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Abstrakt

Kiemik je jednim z neéasgjSich prviki zemské fry. V dusledku eroze se uvalje v
rozpustné forré do prostedi, odkud jej organismy ziskavaji a zabudovavajisdych & procesem
zvanym biosilicifikace. Organismy s touto schopnhgsbu velmi roz§ené a to jak svou pozici ve
fylogenetickém stromu eukaryot, tak svoucgimosti v pirozenych ekosystémech. Cely globalni
biogeochemicky cyklusikemiku je pra¥ takétizen biosilicifikujicimi organismy. U mikroorganism
v ramci linie Chromista ser&mik uklada do membranou obalenych kompartineatinych silikon-
depozitni véky, ve kterych se néaslediprostednictvim dimysirg fizenych buténych proces tvori
vysledné kemiité struktury. Rozdily v procesu depozicéemiku mezi zastupciaenych linii
nazn&uji, Zze se tato schopnost vyvinula vramci linier@hista nezavisle opakov&n Mezi
neiastjsi kiemkité struktury pai Supiny, ostny, schranky, kostry a cysty. Anal&gicstruktury
nezidka vznikaji i u zastugcnegibuznych skupin pro&dnictvim konvergentniho vyvoje. V ramci
nekterych linii skupiny Chromista doslo naopak k drutému potl&eni schopnosti biosilicifikace. Je
proto pravdpodobné, Zeilemiité struktury maji funéni vyznam a jednotlivé lini€elily v evoluci
J[rade-off* mezi energetickou natonosti na jejich udrZzovani a setglimi tlaky prostedi, které
obyvaji. Celatada hypotéz byla formulovana s cilem Wit evolucni vyznam kemiitych struktur,
nékteré z nich byly i experimentaniestovany. Nejasgji zminovanou roli je ochranaied predatory
¢i patogeny. Kemiité Gtvary by se vSak roga mohly uplatiovat v metabolismu kiky, redistribuci

dopadajiciho sitelného z#eni, gijmu Zivin nebo regulaci pohybu vodnim sloupcem.

Kli ¢ové slova:kiemik, biosilicifikace, Supiny, ostny, frustula, tysevolwni vyznam



Abstract

The silica is one of the most common elementseérBhrth’s crust. During erosion it is
released in soluble form to the environment, wiserae organisms can accumulate the silica and
incorporate it to their bodies by biosilicificatipmocess. The organsims possessing this ability are
widespread either when considering their positioatkaryotic tree of life, or their abundance in
natural ecosystems. As a result, the whole glologidmchemical cycle of silica is controlled by
biosilicificated organisms. In Chromista microorgans, the silica is loaded to so-called ,silica
deposition vesicles" — membrane surrounded comgetisnin which the silica is polymerated and
formed into the final shape of silica structuresimy an ingeniously controlleid vivo process.
Apparent differences in the process of silica déjsosamong Chromista microorganisms imply that
this ability has developed independenty and repibatethin the group. The most common silica
structures are scales, bristles, cases, skeletohsyats. The analogical structures often origishate
independently in unrelated lines of Chromista byngeof convergent evolution. On the contrary, in
some lineages of Chromista, the ability of bioffikation was suppressed. It is therefore verylike
that the silica structures should have some funatisignificance, and the particular phylogenetic
lineages have to confront a trade-off between tieegy cost of their maintainance and selective
pressures of the environment they inhabit. A sarfdg/potheses have been formulated to explain the
evolutionary significance of silica structures, soofthem were even tested experimentally. The most
often mentioned role of silica structures is thet@ction against predators and pathogens. The enoth
alternatives involve the use of silica structurea icell metabolism, during a redistribution ofidemnt

light, in a nutrition uptake or in regulating alsimy rate of an organism.

Key words: silica, biosilicification, scales, bristles, fruls, cysts, evolutionary significance
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1. Uvod

Celéd tada organisiin i evolwné velmi vzdalenych, vyuziva ¢iného vyskytu temiku a

zabudovava si jej do svychl.tOd prvoki, pres mdaské houby az k cévnatym rostlinam a Ziebim

e

v 7]

1981). Zejména u mikroorganisinjsou silicifikované struktury nejzn¢jSiho tvaru Siroce roz&né.
Mikroorganismy mohou jako material vyuZzivat krorkiemiku také vapnik, mangan, nebo Zelezo.
Kiemik je vS8ak neépstji pouzivanym prvkem pro stavbu takovychto struktNEktera Chromista
kiemik zabudovavaji dokonce celou sSkaldznych zgisohi (Mayama & Kuriyama 2002).

| nekteré suchozemské rostliny ukladajeiik do svych pletiv. Vyti&ji tak Kemkiité Gtvary
zvané fytolity. Klemik zde miZze byt uloZen v trichomech, u trav ve specializgeanbuikach, nebo
ve stoncich, kienech¢i reprodukinich organech. ¥emik u rostlin slouzi pro zvySeni pevnosti
burg¢nych stén a pletiv. Jeho zderéni je totiz energeticky vyhodjsi nez syntéza ligninu (Raven
1983). kkemik vSak neni pro rostliny nezbytny k dokeni Zivotniho cyklu, vyjimku z toho vSak ttio
preslicky. Kiemik se mize v rostlinach vyskytovat i ve ztvaych koncentracichipvysujicich 10 %
hmotnosti suSiny, obvykle je vSak zastoupéblizné jednim procentem (Epstein 1994).

I morské houby ze skupiny Hexactinellida vyuZivaijérkik pro tvorbu kemkitych jehlic, které
vytvéii obdobnym procesem jako choanoflagellata svéydiikayama & Kuriyama 2002).

U obratlové@ dochazi k hromaghi kiemiku do kosti. Vé&chto gipadech se vSak nejedna o
pokryvy burgk (Mayama & Kuriyama 2002). U obratlovse zdé byt iemik nezbytny pro omezeni
starnuti budk. Dale indukuje firozeny vznik pojivovych tkani, sniZuje toxicky &fekovi a brani
houbovym nakazam. Pokud jsou &avuiky kultivovany na bioaktivnich povrsich skla, mohoit po
delSi dobu uchovany v latentnim stavu (Seitz 1982%awi pojivové tkani se sniZuje mnozstvi
kiemiku s ¥kem. Proto jsou stoupajici hodnotsekniku spojeny se zpdbvanim onemoani, ktera
s wkem stoupaji, jako je arteroskler6za a revmaticiétz V sa¥ich buikach byla nejvyssi
koncentrace temiku nalezena uviiiendoplazmatického retikula (Medlin 2002)

Cilem pedkladané reSerSe je shrnout dosavadfdéni o icinach biosilicifikace u
chromistnich mikroorganisim Jednd se spiSe o okrajovou problematiku, ktedgylaedoposud
vénovana dostat@a pozornost. V praci se podra@fireminuji o skupiré Chrysophyceae, jelikoz bude

predntem mé diplomové prace.



2. Kiemik

2.1. Kiemik jako prvek

Kiemik (Si, lat.Silicium) je jednim z nejasgjSich prviki zemské kry a tvai témet 28 % jeji
hmotnosti (Ehrlich 1990). Ve forénoxidu Kemkitého je dokonce druhou @ejstjSi sloweninou
(Mayama & Kuriyama 2002). Vifrok se Kemik girozere vyskytuje ve itech hlavnich formach.
Patrré nejvyznamgjsi z nich je oxid kemiity (SiO,), znamy jako kemen. Tento mineral jesbnou
souwasti mnoha hornin, zejména wglin. DalSi formou jsou soli kyseliny f&mkiité neboli
kiemicitany. Ctytstny kremicitani [SiO,]* jsou zakladnimi stavebnimi jednotkami celého sjekt
nerost, jako jsou nafiklad oliviny, granéty, slidy nebo Zivcei€li podobou temiku v girod je
amorfni hydratovany polymer oxidudmiitého, tj. sklo nebo opdl. Vzhledem k tomu, Ze gkémna
krystalickou strukturu, je naghnékdy pohlizeno jako na velmi viskdzni tekutinu, @ekuténé, byt
velmi pomalu, tée (Ehrlich 1990).

Ktemiité horniny a mineraly maji kroérwyznamu stavebnich sloZek litosféry i Zng dopad
na Zzivou slozku planety a vdavnych dobach se Mgsptastnily procesu vzniku Zivota.
Hydroxylované povrchy ilemene byly totiz nepZnéjSim substratem umadgjicim shlukovani a
polymeraci organickych sl@enin. Ktomuto procesu dochazeldegevsim v obdobich rozsahlé
sope&né cinnosti. Organické molekuly, jako jsou r#gad aminokyseliny, mohly byt selekti¥n
adsorbovany na hydroxylovaném povrchterkene a mohlo tak dochézet k jejich srédzeni do kuable
proteini (Medlin 2002).

2.2.Globélni biogeochemicky cyklus kemiku

PrestoZe je kemik jednou z hlavnich sloZzek zemskéyk pouze jeho maléast je mobilni a
Gcastni se biogeochemického cyklu. Ngfim s¥tovym rezervoarem ikmiku jsou mineraly a
horniny, z nichZ sefiemik uvohuje jejich postupnym zravanim. Kemik je pak rozpudh ve voa
ve forme hydroxidu Kemkitého, Si(OH), a transportovan na ztre vzdalenosti. JeSv terestrické
¢éasti kolokghu miZe byt rozpugny kiemik inkorporovan doct cévnatych rostlin v pod@bfytolita.
Po rozkladu oduielé rostlinné biomasy dochazi k uvéhh téchto fytoliti. Fytolity jsou gitomny ve
vétsSing pad a jejich rozpoughim se nize Kemik ot dostat do vody. Podleskterych autoit maze
rozpou&ni fytolitt prispivat dvakrat vy3Sim mnozstvim volnéhkerkiku doiek, nez jaké vznika
zvétradvanim kemicitych hornin (Alexandre et al. 1997). Celkoviigun Kemiku do povrchovych vod
oceéar je odhadovan na 1,7 x &40 cistého kemiku r@ng. Hlavnim gispivatelem jsou povodi
jednotlivychiek (1,4 x 181t cistého kemiku), mén pak frenos prachu z pevningivem. V ocednu se
pak pgredpoklada rovnovaha meziipunem kemiku a jeho sedimentaci na dno (Tréguer et ab)199
V oceanskych hloubkach dochéazi k jeho sedimentatdsdedné fmené do amorfni podobyg¢imz
vznika opdél. Za fisobeni jinych sedimentarnich hornin vznikaji krjpystalické formy oxidu

kiemicitého, rohovce, mezidi pati nagiklad pazourek. Sediment iského dna rize v rékterych
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ptipadech psobit i jako rezervoariemiku, pokud vlivem hydrotermalgi vulkanickééinnosti dojde

k uvolréni vazaného #emiku ze sedimentu do rozpustné podoby. Naprostaine Kemiku

v oceanskeé vaglje fixovana ve schrankach organisriteré maji schopnost biosilicifikaceigaevsim
rozsivek (Conley 2002). V odhadu se jedna o 67144 ¢istého kKemiku fixovaného g, co? je o
dva rady vySSi mnoZstvi, nez se do mmalostava, nebo sedimentuje (Tréguer et al. 198%)je
umozréno jen diky efektivnimu vyuZzivanité&miku organismy v povrchovych vrstvach oceanu.
Kiemkiité schranky rozsivek jsou vyznamnym rezervoardgemitku v oceanech a rozsivky tak do
znané miry cyklus kemiku tidi. Conley (2002) vSak poukazuje na skKaotest, Ze vyznamnym
rezervoarem temiku jsou i rostlinna spalenstva na sousi, jejichz produkce, odhadovana rthx6
10°t — 56,2 x 1Bt gistého kemiku r@ng, se bliZi produkci rozsivek v oceanu. | v terekticasti
cyklu je kemik vegetaci efektivnrecyklovan a ddek je vymyvan jen zlomek z celkového mnozZstvi.
Akumulace kKemiku v rostlinach takisobi jako jakési ,zdrZzeni“ v jeho biogeochemickéyklg.

Cely cyklus je zavrSenipminou Kemkiitych sediment piasobenim vysokych teplot a thak

v subduknich zénach kontinentalnich desek a jejich vynesena povrch vulkanickowinnosti
(Raven & Giordano 2009).

Pred vznikem organistnukladajicich kemik byly oceanické koncentrace kyselirigrkicité
mnohonasobhvyssi nez dnes. Primérioyly koncentrace flemikuftizeny anorganickymi procesy a
srazenim mineral (Malviva et al. 1990). Tato situace seénita behem tzv. kambrijské exploze na
pocatku prvohor se vznikemiémicitych hub (Hexactinellida). Tyto organismy byly sgmy @ijimat
kiemik z prostedi a zabudovavat jej do svych schraré@kz sniZzovaly koncentraci volnéhdekniku
v povrchovych vodach oceanu. K dalSimu poklesuugwsisti kemiku doSlo v ordoviku icsledkem
rozvoje nfizoval (Radiolaria; Malviva et al. 1989). Podstatazantsji se vSak projevil aZz rozmach
rozsivkovych spoléenstev na felomu druhohor ai¢tihor, ktery byl spjat s drastickym poklesem
oceanické koncentracadmiku (Siever 1991). Rozsivky (Bacillariophyceae)dsky svécetnosti a /
nebo vysSi efektivit ziskavani volnéhotkmiku staly konkurenceschafj§i nez zastupci zbylych
dvou mdskych biosilicifikujicich skupin. Jejich radiacelayproto spojena s vyitanim Kemiitych
hub z nglcin do hlubSich mid (z eufotické z6ny) a snizenim miry silicifikaceniizoval (Malviva et
al. 1989). S nedostatkemieimiku se vSak mozna ¢y potykat i samotné rozsivky, protozZze
z fosilniho zaznamu je od konceidy patrné napadné ztwmvani skén jejich schranek, igjme
v dasledku dspory temiku (Finkel & Kotrc 2010). Tento trend by vSak Whdoyt vyswtlen i
optimalizaci vlastnosti schranek v evoluci rozsjusdz ohledu na dostupnosekiiku v progtedi.

Dnes je koncentrace rozp&3ého hydroxidu kemicitého na volném md zpravidla velmi

nizka (mensi nez (AM; Siever 1991).



2.3.Biosilicifikace

Biosilicifikaci je nazyvan proces ukladaniekniku zivymi organismy. Lze jej shrnout
jednoduchou chemickou rovnici:

Si(OH), — SiO, + 2 HO

Rozsivkdm k akumulaci fkmiku slouzi mnoZstvi transporiérmydroxidu Kemkiitého.
MozZnym vys¥tlenim existence vice typtransportér by mohlo byt to, Ze rozsivky pouzZivajizné
transportéry protizné koncentrace kyselinydmiité (Thamatrakoln & Hildebrand 2008). Nicmg&n
skupiny centrickych a penétnich rozsivek sditityirtyp transportér v ramci své skupiny (centrické a
penatni lze tak odliSit; Thamatrakoln et al. 200Bjansportéry u migkych drulii transportuji
hydroxid Kemkity symportem se sodnymi ionty, u diulsladkovodnich spoie¢ se sodikem a
draslikem.

U veétSiny mikroorganism se Kemik uklada do membranou obalenych kompartinemav.
silikon-depozitnich v&ua (angl. silicon deposition vesicle, SDV) s nizkyrl.pMembrana dchto
v&ika, pod kterou se odehravaji silicifikai procesy, je nazyvana silikalema (angl. silicateam
Volcani 1981). Vzhledem k tomu, Ze v evoluci vzaildchopnost ukladatémik nezavisle utznych
skupin, formace SDV ki a zrani kemiitych struktur probiha &kolika navzajem odliSnymi
zpasoby. SDV véek mize byt pravépodobr vytvoren splynutim véka endoplazmatického retikula
(u rozsivek; Schmid 1994 splynutim vé&ka Golgiho aparatu (u skupiny SynurakésCiliophora;
Preisig 1994a, Foissner et al. 2009). U mnoha skigivSsak gvod SDV va&ku zcela neznamy
(Paraphysomonadaceg&ieHaptophyceae; Preisig 1994a, Yoshida et al. 20Q&)spdadani kemiku
na molekularni arovni nedochazi samoorganizaciyyd ukladan zamne bunkou (Patterson &
Darrschmidt 1988). Postupnym hrongaém rozpu&ného kemiku je mozZné dosazeni takoveé
koncentrace, i které je termodynamicky umo&na jeho polymerace do amorfni podoby (Raven &
Giordano 2009). Jsou znamy &které proteiny dastnici se procesu silicifikacetegevsim silafiny
(angl. silaffins) a pleuraliny (angl. pleuraling),sekvence jejich génKladné nabité fosfoproteiny
silafiny pravé&podobré primo fidi vlastni polymeraci a ukladantdmiku. Pokud k roztoku kyseliny
kiemiité experimentald pridame silafiny, vznikaji prakticky ihned drobnéeknicité kulicky o
praméru rekolika nanomeir (Kroger et al. 2000). U rozsivek je velikosekikité srazeniny pozgi
kontrolovdna dalSimi polyaminy (Kroger et al. 2000pilafiny, spolu se strukturnimi
proteiny pleuraliny a cytoskeletem, pak napomahkidani kemiitych srazenin do podoby vysoce
organizované schranky rozsivek (Kroger & Wetherb@@0). Z kemititych ostii morskych hub byly
izolovany proteiny zvané silikateiny, které se pkgpodobré Gcastni ukladanitemiku u této skupiny
(Shimizu et al. 1998).

Mnoho vzniklych struktur ma charakteristické znakyornamentaci a mohou byt zna
riaiznorodéci slozité. Ve vysledné podeétkiemik nemusiistat uvnit burgk, ale niize byt vystaven
na jejich povrchu (Mayama & Kuriyama 2002¥itBmnost kemicitych struktur na povrchu bk

v8ak nemusi byt vZzdy dokladem schopnosti biosikaife. Nekteré jednobugtné organismy, ndp
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kryténky, si totiz své schranky mohou skladat zematu vyskytujiciho se v jejich okoli. Takovymi
stavebnimi prvky jsouiéba zrnka piskéi schranky rozsivek (Douglas & Smol 2001). Podobnym
prikladem niiZe byt druhBicosoeca accretae skupiny Bigyra, ktery si svou loriku sklad&éastic
obsahujicich fedevSim kemik (Preisig 1994, Riisberg et al. 2009). Podminkisilicifikace je vSak

schopnost fijmu rozpusiného kemiku a jehan vivo polymerace.

2.4.Vznik biosilicifikace v evoluci

Organismy se schopnosti biosilicifikace se vyskyujiznych liniich eukaryotického stromu
Zivota. Pati mezi r¢ Opisthokonta (kemkité houby), Archaeplastida (Prasinophyceae, cévnaté
rostliny) a Chromista (hiZovci, rozsivky, zlativky, nalevnici atd.). Hlawnidokladem nezavislého
vyvoje silicifikace je, Ze geny pro transportérydhyxidu kemiitého postradaji jakoukoliv sekvemi
podobnost mezi zastupaichto skupin (Raven & Giordano 2009)eRpoklada se v3ak, Ze povaha
biosilicifikace na nizSich taxonomickych drovnigako jsou fidy, je shodn& (Yoshida et al. 2006).
Mnoho chromistnich mikroorganigm produkujicich kemicité struktury pai do skupiny
Stramenopiles. Fylogenetické studie zaloZzené neesekch jadernych i chloroplastovych gevsak
neprokazaly, Ze by zastupci iRiitymi strukturami tvdily v rdmci Stramenopiles monofyletickou
linii (Riisberg et al. 2009, Yang et al. 2012). gy, které vyuZivaji femik jako stavebni material
(nap. Chrysophyceae, Dictyochophyceae a Bacillariopagigisou tak rozmi&ty ve Stramenopiles
mozaikovit spolu se skupinami bez schopnosti biosilicifik§ebaeophyceae, Eustigmatophyceae
Pedinellophyceae).

PrestoZe se biomineralizace v evoluci eukaryot oljgeapakovan a patrg i nezavisle, zda
se, Ze v ramci gkterych skupin peviada jeden konkrétni #pob (nap. silicifikace, kalcifikace).
V rdmci Stramenopiles se takeplpoklada, ze druhy se schopnosti biomineralizace pmezeny
pouze na silicifikaci, zatimco u dirkon@S¢@Foraminifera)¢i Haptoptophyta se za jedinou moZznost
biomineralizace povaZzuje kalcifikace (Preisig 1994)

Novy pohled na tuto problematiku umoZniléigadova studie druhtdyalolithus neolepis
paticiho do skupiny Haptophyta (Yoshida et al. 200®). ramci Haptophyta jsou tvorbou
mineralizovanych pokrylv zndmé pedevsSim kokolitky (Coccolithophorida). Ti#ototiz Supiny
z uhlicitanu vapenatého, tzv. kokolity. K jejich n&j§imu rozké¢tu doSlo v obdobi #dy, kdy se
jejich ¢innosti ukladaly ohromné masy vapence, jakornkipdové Utesy v Doveru. Haptophyta se
timto vyrazg zapojila do formovani litosféry a zaraveé figurovala jako UloZigt oxidu uhlgitého
(Witty 2011). U v8ech zastupcskupiny Haptophyta se zaklada také vrstva orggoltkSupin.
Prymnesium polylepis(diive Chrysochromulina polylepis)ma dokonce sedmuznych tym
organickych Supin (Yoshida et al. 2006). AvSak wpsky Haptophyta byly kroghvépenatych a
organickych Supin nedavno objeveny i Supitigriitité, a to urasyHyalolithus neolepigYoshida et
al. 2006). Krom kiemiitych Supin Ize v rdmci Haptophyta nalézt cystystwou Kemiku, vytvdené

zastupci roduPrymnesium(Pienaar 1980a). Yoshida et al. (2006) na z&ktadlekularnich analyz
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Zjistili, Ze Hyalolithus neolepigpati do skupiny Prymnesiales, kam fatzmininy rod Prymnesium
Presto je vSak silicifikace u Haptophyta stale povédia za velmi vzacny proces. Doposud se zd4, Ze
se vyskytuje pouze u fylogenetickétwe zahrnujicHyalolithus neolepis rodPrymnesiunm(Yoshida
et al. 2006). Kemkité struktury by se tedy mohly vyskytovat i u jéispol€énych gedki. Na druhou
stranu nerizeme vylodit, Ze by potenciakimohla byt schopnost silicifikace u Haptophgsgjsi.

Hyalolithus neolepise také zda bytifbuzny druhuPetasaria heterolepjsktery je dalSim
taxonem s femiitymi Supinami, dosud se vSak vedou spory o jeh@zami. B prazkumu Supin
Petasaria heterolepisentgenovym z&nim byly mezi stavebnimi slozkami této Supiny wvbje/
krom¢ kiemiku i molekuly vapniku. Pokud by se nejednalo antdminaci, byl byPetasaria
heterolepisedinym doposud znamym druhem, u kterého by Bdipirg piitomny jak kemiity, tak
vapenaty material (Yoshida et al. 2006).

Je velmi pravépodobné, Ze ugkterych linii v ramcitiSe Chromista schopnost ukladégmik
Uplré chybi. V minulosti byli mezi takové skupingazeni i nalevnici (Ciliophora; Bovee 1981).
Nedavno byl vd8ak odhalen nalevnik itiad si v buice Kemkiita granula (Foissner et al 2009). Je tedy
mozné, Ze schopnost ukladat vikéch Kemik je vice roz&éna arady biosilicifikujicich organistin
budou v budoucnu jeStozsteny.

Kromé vzniku vyskytu biosilicifikace jsou vSak zaznamewdai ztraty této schopnosti.
Molekularni analyzy sekvence SSU rDNA potiyo scén& Ze u centrohelidnich slunivek
(Centrohelida) je fwodnim znakem ifitomnost dvou tyfp kiemkiitych Supin na bice. Bshem
evoluce této skupiny v8ak dochazelo k opakovanyedrgduSenim stavbyrdmicitého pokryvu. U
skupiny Raphidiophryidae doSlo k redukci jednohtgp Supin. Nicmén alespa ve tech skupinach
doslo k uplné ztrét kiemicitého pokryvu a u rodiMarophrysse pak nezavisle vyvinuly jehlovité
organické Supiny (Cavalier-Smith & von den Heyd@®02). Autdi na zéklad tvarové obdobyéchto
organickych Supin sikmicitymi Supinami jinych zastugicslunivek dokonce spekuluji, Ze by k jejich
vzniku mohlo dochazet potianim procesu silicifikace a zachovanim pouhé ogg@ngedlohy, ktera
se biosilicifikace jinak &astni.

V pripadech, kdy se v ramci jedné taxonomické skupyskytuje vice zastugcdisponujicich
schopnosti biosilicifikace, iZzeme rozliSitii alternativni scéri@, jak tento evokni trend vysytlit:

Prvni moZnosti je, Ze vSichni zastupci ferkicitym burg¢nym pokryvem ziskali tuto
schopnost na semezavisle¢asto v fiznych dobach.

Druhy scénf predstavuje mozZnost, Ze existoval spale predek se schopnostirdmicité
pokryvy vytv&et, a jeho potomci schopnost biosilicifikaceditl. Lze predpokladat, Ze tato moznost
by mohla byt pravépodobna na niZSich taxonomickych Urovnich, jakao jialy. Nagiklad u zlativek
(Chrysophyceae) i rozsivek (Bacillariophyceae) sgjn® schopnost biosilicifikace vyvinula pouze
jednou (Raven & Giordano 2009). Mann & Marchant84P se domnivaji, Zze rozsivky mohly
vzniknout z pedka, v jehoZz Zivotnim cyklu sefigtalo haploidni pohyblivé stadium s diploidnim

stadiem chratym kifemicitou schrankou, a torpvliadnutim této diploidni faze.
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Jako feti alternativa se jevi ziskani schopnostiritv@iremicité pokryvy prostednictvim
horizontalniho genovéhagnosu (Boto 2010). Anderson (1992) navrhl, Ze imyaizpisobem mohlo
dojit k p'enosu schopnosti biosilicifikace ze skupiny Polyicysa (Radiolaria) do Stramenopiles.
Zastupci Chrysophyceae jsou totéastymi endosymbionty skupiny Polycystinea, kterd&utdo
schopnosti disponujei€stoze byla zdokumentovana cidéa gipadi prenosu gein ze symbionta do
jadra hostitele, nelze vyloil, Ze by mohlo dochazet i Kenosu genetické informace @psm
smérem (Anderson 1992). MozZnost horizontalniho genovéhansferu vSak byva standagdn
vyuZivana k vysgtleni nesouladl ve fylogenetickych datech, a tudiz v mnoligppdech neopra¥né
(Dacks et al. 2008).

k tomu, Ze se v ramci autotrofnich Stramenopileskyfuje schopnost biosilicifikace u skupin, které
nejsou bezpromdre piibuzné / sesterské (Yang et al. 2012), Ize uvagittuto schopnost mohl mit
spole&ny predek vSech Stramenopiles gegat ji svym potomkm. Takovou moznost podporuje i
zarazeni skupin se schopnosti biosilicifikace (ifldpd Bacillariophyceae, Chrysophyceae) na bazi
autotrofnich Stramenopiles ¥kierych fylogenetickych analyzach (Riisberg et24109). U ukitych
skupin by nasledndoslo vlivem mutaci k druhotné zt&éto schopnosti. Nicmérprostednictvim
vhodnych mutaci by se futikost v3ech krok biosilicifikace mohla v evoluci Stramenopilesé&bp
navracet. Takovy scéhie pak pravépodobrjsi, nez vznik biosilicifikacale novo Celou situaci ale
komplikuje mechanismus ukladanitekniku, ktery se alespov rékterych krocich [iSi mezi
jednotlivymi liniemi Stramenopiles (nappivodem SDV véku, tvarovanim SDV a napog&im
kiemikem; viz kap. 3). Proces ukladaréermiku je vSak pravgbodobré sloZzen z skolika na sebe
navazujicich fazi a je mozné, z&které z prvk celého systému mohly byt &dény po spoléném

piredkovi, zatimco jiné se mohly vyvinout nezavisle.

2.5. Kifemik jako limitujici faktor

V prekambriu byla koncentrace rozpir&ho kemiku v ocednech natolik vysoka, Ze jeho
ptijem organismy byl prawghodobr mozny i po koncenttmim spadu. Jeho vyuZiti se tak mohlo
jevit velmi lakavym. Po vzniku a rozvoji schopnosiiosilicifikace mezi organismy vSak doSlo
k razantnimu poklesu jeho dostupnosti (Siever 19%) si vyZzadalo péebu aktivniho transportu
kiemiku do nitra buk pomoci specifickych membranovych transpdrté¥ souvislosti s jiz
zmintnym rozvojem rozsivek poklesla oceanicka konceetiemiku na tak nizkou aroiieZe bylo
pro organismy nezbytné zvysit afinitu svych tramggrd, nebo se ifizpisobit jeho nizkémuifjmu
(Raven & Giordano 2009). U rozsivek itifovai jsou ve fosilnim zdznamu od tohoto obdobi do
souwasnosti patrné tendence k tvérimérg silicifikovanych a lellich schranek a koster (Finkel &
Kotrc 2010, Lazarus et al. 2009). Rozsivky vSakpdlysdo stavu, kdy jsou naifpomnosti Kemiku
Zivotrg zavislé. Bez jeho fiisunu totiz nedojde kjejich étbni (vyjimku predstavuje druh

Phaeodactylum tricornutunBrzezinski et al. 1990). V kulturach rozsivekvjbuikach také zastavena
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proteosyntéza ddétyi hodin poté, co sei&mik vyerpa (Coombs 1967). Z toho je zjevné, Ze u
rozsivek je kKemik Uzce spjat s mnoha metabolickymi procesy. Bklegu koncentrace kyseliny
kiemiité pod 2 uM jiz vétSina rozsivek neni schopnaistu, gicemz dostupnost fkemiku

v povrchovych vodach ocearse této hodnétblizi (Yool & Tyrrell 2003). Z toho Ize odvodit,ez
pocetnost populaci rozsivek bude kontrolovana silnypitrmvazebnym mechanismem. KdyZz se
piemnozi, dojde k silné vnitrodruhové kompetici oituici kiemik.

Na rozdil od rozsivek, u Supinatych zastiupiédy Chrysophyceae se &grpani kemiku v médiu
projevuje pouhym poklesemustové rychlosti (Klaveness & Guillard 1975).&ét8ina drulh
Chrysophyceae dokazZe osidlovat i predt s velmi nizkou koncentractemiku a pitom se aktives
mnoZzit. Indikatorem takovych abiotickych podmineky populace twené jedinci takka nebo zcela
bez Kemiitych Supin (Sandgren, Barlow 1989). Populace Gipligceae jsou dokonce schopny
kiemik dostupny v médiu naprostoceypat (Klaveness & Guillard 1975¢jmZ se stavaji velmi

zdatnymi kompetitory rozsivek.



3. Diverzita kiemi¢itych struktur v ramci linie Chromista

3.1.K¥emi¢ité Supiny, platy a osténky

Supina je tenka plocha struktura rigjjSich tvaf a velikosti, ktera byva asociovana s povrchem
buiky. MuZze byt celistva¢i prodkrawla, obvykle ornamentovana némngjSimi vzory (sfky,
miizovani) nebo s trojrozémnymi strukturami tvaru ko&ku, ¢lunu, korunky, ¥Ze ¢i osténku (Preisig
1994b). Supiny jsou produkovany endomembranovynésysm biiky. V Golgiho aparétu dochazi
k posttranslenim modifikacim proteith a strukturnimu zpracovani Supin, které jsou ndsled
exocytovany na povrch blky (Melkonian et al. 1991). Na b&mém povrchu mohou byt Supiny
umigovany bu’ jednotliw, nebo jsou usgédavany po &kolika do charakteristického vzoru
tvoriciho schranku okolo kiky. Pokud se matska butka rozdli, kazda z dcénych burgk ziska
polovinu Supin a zbylé si dotiio(Leadbeater & Barker 1995). Ostny a platy jsékdy ozn&ovany
za specialni druhy Supin (Preisig 1994b).

3.1.1. Supiny u Chrysophyceae

VétSina druli ttidy Chrysophyceae ma fiku ohranéenou pouze plazmatickou membranou
(Pienaar 1980b),skteré skupiny jsou vSak tvorbou Supin élmlznamé. U Synurales tiickiemicitou
schranku ze spiralovitse pekryvajicich Supin (angl. scale-case) vSichni @€t Asmund &
Kristiansen 1986). Zatimco u rdd/allomonas Synuraa Chrysodidymusupiny obklopuji jednotlivé
buiiky, u roduTessellariaSupiny obklopuji celou kolonii buk (Preisig 1994, Skaloud et al. 2013).
Kiemkité Supiny jsou takeé iftomny u skupiny Paraphysomonadaceae s m@dyaphysomonas
Polylepidomonasa Spiniferomonas(Preisig & Hibberd 1983), a u jim n#puzného rodu
ChrysosphaerellagSkaloud et al. 2013). Je velmi prapddobné, ze se u skupin Synurophyceae,
Paraphysomonadaceae i u ra@lrysosphaerellaryvinuly kiemiité Supiny nezavisle (Skaloud et al.
2013).

Supiny se vytvé v silikon-depozitnich w&ich (SDV), které u Chrysophyceae préwodobré
vznikaji splyvanim vé&a Golgiho aparatu viedni ¢asti buiky (Preisig 1994a). &y jsou poté
premistny do bezprosedni blizkosti obalové membrany chloroplastu, tperiplastididlniho
endoplazmatického retikula (PER), a mezémah strukturami izjm¢ dochazi kad interakci (Lavau
& Wetherbee 1994). SDV vhy zlativek (Chrysophyceae) a rozsivek (Bacillaligpeae) jsou
analogické, u zlativek je viak &gk stl@&en a formovan do tvaru budouci Supiny §gdted uloZenim
kiemiku (Siver 1991). Na tvarovani SDV se patmodili mikrotubuly a aktinova filamenta
(Leadbeater & Barker 1995), podiekterych autaoit dokonce i mitochondrie (Andersen 1989). Vznik
nejjemrgjSi ornamentace 3Supin nebyl dosud zcela objasBéhem ukladani iemiku SDV véek
putuje podél chloroplastového endoplazmatickéhikulet do zadnicasti buiky (Siver 1991). Kdyz
jsou Supiny vytveéeny, dojde k jejich vylokeni na povrch hiky, kde se stanou sddsti Kemiité



schranky (Preisig 1994a). Supiny schranky jsouerné} stmeleny pomoci glykoproteino vysoké
molekularni hmotnosti (Ludwig 1996).

PrestoZe jsou ostny (angl. bristles) &sti Supin, tvii se ve vlastnich SDV vaich. Jejich vznik
se vys¥tluje svinutim ploché Supiny (Wujek & Kristianse@7B). Osten je ifipevren k Supir az
dodaten¢, a to vié buiky. Jest pied vliastnim fipojenim musi navic dojit k jeho @ni (viz obr. 2;
Wetherbee et al. 1995).

| osténky roduSynura (angl. spine) vznikaji v SDV v&u, avSak vtomto ipact spolu
se Supinou. Vytvieny ostének je duty a v missvého pipojeni zanechava na spodni str&upiny
otvor (Wee 1997).

Obr. 1. Morfogeneze Supiny 8ynura petersen{iSchnepf & Deichgraber 1969)
Obr. 2. Vysunuti a umishi posteriornich osthu Mallomonas splender(®eech et al. 1990)

U nejvyznamagjSich rodi Mallomonasa Synurajsou Supiny velmi variabilni co do velikosti
(délka Supiny uMallomonas dickii miZze dosahovat pouhého [m, zatimco uMallomonas
pseudocoronataaZz 10um), ale také co do tvaru a jejichdpo (Preisig 1994a). Ornamentace Supin
byva sice druhay specifickd, avSak existuji i problematické skupimve kterych ornamentace
jednotlivych druli splyvad. Mezi takové ifpady bude nejspiSe piaiti Synura peterseniiktera
pravatpodobré skryva vice kryptickych druh (Skaloud et al. 2012). Také jsou zastupci s velkou
diverzitou tvafi na Supig, ktei vSak fislusi jedinému druhu. Uékterych druti rodu Mallomonas
Ize odlisit apikalni,&lové a posteriorni Supiny (angl. apical, body, @wtales; viz obr. 3),figemz

apikalni Supiny lze nalézt v blizkostic¢biu, €lové Supiny pokryvaji &Sinu buiky a posteriorni
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Supiny jsou nejizreji piipojeny na konec hiky (Siver 1991). Nkdy je navic baze biku obklopena
zvIaStnim typem apikalnich Supin, tzv. ligkevitymi Supinami (angl. collar scales).$ynura spinosa
pak naleznemefitaz ¢tyti typy Supin na jediné hice. AvSak i kdyZz se na hoe vyskytuje pouze
jediny typ Supin, Ize pozorovat rozdily v ornamenta tvaru mezi Supinami narggnim a zadnim
konci buiky (Kristiansen 1986).

A

Obr. 3. (a) Apikalni, (b) télova a(c) posteriorni Supina Mallomonas crassisquanmristiansen
2005)

U Supin roduMallomonagie ¢asto itomné vyrazné V-Zebro a Supiny zartdsvaji nezidka
opateny ostny. Ty se napojuji na vyvySenaiegni ¢ast Supiny zvanou dom (angl. dome) a svym
zdurenym koncem vytva jakési kloubni spojeni (Beech et al. 1990). Ostrohou byt roztrouSeny po
celém busicném povrchu, nebo omezeny n&gnici zadni pdl biiky (Preisig 1994a). Ostny se také
pasivré pohybuji, avSak i vlastnim pohybu jedince byvajitipsknuté k povrchu bitky (Bourrely
1957).

Supiny roduSynurajsou o co jednodussi, aviafasto s valcovitymi osténky (angl. spines).
Druhy ze skupiny Petersenianae jsou charakteréstiskym kuzelovitym kylem (angl. keel)
umisgnym ve stedu Supiny, ze kterého proti sobybihaji dv fady Zeber (angl. struts; Zeeb & Smol
2001). U rtkterych zéstupc rodu Synurase také vyskytuji typicky protazené tubularni gypiviz
obr. 6; Kristiansen & Vigna 1994). Auiocse domnivaji, Ze k jejich vzniku doSlo srolovanptoché
Supiny, tj. stejnym zjsobem, jakym dochazi ke vzniku ostnroduMallomonas
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Obr. 4. Zakladni struktury na SupiroduMallomonas a. distalni konecb. ret,c. dém,d. posteriorni
okrajové Zebro domwe. tramce f. anteriorni okrajg. anteriorni submarginaini Zebto, tit,i. Zebra,
j- laterdini zakiveni, k. V-Zebro,l. kdps, m. posteriorni okrajn. prehnuty okrajo. proximalni konec,
prevzato z Asmund & Kristiansen (1986gské nazvoslovirpvzato z Nmcova (2000)

Obr. 5. Zakladni struktury na SupinSynura curtispinaa. ostének,b. otvor v bazalni desces.
Sestithelnikova sekundarni struktuwtapdry bazalni desky. prehnuty okraj, pevzato z Wee (1997),
¢eské nazvoslovitpvzato z prace &ncova (2000)

Obr. 6. Apikalni tubularni Supina 8ynura spinosgrevzato z Kristiansen & Vigna (1994)

Kolonie roduTessellariajsou pokryty gkolika vrstvami navzajem slepenych Supin (Pipes &
Leedale 1992). #tomny jsou platovité a osténkaté Supiny, zda saekyvZe vznikaji odderc
v riznych buikadch kolonie. Vzniku SDV wki se pravdpodobré nelastni chloroplastové
endoplazmatické retikulum, jako je tomu uiiiddlynuraa Mallomonas SDV vé&Kky jsou rozptylené po
celé buice a na jejich tvarovani se podifiste priléhajici cisterny endoplazmatického retikula i
cytoskeletarni jednotky mikrotubhul aktinovych filament (Pipes & Leedale 1992).

U skupiny Paraphysomonadaceae maji Supiagto paprétou ¢i bilateralni symetrii,
v nekterych gipadech mohou byt na {Fezu zvirgné ¢i s prodlouzenymi centralnimi vystupky,
vytvéiejicimi osténky nebo trojrozrmé vyvyseniny sovitého tvaru (Preisig & Hibberd 1983). Na
jedné biice se mohou vyskytovat aZ tizné typy Supin, avSak ty nejsou vazané na konkodtaisti
buiiky, jako je tomu u Synurales, nybrZ jsou roviom rozmistny po celém povrchu. Supiny jsou
na buiceiidéeji a chaotitéji uspaddané, coz je dalSi aspekt, ve kterém se Parapbysalaceae lisi
od precizniho poskladani Supin naikéch zastupic Synurales (Preisig 1994a).

Na buikdch Paraphysomonadaceae se mohou vyskytovat td&strd Supiny, nagklad
korunkové Supiny (viz obr. 7; angl. crown scalesyebni slozitou strukturou (u rodu

Paraphysomongséi ostnové Supiny (angl. spine scales; Preisig &addildl 1982).
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U SDV v&ka této skupiny dosud nebylo prokazano, Ze by bykpntaktu s chloroplastem.
Vacky vznikaji v blizkosti Golgiho aparéatu, ale jejigmopojeni s touto organelou nebylo doposud
pozorovano a tak je jejichipod nejasny (Preisig 1994a). Cisterna endoplazkeétiiw retikula je vzdy
v tésném kontaktu s SDV, toto spojeriistava zachovanorippozdjSim putovani vé&a do periferni
cytoplazmy a je pravgbodobné, Ze se cisterna podili i na jeho tvarofiéed 1978). Poté se grem
vytvarovaném véku zane uklddat kemik a cisterna endoplazmatického retikula se po&tu
zmensuje, az Upbzmizi. U Zadného zastupce Paraphysomonadacealy pelzgrovany mikrotubuly
¢i aktinova filamenta v blizkosti SDV, proto je m@&r£e se na&astni procesu tvorby Supiny (Preisig
1994a).

U rodu Chrysosphaerella lze nalézt kromy zakladnich Supin i Supiny ostnové
s charakteristicky poharovitstaienym bazalnim diskem (viz obr. 8). U ro@piniferomonagsou

ostnové Supiny takéipomné, av3ak jejich bazalni disk je jednodussciidils 1980).

Obr. 7. Korunkova Supina ®araphysomonas morchellgievzato z Nmcovéa (2000)
Obr. 8. Ostnova Supina s poharaygtaienym bazalnim diskem rodthrysosphaerellaprevzato
Z Nicholls (1981)

3.1.2. Supiny ostatnich skupin v ramci linie Chromista

Ancestralnim znakem centrohelidnich slunivek (Ge#retida) je dvouvrstevny beény pokryv z
kiemicitych Supin (Cavalier-Smith & von den Heyden 2003podni vrstva je tdena platovitymi
Supinami (angl. plate scales), které byvaji ovangéfaru, gkdy mirrg ziZzené na jednom nebo obou
koncich, a jejich gedem secasto tahne podélny kyl (angl. sternum). Platovii@idy rekterych
zastupé skupiny Choanocystidae jsou dvoulaié. U skupiny Raphidiophryidae jsou platovité
Supiny na okraji podvinuty do podoby lemu (angh)i Svrchni vrstva femiitych Supin je tvéena
dvoudilnymi protahlymi radialnimi Supinami se #n& variabilni morfologii mezi jednotlivymi
skupinami slunivek. U skupiny Pterocystidae iffildpd svrchni Supiny ifpominaji ¢epel listu

s vyraznym sednim Zebrem (angl. axial rib) a ragsiymi postrannimiildly (angl. lateral wings), a
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jsou zakoteny zakulacenou nebo zkosenou baz&sti. Svrchni Supiny zastup€hoanocystidae se
skladaji z vertikalniho bodce (angl. stalk), temdledy ohnutyci vétveny, a z plochého horizontélniho
disku na jeho bazi. U Acanthocystidae jsodj$hSupiny nalevkovitého tvarugkdy jsou mezi nimi
ptimiSeny i radialni jehlovité Supiny sifezitostre vétvenou horntasti a Stitovitym bazalnim diskem.
& von den Heyden 2007).

Vznik platovitych Supin byl detaithpopsan u druhRaphidiophrys ambiguéviz obr. 9; Patterson
& Durrschmidt 1988). Bvod SDV vé&ki neni doposud znam a vipehu ukladani kemiku jsou tyto
organely asociovany s plazmatickou membranou. dAékiabudouci Supiny jsou dva tishé kyly
(angl. sternum), které vymezuji jeji podélnou dSilicifikace pokr&uje roz&tovanim Supiny od kyil
smeérem vré tvorbou pravideld rozestoupenych postrannich Zeber. Jednotliva Zebrdale $tvi a
splyvaji spolu do podoby jemnéemicité Zilnatiny. KdyZz dosahne Supina své kéme velikosti, po
celé délce jejiho okraje se dalSim ukladanim vrétemiku utvdi podvinuty okrajovy lem (angl.
rim).

Obr. 9. Vyvoj Supiny uRaphidiophrys ambiquaievzato z Patterson & Dirrschmidt (1988)

V rémci skupiny Haptophyta se vyskytujieknicité Supiny pouze u jediného doposud objeveného
druhu (Yoshida et al. 2006Hyalolithus neolepisnese napadnérémicité Supiny kloboukovitého
tvaru, které jsou na povrchu hikuloZeny v gkolika vrstvach (viz obr. 10). Pod nimi se jedachazi
vrstva organickych Supin, typickych pro celou skupHaptophyta. Supiny maji ve vypouklé centralni
¢asti mnoho pdr, okraj Supiny je pak naZpohnuty a celistvy. Na hiice jsou poskladané tak, Ze
smetuji vypoukloucdsti vié buiky. Presto Ze se Supinygkryvaji, nejsou vzajendrspojené.

K tvorbeé Supin nejspiSe dochézi v SDV¢eih v zadnicasti bugk. U Haptophyta vznikaji v
Golgiho aparatu jak organické Supiny, tak vaperkatélity, avSak na tvorb kiemiitych Supin se
zjevre nepodili. SDV by mohly ipadré vznikat z vakuol, které se nachazi v jejich bligkoJejich

pivod v3ak #stava doposud neobjasy. Pa@&ateinim stadiem tvarovani Supin jsou velmi tenké
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kiemicité prekurzory, pozfi jsou Supiny nasgrovany vydutou stranou doistiu buiky (Yoshida et
al. 2006).

Kiemiité Supiny Ize nalézt pouze u nepohyblivych $utohoto druhu, festoze jsou i u nich
ukryty v kiemiité schrance dva kratkédtky (Yoshida et al. 2006).

Obr. 10. Klobouk gipominajici Supiny druhtdyalolithus neolepisprezvato z Yoshida et al. (2006)

Tvorba Kemkitych Supin je charakteristickym znakem zastugitdy Imbricatea (Cercozoa),
do které pat skupiny Euglyphida a Thaumatomonadida (Cavalmit® & Chao 2003). Biky u
Thaumatomonadida jsou rovndmé pokryty d¥ma zakladnimi typy iemkiitych Supin. Stechovig
se prekryvajici platovité Supiny (angl. plate scalespujsovalného tvaru s neustalenymcigm
drobnych otvalt na ploSe, které dosahujitipnérnych rozngra 0,9 x 1,3 um. P bocnim pohledu je
patrné, Ze jsou platovité Supiny feny spojenim dvou identickyctasti talfovitého tvaru s vyraznym
lemem. Druhym typemémnich Supin jsou ostny (angl. spine scales), sahigtn tvarem a zrimé
variabilni délkou (viz obr. 11). Na bazi oétjsou umistny dva disky s kuzelovitymi né&hy, které
svym tvarem fipominaji gresypaci hodiny, na opaém konci pak osten vybiha e drobné hroty. U
nékterych zastupc je predni béik pokryt drobnymi ovalnymi #emicitymi Supinami s protahlou
prohlubni uproged.

Béhem vzniku Supin jsou SDV ¥Ry napads asociovany s mitochondriemi, coZ je unikétni
znak doposud zaznamenany jen u zastugkupiny Thaumatomonadida. V SDV c¢eic
interagujicich s mitochondriemi vznikaji oba zakiatypy Supin. Platovité Supiny jsou skladany ze
dvou talfovitych ¢asti, které jsou vSak v SDV &@ch tvdeny jednotli¥. KdyzZ je proces formovani
Supiny dokotien, SDV véek je transportovan k plasmatické membiransupina je vylotena na
povrch buiky (Ota et al. 2012).

15



Mezi nejvyznamyjSi rody pati Thaumatomonas Thaumatomastixkteré se od sebe [isi

piitomnosti kemicitych Supin na kiiku (Ota et al. 2012).

Obr. 11. Thaumatomastix salin@) Transport Supin na povrchiiky, (b) pohled ze shora a z boku na

Supinu,(c) Ostnovita Supina,ipvzato z Ota et al. (2012)

S pohlavnim procesem rozsivek (Bacillariophyceae3gojena tvorba tzv. auxospor. Povrch
organickych sin auxospor je u&sSiny zastupé pokryt drobnymi kemititymi Supinami, jsou vSak
znamy i rody, ve kterych se Supiny nefvnag. StephanodiscysU polycentrickych a penétnich
rozsivek se na povrchu auxospor vyskytuji kéodopin i Kemkiité pasy, které omezuji &Bovani
vyvijejici se auxospory do &itych snmeéra a podileji se tak na polarizaci jejihdstu (Medlin &
Kaczmarska 2004). V pbe¢hu dalSiho vyvoje auxospor jsouekniité Supiny i pasy nahrazeny
kfemicitou schrankou (viz kap. 3.2.1), ktera obklopujemta stadia rozsivek.

U piibuzné skupiny rozsivek, Parmales, ey Bolidophyceae, Ize nalézt bigmy pokryv
z kifemicitych plafi, které mohou nést vigstky podobné osténku (Kosman et al. 1993, Guillou1).
Platy jsou symetricky uspadané a velice se podobajieknicitym Supindm z povrchu auxospor
rozsivek (Mann & Marchant 1989).

Prikladem fasy kryté stéenymi Kemkiitymi osténky nize byt Meringosphaera mediterrana
Dnesiazena do skupiny Xanthophyceae (Yoshida et al. 2Jép taxonomické Zazeni je vSak

znané nejisté.
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3.2.Kiemi¢ité bunééné sgny

3.2.1. Schranky rozsivek

Kiemkita schranka rozsivek se nazyva frustula, a jedn&lasté o silicifikovanou bugénou
sténu obklopujici plazmatickou membranu. Frustulaldada ze dvou ték (angl. valve), které do sebe
presr¢ zapadaji. Kazda z nich je tema plochowasti misky (angl. valve face) a prstencovitym
plasem misky (angl. valve mantle). ®lieky jsou pak spojené&gkryvajicim se femititym paskem,
tzv. banim pasem téky (angl. girdle band). Frustuly nafywejriznéjSich tvabi a jsou jemn
ornamentované (Medlin & Kaczmarska 2004, Kalina && 2005). Symetrie plochyctésti misky se
stala znakem, na jehoz zakiatke schranky rozsivek roglit do tii hlavnich skupin: centrické,
polycentrické a penatni. LEt8iny penatnich rozsivek se t&hpo celé délce ploch#&sti misky tahne
piicna ryha zvana raphegkteré penatni rozsivky jej vSak netvdFinkel & Kotrc 2010).Sténa
frustuly se obvykle sklada z jedné nebo dvéenkicitych vrstev, které byvaji prédawlé drobnymi
pory (angl. areolae). Uspdadani pait je zpravidla druhoy specifické, jejich seskupenim se mohou
utv&et i fady (angl. stria). Na vriiti strag s&ny frustuly jsou péryasto uzakeny siti kemiitych
vlaken s drobnymi 8tbinami (angl. sieve plate / velum).

Vzhledem k pitomnosti pevnych schranek dochazi u rozsivek Ké&ngmu dleni uvnit
kiemicité frustuly rodéovské buiky, coz se ¥tSinou po ®kolika generacich nepohlavniho mnozeni
projevi mnohonasobnym zmensenim velikostifishgeh burgk. Pivodni velikost bugk maze byt
obnovena pouze pohlavni reprodukci (Round et &01L%okud ale u jedificurcité kritické velikosti
k pohlavnimu rozmnozZeni nedojdeqie rozsivka permaneritrztratit schopnost selit (Mann et al.
2003).

Obr. 12. Rozsivky rodu(a) Actinocyclus (b) Triceratium (c) Naviculaa (d) Eunotig pievzato z
Kalina & Vana (2005)

U rozsivek se nové téky &maji tvait kratce po cytokinezi. kemik je ukladan do SDV
vacku, které nejspiSe vznikaji splyvanimcéké odsStpenych z endoplazmatického retikula (Schmid
1994). Zpaatku je SDV malym v&em, ktery lezidsng pod plazmatickou membranou (Schmid &
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Schulz 1979). Postuprse vSak zitSuje a rozpina do i&ly, nasledd dochazi k ukladaniikmiku.
Misto, kde u mnoha rozsivek &aé proces tvorby téky, se nazyva centrum ¥z@ngl. pattern
centers / sternum; Round et al. 1990). Do procéwmifikace se zapojuji, stefnjako u Kemiitych
Supin skupiny Synurales, cytoskeletarni komponghtyadbeater 1986). Parkinson et al. (1999)
demonstrovali, Ze by se mikrotubuly mohly podilet fizeném ukladani femiitého materialu.
Fyzikélni faktory, jako je mobilita povrchu, povmré nagti a teplota mohou row ovlivnit
prirastani kemiitého Gtvaru (Parkinson et al. 1999). Tvarovanirjgam struktur by mohlo byiizeno
i zménami pH uvnit SDV v&ku (Geddes & Brich, 2000), nebo samoorganizaci za®a zakonech
mechaniky kapalin obdobrjako je tomu v Blousovow-Zabotinského reakci (Medlin 2002). Avsak
ani dnes neni formace téky zcela obfasn
Vyvojové nejpavodrgjSim typem jsou centrické rozsivky, znamé jiz zelefenstev spodni

kiidy. BEhem svrchni ¥dy aZ p@atku tetihor doSlo k rozvoji polycentrickych rozsivek aravei se
objevily prvni penatni rozsivky (Finkel & Kotrc 201

Neobvyklou rozsivkou jePhaeodactylum tricornutumktera tvdgi v zavislosti na konkrétnim
morfotypu bu’ jedinou Kemiitou téku, nebo lemicité pasy upewné v buréné sténe. Zda se také,
Ze na rozdil od ostatnich rozsivek né&iiaeodactylum tricornuturdivotrg zavisla na dostupnosti
kiemiku v prostedi. Kklemkité transportéry tohoto druhu jsou charakteristiskéu nizkou afinitou a
G¢innosti, strukturé se vSak fliS neliSi od transportérjinych rozsivek (Brzezinski et al. 1990,
Thamatrakoln et al. 2006).

3.2.2. Kremi¢ité cysty a spory

Cysta je odolnym klidovym stadiem v Zivotnim cykhnoha protist, které umddje prekonani
negiznivych podminek. Bhem encystace organismugeghazi do stadia metabolického klidu, jehoz
znakem byva dehydratace a ztrata schopnosti aktivpdhybu. Cysty maji obvykle kulovity tvar,
jejich povrch niiZze byt hladky¢i do rizné miry ornamentovany &kdy byvaji vybaveny vystouplym
pérem. Cysty utrznych skupin prawtpodobré nevznikaji homolognim Zgobem. O procesech, které
encystaci i excystadidi, neni dodnesifis zndmo (Preisig 1994b). Ve skupi@hromista jsou
tvorbou cyst zndmiipdevsim zastupci Chrysophyceae.

Spory pak, na rozdil od cyst, vznikaji jako vyslegehlavniho procesu.

3.2.2.1.Cysty u Chrysophyceae

U Chrysophyceae jsou cysty oZpaany jako stomatocysty (pbpstatospory¢i statocysty) a
pravdEpodobré jsou produkovany vSemi druhy. Tifoje dokonce i zastupci, u kterych nejsou
piitomny Kemitité Supiny. Stomatocysta je produkovana jakoc¢ésujejich Zivotniho cyklu a to
nejspide jak pohlavni, tak nepohlavni cestditemz ol¥ma zpisoby vznikaji tvaro¥ identické cysty
(Sandgren 1991). Morfologie stomatocystégsto druho¥ specificka, i v ramci jednoho rodu se

mohou tvdit cysty s ojedidlymi znaky (Cornberg 1986). Pouze 10-15 % morfatggst viak bylo
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piitazeno ke konkrétnim dram, nebd je velmi obtizné zastihnout Bku bthem encystacei
excystace (Zeeb & Smol 2001). Tato situace bylaodo& divodem k vytvdeni unélého systému
stomatocyst, nezavislého na druzich (Adam & Madhtfefil).

Cysty obvykle dosahuji pméru 2-30 um, vzdy je na nich umi& okrouhly pér utsnény
organickou zatkou, ktera obsahujeikik jen v omezeném mnozstvi nelidec (Preisig 1994a). Por
mize byt lemovaniemiiitym valem, vnitni praimér péru je v gkterych gipadech zmenSen tenkym
kiemicitym prstencem (angl. pseudoannulus)égdy mize byt dokonce cely pér zakrytdmicitym
vickem (angl. cap; Zeeb & Smol 2001).

Stomatocysta se zaklada endogemw rané fazi encystace je Golgiho aparat velmivakta
produkuje mnozstvi k. Tyto vaky spolu fazuji a vytvéi velky kulovity SDV v&ek. Budouci por
je utv&en z otvoru v SDV w&ku, nebo vznika jeho protrzenim v rané fazi tvodbgmatocystyJe
mozné rozliSit dv faze silicifikace cyst. Bhem primarni silicifikace se v SDV ##éu vytvaii primarni
sténa cysty. Tento proces probiha rychle, ze siliaifitho mista na zadi postupuje &em k gedni
¢asti buiky. Sekundarni silicifikace naslegirvede k ztlugni primarni stny, vymodelovani valu
kolem p6ru a rozvoji povrchové ornamentace. Sekumidaze probiha pozvadji, je vice regulovana
a napada pripomina vyvoj komplexni ornamentace frustul u reeki Stupé povrchové ornamentace
stomatocyst rize byt dokonce i ovliwn fyziologickym stavem jedince¢hem encystace (Sandgren
1983). Kdyz se cysty vyt¥§ klesnou vodnim sloupcem ke dnucasto se tak stavaji siasti

sedimentu (Preisig 1994a).

Obr. 15. Cysta druhiMallomonas caudatati raizném zaoseni (s laskavym svolenim P. Skalouda)

3.2.2.2 Cysty ostatnich skupin v ramci linie Chromista

Tvorby Kemiitych cyst jsou schopné i¢které obrinky (Dinophyta). U roduCeratium byla
objevena kemkita zrna ve sinach cyst zygot (Chapman 1982¥eknkité cysty byly nalezeny také u
n¢kolika fosilnich rod (nag. Peridiniteg, prestoze vdchto gipadech neni zcela jasné, zda doSlo
k silicifikaci pred, Ehem, nebo aZz po fosilizaci (Tappan 1980). U rgkthradinaje vyvinuta

kiemicita blanka, o které se usuzuje, Ze je homolagifigité seény cyst (Taylor 1987).
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Také jediny doposud objeveny silicifikujici nalekni- Maryna umbrellata— bthem svého
Zivotniho cyklu vstupuje do dormance a Wdje nahromagha Kemiitd granula na povrch kulovité
odpaivajici cysty (Foissner et al. 2009). Spolu se rskei granuli o piméru 0,5-2um excytuje i
lepkavy material, ktery je stmeluje dohromady avsittak stnu cysty. Hustota uloZzenych granul se
snizuje snrem od povrchu hiky. Casem dochazi k ulamani &sich granul a na zakladpriméru
cyst Ize tedy odhadovat jejich t@~oissner et al. 2009).

Ruznobrvky (Xanthophyceae) mohou vyteé dvoudilné cysty sikmicitou s€nou uvnit svych
burgk, coz bylo pozorovano n#glad u rodi Chloromesora Heterochloris(Preisig 1994a). kemiité
cysty dale tvéi nekteré druhyceledi RaphidophyceaéMayama & Kuriama 2002). U Haptophyceae
tvoii kiemiité cysty pouze ro@rymnesiun{Pienaar 1980a).

3.2.3. Kiemicité kostry

Jedna se o pevné struktury s ochrannou nebodpaolp funkci. Kostry mohou byt viiiti nebo
vngjSi v zavislosti na svém umésti v buice. Vnitni kostry jsoucast&né nebo Upld uzaveny
v cytoplazng, vnéjSi kostry naopak leZi na jejim povrchuegtoZe byvaji k cytoplazimpiipojeny
(Preisig 1994b).

Témer vSichni zastupci skupiny Dictyochophyceae (s vighm Pedinellales) twd zvlastrg
tvarovanou vajsSi kiemiitou kostru (Preisig 1994a). Jejich kostra ma peddébSiku sloZzeného
Z dutych trubiek, které spolu vzajendrsplyvaji a tvéi tak st. Z kostry vybihaji ostny nejergjSich
velikosti, Spicedchto ostii byvaji navic ornamentovany trnitymi lidle kuzelovitého tvaru. Vlastni
burika pak speiva ve valcovité dutié kostry, kterou navic obklopuje rosolovita kapal{iMayama &
Kuriama 2002). U fosilnich zastupbyly identifikovany i struktury podobnéesidm (Preisig 1994a).
Tvorba Kemkiité kostry probih& uvnitburgk, kjeji silicifikaci dochazi postugna az pozgi je
vytlatena na povrch hiky (Preisig 1994a). ¥Sina druli je znama pouze z fosilniho zdznamu
z obdobi kidy a tetihor (Tappan 1980), mezi ty s@sné paf rod Dictyocha(Preisig 1994a).

Obr. 16.Vng¢jsi kostra druhubictyocha speculunpievzato z Preisig (1994a)
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Mezi mtizovce (Radiolaria) byly tradné fazeny #i skupiny protist, zastupci dvou z nich
(Polycystinea, Phaeodarea) jsou znami tvorbemkitych koster. Na zakladvyslediki sowasnych
fylogenomickych analyz se vSak ukazalo, Ze vyvogliicifikace v oboudchto skupinach byl patén
nezavisly (Sierra et al. 2013). Zastupci zg@inskupiny Polycystinea t¥bvnitini kiemicité kostry
kulovitého, diskovitého nebo kuZelovitého tvaruk@énimi stavebnimi prvky koster jsouciyky,
miiZze a platy $etnymi pory. Struktura kosterte byt i velmi komplikovana, s jemnou povrchovou
ornamentaci tv@nou pory, drobnymi vyistky, ostny a jemnym ffZzovanim. Tvar koster je zpravidla
druhow specificky a vyuZiva se k rozliSovani déuhtaxonomii (Anderson 2001).

Naprostou ¥tSinu nfiZzoval doposud neni mozné laboratdkultivovat, proto jsou nase znalosti
o pribehu tvorby kemiitych koster u této skupiny omezené (Ogane 20E0ndzné rozlisit dvfaze
rastu: primarni a sekundarni (Anderson 2001, Oganel.e2010). Bhem primarni faze dojde
k uloZeni hlavnich komponent budouci kostry. Zakiaemicité kostry se vytvé v cisternach, které
vznikaji splyvanim SDV w&ki. Membrana &chto burénych kompartmerit je nékdy ozn&ovana
jako cytokalyma (angl. cytokalymma). Cisterny jswalmi dynamickymi Gtvary. S pomoci &it
cytoplasmickych provaficse amorfni kemik uklada nejprve do podobycigek, které vzajemnym
splyvanim néasledntvoii miize a roz&ovanim &chto ntizi nakonec vznikajilemicité platy s pory.

V piipad® komplikovanych koster stkolika koncentrickymi patry dochazi kjejich postép
silicifikaci smérem od stedu vie. Behem sekundarnihdistu dojde k rozvoji povrchové ornamentace,
nagiklad vyvinutim ostfi, osténk a zavoj pipominajicich mizek. Ogane et al. (2010) s pomoci
fluoresceriniho zn&eni sledovali postupné rordvani koster (angl. skeletal thickening growth)
polymeraci kemiku v SDV vécich.

Nekteti zastupci ze skupiny Cercozoa si staviimikiemicitou kostru koSikovitého tvaru, tyka se
to nagfiklad rod: Ebria ¢i HermesiumJejich kostra se sklada z pevné konstrukeenkitych tycinek
(Preisig 1994a).

Vnittni kiemiité kostry jsou znamy i udhkolika druhi obrrének (Dinophyta). Mezi znamé
zastupce péit Actiniscus pentasteriagtery ma biiku vyztuZzenou déma az pti vnitinimi kosternimi
segmenty. Tyto segmenty vyredi jakési véko nad jadrem hiky, mira silicifikace je ale utznych

jedinal tohoto druhu znmé prongnliva (Preisig 1994a).

3.3. Loriky

Bunky nekterych protist jsou chré&ny volné piipojenou strukturou zvanou lorika. Jeden z Konc
loriky je obvykle vybaven Sirokym otvorem, mg¢asto jsou otvory ifitomny na obou pélech. Jednim
ze svych koni byva také lorika fipevréna k podkladu. Loriky jsou utvény svymi maijiteli, u
kolonialnich druli umo#iuje tvarovani loriky uskupeni jeditiov kolonii. KdyZz se bitka s lorikou
nepohlave rozcli, jedna z dcgnych burgk si svou vlastni loriku vytv®, zatimco druhé tstane
lorika po mateské buice (Preisig 1994b).

21



Silicifikované loriky vSak nejsoufflis casté, tvei je nsktefi zastupci skupiny Chrysophyceae,

napiklad rodChrysoccocugPreisig 1994a).

3.4. Kiremi¢ita granula
U nedavno objeveného nélevnikéaryna umbrellata(Ciliophora) byla za pomocitit nezavislych
metodickych pistupi odhalena granula amorfnihéekniku v cytoplasfburgk (Foissner et al. 2009).
Tvorba granul a jejich sekrece na povrch dhufe sowasti procesu encystace (viz kap. 3.2.2.2).
Granula si vSak nalevnici téioa hromadi v fedni¢ésti buiky i za @iznivych podminek. Nelze tak
vylowcit, Ze v buice zastavaji i jiné role, nesouvisejici se vznikst.

Granula se prawghodobr tvori v elipsoidnich SDV w&ich odvozenych od Golgiho aparatu.
V SDV v&cich se nejprve pobliz silikalemy hromadi drobréniité kulicky o praiméru 20-40 nm,
nasleds dochazi k jejich polymeraci do por6zni houbovitéllgury a gemené na amorfni kemicitou
hmotu, ktera SDV vk postupi zaphuje. Vznikla granula amorfnihotdmiku dosahuji imerné
velikosti 0,8 x 0,6um (Foissner et al. 2009).
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4. Vyznam kiemiéitych struktur

Jak jiz bylo v pedchozich kapitolach nastimo, koncentrace rozpisigho kemiku v progtedi je
natolik nizka, Ze musi byt do #ky aktivné transportovan a poté slaZimetabolizovan za velké
spoteby energie. Tato energetickd nfrost se mZe projevit i delSi genetai dobou
biosilicifikovanych bugk (Brzezinski 1992)¢i jejich nizsi rychlosti stu (Henriksen et al. 1993).
Presto je kemik hojre vyuZivdn jako stavebni s&ést € mnoha skupin chromistnich
mikroorganisni. Z toho Ize vyvodit, Zeflemiité struktury musi pindSet i odpovidajici vyhody, které
nemusi byt na prvni pohled patrné. K dispoziciJak/jen velmi malo dat ggcicich o konkrétnich
funkcich Kemkitych struktur, ®&které vyznamy lze navic jen velmi obtizné testomajsou tak

rozebirdny pouze na teoretické Urovni.

4.1. Kiemiéita struktura jako ochrana proti predaci ¢i parazitaci

Bunky vlastnici jakékoli kemkité struktury jsou vzdy do jisté miry chifny pred predatory.
Princip této ochrany sptva v rekolika mechanismech: ve sniZeni dostupnosttiskio v jeji
mechanické odolnosti, ve &geni kdisti jako potravnicastéky nebo v poraéni predatora. Zjsoby
ochrany jsou spolu vic& méné provazané a vysledna obrana orgaiiigencasto realizovana jejich
kombinaci.

Predevsim kemiité schranky a loriky, vytu&jici celistvy obal okolo hiky, sniZuji gistupnost
protoplastu pro predatora. Zardveochazi k mechanickému zpeéwh Nagiklad klemiité schranky
rozsivek jsou dokonce diky své odolnosti studovarngzenyrstvi (Schréder et al. 2008). Pevnosti
frustuly neni docileno jen tlotilou kemkiité stny, zédsadni je i architektura schranky, tedy
piitomnost vyztuh a jeji tvar (Finkel & Kotrc 2010)liv na odolnost maji i pory. Znemadji, aby i
vyvinutém tlaku vznikla dlouh& prasklinatipadnd trhlina ve frustule je vzdy kratka, jelikiodnci
v blizkém poéru (Vogel 2003). Hamm et al. (2003) whali odolnost kemicitych schranek rozsivek
vaéi mechanickému tlaku ffpadnych predatér zde buchanek. Podle autoje frustula natolik
mechanicky odolna, Ze je pro predatora nemoznéskhrroziomit. AvSak podle Austin et al. (2005)
frustula nize byt rozlomena predatory ze skupiny dirkofio@raminifera). | kdyZz dojde k pteni
predatorem, diky odolné schrancenka ¢asto prochézi travicim trakem neporuSena, dokoece s
spekuluje, Ze by bika mohla vyuZit na Ziviny bohatého piesti a za dobu pobytu se zdiZjvit
(Fowler & Fisher 1983). Neustale vSak hrozi poSkdzmiiky enzymyc¢i patogeny. Proti tomu jsou
jen malo odolni zastupci skupiny Silicoflagellatesopak rozsivky jsou vipZivani za takovych
podminek mnohem U&pnsjSi (Tol et al. 2012).

Ochrana proti predaci spiwd i ve zétSeni velikosti,cehoz nfize jedinec dosahnout tvorbou
schranek, Supin nebo lorik. Spolu s dalSimikami se mohou také usf@mavat do koloniéi retizka,
coz zpisobi dalSi z&tSeni jejich velikosti. Mnoho druihtento efekt jegt zvySuje tvorbou ostna
osténki (rod Chrysosphaerella mnoho drufi rodu Mallomonas skupina Thaumatomonadida).

Predator pak posuzuje celkovou velikostigid jako potravinov&aste&ky (Sandgren & Walton 1995).
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Kromé zwtSeni velikosti mohou ostny a osténkyugpbit i porakni predatora, a to jak
povrchové, tak porami Ustniho zéizenici zaZivaciho traktu pdenim. Kdist s ostny navic fize i
prodluzovat dobu p&ebnou ke svému zpracovani (angl. handling timeakanemusi byt aktivh
lovicim predatorem updnostiovana (Hamm & Smetacek 2007).

| kdyZ se obrana proti predaci zda byt hlavnim stém k tvorl¥ kiemicitych struktur, ekologické
experimenty jeji funénost ne vzdy potvrzuji. Sandgren a Walton (1996yedli dw studie cilené na
predaci fytoplanktonu sidazem na skupinu Chrysophyceaeenkicitym pokryvem. Prvni studie se
zabyvala tim, jakéasto jsou #zné druhy fytoplanktonu pohlcovany filtratoryiznych velikosti.
Zjistilo se, Ze i pes gitomnost kemiitych Supin a ostin se oba rody skupiny Chrysophyceae
s kremicitou schrankou stavaji potravou filtratostejré casto nebo dokoncetastji, nez jini zastupci
fytoplanktonu bez #emicitého pokryvu. Do dalSiho experimentu jiz atutwahrnuli pouze druhy ze
skupiny Synurales, a to dva druhy rodiallomonas(M. caudata M. pseudocoronajaa jeden druh
rodu Synura (S. petersenii) Jako filtratdi byly do studie zahrnutytit velikostni kategorie rodu
Daphnia nosatika roduEubosminaa vznaSivka rodiaptomus Od kaZzdého druhu Kisti byla
populace kultivovana kroénstandardniho média i v médiu s extrénmizkou koncentraciikemiku,
¢imZ bylo dosaZeno vytveni nahych butk. Supinata i naha kist pak byla pedkladana zmgmym
péti raiznym predatarm. V souladu s &kavanimi preferovali filtraid rodu Eubosminaa Diaptomus
nejvice buiky koristi bez Kemititého pokryvu. Je mozné, Ze formy s Supinami ayoslyly pro
predatory pilis velké na poieni. Zajimavé v3ak bylo chovani v3ech velikostriategorii filtratofi
rodu Daphnia ktei upfednosiiovali naopak formy kibsti s kemicitym pokryvem. Sami autotento
vysledek dale nekomentuji, vysledny saémg vSak mohl byt zjpsoben pitomnosti filtr&nich
htebinki u rodu Daphnia na kterych se fite kdist snadno zachytit, zvlaSnese-li kemkité
vyrustky. Ol& srovnavané formy Kesti se vSak kror piitomnosti kemicitych struktur mirg liSily i
svou velikosti, coZ mohlo ro¥# ovlivnit vysledek experimentu.

Buiky se pomoci temkitého pokryvu mohou branit i proti fmiku parazit, parazitoid ¢i virt
do protoplastu. Frustuly rozsivek jsou ti&fad pokryty pouze péry omezenéhaumeru, které by
mohly slouZit k ochratbuiky pred konkrétnimi druhy parazitaidnebo vif (Finkel & Kotrc 2010).
Bylo navrzeno, Ze i samotné zvySeni hustoty ¢husilicifikaci miZze byt spojeno s vyhnutim se

parazitoidim a virim (Raven & Giordano 2009).

4.2 Kfemicité polymery jako material chranici cysty

Stejre jako u schranekéi lorik, i u cyst Kemik velmi efektivéd pasobi jejich zpevéni.
Silicifikovana stna cysty je vSak schopnd vice neZ jen odolavat amckému tlaku a chranit tak
v cyst uzaveny protoplast. Zaroweje takova cysta odolndwi rozpousEni (Preisig 1994b). Kemik
je pro stavbu cyst vyhodnym materidlem, jelikoZ tjgalejSi v porovnani s relatignnestalou
organickou hmotou (Foissner et al. 2009). Ause dale domnivaji, Ze bydmicita s€éna cysty mohla

branit i vysuSovani protoplastu.
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4.3 K¥femik jako souwtast metabolismu buiky

Jednou z moznosti, jak vy&iit neobvyklou existeéni zavislost rozsivek na dostupnosteriku
by mohlo byt, Ze setkmik Eastni vyznamnych metabolickych progdsiky. Uvnitt s€ny frustuly
byly odhaleny proteiny sloZzené z mnoha neobvyklgofinokyselin, o kterych se spekuluje, Ze by se
mohly podilet na polymeraciiémiku (Kroger & Sumper 1998). Tyto proteiny by molhiznikat
netradénim zmsobem, bez dasti ribozond, avSak za fispéni kiemiku. U gkterych rozsivek (nap
rod Pseudonitzschjebyly identifikovany proteiny zvané polyketidy kterych nedochazi k syntéze na
ribozomech (Neilan et al. 1999). Nelze tak vyibuze by tento zfssob vzniku proteitt mohl byt u
rozsivek casgjSi (Medlin 2002). Lze spekulovat, Ze nettadi syntetizované proteiny vznikajici
v reakcich katalyzovanychidmikem se mohly v pbéhu evoluce rozsivek krognbiosilicifikace

zapojit i do dilezitych bur¢nych proces a posléze se stat esencialnimi.

Dal3i hypotéza zahrnuje pebu kemiku ke katalyzedkterych reakci. Je totiz znamo, Ze frustula
rozsivek slouZi jako katalyzator asimilace uhlika. obvyklého pH je v povrchovych vodach oaean
mnohem vice limitujici koncentrace gez efektivita RuBisCO (Giordano et al. 2005§ekik na
povrchu bugk by vSak mohl zvySovat aktivitu extracelularniathgdraz kyseliny uhéité, coz jsou
enzymy schopné efektig¥revysovat dostupnost uhliku (Milligan & Morel 2008nhydraza kyseliny
uhli¢ité totiz katalyzuje yemenu uhlgitanovych aniont (HCOs-) na CQ. Tim se docili zvySeni
rozpudéného CQ okolo jedince, ktery tak diky svémueknicitému pokryvu ziska vice uhliku pro
fotosyntézu (Giordano et al. 2005). Préci, kterdabya tuto problematiku provedena lze vSak
vytknout, Ze kemiité schranky rozsivek pouzité v experimentu bylet®hy kyselinou, zatimco
frustulu obsahujici Zivou hiku, pokryva organicka vrstva diatotepinu (KalinaV@na 2005), ktera
mize zn&né ovlivnit jeji katalytické moznosti. Také ne vSeghthromistni organismy sé&micitym
pokryvem anhydrazy kyselinyémiité vyuZzivaji (Finkel & Kotrc 2010). U rozsivek wgak diky své
pufrani kapaci¢ mohla frustula katalyzovat celatadu dalSich reakci (Milligan & Morel 2002).
Podobr by tomu mohlo byt i u ostatnich skupin nesoucii@nicité pokryvy. Podle Medlin (2002)

také Kemik uvnit burek zpomaluje jejich starnuti (n&glad snizenim toxického efektu kigv

4.4 Kfemicité struktury a svételné z&eni

U uritych kiemiitych struktur je zndmo, Ze ovhivji dopadajici sstelné spektrum, jak
odstiiovanim ultrafialového UV-B Zéni, tak sousedEnim fotoni do ugitého mista (Finkel & Kotrc
2010).

Frustula rozsivek se na koncentraci dopadajicikglas\podili svym dmysinym tvarovanim.
Studie prova&né na rozptyl a absorpci&la u rozdilnych kemkiitych struktur mikroorganistnjsou
spiSe ojedidlé. Podle de Stefano (2007) hrajickiou roli v sousedini swtla perforace ve frustule

(areolae). Tato hypotéza v3ak nebyla experimeq©tiliena. Pokud by ale specifické mikrostruktury

25



frustul rozsivek, jako jsou get klemicitych vrstev, jejich orientace, veliko&t tvar otvort ve stné
prispivaly k regulaci dopadajiciho &la na butku, mohly byt procesy tvarovani frustulyzeny
prostednictvim girozeného vybru.

Podle teoretického modelu Kitchen & Zaneveld (19@2ySak u kemkité frustuly WtSi odraz
swtla a omezeni spektra vinovych délek dopadajicidtlas Autai dokonce tvrdi, Ze frustula ine
mit i vySSi miru absorbce v oblasti UV. Davidsomakt(1994) provedli studii, ve které srovnavali
rozsivky s odliSnou morfologii frustuly, a tedy eadreticky odliSnou schopnosti propatstV-B
zaeni. Po vystaveni silnému UVighi se vSak neobjevily Zadné rozdily v &spsti gezivani mezi
jednotlivymi formami. PestoZe studie na detailni mikrostruktury frustubujshojné a dosahly
znaného poznani, jen minimum aulose zabyva jejich moznym vlivem naéginé podminky
buinky. Pokud jiz od autdr vzeSly prace na toto téma, zoufale chybi experyeiieré by danou
teorii otestovaly.

Kromé toho Usp3nost absorpce &Wa zavisi na velikosti a tvaru bBky. MenSi fytoplankton
pohlcuje s¥tlo efektivreji, nez velké biiky se stejnou koncentraci fotosyntetického pigmenieho
typem. Také dlouhé, tenké ity jsou mnohem Us8n&jSi v absorpci sstla, nez kulovité stejného
objemu (Finkel 2001).

V piredni ¢asti buiky nalevnikaMaryna umbrellatabyla odhalenaflemiéitd granula. Vzhledem
k jejich umiséni by podle Foissner et al.(2009) mohla slouzitrkméani s¥tla prvokem. Autdi
provedli experiment, kdy byl druh kultivovan v mégih z poloviny zakrytych papirem, a dolozZili, Ze
se jedinci vyskytovali fednostl v oswtlenychcéastechMaryna umbrellatge tak skuténé pozitivng

fototakticky.

4.5 K¥emi¢ité pokryvy jako odpadni produkt metabolismu

Podle Medlin (2002) mohlo v dobach gtk biosilicifikace, kdy byla koncentracerdmiku
v oceanskych vodach ztr& vysoka, dochazet k jeho zvySenému hrofnadvnitt burek. V takovém
ptfipad mohla nasledovat i jeho samovolna polymerace. lymperovaném stavu vsSak jiz nebyl
piistupny chemickym reakcim, a stal se tak odpadetkybuPokud v3ak hiky vyuZily odpadni
kiemik jako stavebni materiadl btmych s&n, nemusely jiz do této struktury investovat cenné
produkty fotosyntézy. Lze tedy spekulovat, Ze zdstuskupiny Synurales takto nemusi fivo
celulézni busénou sténu diky gitomnému kemkiitému pokryvu. Podle Medlin (2002) mohly zprvu
frustuly rozsivek slouzit jako odpadni uloZidttemiku a teprve poz{l zaujmout ochrannou funkci

bursk.
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4.6 Kfemicité povrchy v difuzi a piijmu Zivin

ZvétSeni povrchu butk vede ke z#tSeni plochy, na které dochazi k difuzi (Pahlow7)9®okud
je povrch busk navySen o fitomny Kemkity pokryv, podle gkterych autoit dochazi ke zvySeni
ptijmu difuzi. Nagiklad schrénka rozsivek zvysSuje jejichip®r o 1-3um (Finkel & Kotrc 2010).
Tento efekt mZe byt dale zvySen ztnami ve tvaru a ornamentadieknicité struktury (Grover 1989).
Podle jinych autdr (Pahlow 1997) maji vSak utvary jako pory, Zebrebaeosténky pouze
zanedbatelny vliv na efektivitutigmu Zivin. Podle Hale & Mitchell (2001) #ie ornamentace
v mikro- a nanoritku na povrchu schranky rozsivekemit difuzi a tok ¢astic kolem frustuly bez
ohledu na celkovy povrch Bly. Autofi pozorovali interakce drobnych kaéik s frustulou pomoci
vysokorychlostni mikrofotografie a domnivaji se,td® jemna ornamentace povrchu schranékim
smer pohybu ¢astic pohybujicich se Brownovym pohybem. Mikrostaslt povrchu studovanych
frustul sougtedila¢astice na okrajich pdy prestoZe to bylo ovlivéno konkrétnim druhem, ze kterého
schranka pochazela a na velikosti pohybujiciéstice. Hale & Mitchell (2001) navrhli, Ze by pokrc
frustul mohl zvySovat fijlem Zivin tim, jak by zvySovatas, po ktery se koloidriiastice zdrzuji fi
povrchu schranky. Auto zarover piisli s hypotézou, Ze by nejjergsi ornamentace frustuly mohla
dokonce umofovat velikostnittidéni ¢astic na jejim povrchu a tinfgdnost® shroma#’ovat ¢astice
konkrétnich Zivin a zarowenevychytivatastice jiné jako jsou virgi bakterie a to jen na zaklad
jejich velikosti. Pokud by tak tomu bylgidéni ¢astic by mohlo byt jednou z néjlézitéjSich funkci
frustuly a mohlo by takigdugovat charakter a uspédani pait a jinych drobnych prik ornamentace
jejiho povrchu (Hale & Mitchell 2001). Tato hypotéby vSak mila byt testovana pragtdnictvim
pokusi zahrnujicich druhy s vyragnodliSnou ornamentaci, u kterych by se sledovala maji i
vyrazre odliSny gijem Zivin. RestoZe tato hypotéza umimge vyswtlit funkeéni vyznam tvaru
vnéjSiho povrchu ték, zanechava tvarovou variabilitnofva dalSicheasti frustuly nevysstlenou.
Pokud schranka rozsivek opravdu primg@stouzi k ovlivreni prijmu Zivin, stale by nebylo jasné, jaky
je el siti kKemicitych vlidken s drobnymi &tbinami (angl. velum) na vrfiti stra frustuly u mnoha
druhi rozsivek (Finkel & Kotrc 2010). Otazkou rodh zistava, zda jeifjem Zivin vySSi u bugk

uzawenych ve frustule ve srovnani sitkami nahymi.

4.7 Vyznam kiemi¢ité struktury pro klesani ve vodnim sloupci

Hustota amorfniho fliemiku je vice neZ dvojnascbwy3sSi neZz hustota vody, proto ma &ama
silicifikovany fytoplantkon ¥tSi tendenci klesat ve vodnim sloupci (Reynolds4)9&i poklesu
z eufotické zény dochazi k vysoké umrtnosti jediridera niize zpisobit zngény v druhovém sloZeni
planktonnich spolgnstev (Smetacek 1985). Tento mechanismus by tathl ugovat miru
silificikace frustuly, a jeji zvySeni by se ucitého druhu mohlo statagodem jeho vyhynuti. i®
formovani frustuly tedy fsobi mechanismus ,trade-off* vy3Si silicifikaceim tvy$Si ochrany jedince
pied predatory, avSak zaraveychlejSi pokles ve vodnim sloupci vs. mésilicifikované frustuly,

tvoiené i @i nizké koncentraci oxidurkmititého ve vod. Kromé mérg silicifikovanych schranek
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klesaji pomaleji biiky s vyrazg protahlymi frustulami, rozsivky spojené do dlouhyetzci, nebo
buriky s dlouhymi ostnyi vybézky (jak Kemiitého, tak organickéhoipodu). AvSak u buk, u
kterych jsou pitomny jen malé vyistky se nefedpoklada, Ze by rychlost poklesu byla vygazn
ovlivnéna (Pasisak et al. 2003). Klesani ve vodnim slouggk nemusi vzdy znamenat jen nevyhodu.
VétSina mikroorganisiin je ve vodnim sloupci fiftomna v jeho svrchnich vrstvach diky mnozZstvi
switla, ale panuje zde zaravenedostatek Zivin, proto je pro ithu leckdy vyhodné dostavat se do
hlubSich vrstev. Malé rozsivky nejsou schopny pekbkgulovat, klesaji vSak pomalu. Velké rozsivky
klesaji rychleji, ale zarowemaji v tle pritomnou velkou vakuolu, u niz mohou regulovat @sah.
Pokud z vakuoly vyloi latky o WtSi hmotnosti a zanechaji zde jen lehké ionty, mopdmeérnou
hustotu biiky sniZit natolik, Ze zmou ve vodnim sloupci @p stoupat. Diky fitomnosti robustni
schranky mohou rozsivky snadno klesat a z&todiky pitomnosti vakuoly, vyrovnavajici zst
kiemicité struktury, opt stoupat. Jsou tak schopniimpo aktivniho pohybu (Raven & Waite 2004).
Autori spekuluji, Z2e se jedna o velmi vyhodny mechanismuz hlediska infekci virygi
eukaryotickymi parazity. Pro aktivni pohyb je faiina energie, pomoci které se udrZujéitdur
koncentrace latek ve vakuole. Parazitace vSak ngrg@kladni buktné funkce a napadeny jedinec
pak neni schopen regulace vakuoly. Z tohaigodu pak klesa z vy3Sich vrstev eufotické zény do
nizsich a diky tomu neni umadrma nakaza zdravych jediin@ populaci napadenou fikou (Raven &
Waite 2004).
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5. Zavér

Kiemik se ve své vazané podatal jednim z népsgjSich prviki na Zemi. Je proto zabudovavan
do €l nejentady mikroorganisiin, ale i mnoha rostlin, ntskych hubgi obratloval. U chromistnich
mikroorganisni vSak biosilicifikace zaSla mnohdy je&tale, a stala se nedilnou &asti jejich Zivota.
Dokonce i samotny biogeochemicky cyklugemiku je fizen Zivymi organismy se schopnosti
biosilicifikace. VSudypitomnost &chto organism nezidka zmgisobi jeho vyerpani z prosedi, proto
je kiemik v rozpustné podély mnoha vodnich ekosystémech naopak prvkem lifoitj

Rozpustny kiemik je do nitra butk aktivré prenasen specifickymi membranovymi transportéry a
nasledd ukladan do specifickych membranou ohéaniych silikon-depozitnich ¢&u. V téchto
organelach probih&izena polymeracer&miku do podoby vysledné&dmicité struktury. Dokonalé
fizeni tohoto procesu umiade tvarovani detailni povrchové ornamentace i jefizchybnou
reprodukci u potomstva naslednych generaidsteze skteré mechanismy tohoto procesu doposud
nebyly plré objasgny, zda se, Ze se jehoupEh liSi mezi jednotlivymi skupinami studovanych
organisnfi. To naznauje, Ze se schopnost biosilicifikace v evoluci vyala rékolikrat nezavisle.
Touto dovednosti disponuji zastupci fibpznych skupin organisire raiznych domén eukaryotického
stromu Zivota. | u linie Chromista se v3ak schopn&kdani kemiku vyvinula opakovan Dokonce i
v mnohem mensich skupindch (Radiolaria) se jedmotlinie mohou povahou biosilicifikace
vzajemrt liSit. V neékterych liniich byla tato vlastnost naopak drukofmotlaiena. Rihlédnutim
k napadné dynamice, s jakou se tato schopnostlua@whromistnich organisinobjevuje a mizi, se
Ize domnivat, Ze konkrétni stav bude zaviset redgivoff* mezi energetickou nanoosti a seleknimi
tlaky prostedi, které dané skupiny obyvaji.

Hlavnimi typy Kemkiitych struktur v ramci linie Chromista jsou Supinystny, schranky,
kostry a cysty. Analogické struktury riédka vznikaji u nefibuznych skupin prostdnictvi
konvergentniho vyvoje, coz dale podporuje moznegttj evolgniho vyznamu. Byla formulovana
cela fada hypotéz s cilem funkcifdmiitych struktur odhalit, avSak jené&které z nich byly
experimentals testovany. Nejgtsi role byva tradn¢ pripisovana ochranpied predatory a parazity,
dalSi uplatani je vS8ak mozné hledat v souvislosti s odolndsiigénym metabolismem, interakcemi
se s¥telnym z&enim, gijmem Zivin nebo pohybem ve vodnim sloupdipBdy, kdy se v evoluci
vytvorily struktury analogického tvaru aejme tak i funkce ztiznych material (kiemik, vapnik,
organicka hmota) dci o tom, Ze Bkteré ze zmi#gnych vyznam se jist nevztahuji jen naiemicité
struktury a Ze seleki tlaky vedouci k tvorbtéchto struktur mohou byt podstétnyznamjsi nez
jejich samotny material. Naproti tomu v jinychigmdech je tim nejpodst&jgim pro funkci struktur

samotny kemik diky svym unikatnim vlastnostem.
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