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Abstrakt

Az v posledni dobé dochazi k odhaleni obrovské rozmanitosti eukaryotickych organizmii.
Jednou z velkych skupin jsou Excavata. Zkoumani organizmu této skupiny je velmi dulezité
jak z teoretického, tak z praktického hlediska. Mnoho autorti se domniva, ze v této skupiné
lezi kofen eukaryot, a svéd¢i pro to mnohé studie. Nalezi sem i organizmy, které maji
nejméné odvozeny mitochondrialni genom. N¢kolik zastupcti ze skupiny Excavata jsou
vyznamni lidsti patogeni.

V prvni ¢asti se prace vénuje historickému piehledu utvareni taxonomické skupiny
Excavata, véetné pojednani o skupiné Archezoa. V dalsi ¢asti se soustied’uje na obecny popis
mastigontu (bazalni t¢liska a s nimi spojeny cytoskelet z mikrotubularnich
1 nemikrotubulédrnich struktur). V posledni ¢asti se prace zabyva popisem mastigontu u rizné
odvozenych organizmii ze skupiny Excavata, které mohou byt jak volné¢ zijici, tak

endobitické.

Kli¢ovéa slova: Excavata, ultrastruktura, mastigont, Archezoa, exkavatni znaky

Abstract

In recent years we have been discovering a huge diversity of eukaryotic organisms. One of the
big super-groups is Excavata. Examination of the organisms from this group is fairly
important as far as theoretical and practical reasons are concerned. A significant number of
authors believe that there is the root of all eukaryotic organisms in this group. And what is
more, a lot of studies prove the point. Within Excavata group we can find the organisms with
the most primitive mitochondrial genome which is known. Several other representatives are
an important human pathogenes.

In the first part of the thesis | focus on the historical review of the creation of the
super-group Excavata and I also include a part regarding the theory about Archezoa. The next
section deals with the general description of mastigont (basal bodies and cytoskeleton that is
associated with them). The last part presents mastigont descriptions of some derived
representatives of Excavata. Some of these organisms may be free-living and some live inside

other organisms.

Key words: Excavata, ultrastructure, mastigont, Archezoa, excavata features
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|. Uvod

Excavata (Cavalier-Smith, 2002; Simpson 2003) je pomérn¢ velka skupina eukaryotickych
organizmu. Fylogeneticka pozice mnoha jejich zastupct byla diive nejasna (Patterson, 1999).
Organizmy této skupiny byly postupné seskupovany pomoci morfologickych dat (Flavin
a Nerad, 1993; O’Kelly, 1993; Simpson a Patterson, 1999), ale organizmy, které druhotné
ztratily nékteré morfologické znaky, sem mohly byt pfifazeny az pomoci molekularnich dat
(Embley a Hirt, 1998; Dacks et al., 2001). I po n€kolika letech vyzkumu vsak stale monofylie
této skupiny zlstava nejistd. Jedna z nejnovéjSich studii tuto monofylii spiSe podporuje, nez
vyvraci (Hampl et al., 2009).

Studium skupiny Excavata je vyznamné z medicinského hlediska, protoze sem patii
mnoho lidskych patogentl, jako Giardia intestinalis, Trypanosoma cruzi, T. brucei, Naegleria
fowleri, Trichomonas vaginalis. Dalsim divodem vyzkumu skupiny je nékolikanasobny
nezavisly vznik anaerobniho zplsobu Zivota (napf. Metamonada, Symbiontida,
Psalteriomoandidae, Andalucia) a s nim spojeny vznik hydrogenosomii a mitosomui. Zajem
0 Excavata také vyvolava moznost, Ze by nékde v této skupiné mohl lezet kofen eukaryot, jak
se domniva napt. Cavalier-Smith (2010), ktery pfedpoklada, Ze kofen eukaryot lezi mezi
skupinou Euglenozoa a zbytkem eukaryot. Usuzuje tak z nepiitomnosti pienaseée TOM 40 na
vnéj$i mitochondridlni membrané, pfiCemz u dalSich organizmi je pfitomen a jeho ztrata je
letalni. Dal§im divodem, pro¢ se domnivat, Ze Excavata lezi blizko eukaryotického kotene, je
nejméné odvozeny mitochondridlni genom u nékterych zastupct, naptf. Reclinomonas
americana (Lang et al., 1997).
bude dilezité tuto skupinu dale zkoumat, a to jak na morfologické, tak i na molekularni

urovni.

ll. Historie zkoumani exkavat (Od skupiny Archezoa po Excavata
v dnesni podobé)

Zkoumani tohoto taxonu je plné pochybnosti, zvrati a ptekvapivych objevi. Skupina
Excavata byla ustanovena jako jedna z dnesnich tzv. eukaryotickych superskupin, v roce 2002
(Cavalier-Smith). Uz dtive vSak byly navrhy, sdruzujici nékteré taxony, které jsou dnes
fazeny do superskupiny Excavata. Zprvu byli zastupci do této skupiny ptidavani hlavné na

zaklad¢ morfologickych dat, kterych bylo vice nez dat z molekularnich studii.



Mnoho zastupcii skupiny Excavata je neoddélitelné spojeno s teorii Archezoa. Podle
této teorie se néktefi prvoci odStépili od zbytku eukaryot jest¢ pfed endosymbiotickym
vznikem mitochondrie (Cavalier-Smith, 1983). Archezoa byla v ptivodnim pojeti tvofena
skupinami Metamonada, Parabasalia, Archamoebae a Microsporidia. Pro existenci této
skupiny svédcil také ,,primitivni* vzhled vétSiny zéstupcd, tj. absence nékterych organel, jako
napt. ,,stacked” Golgiho aparatu, mitochondrii a microbodies (peroxisomi). Déle ziskéavala
Archezoa vétsi podporu pomoci molekularni fylogenetiky, hlavné zkoumanim genu pro SSU
rRNA. Podle téchto dat se n€ktefi zastupci odvétvovali na bazi eukaryotického stromu, jako
ticba Giardia intestinalis (Sogin, 1989). Zastupci ze skupiny Archezoa se zacali pomé&rné
podrobné studovat, ale postupem casu se zacaly objevovat ditkazy, které tuto teorii vyvracely.
Bylo to objeveni mitochondrialnich geni pro proteiny hsp70, cpn60 a dalsich (Bui et al.,
1996; Roger et al., 1998), poukazani na problém pftitahovani dlouhych vétvi (Stiller a Hall,
1999). Fylogenetické analyzy genu pro SSU rRNA wukazaly, ze zastupci skupiny
Archamoebae (Entamoeba hystolytica, Mastigamoeba balamuthi) se na fylogenetickych
stromech odvétvuji az po organizmech, které mitochondrie maji, a tim padem nemohou
spadat do skupiny Archezoa (Sogin, 1989; Hinkle et al., 1994). Dalsi ranou toerii archezoa
bylo urceni mikrosporidii jako korunové skupiny hub (Fungi). Jejich primitivni vzhled je tedy
nejpravdépodobnéji vysledkem jejich parazitického zpiisobu zivota, a ne primitivniho ptivodu
(Hirt et al., 1999). Teorie archezoa ptestavala byt dominantni (viz. Roger, 1999). Dnes zndme
ve vSech pivodnich archezoich derivaty mitochondrie (mitosomy, hydrogenosomy). Pro teorii
archezoa dnes nehovoii zadné diikazy, ale to neznamena, ze néjaci zastupci archezoi nemohli
existovat, bud’ jsme je jeSt€¢ neobjevili, nebo nepiezili do dneSnich dnid. Dnes mizeme
prohlasit, ze zadna ze skupin vyhlaSenych Cavalier-Smithem (1983) za Archezoa, neni
pravym zastupcem skupiny Archezoa.

O’Kelly (1993) se jako jeden z prvnich ve své studii zaobiral morfologickymi
podobnostmi mezi nékterymi organizmy, vétSinou patficimi do skupiny pozdé€ji oznacované
jako Excavata. Autor zde zavadi pojem ,jakobids“ — jakobidi, ktery oznacuje skupinu
sdruzujici rody Reclinomonas, Histiona a Jakoba. V téchto rodech se vyskytuji mitochodrie
se vSemi typy krist (tubuldrnimi, plochymi i diskovitymi). Skupinu jakobidl definuje O Kelly
hlavné na zaklad¢ morfologickych dat, pfedev§im pomoci znaki na cytoskeletu. Poukazuje na
moznou piibuznost jakobidl, ktefi maji mitochondrie, a amitochondrialnich metamonad
aopét tak usuzuje na zdkladé morfologickych znak. VS8ima si podobnosti mezi
zreplikovanym apardtem biciku u jakobidi a aparatem biCiku u interfaznich bunck

metamonad, dale podobné velikosti bazalnich tclisek a srovnatelné prechodové zony biciku,
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také podobnych ploutvi¢ek na bic¢iku. Jakobidy nepovazuje pfimo za metamonady, ale za
jejich sesterskou skupinu. Dale provadi srovnani jakobidd a heterolobosei, coz jsou oproti
metamonadam povétSinou organizmy s typickymi mitochondriemi. U heterolobosei
poukazuje opét na prechodovou zonu bic¢iku, na stavbu mikrotubularnich kotfenti a dorzalniho
véjife mikrotubulii. Ptribuznost jakobidl s heterolobosei a vzdalené i s metamonddami se
pozdéji potvrdila, avsak autor uvadi i podobnost s prvokem rodu Colponema (Myl'nikova
a Myl'nikov, 2010) a tvrdi, ze tento alveolat (Adl et al., 2005) mohl mit pfedka, ktery se
vyvinul z jakobida s tubularnimi kristami. O’Kelly jesté zkousi dolozit pfibuznost jakobidt a
zelenych tas pomoci dvou znakl, coz by mély byt tubularni mitochondridlni kristy a
struktura, pfipominajici C fibrilu, cytoskeletarni element typicky pro typické exkavaty (dle
O’Kellyho MLS — , multi layer structure®). Pfedek zelenych fas by byl podle n¢j odvozeny od
jakobida s tubularnimi kristami. K této varianté bych ale byl velmi skepticky. Ziejmé se jedna
pouze o konvergentni evoluci. Dnes je znamo, ze zelené tasy (Viridiplantae) patii do fiSe
Archaeplastida, a nejsou tedy jakobidtim blize piibuzné (Adl et al, 2005).

Patterson et al. (1999) si v§imli morfologickych podobnosti u organizm, které v dobé
vzniku prace nemély znamou mitochondrii (Chilomastix cuspidata, Trimastix marina,
Carpediemonas membranifera) a mitochondrialnich jakobidli. Byla zkoumana ultrastruktura
nc¢kterych dalSich organizmti a postupné byla vytvofena ,,exkavatni hypotéza™ (Simpson
a Patterson, 1999). Organizmy, které tato hypotéza sdruzuje, maji bfis$ni ryhu, ktera je
asociovdna se zpétnym bicikem. Tento bi¢ik vytvaii svym pohybem proud vody, diky
kterému jsou do bfiSni ryhy nahénény bakterie, jimiZ se tyto organizmy Zzivi. S bi¢ikem
a bfisni ryhou jsou asociovany dal§i mikrotubuldrni i nemikrotubularni struktury. Autofi
sdruzili tyto organizmy (retortamonady, diplomonady, ncktera Heterolobosea, jakobidi,
Trimastix, Carpediemonas) do nového hypotetického taxonu, ktery nazvali ,,exkavatni taxon®.
Exkavatni hypotéza tvrdi, Ze bfi$ni ryha téchto organizmil je homologicka struktura a v§echny
tyto organizmy mély spolecného piedka. Autoii vSak nevylucuji ani to, ze je tato skupina
parafyletickd a ze ,,typickym* exkavatim jsou piibuzné i dal$i organizmy, které bifisni ryhu
nemaji. Nasledujicim krokem ve vyvoji chapani této skupiny skute¢né bylo pfitazeni dalSich
organizm, které obvykle postradaji bfisni ryhu a jejich pfibuznost s typickymi exkavaty byla
objasnéna az diky molekularnim datim. Velkym pievratem v tomto sméru bylo urceni blizké
ptibuznosti volné zijicich organizm rodu Trimastix a endobiotickych oxymonad, které
nemaji exkavatni znaky, byly fazeny mezi metamonddy a u kterych nebyla pozorovéana
mitochondrie. Trimastix v§ak ma organelu se dvéma obalovymi membranami, ktera je zfejme

odvozena od mitochondrie (Dacks et al., 2001), proto je téméf jisté, ze oxymonady jsou

-5-



amitochondrialni az sekundarné (Dacks et al., 2001). Pozd&ji byla ustanovena skupina
Preaxostyla, ktera zahrnuje prave rod Trimastix a oxymonady (Simpson, 2003).

Dalsi skupina, ktera byla pfifazena k exkavatim, jsou Euglenozoa. Jejich
predpokladana piibuznost se skupinou Heterolobosea (Cavalier-Smith, 1998) byla potvrzena
molekularné-fylogenetickou studii (Silberman et al., 2002). Cavalier-Smith (1998) tyto dva
taxony sdruzuje do skupiny Discicristata dle charakteristického tvaru mitochondridlnich krist.

Na zakladé predchozich morfologickych a molekularnich studii Cavalier-Smith (2002)
poprvé pouziva formélni nazev Excavata a dava tomuto taxonu status infrafiSe.
Za plesiomorfni znaky této skupiny povazuje dorzalni mikrotubularni koten, ktery podporuje
dorzalni stranu buiiky, a dva ventralni mikrotubularni koteny. Ale dale svoji definici piili§
nerozvadi. Proto Simpson o rok pozdéji (2003) ve studii, kterd se zabyva jak ultrastrukturou,
tak 1 molekularni fylogenetikou, uréuje osm synapomorfii skupiny Excavata:

— Dbfisni ryha

— I fibrila

— B fibrila

— Cfibrila

— rozvétveny pravy mikrotubularni kotfen

- ,.singlet root*

— ploutvicky na biciku,

,composite fibre* (slozena fibrila)

Zastupce skupiny Excavata rozdéluje na typické exkavaty (maji vSechny exkavétni znaky)
a netypické exkavaty (ztrata nékterych nebo vSech exkavatnich znakil) (Simpson, 2003).

Po vytvoreni systému Sesti Fisi (dnes péti) se Excavata stala jednou z nich (Simpson
a Roger, 2004 a).

lll. Fylogeneze exkavat

Fylogeneze exkavat byla po dlouhou dobu pomérné nejista a ¢asto se menila pozice nékterych
linii. Jedna z nejnovéjsich fylogenomickych studii (Hampl et al., 2009), ktera se zabyvala
pravé exkavaty, tesi vetSinu nejasnosti. Z vysledkit studie vyplyva, ze exkavata jsou
pravdépodobné rozdelena do tii skupin Discoba, Metamonada a Malawimonas.

Skupina Discoba (Hampl et al., 2009) se sklddda zjakobidii a discikristat

(Heterolobosea, Euglanozoa).



Pojeti skupiny Metamonada se v pribéhu let mnohokrat meénilo. Dnes chapeme
Metamonada ve smyslu Cavalier-Smith (2003) a Hampl et al. (2005).Metamonada jsou podle
téchto studii taktéz monofyleticka a rozpadaji se na Trichozoa a Preaxostyla. Trichozoa se
dale déli na Parabasalia a Fornicata (Cavalier-Smith, 2003).

Nejveétsi problém je sumisténim rodu Malawimonas. Molekularni data ftadi
(po vytazeni taxontt s dlouhymi vétvemi) tento rod jako sesterskou skupinu metamonad,
ale statisticka podpora pro tuto variantu je nizka (Hampl et al., 2009). Cavalier-Smith (2003)
na zéklad¢ podobnosti mezi strukturou bazalnich télisek (BT) u nékterych exkavatt spekuluje,
ze predek metamonad se vyvinul z organizmu, ktery byl podobny rodu Malawimonas, jak
strukturou BT, tak pfitomnosti ploutvicky na zpétném bic¢iku. Molekularni data tuto variantu
dostate¢né nepodporuji. Na druhou stranu piitomnost diskovitych mitochondridlnich krist
svédci o piibuznosti s jakobidy a discikristaty. Pro urceni ptibuznosti tohoto organizmu bude
nutny dalsi vyzkum.

Nejnovéji popsanou linii exkavat je rod Tsukubamonas (Yabuki et al., 2011). Ze studie
neni jasné, do jaké skupiny ho zatadit, ale zfejm¢ patii do skupiny Discoba a asi tvoii vlastni

linii mimo Jakobida i Discicristata.

Dnesni podoba skupiny Excavata (podle Hampl et al. 2009; Yabuki et al., 2011):
1. Discoba
1.1. Jakobida
1.2. Disciristata
I. Heterolobosea
ii. Euglenozoa
1.3. Tsukubamonas
2. Metamonada
2.1. Trichozoa
i. Fornicata
ii. Parabasalia
2.2. Preaxostyla
I. Trimastix
ii. Oxymonadida

3. Malawimonas



IV. Popis cytoskeletu exkavat

Pro podrobny popis mastigontu jsem zvolil organizmus Anadalucia incarcerata (Simpson
a Patterson, 2001) ze skupiny Jakobida. Je to typicky exkavat a v této studii byla jeji
ultrastruktura velice dobie popsana. Dalsi typic¢ti exkavati, to jest jakobidi, Trimastix,
Carpediemonas, retortamonady a Malawimonas (Simpson, 2003), maji stavbu velmi
podobnou, lis§i se pouze v podrobnostech, které jsou nasledné u téchto skupin uvedeny
(v n¢kterych pfipadech jsou tyto odlisnosti uvedeny hned u tohoto prvotniho popisu, aby byl
dobfte znatelny rozdil). V tomto popisu je rozveden popis typickych exkavatnich znakt, které
ur¢il Simpson (2003). U taxont, které maji jinou stavbu, popisuji typické zastupce dané
skupiny.

Cytoskelet typickych exkavat se sklada z bazalnich télisek, s nimi asociovanych fibril
z nemikrotubularniho materialu, dale ze dvou hlavnich mikrotubuldrnich kofend a s nimi
asociovanych struktur, které jsou morfologicky spojeny se zpétnym bicikem. S anteriornim
bic¢ikem je spojen jeden mikrotubularni koten (O’Kelly, 1993; Simpson a Patterson, 2001).

Predni kotfen (AR, ,,anterior root,” R4)

Tento mikrotubuldrni kofen za¢ind na vnitini strané¢ bazalniho téliska anteriorniho biciku.
Staci se na levou stranu buiiky, kde se postupné pfiblizuje k levému kotenu. Poméaha podpirat
levou stranu bfisni ryhy. VétSinou se skladd jen z malého poctu mikrotubulii. Tento kotfen
mize byt asociovan s druhou strukturou, ktera je spojena s anteriornim bazalnim téliskem.
Touto strukturou je dorzalni vé&jit mikrotubult, které podpiraji dorzalni a lateralni stény
buriky. Andalucia incarcerata (Simpson a Patterson, 2001) nema tento v¢&jit nijak viditelné
asociovan s dorzalnim vé&jitem. Naopak Carpediemonas membranifera (Simpson a Patterson,
1999) ma v¢&jit asociovany s AR.

Struktury, které jsou asociovany s posteriornim bazalnim téliskem, jsou cetnéjsi.
Posteriorni bazalni télisko je asociovano se dvéma hlavnimi mikrotubuldrnimi koteny
a s jednim menSim. Pravy a levy kofen se podili na vyztuZeni bfisni ryhy. S témito kofeny
jsou spojené dalsi nemikrotubularni struktury (Simpson a Patterson, 2001).

Levy mikrotubularni kofen (R2, ,,left root™)



R2 zacind na levé strané posteriorniho
bazalniho t€liska a probiha smérem
k zadnimu konci bunky. Je tvofen
plochou ftadou mikrotubult, jejichz
pocet je na pocatku kotfene maly a
zvysuje.

od

postupné¢ se jejich pocet

Vnitini  mikrotubuly  se sebe
rozestupuji a tvoii LMt (,left root-
originating groove microtubules®). Dale
se déli na dvé vétve. Prvnich pfiblizné
Sest mikrotubulll tvoii pas, ktery se po
otevfeni bfiSni ryhy stac¢i kjeji ose,
brzy se pfiblizi k,singlet root“
a pokracuji spole¢né s nim podél levé
strany vnitini vétve R1. Téchto Sest
mikrotubuli je oznaceno jako CLMt
left

microtubules®).

(,,coherent portion of root-
originating  groove
Druhd vétev LMt se nazyva SLMt
(,,sparse portion of left root-originating
groove microtubules®). Je tvotfena také
jen z malého poctu mikrotubuli a tvori
¢ast dna bfisni ryhy mezi CMLt a levou
sténou bfisni ryhy.

Po wukonceni C fibrily tvofi
podporu pro levou sténu bfisni ryhy R2
a AR. Vng¢jsi stranu podpira AR
a Z R2 se oddéluje mikrotubulus, ktery
je na vn&jsi strané a je s R2 spojen
fibrilou. Po

mikrometrech AR itento osamoceny

tenkou nékolika

mikrotubulus konéi a podptirnou ulohu

pfebiraji tfi mikrotubuly, které se

OBR. 1: Znazorneni pribehu vétsiny struktur
(mikrotubularnich i nemikrotubularnich)

u Andalucia incarcerata. AMt = mikrotubuly
asociované s CF ; CLMt = ,, cohernt portion of left
root-originating groove microtubules *“;

AR = dorsalni mikrotubuldrni koren; B = B fibrila;
CF = ,,composite fibre“; IRR = vnitini vétev RI;
LR = levy mikrotubularni koren;

ORR = vnéjsi vetev R1; S = singlet root;

SLMt = sparse portion of left root-originating
groove microtubules (Simpson a Patterson, 2001)



oddéluji od R2 kousek pod zacatkem bfisni ryhy. Na mikrotubulu, ktery je z téchto tfi nejvic
distaln¢ umistén, je destiCka, kterd pomahd podpirat levou sténu bfiSni ryhy. Vnitini
mikrotubuly postupné zanikaji. Déale uz bfisni ryha nemd zaddnou vyraznéj$i podporu levé
stény.

C fibrila
Tato nemikrotubularni struktura byla poprvé popsana u organizmu Jakoba libera (Patterson,
1990). Vychazi z levé dorzalni strany posteriorniho biciku. Pak bézi podél levé strany biisni
ryhy smérem k zadnimu konci bunky.

C fibrila je vicevrstevna. Pocet vrstev je ruzny: Jakoba libera ma Ctyfi vrstvy
(Patterson, 1990), Andalucia incarcerata ma vrstvy tii (Simpson a Patterson, 2001). Diky této
vrstevnatosti byla C fibrila dfive nazyvana také MLS (,,multilayered structure*; O’Kelly,
1997). Na ventralni stran¢ této fibrily se nachazi R2 (Patterson, 1990).

Pravy mikrotubularni koten (R1, ,,right root*)

Na svém pocatku pfiléha R1 K posteriornimu bazalnimu télisku. U vétSiny exkavat dochazi
k rozdéleni R1 na vnitini (IRR) a vné&j§i (ORR) vétev. K tomuto rozstépeni miize dojit takika
hned po vzniku R1, jako u Carpediemonas membranifera (Simpson a Patterson, 1999) nebo
az po nékolika stech nanometrech, jakou Reclinomonas americana (O’'Kelly, 1997). IRR se
sklada ptiblizné z Sesti mikrotubuldi, probihéd u zakladny pravé stény a pomaha ji vyztuzovat.
Ve vné€jsi vétvi (ORR) se pocet mikrotubulli smérem k zadni c¢asti bunky zvySuje.
Mikrotubuly lokalizované zcela medialné se odstépuji od zbytku a tvoti RMt (,,right-most of
the right root-originating groove microtubules®). Tato vétev se nevzdaluje od ostatnich
mikrotubuld a spolu s nimi podporuje pravou sténu bfisni ryhy (Simpson a Patterson, 2001).

V zadni ¢asti, kde se bfisni ryha zacind zuZzovat, mikrotubuly ORR tvoii zahyb tvaru J.
Na vnitini strané tohoto zahybu se objevuje struktura, kterd se mikrotubuli z ORR nedotyka,
ale je s nimi spojena tenkymi fibrilami. Smérem k zadni ¢asti bunky se tato struktura rozsifuje
Vv ty¢inkovity utvar. Je to ,,composite fibre* (CF). Postupné se CF ptfesunuje na vnéjsi okraj
ORR, ktery po cca 400 nm existence CF kon¢i. CF pak pokracuje ve spojeni s RMLt.
Z mikrotubuld, které ptiléhaji k CF, se stavaji AMt (mikrotubuly asociované s CF). Postupné
se mikrotubuly z RMt sdruzuji s mikrotubuly AMt. Nejprve konc¢i mikrotubuly z AML,
0 kousek dale i mikrotubuly z RMt. CF je Zihana s periodou asi 30 nm.

Konec bfisni ryhy
Ve vSech zbyvajicich vétvich se pocet mikrotubulli postupné zmensSuje. CF se pfiblizuje

k LMt a zlabek se uzavira.
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Pravy mikrotubularni kofen je podporovan nemikrotubuldrnimi strukturami, jednd se
o I a B fibrilu.

| fibrila
Je to jedna ze dvou hlavnich nemikrotubularnich struktur, které jsou asociovany s R1. | fibrila
se nachazi na jeho ventralni stran¢ a je pfiblizn¢ stejné Siroka jako mikrotubuly pravého
kotene. I fibrila se skladd ze dvou paralelnich ,listd* amorfniho materialu, ktery je spojen
s R1 pomoci mnoha spojek. Bézi podél R1, ale pfimo se ho nedotyka. Mlize s nim byt spojena
pomoci fibril. Na zacatku R1 lezi I fibrila u vS§ech mikrotubult, ale jak se otevira bfis$ni ryha,
tak sleduje pouze ty nejkrajnéj$i mikrotubuly. I fibrila je také jednim z nejrozsitengjSich
znakll mezi exkavaty. Krom euglenozoi a parabasalii byla popsdna homologicka struktura
u vSech linii. (O'Kelly, 1997; Simpson a Patterson, 2001; Simpson et. al., 2002; Simpson,
2003; Yabuki et al., 2011).

B fibrila
Poprvé byla tato struktura zaznamenana Pattersonem (1990) u organizmu Jakoba libera. Tato
nemikrotubuldrni struktura lezi na vnitini stran€ R1. Pomah4 vyztuzovat pravou stranu biis$ni
ryhy. VétSinou B fibrila zac¢ind u R1 (Patterson, 1990; Simpson a Patterson, 2001), ale
u Carpediomonas mebranifera za¢ina u R2 (Simpson a Patterson, 1999). Jeji Sife je stejna
jako u I fibrily a R1. B fibrila je Zihana s periodou zihdni cca 30 nm. Tato periodicita je
zachovana téméf u vSech zkoumanych exkavatii. U retortamonad se tato struktura nazyva
»arched fibre* (Bernard et al., 1997).

,wdinglet root™ (SR)

Posledni mensi mikrotubularni kofen je obvykle tvofen pouze jedinym mikrotubulem. Zacina
u posteriorniho bazéalniho téliska a probihd smérem k zadni ¢asti buiiky. VéEtSinu své délky
probihéd podél CMLt. Lezi pod dnem bfisni ryhy a vyztuzuje ji.

Struktura biciku
Bazélni téliska jsou na sebe umisténa kolmo, mezera mezi nimi je vyplnéna Zihanym
materidlem (Simpson a Patterson, 2001).

Ptedni bicik ma strukturu typickou pro eukaryota, tj. 9 x 2 + 2. Zadni bi¢ik ma také
typickou 9 x 2 +2 stavbu mikrotubuld, navic u mnoha exkavat obsahuje paraxonemadlni tyc¢,
ktera vyztuzuje ploutvicku. Tato ploutvicka se nachazi na zpétném biciku, ktery lezi v biisni
ryze. Ploutvicka biciku ud€luje mnohem vétsi zabér, a tak zvySuje piisun bakterii do bfisni
ryhy. U riznych skupin je pocet ploutvicek odlisny. VEtsi pocet ploutvicek je ucinnéjsi nez

jedna. U jakobidl byla pozorovana ploutvicka jedna (Patterson, 1990; Flavin a Nerad, 1993;
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Simpson a Patterson, 2001). U Reclinomonas americana je ploutvicka orientovana
k dorzalnimu okraji pysku. Neprobiha podél celé délky bic¢iku (O Kelly, 1997).

U Malawimonas je také jedna ploutvi¢ka a je umisténa ventralné (O'Kelly a Nerad, 1999).
Trimastix pyriformis ma na zpétném bic¢iku ploutvicky dvé (O'Kelly et al., 1999).
Carpediemonas membranifera ma na zpétném bic¢iku tfi ploutvicky (Simpson a Patterson,
1999).

OBR. 2: Rekonstrukce anteriorniho konce buiiky u Andalucia incarcerata. Pohled z ventralni
strany smerem k dorzalni. Na této rekonstrukci Ize dobre pozorovat stavbu mikrotubularni
| nemikrotubuldarni slozky cytoskeletu. A = A fibrila;, AB = anteriorni bazalni télisko,
AMt = mikrotubuly asociované s CF; AR = dorsalni mikrotubularni koren; “; B = B fibrila;
C = C fibria;, CLMt = ,,coherent portion of left root-originating groove microtubules*;
CF = ,,composite fibre“; F = dorzalni vejir mikrotubulii;, IRR = vnitini vétev RI;
LR = levy mikrotubularni koren, PB = posteriorni bazadlni télisko; RR = pravy
mikrotubularni koren; S =" singlet root”; SLMt = , sparse portion of left root-originating
groove microtubules “ (Simpson a Patterson, 2001)
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V. Diverzita a zanik exkavatnich znaku v jednotlivych liniich

5.1. Malawimonas

Malawimonas je rod typickych exkavatd. Bunky jsou malé, vétSinou do 10 um. Maji dva
bi¢iky, které vychazeji z anteriorniho konce buiiky. Jeden z nich smétuje doptedu a slouzi
k pohybu, druhy je asociovan s bfisni ryhou a podili se na tvorbé proudu vody do biisni ryhy.
Tento bi¢ik ma na sobé jednu ploutvicku, kterd se nachazi na ventralni strané. Jsou to volné
Zijici organizmy, nikdy nepfisedaji a netvoii si zadné schranky. Malawimonas ma diskovité
mitochondrialni kristy. Tvoii jednobunééné cysty (O'Kelly a Nerad; 1999). Jejich postaveni

v ramci exkavat je nejasné (Hampl et al., 2009)

5.2. Discoba

5.2.1. Jakobida

Jakobida je mala skupina typickych exkavati. Ziji ve vodé a v pudé. Stejn& jako rod
Malawimonas maji malé buiky, vétsinou do 10 um. Jsou to volné zijici heterotrofni
organizmy. Buiiky maji dva biciky vychdzejici z pfedni ¢asti bunky. Jeden sméfuje dopiedu,
ten slouzi k pohybu. Druhy smétfuje dozadu, lezi v bfiSni ryze a svym pohybem nahéni
potravu do oblasti bfiSni ryhy, kde je pohlcovana. V této skupiné se vyskytuji organizmy,
které maji loriku, jako Reclinomonas americana (Flavin a Nerad, 1993), i organizmy bez ni,
napt. Andalucia godoyi (Lara et al., 2006).

Tato skupina je zajimava hlavné kvuli mitochondriim. Reclinomonas americana ma
nejméné odvozeny mitochondrialni genom, ktery je ndm znam, obsahuje nejvic genii ze vSech
znamych mitochodrii (ale ne nejvice DNA), koduje 97 gent (Lang et al., 1997). Mitochodrie
R. americana také koduje vicepodjednotkovou RNA polymerazu, ktera je charakteristicka pro
eubakterie. Zbytek eukaryot ma mitochondrialni RNA polymerazu koédovanou jaderné.
V jadru je vSak RNA polymeraza kédovana pouze jednim polypeptidem. Krom toho tato
polymeraza neni homologické bakteridlni polymeraza, ale polymeraze z fagt T3 a T7.

Podrobny popis ultrastruktury jakobidu je v kapitole popisu cytoskeletu a exkavatnich

znakd.

-13-



5.2.2. Heterolobosea

Je to pomérné mala skupina organizmil, ustanovena Pagem a Blantonem (1985). Do
heterolobosei fadime organizmy, které¢ maji amébové i bic¢ikaté stadium (Naegleria). Zahrnuje
ale i organizmy jak pouze s bic¢ikatym (napi. Percolomonas), tak pouze s amébovitym stadiem
(napf. Vahlkampfia) (Wilhelm a Anderson, 1971). V této skupiné dokonce vznikla
mnohobuné¢nost, napt. rody Acrasis, Pocheina (Olive et al. 1983; Brown et al., 2010).

Prevazna vétSina heterolobosei je volné zijici, ale nékolik zastupcli miize prezit
i v lidském téle a vyvolat smrtelna onemocnéni. Takovymto organizmem je napi. Naegleria
fowleri, ktera mtze zpusobit primarni amébovou meningo-encefalitidu (Visvesvara et al.,
2007).

Stavba cytoskeletu:
VétSina bicikatych stadii
heterolobosei ma ¢tyfi BT, napft.
Percolomonas descissus
(Brugerolle a Simpson, 2004).
Existuji 1 druhy pouze s dvéma BT,
napt.. Pleurostomum flabellatum
(Park et al, 2007). Extrémnim
piipadem je rod Stephanopogon,
ktery ma pocet bi¢ikli zmnozen az
na nékolik desitek. Stephanopogon
byl dlouhd 1éta tazen mezi
nalevniky, které svym vzhledem
ptipomina (viz. Yubuki a Leander,
2008). BT jsou ksobé vazany

mikrotubularnimi spojkami.

e =

BT 1 je asociovano \\\\\ /]
\ /

\ \ \ / /

s mikrotubularnim kofenem (R1).  OBR. 3: Rekonstrukce mastigontu Percolomonas

S nejvétsi pravdépodobnosti se da descissus (Brugerolle a Simpson, 2004).

. o 5 dFF = dorzadlni vejir mikrotubulu; G = brisni
tento mikrotubularni kofen rvha; Rh = rhizoplast; Rir a Ryl = prava a leva
homologizovat sR1 typickych  vétev RI; RI" = dorzdlni mikrotubuldrni koren

exkavat
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U zkoumanych organizmi se tento kofen rozpada na dvé vétve (Rar, Ril). U typickych
exkavat tyto dvé vétve podporuji pravou a spodni ¢ast biisni ryhy.

U heteroloboseii ale uplné chybi struktura R2 a podptirnou funkci levé strany bfisni
ryhy piebira leva vétev R1. Prava vétev R1 si zachovava svoji funkci a podporuje pravou
sténu biisni ryhy a jeji bazi. R1 je podepiran I fibrilou, ktera je homologicka s I fibrilou
typickych exkavatd. Spolu s R1 se na podpofe bfisni ryhy podili R1°. Je to mikrotubularni
koten, ktery vychazi od BT 2. Mizeme se vSak setkat se situaci, kdy je bfiSni ryha
podporovana mikrotubuly, které zacinaji jinde nez u R1, napf. Pleurostomum flabellatum
(Park et al., 2007).

Jako u vétsiny exkavat i zde je systém mikrotubuld, které podporuji dorzalni a lateralni
strany bunék. Dalsi strukturou je tlusty svazek mikrofilament oznafovany jako MB, ktery
ptipojuje BT k Ry,

Heterolobosea maji unikatni strukturu nazyvanou rhizoplast (Brugerolle a Simpson,
2004). Rhizoplast je zihana fibrila s periodou zihani cca 35 nm (v nékterych ¢astech vSak
pouze 18 nm). Priléha z vngj$i strany k levym bazalnim téliskiim. Vyskytuji se jeji mnohé
modifikace, mize se délit na nékolik vétvi Tetramitus rostratus (Outka a Kluss, 1967), u rodu
Naegleria gruberi (Brugerolle a Simpson, 2004) rhizoplast prochézi od anteriorniho konce
buniky hluboko do buiiky a probiha okolo jadra. Brugolle a Simpson (2004) zvazuji moZnost,
ze tato struktura je homologem A fibrily, kterd je pfitomna v n€kterych exkavatnich
exkavatech.

Brugerolle a Simpson (2004) rozpoznavaji tedy alespon u nékterych skupin tii z osmi

typickych exkavatnich znaki — bfis$ni ryha, I fibrila, rozd€leny pravy mikrotubuldrni kofen.

5.2.3. Euglenozoa

Tato skupina je velmi vyznamné a v budoucnosti bude pomérn¢ intenzivné studovana, protoze
je mozné, Zze mezi touto skupinou a zbytkem eukaryot lezi kofen vSech eukaryot (Cavalier-
Smith, 2010). Jejich ultrastruktura postrada exkavatni znaky a o podobnosti nekterych znakua
s exkavaty se muzeme jen dohadovat. Na druhou stranu piibuznost s heterolobosei je diky
molekularnim studiim velice dobfe podpofena (Silberman et al., 2002; Hampl et al., 2009).
V zasadé lze Euglenozoa rozdélit na ctyfi skupiny a to Kinetoplastea, Euglenoidea,
Symbiontida, Diplonemea (Simpson a Roger, 2004 b; Adl et al., 2005; Yubuki et al., 2009).

U euglenidi miZeme najit mnoho zplsobii vyzivy bakteriovorii, eukaryovorii,

osmotrofii i fototrofii.
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Vétsina zastupcli euglenozoi mé dvé BT, kterd jsou asociovdna se tfemi
mikrotubularnimi kotfeny. BT jsou orientovéana paralelné na anteriornim konci buiiky. Z téchto
BT vychézeji dva biciky, jeden piedni a druhy zadni, u mnohych dochézi k vyraznému
zkraceni jednoho z bi¢ikii. Oba jsou podpofeny paraxonemalni ty¢i. Kazdy bi¢ik ma vSak
odlisnou strukturu této paraxonemalni tyCe. U anteriorniho bi¢iku ma tubuldrni strukturu,
u zpétného zihanou (Cachon et al., 1988).

BT ptedniho biciku je asociovan s jednim mikrotubuldrnim koienem, coz je dle
Moestrupa (2000) R4. To je
alternativni pojmenovani pro Anterior

Dorsal Ventral
AR. Vychazi od BT a vétSinou flagellum flagellum Dorsal Ventral

neni moc dlouhy. Podle mnoha Posterior

Opening of
studii tento mikrotubularni flagellar pocket

kofen miize plsobit jako E '
organizatni ~ centrum,  ze / ]l (LR
kterého vznikd dorzalni pas ¥ ‘

Cell
mikrotubulll. Tyto mikrotubuly corex

(strips)

cortex
. / (strips)
podporuji  flagelarni  kapsu
Intermediate-ventral

aodstépuji se znich dalsi Flagellar pocket e

mikrotubuly, itere - podporuyt Intermediate root
bunécny  kortex.  Pozicné
istrukturou by se  tyto Dorsal root
komponenty cytoskeletu daly Dorsal basal body -~ “Ventral basal body

teoreticky homologizovat s AR
Obr. 4: Obecnd morfologie mastigontu euglenozoi

u typickych exkavat (Leander, 2004)
a s dorzalnim véjifem mikrotu-

bulli, které jsou snim asociovany. Ve skupiné Euglenozoa neni velka diverzita v této
struktufe.

Ventralni mikrotubulérni kofen je asociovan s BT 1, Simpson (2003) se domniva, ze
by tento kofen mohl byt homolog R1 u typickych exkavat. Euglenozoa nemaji bfi$ni ryhu, ale
maji apardt, kterym pfijimaji potravu. Tento aparat je podporovan ventralnim
mikrotubularnim kofenem. Obvykle jde o kanal, na jehoz dn¢ dochazi k pohlcovani potravy
a Casto se nachazi v blizkosti flagelarni kapsy.

Druhym mikrotubularnim kofenem, ktery je asociovany s BT 1, je R2. Tento

mikrotubularni kofen je asociovany s flagelarni kapsou a mohou u n¢j zac¢inat mikrotubuly,
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které podporuji povrchové struktury. (Willey a Wibel, 1985; Owens et al., 1988; Simpson,
1997).

5.2.4. Tsukubamonas globosa

Tento zastupce skupiny Excavata byl popsan teprve v letosnim roce (Yabuki et al., 2011).
Zastupci tohoto druhu maji kulaté buiiky, které se pfi pohybu vodnim sloupcem toci, nikdy
nepfisedaji k podkladu a mohou zfejmé tvoftit cysty. Tento organizmus je zajimavy tim, ze
autofi ve vétSin€ piipadii nepozorovali u bunék bfiSni ryhu. V mens$i mife vSak byly
zaznamenany buiky, které si vytvofily doCasnou mélkou btisni ryhu béhem pohlcovéani
bakterii.

Bunky maji ¢tyfi BT, ale pouze ze dvou vybihaji bic¢iky. BT bez bicika lze najit
i U dalSich zastupci exkavat, napf. Carpediemonas membranifera, Hicanonectes teleskopos
(Simpson a Patterson, 1999; Park et al., 2009). U exkavat, kterda maji BT, ze kter¢ho
nevychazi bi¢ik, je toto BT asociovano s BT, které bic¢ik nese, napi. Carpediemonas
membranifera (Simpson a Patterson, 1999). U T. globosa jsou BT rozdélena na dva pary.
Jeden par biciky nese a druhy ne, tim je T. globosa unikatni mezi zastupci exkavat.

Stejné jako u heterolobosei chybi u T. globosa R2 a na podpofte levé strany bfisni ryhy
se tak podili R1 a SR. Ztraty R2 u T. globosa a heteroloboseii v§ak mohou byt na sobé&
nezavisle.

T. globosa postrada dorzalni vé&jit mikrotubuli, a tak musi byt dorzalni strana
podpirana jinym zptisobem. Mikrotubuly, které se nazyvaji Imt (,,internal microtubules®), plni
tuto roli. Témto mikrotubuliim jesté pomahaji dalsi, které jsou odvozeny od centralni ¢asti R1
a nazyvaji se BRR. I a B fibrila jsou stejné jako u exkavatnich exkavat EE.

Se SR je asociovana SA (,,single-root associated fiber*), ktera byla zaznamenana napf.
u rodu Dysnectes (Yubuki, et. al., 2007). V T. globosa je tato struktura oproti rodu Dysnectes
pomérné velka a mé paskovany vzhled.

Pouze na zakladé morfologickych dat neni mozné rozhodnout, kam druh T. globosa
zafadit. Nékteré znaky poukazuji na ptibuznost s heterolobosei a jakobidy, ale kdyZ se znaky
posuzuji jako celek, tak nezapadaji ani do jedné ze skupin. Fylogenetickd analyza prokézala,
ze T. globosa patii do skupiny Discoba, ale autorim se ji nepodafilo umistit do zadné
Z definovanych skupin (Euglenozoa, Heterolobosea, Jakobida), a tak vytvofili ve skupiné

Discoba nové odd¢leni pravé pro Tsukumonas globosa (Yabuki et al., 2011).
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5.3. Metamonada

Metamonada je pomérné¢ velka skupina organizmu. V puvodnim stavu mély metamonddy
ziejm¢ Ctyii bic¢iky (Cavalier-Smith, 2003). V rtuznych skupinach dochéazi k redukcim ¢i
zmnozeni bi¢ikt. Nektefi maji typicky exkavatni cytoskelet, napt. Trimastix (O'Kelly et al.,
1999), Carpediemonas membranifera (Simpson a Patterson, 1999), Ergobibamus cyprinoides
(Park et al., 2010) a dalsi. U nekterych dochazi k ¢aste¢né redukci exkavatnich znaku, jako
u skupiny Diplomonadida. K tplné ztraté exkavatnich znakti dochazi u skupiny Parabasalia.

Metamonady jsou bez vyjimky anaerobni a nékteré linie byly Casto povazovany za
Archezoa (Cavalier-Smith, 1983). U vétSiny z nich byly objeveny organely, které jsou
odvozené od mitochondrie, to jsou bud’ hydrogenosomy, nebo mitosomy. Nékteré
metamonady dale nemaji Golgiho aparat, naopak Parabasalia jej maji velice dobfe vyvinut.
Vétsina z nich jsou endobionti. Jejich vztah k hostiteli se pohybuje od mutualizmu az
k parazitizmu. Nékolik rodu Zije i volné, jako napt. Trimastix, Carpediemonas apod.

Patii sem Fornicata (diplomonady, retortamonady a karpediemonady), Preaxostyla
(oxymonady a Trimastix) a Parabasalia.

5.3.1. Preaxostyla

Oxymonady jsou skupinou, kterd vétSinou Zije ve stfevech termitl a jinych bezobratlych.
Proto doslo k pomérné vyrazné ztraté exkavatnich znakt. Naopak rod Trimastix je volné
Zijici.

Rod Trimastix obyva prostiedi s nizkym obsahem kysliku, kde se zivi bakteriemi.
Nebyla u néj zjiSténa piitomnost pravé mitochondrie, ale byly u néj nalezeny organely, které
maji dvojtou membranu a jsou asi odvozeny od mitochondrie (O'Kelly et al., 1999).
Morfologicky je to typicky exkavat. M4 Etyfi BT, ktera nesou biciky, tfi jsou pfedni a jeden je
zpétny a lezi v biisSni ryze. BT 1 a 4 tvoii kiiz a BT 2 a 3 jsou u sebe umisténa v podobé
pismene L (viz obr 5.). BT 1 a 2 jsou asociovédna s dalSimi strukturami. Od BT 2 vychézi

svazek mikrotubulli, ktery je homologicky s AR a podpira levou stranu buiiky. S AR jsou

asociovany dal$i mikrotubuly.
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BT 1 nese zpétny bicik
a jako u ostatnich EE jsou s nim
asociované tfi  mikrotubularni
kotfeny. R2 podpird levou stranu
bfisSni ryhy a je podporovan
C fibrilou. R1 podporuje pravou
stranu bfi$ni ryhy, rozpada se na
dvé vétve. Ventralni strana R1 je
vyztuzena B a I fibrilou, zatimco
z dorzalni strany je podporovana
A fibrilou, kterd je pfitomnd pouze
u nekterych exkavati. Poslednim
mikrotubularnim kofenem je SR,

ktery zpeviiuje dno bfisni ryhy.

Popis rodu Trimastix dle O'Kelly ]
OBR. 5: Rekonstrukce mastigontu rodu

et al. (1999) zde uvadim hlavné Trimastix) (O 'Kelly et al., 1999)

proto, Ze oxymonady které ztratily An = dorzdlni  mikrotubularni  koren;
. . L ) ) B =B fibrila, C = C fibrila;, E + L = veétve
nekteré typické znaky, jsou jeho  jevgho mikrotubuldrniho koiene; F = spojky

blizci piibuzni (Dacks et al., bazalnich telisek Ry a Ri = vétve praveho

mikrotubularniho korene; S = , singlet root*
2001). Ultrastruktura oxymonady

Monocercomoides byla podrobné zkouména ve studii Simpson et al. (2002), kdy autofi
srovnavali znaky oxymonad a jinych exkavat.
Bazalni télisko 4 (odpovida BT rodu Trimastix)

Toto bazalni télisko je spojeno s mikrotubularnim kofenem (R2), ktery je homologicky s AR
u EE. S AR je také asociovana pelta, jejiz mikrotubuly se daji homologizovat s mikrotubuly
vyztuzujicim dorzalni stranu EE. Bazalni télisko 1 (odpovida BT 1 u Trimastix). Od tohoto
BT se rozbiha jeden mikrotubularni koten, ktery zac¢ina na levé strané BT a da se pfifadit k R2
EE, stejn¢ jako u EE. Na jeho dorzélni stran¢ se nachazi fibrila, kterd se svym slozenim da
homologizovat s C fibre u EE. R1 byl rozpoznan jako mikrotubularni slozka preaxostylu
(Pax). Preaxostyl je charakteristicka struktura oxymonad, kterda pomaha vyztuzovat jejich
buiiku. Druhou slozkou preaxostylu je jeho parakrystalinni ¢ast. Ta ma podobné umisténi jako
| fibrila u EE, ob¢ pfiléhaji k ventralni stran¢ R1, jsou zihané. Parakrystalinni slozka zfejmé

odpovida I fibre u EE.
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H fibrila, kterd je homolog
B fibrily u EE, za¢ina na vnitini strané
R1 (Pax). Tato fibrila ma strukturu
nekolika plati na sob¢ a je stejné jako
B fibrila zihana s periodou cca 30 nm.

Poslednim  mikrotubularnim
kotfenem, ktery lze nalézt i u EE, je
»singlet root. U vétSiny typickych
exkavat je SR tvofen pouze jediny
mikrotubulem, ale u Monocercomono-
ides je tvofen dvéma mikrotubuly.
Opét se daji homologizovat podle
pozice vu¢i Dbazdlnim  téliskim,
zacinaji mezi posteriornim BT a R1
(Pax).

U Monocercomoides nenalez-
neme bifiSni ryhu, ktera definuje
exkavata (Simpson a Patterson,
1999). Zacatek zpétného biciku je
ukryt v kratkém tunylku, jehoz prava
strana je podporovana R1, B (H)
fibrilou. Dva mikrotubuly

(homologické k ,singlet root™)

OBR. 6: Rekonstrukce mastigontu u
Monocercomoides. Zobrazeny jsou pouze BT
nesouct urcite struktury.

AR = dorzalni mikrotubularni koren, Ax = axostyl;
B = B fibrila;, C = C fibrila, I = I fibrila; LR = levy
mikrotubularni koren;, P = pelta;, RR = pravy
mikrotubularni koren; S = singlet root (Simpson et
al., 2002)

vyztuzuji ¢ast levé strany tohoto kanalku. To svéd¢i pro moznou piibuznost téchto struktur.

Za touto pfemeénou stoji pravdépodobné zména dostupnosti potravy v zavislosti na ptechodu

od volného zpiisobu Zivota k endosymbiotickému. R1 uz nemusel vyztuZovat bfiSni ryhu

a doslo k jeho transformaci na vnitini vyztuhu bunky.

5.3.2. Parabasalia

Tyto organizmy nemaji zadny z exkavatnich znakd (Simpson, 2003). I tak je jejich mastigont

pomérné zajimavy. Morfologicky jsou Parabasalia rozdélena na dvé skupiny na ,,malé

trichomonady* a ,,brvitky*, avSak ani jedna z téchto skupin neni monofyleticka (Cepicka et

al., 2010).
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,»Malé trichomonady* maji vétsinou 3 — 5 BT, napf. Tritrichomonas foetus (Honigberg
et al. 1971). Ze vsech, krom jednoho, vychazeji pfedni bi¢iky a z posledniho BT vychazi
zpetny bi¢ik. Simpson (2003) se domniva, Ze diky orientaci bic¢iku lze zpétny bicik piifadit
k bi¢iku 1 EE a bic¢ik ¢islo 2 k bi¢iku ¢islo 2 EE. BT zpétného biciku je vétSinou orientovano
kolmo na zbylé tii BT.

Parabasalia maji systém nékolika
mikrotubularnich 1 nemikrotubulérnich
struktur spojenych s bazéalnimi télisky.
Nejvyznamngj§i  jsou tyto: axostyl,
pelta, parabazalni fibrily a kosta.

Parabasalni fibrily jsou Zihané,
vybihaji z blizkosti BT, u vétSiny
zkoumanych trichomonad od BT 2
(Honigberg et. al., 1971; Boykin et. al.,
1986; Cepicka et. al., 2010). Tyto fibrily
udrzuji mohutné¢ vyvinuty Golgiho

komplex ve stalé pozici vuci jadru

aspolu snim tvofi parabasalni aparat.

Na Golgiho komplex se muze vazat

jedna nebo obé& parabasalni fibrily.

OBR. 7

Pelto-axostylarni  komplex je  Rekonstrukce mastigontu Tritrichomonas muris.
Ax = axostyl, C = kosta, PE = pelta; PF;, =
parabasdlni fibrily, UM = undulujici membrana
pomérné konzervovana mezi  (Brugerolle, 1991).

tvofen mikrotubuly a jeho struktura je

zkoumanymi  trichomonadami. Rada

mikrotubuld kryje jadro (kapitulum), pod jadrem smérem k zadni ¢asti buiiky se mikrotubuly
staci a vytvari ,.kmen®, ktery prochazi celou buiikou a kon¢i v trnovitém vybézku. Od kapitula
smérem k predni Casti buiiky se dalsi pas mikrotubulll staci a vytvari peltu. Ta chrani bazalni
téliska a jadro bunky (Mattern et al., 1967; Honigberg, 1971; Mattern et al., 1972).

Kosta je opét zihana fibrila. Existuji dva typy kosty. Typ A, kterou maji skupiny
Tritrichomanadidae a Hypotrichomonadidae (Honigberg et al., 1971; Cepicka et al. 2010),
(Honigberg et al., 1971; Cepicka et al. 2010), ma zihani odlisné. I ptes sviij odliSny vzhled
jsou tyto struktury tvofené z podobnych proteinli a jsou to pravdépodobné homologické

struktury (Brugerolle a Viscogliosi, 1994).
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,,Brvitky* maji v zasad¢ stejnou stavbu mastigontu jako ,,malé trichomonady,* ale BT
v anteriorni ¢asti buiiky jsou zmnoZena. Casto zde existuji Gtyfi prominentni BT, ktera jsou
homologickd BT ,malych trichomonad®“. Pocet BT miize vzrist az na nékolik tisic, napf.

u Deltotrichonympha operculata (Tamm, 1972; Brugerolle, 1991).

5.3.3. Fornicata

Do skupiny Fornicata tadime karpediomonady, retortamonady a diplomonady.
Retortamonady a karpediemonady maji stavbu typickych exkavat, jejich popis se prakticky
shoduje s popisem A. incarcerata. Ani jedna ztéchto skupin ovSem neni monofyleticka
(Cepicka et al., 2008; Kolisko et al. 2010).

Diplomonadida

Vétsina druhtt mé ctyii biciky. VétSinou jsou tfi pfedni a jeden zpétny, napf. u rodu
Enteromonas (Brugerolle, 1975). Mnoho zastupct ma vsak buiiky zdvojené. Buniky maji dvé
jadra a dva mastigonty, napt u Spironucleus muris (Brugerolle et al., 1980).
Kazdy z jedné dvojice mastigontl je tvofen dvéma pary BT. Ze tii vychazeji predni bic¢iky
ajedno BT nese zpétny bi¢ik (vétSinou oznaCovany jako ,,R“). K BT pfiléhaji tfi
mikrotubularni kofeny. Zatim u diplomonad nebyly pozorovany ploutvicky na Zadném
z biciki (Simpson, 2003).

Od BT 1 vychazi ,,supra-nuclear fibre* (SNF), coz je svazek mikrotubull. Probihaji
smérem K piedni ¢asti buniky a na vrcholu buiky se prekiizuji s mikrotubuly, které vychazeji
od druhého BT z druhého mastigontu. Na jejich ventralni strané€ se nachézi jadro, které je jimi
kryto. Tato struktura by se dle mého nazoru mozna dala homologizovat s AR nebo
S dorsalnim vé&jifem u EE. Usuzuji tak na zakladé podobné pozice a funkce. K rozsouzeni této
otazky by byla potieba dalsi data.

Dalsi mikrotubularni pruhy kryji jadro i ze spodni strany. Stejn¢ jako SNF se ,,infra-

nuclear fibres* (INF) ptekiizuji uprostied buiiky a pokracuji smérem k zadni ¢asti bunky. Pti
svém pribéhu podporuji tunel, napt. u Trepomonas agilis (Eyden a Vickerman, 1975), kterym
probiha zpétny bicik, ale tento tunel neni pfitomny u vSech, napt. u Giardia intestinalis chybi
a zpétné biCiky prochazeji jako axonemy piimo cytoplasmou (Cheissin, 1965).
Tteti pruh mikrotubult vychazi od BT zpétného bic¢iku a podporuje tento tunel (Eyden
a Vickerman, 1975), ktery je také podpotfen zihanou fibrilou. Ta vychazi od BT zpétného
bic¢iku (Eyden a Vickerman, 1975; Brugerolle, 1980; Brugerolle, 1991; Desser, 1993; Sterud,
1998)
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U rodu Giardia se vyskytuje mikrotubularni struktura, ktera vychazi od BT 1 a tvofi
ptisavny disk, ktery kryje anteriorni ¢ast bunky, hlavné bazalni téliska. Okraj tohoto disku je
vyztuzen zihanou fibrilou. Podle nékterych autorti (Brugerolle, 1975) lze tuto strukturu

homologizovat se SNF.

VI. Zavér

Po shrnuti zakladnich typli mastigonti ve skupiné Excavata a zpiisobu zivota muizeme
naznacit, jaky typ mastigontu je vyhodny pro urcité prostfedi. Volné Zijici organizmy, které se
zivi bakteriemi, si az na par vyjimek podrzely bfisni ryhu. Tento zpisob obzivy se jevi byt
velmi efektivni v prostfedi, kde je pomérn¢ malo potravy. Bfisni ryha je v tomto ptipadé
asociovand s mnoha strukturami, které¢ vyztuzuji jeji stény a celou bunku. U zastupct, kteti
zvolili endosymbioticky zpisob Zivota, dochazi ve vétSin€ piipadi ke ztraté nebo modifikaci
bfisni ryhy a struktur ji podporujicich. Témto organizmim se diky bohatému prostiedi, ve
kterém ziji, vyplati pfijimat potravu celym povrchem téla. Takto je mozno za stejny Cas
pohltit vice potravy, nez kdyby pouzivaly biiSni ryhu. Potravou mohou byt bakterie nebo
mohou byt ziviny pfijimany pomoci pinocytozy jako Giardia intestinalis nebo
Tritrichomonas foetus.

V dnesni dobé se mnoho biologh zaméfuje pouze na molekularni studie
a morfologickych znakt si tolik nev§imaji. Mnohé piibuzenské vztahy byly vyfeSeny pomoci
studia ultrastruktury. Na druhou stranu bez molekularnich dat by nebylo mozné rozieSeni
nékterych ne zcela jasnych piibuzenskych vztaht.

Studium skupiny Excavata ma v budoucnu velky potencial, a to z mnoha diivoda.
Cavalier-Smith (2010) se domniva, ze by v této skupiné mohl lezet kofen eukaryot. Studium
skupiny Jakobida je vyznamné i pro osvétleni mitochondrialni endosymbiozy, a i z hlediska
sekundarniho vzniku anaerobniho zplisobu Zivota. Z medicinského hlediska bude dulezité

zkoumat tuto skupinu, protoze se zde nachazi mnoho lidskych patogent.

Seznam zkratek:

AR — anterior root = mikrotubularni kofen asociovan s bazalnim téliskem 2
BT — bazalni télisko

CLMt — ,,coherent portion of left root-originating groove microtubules*

-23-



EE — exkavatni exkavati

INF — ,,infra-nuclear fibre*

LMt — ,,left root originating groove microtubules‘

R1 — ,,right root* = pravy mikrotubularni koten

R2 — ,left root* = levy mikrotubuldrni kofen

SLMt — ,,sparse portion of left root-originating groove microtubules®

SNF — supra-nuclear fibre
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