle Ralfs (1848)
Obr. 15: Micrasterias ralfsii. Métitko = 10 um. Podle Stastny (2009)
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Obr. 16: Hypoteticky pribéh morfologické
transformace, ktery mohl vést kevoluci ti
morfologicky odlisnych druhd. A - speciace druhu M.
ralfsii, B - Speciace druhu M. dickiei, C - speciace

druhu Triploceras gracile. Podle Skaloud et al. (2011)

ostatnich zastupcli rodu Micrasterias, je
lalo¢naty i pres to, Ze je tvar bunky ovalny
(Ralfs, 1848; Stastny, 2009) (Obr. 14, 15).
Micrasterias dickiei (diive Staurodesmus
dickiei) se od svych piibuznych odliSuje
mnohem vice, nez predchozi druh. Jeho
bunky jsou totiZ triradiatni (Obr. 16, 18). I

kdyZz se tato proména miiZe zdat zvlastni,

triradiatni formy jinych druhi Micrasterias jsou znamé z prirodnich vzorkd (West &

West, 1905) a jejich vznik lze indukovat i ozafenim a nucenou diploidizaci (Kallio, 1951;

1953). M. dickiei ma ale nejmensi genom ze vSech druha Micrasterias (Poulickova et al.,

2014).

Tretim morfologicky odliSnym druhem je Tripoceras gracile. V jeho pripadé neni

uplné jasné, zda se jedna o predka rodu Micrasterias, nebo formu, do které se vyvinul

redukci lateralnich lalokd, prodlouzenim bunky a vytvorenim trn na svém povrchu

(Skaloud et al., 2011) (Obr. 16, 17). Takové zmény na buiikdch byly pozorovany jak

v piirodnich vzorcich, tak vlaboratornich podminkdch po vystaveni bunék stresu

(Pickett-Heaps, 1975).

’17

Obr. 17: Triploceras gracile. Foto: A. van Geest
Obr. 18: Micrasterias dickiei. Foto: A. van Geest
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4. DIVERZITA

4.1. Tradic¢ni taxonomie

Tradi¢ni taxonomie rodu Micrasterias je zaloZena na morfologii bunék, tedy

velikosti, stupni vétveni laloki a jejich poctu a tvaru (Brook, 1981). V minulosti bylo

popsano mnoho druht a postupné jich pribyvalo. Tradicné rod Micrasterias zahrnuje

priblizné 60 druhii a nékolik stovek variet (Ralfs, 1848; Krieger, 1939), celkem je to

kolem 900 taxonti (Guiry & Guiry, 2014). V Ceské republice najdeme p¥iblizné 14 druhii

(Stastny, 2010). Problém Klasifikace druht se fesil riiznymi zptsoby. Na jedné strané

popisovali mnoho variet a forem (Prescott et al., 1977), nebo vytvorili systém nékolika

skupin, které mohou zahrnovat pouze nékolik malo druhli (Krieger,

1939).

Fylogeneticka studie od Skaloud et al. (2011) podpotila klasifikaci podle Kriegra (1939).

4.2. Skryta diverzita

4.2.1. Problémy tradicni taxomomie

Soucasné studie zabyvajici se problematikou druhovych komplexti, vyuzivaji

kombinaci vice metod, tedy multidisciplinarni ptistup, protoze kazda z nich sama o sobé

ma své nevyhody a nestaci na definovani druhu v ramci rodu Micrasterias (Kouwets,

2008). Prvni z nich je klasifikace podle tradi¢nich morfologickych znakii, jako jsou délka

buniky a uhly popisujici jeji tvar. K usnadnéni
téchto  méfeni navrhnul Tyler (1971)
mikroskopickou techniku. Tento pristup byl
vyuzit napiiklad ke Klasifikaci dvanacti forem
druhu Micrasterias laticeps, z nichZ byly nékteré
dokonce drive popsany jako jiny rod Cosmarium

(Obr. 19).

Obr. 19: Micrasterias laticeps. 1 - 13: rozdilné morfologické
varianty nalezené v jenom vzorku. 14: apikalni pohled. 13:
forma drive povaZovand za Cosmarium arthrodesmiforme.

Podle Bicudo & Sormus (1972).
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Autori zaroven upozornili na to, Ze je témér nemozné definovat druh nebo varietu
bez dikladného prozkoumadni variability bunék vramci jedné populace (Bicudo &
Sormus, 1972). K podobnym zavértim dosli i dalsi autofi v pozdéjsich letech (Sormus &
Bicudo, 1974; Bicudo & Senna, 1975; Vyverman & Viane, 1995). Blackburn & Tyler

(1987) na svych krizicich experimentech dokazali, Ze ani biologicky koncept druhu neni

dobre pouZitelny.

4.2.2. Metody pro odhaleni skryté diverzity

VysSe zminény multidisciplinarni pristup byl nékolikrat pouzit pro odhaleni skryté
diverzity vramci druhovych komplexti rodu Micrasterias (Neustupa et al, 2010;
Nemjova et al, 2011; Neustupa et al, 2011). Jde o Kkombinaci vyhodnoceni
morfometrickych, molekuldrnich, ultrastrukturnich a ekologickych dat. Misto tradi¢nich
morfometrickych metod byla vyuZita geometrickd morfometrika. Ta hodnoti dynamiku
tvaru jako celku (Neustupa & Stastny, 2006). Statisticky podloZena vhodnost vyuziti
metod geometrické morfometriky pri odhalovani diverzity byla jiz diive demonstrovana
nékolikrat (Jensen et al. 2002; Beszteri et al., 2005). Tato metoda je velmi vhodna pro
rod Micrasterias, protoZe diky jeho komplikovanému tvaru je mozné dobre odhalit
morfologické rozdily mezi jednotlivymi druhy. Spoc¢iva v umisténi znacek (tzv.
landmark) na stejné pozice na kazdé pilburce (jako napriklad na vybézKky jednotlivych
lalokti, nebo do zarezi mezi laloky) a jejich naslednému porovnani mezi sebou (obr. 20)

(Neustupa & Stastny, 2006).

Obr. 20: Semicely druhli zahrnutych do
studie spolohami landmarkd. a -
Micrasterias americana, b - M. apiculata,
¢ - M. brachyptera, d - M. crux-melitensis,
e - M. decemdentata, f - M. denticulata
var. angulosa, g - M. fimbriata, h - M.
furcata, i - M. jenneri, j - M. papillifera, k
- M. radiosa, | - M. rotata, m - M.

thomasiana var. notata, n - M. truncata.

e R, RN MéFitko = 10 um. Podle Neustupa &
Stastny (2006).
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4.2.3. Druhové komplexy

Vramci rodu Micrasterias byly doposud svyuZitim polyfazického pristupu
hodnoceny tfi druhové komplexy (Neustupa et al. 2010; Nemjova et al,, 2011; Neustupa
et al, 2011). Prvnim z nich je komplex Micrasterias crux-melitensis/ M. radians. O tom, Ze
jsou tyto dva druhy blizce pribuzné, se védélo jiz dlouho (Krieger, 1939). Podle studie od
Vyverman & Viane (1995) jsou mezi nimi morfologické rozdily v délce bunék a tvaru
apikalniho laloku. Tento lalok je uzs$i u M. radians, zatimco u M. crux-melitensis je
otevienéjsi a Sirsi. Autori ale dosli k zavéru, Ze tyto rozdily mezi obéma druhy by mohly
byt spiS nasledkem ménici se intenzity ozareni se stoupajici nadmorskou vyskou a Ze se
ve skutecnosti jedna o jeden druh. Neustupa et al. (2010) vyhodnotili fylogenetickou
pozici deviti kmenl M. crux-melitensis (Obr. 21) a M. radians, aby otestovali

monofyletismus a fylogenetickou diferenciaci v rdmci tohoto druhového komplexu.

Obr. 21: Micrasterias crux-melitensis var. crux-melitensis. Méritko = 20 pm. Podle Neustupa et al. (2010)

Obr. 22: Micrasterias radians var. bogoriensis. Méritko = 20 pm. Podle Neustupa et al. (2010)

Kmeny vytvorily tfi oddélené linie na zdkladé molekularnich dat (Obr. 23). Prvni
velka linie byla tvorena vSemi evropskymi a jednim severoamerickym kmenem M. crux-
melitensis. Druhou linii tvoril pouze jediny kmen M. radians z JV Asie a tteti linii tvorily
dva kmeny M. radians pochazejici z Afriky. Jediny rozdil ve vysledku fylogetické analyzy
sekvenci jaderné ITS2 a chloroplastového intronu trnGuuc byl v genetické identité
evropskych kmeni. Cely druhovy komplex je monofyleticky, coZ se ale neda rict o
jednotlivych druzich. V rdmci druhu M. radians je evidentni pseudokrypticka diverzita. O
té hovorime, pokud lze mezi druhy najit morfologicky rozdil. Dvé africké linie tohoto
druhu (M. radians var. evoluta) jsou oddélené od asijské linie [(M. radians var.

bogoriensis (Obr 22.)].
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Obr. 23: Fylogeneticka analyza zaloZena na:

1 SVCK 518 M. radians var. evoluta ‘505" 23 X ..
1 SVCK 519 M. radians var. evoluta A: ITS2 DNA, B: intronu trnGuec. Tri

SVCK 389 M. radians var. bogoriensis
SVCK 431 M. crux-melitensis var. crux-melitensis rozpoznané linie jsou zvyraznény Sedé. Podle
1.00 CAUP K602 M. crux-melitensis var. crux-melitensis
100/100 CAUP K607 M. crux-melitensis var. crux-melitensis Neustupa et al. (2 01 0)
SVCK 98 M. crux-melitensis var. janeira
SVCK 128 M. crux-meiitensis var. superflua
SVCK 266 M. crux-melitensis var. superflua

NIES 152 M. crux-melitensis
SVCK 518 M. radians var. evoluta 0.01
SVCK 519 M. radians var. evoluta
SVCK 389 M. radians var. bogoriensis
CAUP K602 M. cru. sis var. cru
CAUP K607 M. cru; Var. cr litensis
SVCK 128 M. crux-melitensis var. superflua
1.00 SVCK 266 M. crux-melitensis var. superflua
99100 | ISVCK 431 M. cru litensis var. crux-melitensis
SVCK 98 M. crux-melitensis var. janeira
CAUP K606 M. truncata

1.00
100/100

ASW 07056 Std. dickiei

Na zakladé tohoto zjisténi mliZzeme zamitnout hypotézu od Vyverman & Viane
(1995), podle které je tento druhovy komplex jediny morfologicky variabilni druh.
Zminéné dvé variety M. radians jsou s nejvétsi pravdépodobnosti dva samostatné druhy,
ackoliv morfologicky jsou skoro stejné. Naproti tomu kmeny druhu M. crux-melitensis,
které jsou morfologicky velmi variabilni, tvorily jedinou linii. Jeho dvé variety janeira a

superflua jsou dokonce pouze ekomorfy postradajici jakykoliv taxonomicky vyznam.

M. fimbriata CAUP K608 FR691070 2 4-
M. fimbriata Q2 ; ;

M. Snbiists G10 M. fimbriata

M. fimbriata Q14 i

M. fimbriata SAG 162.80 A Imeage

M. fimbriata L1

M. brachyplera SVCK 65 FR731996

1.00/81/95 M. fimbriata C1 FR731997
M. fimbriata C5

M. fimbriata C11
M. fimbnata C14 N
M. fimbriata B1 M. fimbriata
M. fimbriata W1 H
M fimbriata 15 B-lineage
M. fimbriata 17
M. fimbriata 110
1000138} M. fimbriata 111
M. rotata CAUP K604 FRE91071
M. rotata SVCK 1
M. rotata SVCK 26
M rotata SVCK 78
M. rotata SVCK 93
M. rotata SVCK 212
1.00/100/400 M. rotata SVCK 243
M. rotata SVCK 287 M. rotata
M. rotata Q1
M. rotata Q6
M. rotata C8
M. rotata C13
M. rolata C12
M. rotata 16
| M. apiculata C9 FR731998
M. SVICK 247
1.00/100%99 M. radians var. evoluta SVCK 518 FN424430
M. crux-melitensis NIES 152 FN562171
M. truncata SVCK 412 FN6894T1
1.00/100/100 [:M truncata SVCK 248 FNG89470
1 m&aq_—‘” truncata EH FNG89473
M. truncata SVCK 18 FN689472

M. truncata var. semiradiata CAUP K606 FN562173
dickiel ASW 07056 FN562172

10010099 [=M_truncata var. pusilla” NIES784 FN689468
L~ M zeylanica SVCK 291 FR691068

M. ASW 07023 FRE91069

M. radians var. bogonensis SVCK 389 FN424432

M. crux-meditensis var. janeira SVCK 98 FN424427

M. crux-melitensis var. superfiua SVCK 268 FN424424

nn2

Obr. 24: Fylogeneticky strom trnGvusekvence. Podle Neustupa et al. (2011)
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DalSim problematickym druhovym komplexem je Micrasterias fimbriata/M.
rotata. Oba druhy jsou dobfe znamé a maji velky areal vyskytu. Jejich vztah zkoumali
Neustupa & Skaloud (2007) jiz diive na zakladé analyzy sekvence pro 18S rDNA, ale
jejich monofyletismus ziistal nepotvrzeny. Ukazalo se, Ze zatimco M. rotata je
fylogeneticky homogenni, druh M. fimbriata je sloZeny ze dvou dobfe vymezenych linii

(Obr. 24), které jsou odlisSné jak fylogeneticky, tak i morfologicky, na zakladé

morfometrickych, ekologickych i tradicnich morfologickych znakd (Obr. 25) (Neustupa
etal., 2011).

Obr. 25: Micrasterias fimbriata. Fotografie ze svételného mikroskopu a SEM. Linie B: a- celkovy pohled, b -
apikalni ¢ast buriky, c, d - detail zaoblenych lateralnich laloki s ostny. Linie A: e - celkovy pohled, f -
apikalni ¢ast bunky, g, h - detail lateralnich lalokd zakoncenych ostny. Méritko: 20 um (a, €), 50 um (b - d,
f-h). Podle Neustupa et al. (2011).
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V pripadé druhu Micrasterias truncata se ukazalo, Ze dvé jeho linie jedné variety
tvori pravdépodobné samostatny druh (Nemjova et al., 2011). Tato varieta, M. truncata
var. pusilla (Obr. 27), se od ostatnich odliSuje morfologicky a tvori i samostatnou vétev
ve fylogenetickém stromé (Obr. 26). Jejich buniky jsou men$i neZ bunky v ostatnich
liniich tohoto druhu. Maji stlacené lateralni laloky a Siroce elipticky polarni lalok. Jsou
podobné spiSe dvéma jinym druhtim, M. decemdentata a M. zeylanica, se kterymi jsou i
blizce pribuzné. Kmeny patrici druhu M. truncata vytvorily tfi samostatné linie, které od
sebe ale nelze rozliSit morfologicky, morfometricky ani geograficky. Jedna se tedy o
pripad kryptické diverzity v ramci tohoto druhu. M. truncata var. semiradiata (Obr. 27)
je evidentné samostatny druh a autofi navrhuji druh prejmenovat zpét na M.
semiradiata. Jako M. semiradiata ho jiz diive popsal Kiitzing (1849). Naopak varieta

neodamensis nema Zadnou taxonomickou hodnotu, jedna se pouze o ekomorfu.
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M. truncata var. neodamensis SVCK412 v |
M. truncata SVCK 51e
M. truncata HS2 4
M. truncata var. neodamensis SVCK 248 »
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M. truncata KT12© M. truncata
M. truncata KT2 &
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M. fruncata BR1d
M. truncata WL
M. truncata HS1 a
10098 L. truncata EH a i
M. truncata var. semiradiata CAUP K606 @ "
M. truncata var. semiradiata BR29 :I M. semiradiata
= M. zeylanica SVCK 291
M. truncata var. pusilla® NIES 784 ¢ |tropical M. zeylanica clade
»M. truncata var. pusilla® NIES 783 +
Staurodesmus dickiei ASW 07056
M. decemdentata ASW 07023
MI.- M. erux-melitensis CAUP K802
% Lk M. crux-melitensis var. janeira SVCK 98
M. radians var. bogoriensis SWVCK 389

&E M. radians var. evoluta S\VCK 518
L M. crux-melitensis NIES 152
: M. fimbriata HS3
- M. rotata CAUP K604
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1.00/05

100400
99

100100
100 a7

Obr. 26: Fylogeneticky strom sekvence intronu trnG« druhu M. truncata. Podle Nemjova et al. (2011)
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Obr. 27: Druhy a variety Micrasterias zahrnuté to studie. 1-8. M. truncata var. truncata. 9-13. M. truncata
var. neodamensis. 14, 15. ‘M. truncata var .pusilla’. 16. M. decemdentata, 17. M. zeylanica 18, 19. M. truncata

var. semiradiata. Scale bar = 20mm. Podle Nemjova et al. (2011).

5. EKOLOGIE A BIOGEOGRAFIE

5.1. Ekologie a bioindikace

Zastupci rodu Micrasterias se vyskytuji ve stojatych mezotrofnich az oligotrofnich
vodach. Vétsina druhi se vyskytuje v kyselych habitatech, pouze nékolik druht je zndmo
z neutralnich nebo alkalickych vod (Coesel & Meesters, 2007). Najdeme je v raselinnych
téinich, (tycho)planktonu jezer, vzacné i v efemérnich tirikach (Stastny, 2008). Spole¢né
s dalSimi druhy krasivek tvoii dominantu fytobentosu (Coesel & Meesters, 2007). Podle

Razic¢ky (1981) jsou nékteré druhy prizplisobivé a maji Siroky areal vyskytu, ale v téchto

piipadech jde s nejvétsi pravdépodobnosti o druhové komplexy. Jednotlivé druhy mivaji
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uzsi areal vyskytu a vyhranéné ekologické naroky (Neustupa et al., 2010; Nemjova et al,,
2011).

Krasivky jsou diky jejich ekologické narocnosti vyuzivany jako indikatory kvality
vody, predevsim pak eutrofizace a acidifikace (Coesel, 1982). Coesel (2001) vypracoval
na zakladé jejich pritomnosti a diverzity systém hodnoceni vzacnosti a hodnoty lokalit.
Tato metoda je zaloZena trech kritériich; diverzité, vyskytu vzacnych druht a
ekologicky citlivych druhi. Kazdy druh ma jiné ekologické naroky, diky ¢emuz lze
hodnotit stabilitu a zachovalost ekosystému. Nékteré druhy rodu Micrasterias jsou

povaZzovany za vlajkové druhy obzvlasté dobie zachovalych lokalit (Coesel, 1998; 2003).

5.2. Biogeografie

Z biogeografického hlediska jsou krasivky jednou z neprostudovanéjsich skupin
vramci zelenych ras (Coesel & Krienitz, 2008). Krieger (1939) rozlisil sedm
biogeografickych regionli definovatelnych na zakladé vyskytu charakteristickych druhf.
Coesel (1996) poté toto déleni rozsiril na deset regiond. Jsou jimi: Temperatni Eurasie,
Polarni regiony, Vychodni Asie, Indo-Malajsie/Severni Australie, Novy Zéland/JiZni
Australie, Jizni Afrika, Rovnikova Afrika, Severni Amerika, Tropickda Amerika a
netropicka cast Jizni Ameriky.

Navzdory tomu, Ze vétSina druhii ma kosmopolitni rozsireni (Krieger, 1939), je
znamo mnoho endemitl. Druhové nejbohatsi region je Severni Amerika. Vyskytuje se
zde nékolik endemitt, jako napriklad Micrasterias swainei (Mix, 1965), M. novae-terrae a
M. muricata (Obr. 28) (Krieger, 1939). Endemiti Indo-Malajsijského regionu jsou M.
radians var. bogoriensis (Krieger, 1939) a M. ceratofera (Obr. 28) (Vyverman, 1996).
Tento region je druhové druhy nejbohatsi. Za zminku stoji také dva africké endemické
druhy; Micrasterias sudanensis (Obr. 28) (Bicudo, 1976) a M. anomala (Krieger, 1939),
stejné tak australsky druh M. hardyi (Obr. 28) (Krieger, 1939). Naopak polarni regiony
jsou druhové velmi chudé. Eurasie je region chudy na endemické druhy. Jde
pravdépodobné o disledek stiidani dob ledovych a meziledovych v pleistocénu (Coesel,
1996). Za ptlivodni aredl vyskytu rodu Micrasterias byly povazovany tropy (Coesel,
1996). Tento fakt podporovaly i experimenty dokazujici, Ze krasivky maji vysoka
teplotni optima pro rast (Coesel & Wardenaar, 1990). Severoamerické endemické druhy

ale obsadily ve fylogenetickém stromé od Skaloud et al. (2011) bazalni pozici (Obr. 29).
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Obr. 28: Endemické druhy: a -
Micrasterias hardyi, b - M. sudanensis, c - M.
muricata, d - M. ceratofera. Upraveno podle

Coesel & Krienitz (2008).

To ukazuje, Ze plivod rodu

Micrasterias je S nejvétsi

pravdépodobnosti v Severni Americe

(Skaloud et al,, 2011).

Omezené rozsireni rodu
Micrasterias  je  dlsledek  jeho
ekologické narocnosti. Navic ho

komplikuje i skutecnost, Ze jeho bunky
jsou ploché a tim padem nachylné
k vyschnuti  pri

transportu, ktery

zajiStuje hmyz a vodni ptactvo (Brook, 1981).

™ & M. truncata

29 & D C. ralfsii
@ M. semiradiata
M East Asia ® @ M. decemdentata
B souther Australia and New Zealand M. laticeps
[ Sub-Saharan Africa M. zeylanica
B North America M. pusilla
[ Temperate Eurasia & M. furcata
[ The circumpolar regions @ @ M. pinnatifida

[ Tropical South and Central America
Bl indo-Malaysia / Northern Australia

L ee—

£ S. dickiei

@ M. ceratofera
M. crux-melitensis
@ M. radians var. bogoriensis
M. crux-melitensis

. M. radians var. evoluta
= M. anomala
8 '.-—. @ M. apiculata
S M. brachyptera
[ o @ M. fimbriata
- G@ M. rotata
M. doveri
@ M. thomasiana
D) M. denticulata
@ M. jenneri
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® M. papillifera
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Obr. 29: Rozsiteni
jednotlivych druht rodu
Micrasterias mapované na
fylogenetickém  stromé. Podle

Skaloud etal. (2011)
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JiZ Brook (1981) poznamenal, Ze v poznani biogeografie nebude dosaZeno dalSiho
pokroku, dokud nepozname morfologickou variabilitu a diverzitu. Tento nazor potvrdily
recentni studie druhovych komplexti, které jasné ukazaly, Ze nékteré druhy maji
omezeny areal vyskytu (Neustupa et al. 2010; Nemjova et al, 2011; Neustupa et al,
2011). Pri zhodnoceni druhového komplexu Micrasterias crux-melitensis/M. radians se
ukazalo, Ze dvé variety M. radians tvori samostatné vétve ve fylogenetickém stromé a
navic jsou i geograficky izolované. Varieta evoluta je z Afriky a varieta bogoriensis z JV
Asie. Autori predpokladaji, Ze plijde o dva rizné druhy (Neustupa et al., 2010). Podobny
vysledek prineslo i zhodnoceni druhového komplexu M. truncata. Jedna australska
varieta; M. truncata var. pusilla je blize pribuzna s australskym druhem M. zeylanica
(Nemjova et al.,, 2011). Druh M. fimbriata vytvoril ve fylogenetickém stromé dvé linie,
které se lisili jak svym rozsifenim, tak ekologickymi naroky. Linie A se vyskytuje
v Severni Americe a v zapadni Evropé v oligotrofnich habitatech s nizkym pH. Kmeny
nalezici do linie B byly naopak nalezeny ve stiedni a vychodni Evropé a preferuji
mezotrofni a mirné kyselé mokrady (Obr. 30) (Neustupa et al., 2011). Geograficka

izolace tedy s nejvétsi pravdépodobnosti hraje roli ve speciaci rodu Micrasterias.
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Obr. 30: Mapa znazornujici rozsiteni dvou linii druhu M. fimbriata v Evropé a Severni Americe. Linie A -
modra. Linie B - zelena. Velké symboly znazoriiuji lokality s klondlni populaci, stfedné velké symboly
znazornuji prirodni populace, které byly pouzity ve studii a malé symboly jsou ostatni publikované

zaznamy. PreSkrtnuté symboly znazornuji zaznamy starsi nez 50 let. Podle Neustupa et al. (2011).
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6. ZAVER

Zastupci rodu Micrasterias patfi mezi nejkrasnéjsi organismy. Jejich tvar je mezi
krasivkami nejpokrocilejsi. Neni proto divu, Ze jejich vyzkumem a taxonomii se zabyvalo
mnoho odborniki. Pritahli pozornost i mnoha amatérskych prirodovédcti, obzvlasté pak
z fad fotografi.

Cilem této prace bylo shrnout znalosti o biologii téchto vyjime¢nych organismd,
predevsim pak o soucasnych postupech v odhalovani skryté diverzity, jejich fylogenezi a
biogeografii.

Ukazalo se ale, Ze k tradi¢nim zastupclim patii i dva dalsi druhy, Micrasterias
ralfsii a M. dickiei, které byly diive zatazeny k jinym rodiim a blizce ptibuzny Triploceras
gracile. Tyto tti priklady zrychlené morfologické evoluce demonstruji moznou plasticitu
bunék. Ta je ovlivnitelnd riznymi faktory, jako jsou teplota nebo pH. Ale je to
polyploidizace, ktera ma na tvar buniky zasadni vliv. Ovliviiuje i velikost a stupen vétveni
lateralnich lalokii. Pravdépodobné byla i pri¢inou speciace druhu Micrasterias dickiei. Na
druhou stranu ale nemusi mit zadné taxonomické dtisledky, jako v pripadé druhu M.
rotata.

Ackoliv jsou pozice v systému i monofyletismus této skupiny odhalené, stale
chybi mnoho informaci o jejich diverzité. Zhodnoceni nékolika druhovych komplext
odhalilo velkou skrytou diverzitu. Byly nalezeny jak pseudokryptické, tak kryptické
druhy. Ztéchto studii vyplyva, Ze redlny pocet taxonli je mnohem vétsi, nez se
predpokladalo a v této oblasti je mnoho prostoru pro dalsi vyzkum. Na druhou stranu
ale nékteré variety nemaji Zddny taxonomicky vyznam, jde pouze o ekomorfy.

Diky tomuto odhalovani skryté diverzity je jasné, Ze jednotlivé druhy rodu
Micrasterias maji omezené geografické rozsireni a pocet endemitii mize byt i vétsi, nez
se plvodné predpokladalo. Sifeni témto organismiim komplikuje i nachylnost
k vyschnuti béhem transportu. Pro dal$i pokrok vpoznani biogeografie je proto

nezbytné nutné vénovat vétsi pozornost urceni jednotlivych druhi.
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