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1 Obecna charakteristika myxozoi

Mezi recentni Zahavce je dnes fazena jedna z nejvice morfologicky i ekologicky
modifikovanych skupin organisml, Myxozoa. Myxozoa jsou obligdtni mnohobunécnou
parazitickou skupinou precnivajici svou diverzitou nékteré zndmé skupiny Zahavcu (viz Obr. 1),
kupfikladu volné Zijici zastupce skupiny Scyphozoa (Zhang 2011). Podle poctu aktudlné
popsanych zastupcli, Myxozoa itaji kolem 2200 druh(l (Lom a Dykovda 2006). Nicméné skutecny
pocet druhi je pravdépodobné mnohem vyssi.

Rada druhd stéle ¢ekd na své objeveni a také

nedavno objevena skryta diverzita u morské linie ?&
Malacosporea napovida, Ze Myxozoa mohou byt o iy ~ Hydrozoa

v . ., . . . +Cubozoa < (3600)
druhové nejbohatsi skupinou zahavcl (270)

(BartoSova-Sojkova a kol. 2014).

Tato linie parazitQ, jejiz vznik a vyvoj byl
zplUsoben adaptivni radiaci davného predka

Zahavc( (Fiala a kol. 2015b), ktery se pfizpusobil
Obr. 1: Zastoupeni druhl u Zahavcd véetné myxozoi.
Pfevzato z B. Okamura et al. (eds.), Myxozoan Evolution,
Ecology and Development,DOI 10.1007/978-3-319-14753-
6_1, © Springer International Publishing Switzerland 2015.

parazitickému zpUsobu Zivota, stfidd ve svém
zivotnim cyklu dva rGzné hostitele. Jejich
typickymi hostiteli (mezihostiteli) jsou razné
druhy sladkovodnich a morskych ryb. Napadaji ale také ¢asto obojzivelniky a vyjimecné plazy,
ojedinéle ptaky a savce. BEéhem vyvojového cyklu vyuzivaji jako definitivniho hostitele, v némz
probihd pohlavni rozmnozovdani, zastupce z morskych mnohostétinatci (Polychaeta) a
sladkovodnich malostétinatcli (Oligochaeta), z nichz nejbéznéjsimi byvaji zastupci nitének
(Tubificida).

Tato skupina od svého objevu (Jurine 1825) prosla zna¢nymi taxonomickymi presuny v
systému eukaryotickych organism(. Myxozoa byla povazovana po dlouhou dobu za prvoky a az
molekuldrné taxonomické studie prokazaly jejich ,,metazoarni“ plivod (Wolf a Markiw 1984).
Soucasna taxonomie myxozoi je i pies mnohé zmény stale v rozporu s jejich fylogenezi. Hlavnim
problémem v klasifikaci téchto organismu je existence parafyletickych ¢i polyfyletickych rodd,
jejichz zastupci jsou ¢asto zcela nepfibuzni, avsak morfologicky podobni.

Z ekologického pohledu, Myxozoa jakozto parazité jedné z druhové nejpocetnéjsich

skupin obratlovcd, osidlila rlizné typy biotopl od sladkovodnich pres morské aZz po brakické



oblasti (BartoSova a kol. 2013; Reed a kol. 2003). Podle geografického rozsifeni jsou Myxozoa
kosmopolitni skupinou, ktera byla objevena jak v poldrnich tak i v tropickych oblastech svéta
(Katharios a kol. 2011; Kodadkova a kol. 2014). Vétsina druht svému hostiteli vyznamné neskodi
a bézné se vyskytuji v pripadech koinfekce bez zjevnych patologickych ucinkd. Nékteré druhy
presto zpusobuji vazné ekonomické ztraty v rybarském primyslu z dlvodu jejich zvySené
patogenity u chovnych ryb. To ma za nasledek negativni ovlivnéni produktivity obchodu s rybami

v urcitych oblastech (Sitja-Bobadilla a kol. 2015).



2 Morfologicka charakterizace myxozoi

Hlavni morfologické znaky myxozoi se nachdazi na typickém stadiu — myxospore, jenz je
nositelem vlastniho patogenniho agens (sporoplasmy) myxozoi. Myxospora je Utvar, ktery se
sklddda z chlopni neboli valvul, které mohou byt u spory budto dvé, tfi ¢tyfi a vyjimecné i vice.
Podle poctu téchto chlopni maji spory myxozoi budto bilaterdlni, triradidini ¢&i tetraradidlni
soumérnost a jsou taxonomicky ¢lenény do dvou fadl odvozenych od vyse zminénych typl
spory: Bivalvulida (Shulman 1959) a Multivalvulida. Z ultrastrukturniho hlediska maji buriky

myxozoi v cytoplasmé volné rozmisténé ribozomy, mitochondrie s kristami tubularniho,

MYXOSPORES

diskovitého nebo plochého typu.

Zasobnimi latkami jsou tuk nebo

glykogen (Lom a Dykova 2006).

Charakteristickym znakem myxo-

Marine lineage

spory je poélovy vacek predstavujici

synapomorfni strukturu s knidocyty

Zahavcu (Siddall a kol. 1995). Pélové

vacky, které jsou u myxozoi ve spore
nej¢astéji ve dvojici ¢i Ctvefici,
obsahujici  vymrstitelna  vlakna

slouzici k prichyceni k hostiteli (Lom

1990; Siddall a kol. 1995). U Zahavcl

Freshwater lineage

ACTINOSPORES

maji tato filamenta po kontaktu za

nasledek intoxikaci kofisti (Kass-

Simon a Scappaticci 2002). Charakter

polovych vacki jako je jejich velikost,

Obr. 2: Morfotypy myxozoi. (A-O) Myxosporovy morfotyp z vybranym
morfotypem z kazdého fylogenetického kladu. (A) Bipteria, (B) Ceratomyxa, (C)
Ceratonova, (D) Kudoa, (E) Parvicapsula, (F) Enteromyxum, (G) marine
Myxidium, (H) freshwater Myxidium, (1) sladkovodni Chloromyxum, (J)
Myxidium lieberkuehni, (K) Chloromyxum careni, (L) Hoferellus, (M) Myxobolus,
(N) Sphaerospora, (0O) morské Chloromyxum. (P-Q) Malacosporean
morphotypes, (P) fishmalacospore of Tetracapsuloides, (Q) malacospory
Tetracapsuloides ze sladkovodnich mechovek (R-T) Bézny aktinosporeovy

. . morfotyp (R) aurantiactinomyxon, (S) triactinomyxon, (T) tetractinomyxon.
tvar, uhel a pozice uvniti spory

zaroven slouzi jako dulezity taxonomicky znak pro klasifikaci druh myxozoi (Lom a Arthur 1989).

Myxozoa lze tedy charakterizovat jako mikroskopické mnohobunécéné parazity, které z
hlediska rozmér( a morfologie pfipominaji Protista, pfesto maji nékteré apomorfie (diferenciace
bunék, desmosomu podobné bunécné spoje), které jsou spolec¢né pro celou zZivocisnou fiSi
(Smothers a kol. 1994). Od bézné bunécné typizace eukaryot se Myxozoa lisi v absenci bicikd a
centriol, jejichZz nepfitomnost Ize odvodit ze sekundarni ztraty béhem evoluce (Lom a Dykova

2006). Nékteré znaky myxozoi vSak mUzZzeme nalézt i u jinych skupin organismi mimo metazoa.
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Ptikladem je paraziticka skupina Microsporidia (Fungi, Opistokonta), se kterou byla Myxozoa v
minulosti chybné klasifikovana do spole¢ného taxonu Cnidosporidia (Grell 1973). Spolec¢nym
znakem myxozoi a mikrosporidii je pfitomnost spory s vystfelovacim aparatem ve vyvojovém
cyklu, jejiz funkce je vSak u mikrosporidii zcela odlisna.

Takto definovana morfologie je charakteristicka pro myxosporeovou a malacosporeovou
fazi zivotniho cyklu myxozoi, které se odehravaji v mezihostiteli. Jednotlivé zakladni morfotypy
myxospor a malacospor jsou zobrazeny na Obr. 2.

U definitivniho hostitele dochazi k tvorbé zcela odliSného morfotypu spory avsak funkéné
analogického. Jedna se o aktinosporu, kterad je triradidalné symetrickd. Tento typ symetrie vytvari
u aktinospor typicky tvar pfipominajici tvar , kotvy“ jako je kupftikladu triactinomyxon druhu
Myxobolus cerebralis (Hedrick a kol. 2002), ¢i tzv. neoactinomyxon, tetractinomyxon,
aurantiactinomyxon (el-Mansy a kol. 1998) viz Obr. 2. Zarovén uvnitf aktinospor je pfitomno
vétsSi mnozstvi infekénich bunék oproti myxosporam (Lom a Dykova 1992).

Kromé spor Myxozoa vytvari také vegetativni stadia (plasmodia) dosahujici casto
makroskopickych rozméra. Vnitini struktura plasmodii se sklada z vegetativnich jader a rizného
poctu generativnich bunék. BEhem vyvoje plasmodii se objevuji unikatni morfologické utvary
tzv. bunika v burce (cell-in-cell), kdy jedna burika obklopi druhou a vznika primdrni burka
s vnitini sekunddrni burikou. Casto sekundarni burika obsahuje i terciarni a ta nasledné kvadrarni
bunku, obdoba ruské matrjosky. Podle lokalizace v hostiteli rozliSujeme plasmodia histozoicka
(ve tkanich) a coelozoicka (v dutinovych organech). Histozoickd plasmodia mivaji ¢asto podobu
makroskopickych cyst, které v pozdé;si fazi vyvoje ddvaji vznik spordm (Lom a Dykova 2006).

Evolucni linie Malacosporea, parazitujici u sladkovodnich mechovek (Bryozoa) se
vyznacuje zcela odliSnou morfologii oproti linii Myxosporea. Ackoli nékteré morfologické znaky
malacosporei koreluji se znaky myxosporei (chlopné spory) jsou zde nékterd specifika
naznacujici, Ze Malacosporea jsou evoluc¢né starsi vyvojovou linii. Mezi nékteré z téchto znakl
fadime absenci diferenciace spory béhem Zivotniho cyklu v mezihostiteli nebo zachovani
rozsahlych vrstev bunék se spojovacimi komplexy (junctional complexes) (Hartikaien a kol.
2014). Predevsim jsou to ale pro Malacosporea typicka stadia, kterd pripominaji cervovity
organismus u druhu Buddenbrockia plumatellae. Tohoto Cerva pfipominajici stadium ma Ctyfi
svazky podélné svaloviny a je zdroven schopné pohybu uvniti coelomu mechovek (Gruhl a
Okamura 2012). U jinych druh malacosporei byly namisto cervovitych stadii popsany vackovité

Utvary (sac stages) a to u druhl B. allmani, B. plumatellae a Tetracapsuloides bryosalmonae



(BartoSova-Sojkova a kol. 2014; Hartikainen a kol. 2014).

Recentni studie naznacuji, Ze u dosud velmi druhové chudé skupiny Malacosporea je
predpokladdna vysoka ,skryta” diverzita na zakladé ziskdvani stale vétsiho poctu nepopsanych
druh, véetné hypotézy jejich existence v morskych habitatech (BartoSova-Sojkova a kol. 2014).
Odhalovani diverzity malacosporei mize pfinést nové poznatky v morfologii této stale zahadné

skupiny myxozoi.



3 Zivotni cyklus myxozoi

Pomérné dlouhou dobu byla Myxozoa povazovdna za monoxenni skupinu parazitd
parazitujici u obratlovcu. Pfelom nastal pfi objevu definitivniho hostitele (Wolf a Markiw 1984),
kterym je vodni krouzkovec. U tohoto hostitele byl znam odlisny typ spory, tzv. aktinospora, jejiz
morfologie je zcela odlisnd (viz Kapitola 2) (Lom 1996). Kompletni Zivotni cyklus na zakladé vyse
zminénych zjisténi byl popsan u sladkovodniho druhu Myxobolus cerebralis (Kudo, 1933), jenz
se stal hlavnim modelovym organismem pro studium vyvojovych cyklli u myxozoi (Wolf a
Markiw 1984).

Obecné se zZivotni cyklus myxosporei skldadd ze dvou hlavnich fazi, jejichz nazvy jsou
odvozeny od typu spory, kterd se béhem nich vytvari. Mezi tyto faze fadime myxosporeovou a
aktinosporeovou fazi (viz Obr. 3). Myxosporeova faze probiha nejcasteji u nizsich obratlovcl
(ryb, obojzivelnikd a plazl), vyjimecné u vyssich obratlovcl (ptakd a savci). Pocina kontaktem
aktinospory s mezihostitelem po vystieleni polarnich filament z pélovych vackd. Poté se
samotnd spora otevird rozvolnénim chlopni a unikajici sporoplasma vnika pres pokozku
hostitele. Uvnitf hostitele, respektive v intercelularnim prostredi, zacind sporoplasma vytvaret
stadia,,burika v bunice”, kdy se sekundarni buriky, vzniklé endogennim zplisobem, nachazi uvnitt
primarni bunky. Samotny vyvoj spor se odehravd béhem sporogonické faze, kdy primarni a
sekundarni linie bunék z predchozi presporogonické faze proliferuji a diferencuji za vzniku
myxospory, ktera opousti svého hostitele a pokracuje tak do dalsi ,,aktinosporeové” faze
zivotniho cyklu.

Aktinosporeova ¢ast, probihajici v definitivnim hostiteli, ma pocateéni fazi analogickou s
myxosporeovou avsak penetrace hostitele sporoplasmou probiha priinikem mezi epitelidlnimi a
mukdznimi burikami. Presporogonicka faze zahrnuje schizogonii, kdy se sporoplasma pretvafi na
pseudoplasmodium obsahujici velké mnoiZstvi vegetativnich jader. Pseudoplasmodia nasledné
migruji do cilovych tkani, kde se odehrava gametogonie neboli mitotické déleni somatickych
bunék a meiotické déleni generativnich bunék za vzniku zygot obalenych somatickymi burikami.
Posledni fazi je faze sporogonicka, kdy periferni generativni bunky diferencuji v rizné typy
(kapsulogenni, valvogenni, sporoplasmogenickd) bunék. Na konci této faze je produkovana
samostatnd spora, kterd opousti svého hostitele a uvoliiuje se do prostredi, kde napada
mezihostitele a cely cyklus se opakuje (Lom a Dykova 2006).

Kompletni Zivotni cyklus malacosporei (viz Obr. 4), je v soucasné dobé popsan pouze u

druhu Tetracapsuloides bryosalmonae, plUvodce proliferativniho onemocnéni ledvin (PKD),
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jehoz definitivnim hostitelem je sladkovodni druh mechovky Fredericella sultana, ktery byl jak
experimentalné, tak molekuldrné ovéren (Feist a kol. 2001; Morris a Adams 2006). Pocatek cyklu
je obdobny jako u myxosporei, kdy dochazi k pfichyceni spory k epitelu rybiho hostitele
prostiednictvim vystreleni polarnich filament. Invaze pokozky a prlchod sporoplasmy je
analogicky jako u infekce aktinosporou (Morris a kol. 2000; Longshaw a kol. 2002). V dalsi fazi
infekéni stadia proliferuji v krevnim recisti a migruji jejim prostfednictvim do ledvin, kde se
opakované déli v intersticidlni tkani za vzniku stadii bunfka v burce. Tato stadia nasledné
penetruji ledvinny kandlek, kde dochdazi kdalsi proliferaci a diferenciaci ve sporu tzv.
malacosporu (Morris a Adams 2008). Takto vzniklé spory jsou potom uvolfovany
prostfednictvim mocového traktu do prostiedi, kde infikuji dalSiho hostitele. Definitivnimi
hostiteli byvaji zastupci rudznych celedi sladkovodnich mechovek (Fredericellidae,
Lophopodellidae, Pectinatellidae, Plumatellidae, Cristatellidae). Rybi malacospory v coelomu
definitivniho hostitele davaji vznik komplexnim stadiim (Cervovitym nebo vackovitym), ve
kterych dochazi ke sporogenezi. Vzniklé spory ,,malacospory” jsou uvolfiovany do prostredi pres
lofofér nebo jsou uvolfiovany pfimo uvnitf télni dutiny definitivniho hostitele (Mcgurk a kol.

2005). Takto uvolnéna malacospora infikuje opét mezihostitele a cely cyklus se uzavira.

waterborne myxospore

¥
waterborne actinospore

host annelid E

Obr. 3: Zivotni cyklus myxosporei © S. Atkinson

Fish malacospore

Intermediate host Definitive host
(Bryozoa)

Bryozoan
malacospore

worm stage  sacstage lobed stage

Obr.4: Zivotni cyklus malacosporei. Pfevzato
z Patra a kol. 2016, nepublikovana data.
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4 Taxonomie a nomenklatura myxozoi

V soucasné dobé Myxozoa zahrnuji pfiblizné 2200 druhd, které jsou klasifikovany
do 64 rodd a 17 celedi (Fiala a kol. 2015b). Druhové nejpocetnéjsim rodem je rod
Myxobolus s pfiblizné 800 popsanymi druhy (Liu a kol. 2013). Nomenklatura myxozoi je
z velké &asti zaloZzena na morfologii spor, avsak s pfibyvajicimi molekuldrnimi daty se
ukazuje, Ze tato taxonomie neodpovida vysledkim fylogenetickych analyz (Fiala a
BartoSova 2010).

Drive byla Myxozoa klasifikovana podle dvou odlisnych typl spor do dvou tfid
Myxosporea (Butschli, 1881) a Actinosporea (Noble, 1980). Tento koncept byl zrusen

(Kent a kol. 1994) na zakladé zjisténi, Ze tyto dvé skupiny predstavuji dvé faze jednoho

zivotniho cyklu téhoZ druhu [goc cuidara
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Obr. 5: Souc¢asna nomenklatura skupiny Myxozoa (Fiala a kol. 2014).
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Zschokkella nebo Ceratomyxa, Leptotheca a Sphaerospora. U téchto rodu byl zjistén na
zakladé molekularni fylogenetiky para/polyfyleticky charakter.

Fylogeneze zaloZzenda na 18S rDNA genu nepodporuje klasickou taxonomii
myxozoi tudiZ fada taxonomickych zmén byla provedena na zadkladé molekularné
taxonomickych vysledku. Kuptikladu doslo ke zruseni rodu Leptotheca (Gunter a Adlard
2010) nebo ke vzniku novych rod( a prefazeni existujicich druh( do téchto rod(, napft.
rod Enteromyxum (Palenzuela a kol. 2002) nebo Ceratonova (Atkinson a kol. 2014).
Ukazalo se, Ze béhem evoluce mohly vznikat stejné morfotypy spor nékolikrat na sobé
nezavisle, coz by vysvétlovalo existenci polyfylie a parafylie urcitych rodd (Fiala a
BartoSova 2010). Soucasna taxonomie (viz Obr. 5) se snaZi hledat dalsi znaky jako jsou
napf. morfologie trofickych stadii, tkanova specifita, hostitelska specifita (Fiala a kol.
2015a).

Vramci linie Malacosporea jsou kritéria pro klasifikaci obdobna jako u
myxosporei. Nicméné nomenklatura této skupiny spociva v posuzovani detailnich nianci
jako jsou sekvencni odlisnosti (<20%) jednotlivych stadii ¢i existence/absence

specifickych stadii (Canning a kol. 2002).



5 Patogenita a ekonomicky vyznam myxozoi

PfestoZe vSechna Myxozoa jsou parazitické organismy, pouze nékteré druhy
vyvolavaji pfimy imunopatologicky efekt béhem infekce hostitele gradujici v nékterych
pfipadech v mortalitu nakaZzeného jedince. Patologicky efekt myxozoi je spojen s fadou
faktor(, které tento ucinek zvysuji a tim nar(std i mira patogenity spojena se vzrlstajici
proliferaci parazita. Tyto faktory lze rozdélit na dvé skupiny. Prvni skupinou jsou faktory
vyvolavané samotnym hostitelem (hypersenzitivita imunitniho systému aj.), druhou
faktory korelujici se zménami environmentalnich podminek jako jsou salinita ¢i teplota
vody aj. (EI-Matbouli a Hoffmann 2002; Bettge a kol. 2009a,b; Yokoyama a Shirakashi
2007). Mezi druhy myxozoi zpUsobujici nejzavaznéjsi ekonomické ztraty, zejména u
komeréné chovanych ryb, patfi Myxobolus cerebralis, Ceratonova shasta,
Tetracapsuloides bryosalmonae, Henneguya ictaluri, Enteromyxum leei, Kudoa thyrsites
a Parvicapsula pseudobranchicola. Zastupci této skupiny myxozoi jsou plvodci mnoha
znamych onemocnéni ryb, které zvelké c¢asti zpUsobuji vysoky stupen mortality
v populaci rybich hostitelll. Tyto patogenni druhy myxosporei napadaji rizné druhy
tkani, tudiz projevy onemocnéni jsou odliSné. Nakazené ryby mohou vykazovat
strukturdlni a behavioralni abnormality jako jsou deformace téla, zkraceni Celisti, plavani
v kruzich zndmé pod oznacenim ,,whirling disease” zpUsobené druhem Myxobolus
cerebralis (Bartholomew a kol. 2002). Mezi dalSi znamé patogenni ucinky patfi tvorba
stfevnich katar( u ryb ze Stfedozemniho mofre, jejichZz piivodcem je druh Enteromyxum
leei (Diamant a kol. 1994; Rigos a Katharios 2010). Kudoa thyrsites, ktera se casto
vyskytuje na farmach pro odchov losos(, zplUsobuje posmrtnou lyzi masa, ¢imz je
nasledné kvalita ryb znehodnocena. To ma za nésledek vyznamné ekonomické ztraty
v chovech ryb napadenych timto patogenem (Kent a Poppe 1998). DalSim prikladem u
lososovitych ryb je druh Ceratonova shasta parazitujici u ryb v pobrezZnich oblastech
Severni Ameriky v Tichém ocednu. Mezi pfiznaky napadeni patfi letargie, ztrata télesné
hmotnosti, ztmavnuti kize, ledvinové puchyrky aj. Tyto priznaky se lisi u jednotlivych
druhl lososl a zaroven zavisi na Zivotni fazi hostitele. C. shasta napada zejména travici
trakt, jatra, Zlucnik, slezinu, pohlavni Zldzy a ledviny (Bartholomew a kol. 1989).
Patogennim zastupcem z tfidy Malacosporea je druh Tetracapsuloides bryosalmonae,

ktery pUsobi proliferativni onemocnéni ledvin u lososd chovanych v Evropé a Severni
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Americe. Typické symptomy tohoto onemocnéni jsou zejména markantni renomegdlie
Ci blednuti kGiZe (Sterud a kol. 2007; Wahli a kol. 2007). Problém vyskytu téchto parazitQ
byl pozorovan jak u volné Zijicich rybich populaci, tak i u v zajeti chovanych (rybi farmy,
akvaristika apod.). Velmi ¢asto dochazi k poc¢atku infekce introdukci nakazeného jedince
do zdravé populace ¢i antropogennim zplisobem. Pravé antropogenni prenos infekénich
stadii myxozoi zpUsobil u nékterych druhl (Myxobolus cerebralis, Ceratonova shasta)

jejich kosmopolitni rozsifeni (Hallet a Bartholomew 2012).
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6 Fylogenetické vztahy myxozoi v ramci metazoi

Od svého objevu prosla tato mikroskopicka endoparaziticka skupina Zahavc(
rGznymi presuny v systému eukaryotickych organism(. V prvopocatcich bylo jejich
taxonomické zafazeni mezi Protista zaloZeno zejména na morfologické a pozdéji i
ultrastrukturni charakteristice. Po nastupu molekularni biologie na konci 80. let
minulého stoleti doslo diky vyznamnym poznatklm v jejich fylogenezi k zasadnim
zménam v pochopeni evoluéniho plivodu myxozoi (viz Obr. 6).

Z divodu extrémniho zjednoduseni téla byla Myxozoa zpocatku povazovana za
taxon fazeny do fiSe prvokl (Protista) (Robin, 1853). Nasledné byl tento taxon vyjmut
z fiSe prvokll a pojmenovan jako samostatny taxon Myxosporidia (Bltchli, 1881). Poté
na zakladé popisu vegetativnich stadii byla Myxosporidia prfesunuta do tfidy Sporozoa
(Leuckart, 1879), patfici do kmene Apicomplexa (Levine, 1970), jako podtfida s nazvem
Cnidosporidia (Doflein, 1901). Do podtfidy Cnidosporidia byly tehdy spolu se
skupinou Myxosporidia rovnéz zafazeny strukturné homologické organismy ze skupiny
Microsporidia (Lom 1990). Na pocdatku 80. let minulého stoleti byla takto definovana
nomenklatura zrusena z dlivodu biologickych a ultrastrukturnich rozdili mezi témito
skupinami (Levine 1980). Vyvracenim tohoto chybného zafazeni se Myxozoa ocitla jako
taxon incertae sedis, pficemz tehdejsi védeckd komunita se stale pfiklanéla k jejich
plvodnimu umisténi mezi Protista. Prelom nastal s objevem struktur naznacujici
mnohobunécény plivod myxozoi, kupfikladu desmosomim podobné bunécné spoje
(Grassé a Lavette 1978). Jesté predtim bylo systematické zafazeni myxozoi diskutovano
z pohledu podobnosti jejich pélovych vacka s nematocystami larvalnich stadii Zahavci,
respektive se stadii zastupct celedi Narcomedusae (Weill 1938; Lom a de Puytorac 1965;
Shostak 1993). PrestoZe studie popisujici mnohobunécéné struktury myxozoi
poukazovaly na mnohobunécény plvod myxozoi, byla Myxozoa déale povaZovana za
Protista.

Hlavnim objevem, ktery definitivné zamitnul stale pfitomnou hypotézu
pribuznosti myxozoi k protistim, bylo ziskani prvni sekvence 18S rDNA genu a jeji
fylogenetickd analyza (Smothers a kol. 1994). S nastupem molekularni biologie a
vyvojem sekvenacnich metod byla Myxozoa podrobena ¢etnému vyzkumu z pohledu

fylogenetiky. BEhem této éry byla Myxozoa na zakladé prvotnich fylogenetickych analyz
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nejprve fazena ke skupiné Bilateria, respektive kjejich bazi (sesterska pozice se
skupinou Nematoda) (Smothers a kol. 1994). Po doplnéni datasetu o morfologicka a
ontogeneticka data byla Myxozoa presunuta k Zahavcim jako sesterska skupina Celedi
Narcomedusae. Specifické homologické znaky myxozoi a druhu Polypodium hydriforme
poukdzaly také na moznost sesterské pozice stimto parazitickym druhem Zahavcu
(Siddall a kol. 1995). Jejich blizky fylogeneticky vztah byl poté davdn do souvislosti
s rychle se vyvijejicimi 18S rDNA geny, které mohly byt pfic¢inou vzniku sesterského
vztahu diky artefaktu pfitahovani dlouhych vétvi (LBA) (Hanelt a kol. 1996; Pawlowski a
kol. 1996; Schlegel a kol. 1996; Winnipenninckx a kol. 1998; Kim a kol. 1999, Zrzavy a
Hypsa 2003).

Se znovuobjevenim Buddenbrockia plumatellae, Cc&ervovitého organismu
parazitujiciho u sladkovodnich mechovek (Bryozoa), se postaveni myxozoi v systému
metazoi ¢aste¢né podafrilo odhalit (Okamura a kol. 2002). Tento druh bazdlni skupiny
myxozoi (Malacosporea) ma tetraradialni symetrii, ¢imz bylo predchozi tvrzeni afinity
myxozoi k bilateriim negovano. Nasledna fylogenomicka multigenova analyza protein-
kodujicich sekvenci potvrdila pribuznost myxozoi k Zahavciim a urcila jejich pozici jako
sesterskou k linii Medusozoa (Jimenéz-Guri 2007). Postaveni myxozoi v ramci Zahavcl
je stale diskutovanym tématem, kterym se zabyva nemald ¢ast soucasnych studii
zamérenych na fylogenetickou analyzu DNA a proteinovych sekvenci, mitochondrialnich
dat i genomovych (Nesnidal a kol. 2013; Feng a kol. 2014, Fiala a kol. 2015a, Shpirer a
kol. 2014). Nicméné, nedavna genomickd analyza myxozoi potvrdila ¢asto zmifiovany
pfibuzensky vztah myxozoi a parazitického druhu Polypodium hydriforme (Chang a kol.

2015).
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7 Fylogenetické vztahy v ramci myxozoi

V rdmci skupiny Myxozoa jsou klasifikovany dvé tfidy (Myxosporea, Malacosporea)
jejichz nomenklatura je zaloZzena zejména na morfologii spor a dalSich morfologicky
informativnich znacich. S pfirGstajicim poftem sekvenovanych druh( se ukazalo, Ze
klasifikace zalozend na morfologickych znacich v mnoha pfipadech neodpovida
molekuldrnim datim (Kent a kol. 2001). Na zakladé prvotnich fylogenetickych studii (Kent
a kol. 2000, 2001) bylo prokazano, Ze tfida Myxosporea tvofi dvé vyvojové vétve korelujici
s ekologickymi nikami hostitele. Pravé podle prostifedi hostitele byly tyto dvé linie
myxosporei nazvany: sladkovodni linie a mofrska linie. Pfibyvajici pocet sekvenci ovsem
odhalil Fadu vyjimek z tohoto déleni (Fiala 2006). Zda se, Ze vyhradnim spole¢nym znakem
druhl v jednotlivych hlavnich vétvich je druhovd specifita definitivniho hostitele, u
kterého probiha parazitace — zda-li se jedna o mdlostétinatce (sladkovodni linie) nebo
mnohostétinatce (morska linie). Vnitini topologie sladkovodni a morské vétve myxosporei
odpovida rdznym faktordm, které reflektuji fylogenetické vztahy. Lze mezi né zaradit
kuptikladu tkdnovou specifitu (Eszterbauer 2004; Holzer a kol. 2004) nebo geografické
umisténi (Blaylock a kol. 2004). Kromé sladkovodni a mofrské linie myxozoi byla podle
analyzy 18S rDNA genu identifikovana treti linie, klastrujici sestersky s pfedchozimi liniemi
(JirkG a kol. 2007).

Na zakladé rDNA genl se sladkovodni Myxosporea vétvi do péti tzv. klada
(Myxobolus, Myxidium lieberkuehni, Chloromyxum, sladkovodni mocovy klad a ,,Zlu¢ovy”
klad). Morska linie myxosporei se ¢leni do sedmi klad( zahrnujici morské klady nazvané
Bipteria, Chloromyxum, Kudoa, Enteromyxum, Ceratonova, Ceratomyxa a ,,zluénikovy”
klad (Fiala 2006; Whipps a kol. 2004).

V rdmci mofrské linie klastruje celkem sedm kladua (Fiala 2006; Whipps a kol. 2004).
Poclinaje bazdlné se vétvicim klddem Bipteria vytvarejiciho sesterskou skupinu s klady
Ceratomyxa a polytomicky klastrujicim morskym mocovym klddem, zZluénikovym kladem
a s nejvice odvozenymi klady Kudoa + Enteromyxum + Ceratonova. Kudoa klad klastruje
sestersky ke kladu Enteromyxum, pficemz tento blizce pfibuzny vztah histozoickych druhd
je jednim z velmi dobfe podporenych vétveni (Fiala a kol. 2015a; Freeman a kol. 2008).

Oproti tomu, klad Ceratonova spolec¢né s morskym Zluénikovym a mocovym kladem
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predstavuji ptiklad nestabilni topologie v rdmci morské linie myxosporei. Dalsim kladem,
infikujici pricnousté rybovité obratlovce (Elasmobranchii), je mofsky klad Chloromyxum
(Chloromyxum sensu stricto klad) klastrujici sestersky ke sladkovodni linii myxosporei
(Azevedo a kol. 2009; Gleeson a Adlard 2012; Fiala 2006; Fiala a Dykova 2004).

Topologie uvniti sladkovodni vétve (viz vyse) jsou podle rlznych typla analyz
viceméneé stdle stejné a pomérné vysoké. Oproti tomu, v rdmci mofské vétve je vsak
vétveni hlavnich klad{ nestabilni.

PfestozZe sladkovodni linie myxosporei je topologicky stabilni, jsou zde hlavnim
problémem alopatrické speciace druhl nékterych skupin naznacujici intraspecifickou
variabilitu ¢i pritomnost kryptickych druhl (Zschokkella nova, Sphaeromyxa hellandi).
Dilcim problémem je zadroven pfitomnost skupin obsahujici blizce pribuzné druhy z
odlisnych rodt, kupfikladu druhy Myxidium lieberkuehni, Sphaerospora oncorhynchi a
Chloromyxum legeri (Fiala 2006). Tento jev je nejspiSe vysledkem nezavislé evoluce
stejnych morfotypd myxospor, které jsou u myxozoi ¢astym artefaktem (Fiala a BartoSova
2010).

V rdmci mofrské linie se ukazalo, Ze problematické vétveni jednotlivych kladu je
kratsi nez u sladkovodnich (viz Kapitola 8). Dale aberantni chovani téchto sekvenci
s tendenci tvorby artefaktd LBA a polytomického charakteru vétvéni. Veskeré tyto
anomalie snizuji podporu vétveni jednotlivych kladd a tim znesnadnuji uréeni
fylogenetickych vztahl téchto podskupin (Fiala 2006). Nicméné podle aktudlné
redefinované fylogeneze morské linie myxosporei se zda, Ze navzdory molekularnim
markerdm a morfologii spor je lokalizace sporulace danych druhl presnéjsim kritériem
pro odhalovani fylogenetickych vztah( (Fiala a kol. 2015a).

Pfesto geny pro ribozomalni DNA nepredstavuji idedlni marker pro fylogenezi
myxosporei z didvodu divergence jednotlivych sekvenci, které koreluji s vysokou evoluéni
rychlosti téchto genu. Provedené kombinované analyzy vyuZivajici jako hlavni markery 18S
a 28S rDNA (Bartosova a kol. 2009) ¢i jaderny gen pro elongacni faktor 2 (EF-2) (Fiala a
BartoSova 2010) nepfinesly zdsadni feSeni problematiky fylogeneze myxosporei (viz

Kapitola 8).
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Trida Malacosporea predstavujici evoluéné bazalni linii myxozoi, ze které
pravdépodobné diverzifikaci vznikla pfedchozi myxosporeova linie (Anderson a kol. 1999),
je z hlediska fylogeneze malo prostudovanou skupinou. Jednim z divod( je maly pocet
popsanych druht, které podle prvotnich fylogenetickych studii klastruji v rdmci dvou
podskupin (Tetracapsuloides, Buddenbrockia) pficemz v rdmci téchto podskupin byly
definovany ¢astecné vnitini fylogenetické vztahy (Tops a kol. 2005; Grabner a ElI-Matbouli
2010). Nicméné topologie téchto dvou podskupin je zaloZzenda na stejnych kritériich jako u
myxosporei (komplexni stadia, hostitelska specifita), avsak diky velké druhové diverzité
jak definitivnich (mechovky), tak intermedidtnich hostiteld (ryby) a jejich distribuci je zde
predpoklddana vysoka diverzita (Canning a Okamura 2004; Grabner a ElI-Matbouli 2010).
Nedavna analyza velkého mnoZstvi mezihostitell naznacila skrytou biodiverzitu
malacosporei u cyprinifornich a percifornich druhd ryb. Zaroven podle fylogenetickych
analyz byly indetifikovany v rdmci téchto hostitel(l tfi rody s péti novymi druhy zastupct
Buddenbrockia a Tetracapsuloides (BartoSova-Sojkova a kol. 2014; Hartikainen a kol.

2014).
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8 Fylogenetické markery, problematika a jejich vyuziti u myxozoi

S nastupem molekularni biologie a s tim souvisejici rozvoj molekularni fylogenetiky
zapocalo odhalovani fylogenetickych vztahU napfi¢ rlznymi skupinami eukaryot. Jako
prvotni univerzalni marker byl vyuZzit gen pro malou ribozomalni podjednotku (18S rDNA).
Vyjimkou nebyla ani Myxozoa, jejichZ prvni ziskana sekvence pro tento gen byla vyuzita
jako fylogeneticky marker pro urceni jejich pozice v ramci eukaryotickych organismu
(Smothers a kol. 1994).

S pfibyvajicim poctem sekvenovanych druhl myxozoi byly nastinény prvni
mezidruhové vztahy v rdmci myxosporei (Smothers a kol. 1994; Siddall a kol. 1995;
Schlegel a kol. 1996). 18S rDNA gen se ukazal jako fylogeneticky informativni vzhledem
k jeho charakteru a to pfitomnosti konzervativnich a variabilnich oblasti, které umoznuji
odhalovat pribuzenské vztahy jak u blizce pribuznych druhd, tak i u velmi vzdalenych.
S postupnym narlstem molekuldrnich dat se vSak ukdzalo, Ze fylogeneze na zdkladé 18S
rDNA neodrdzi morfologicky definované taxonomické vztahy (Kent a kol. 2001), pficemz
bylo zaroven odhaleno velké mnozZstvi para/polyfyletickych rod( (Fiala 2006).

Dalsim uskalim 18S rDNA je jeho vyrazné odlisnd délka u druhl klastrujici v ramci
sladkovodni linie a u druh klastrujici v ramci morské liniie myxosporei. U morské linie je
tento gen kratsi, pfiblizné 1700 nt dlouhy, oproti sladkovodni linii s primérnou délkou
kolem 2100 nt. Extrémni délky dosahuji sekvence 18S rDNA u linie zvané Sphaerospora
sensu stricto. Diky vysokému poctu inzertd se mnohonasobné zvétsuje délka genu az na
3000 nt a i vice (Holzer a kol. 2007; JirkQi a kol. 2007). Tato Myxosporea maji jedny
z nejdelSich 18S rDNA v ramci eukaryotické fise.

DalsSim markerem ze skupiny rDNA genU je gen pro velkou ribozomalni
podjednotku (28S rDNA). Tento gen byl u myxozoi poprvé pouzit pro objasnéni
fylogenetickych vztah( v rdmci skupiny Multivalvulida (Whipps a kol. 2004a). Nasledné
vyuziti tohoto markeru spocivalo v tvorbé kombinovanych analyz s predchozim jiz
pouzivanym 18S rDNA genem (Whipps a kol. 2004a; BartoSova a kol. 2009, 2013). Ukdazalo
se, ze fylogeneticka informativnost 28S rDNA je vétsi nez u 18S rDNA (BartoSova a kol.
2009), avsak pocet dostupnych 28S rDNA sekvenci je nesrovnatelné nizsi

oproti univerzalné vyuzivanému 18S rDNA markeru.
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Zejména neshoda fylogenetickych analyz, zaloZenych na ribosomalnich DNA
datech, s taxonomii byla hnacim motorem pro ziskani sekvenci z dalSich fylogeneticky
vhodnych marker(i. Jednim z nich je gen pro heat shock protein 70. Na zakladé tohoto
proteinu se topologie pfibuzenskych vztahl mezi jednotlivymi druhy shodovala s 18S
rDNA analyzami (Whipps a Kent 2006). Dalsim genem, jehoz fylogeneticky patern
vykazoval homologii s provedenymi rDNA studiemi, je elongacni faktor 2 (EF-2) (Fiala a
BartoSovda 2010). Ackoli tento jaderny marker fylogeneticky odpovidal rDNA fylogenezi
myxozoi, jeho informativnost je nizsi nez u 28S i 18S rDNA (Fiala a kol. 2015a).

Mezi dal$i pouzivané fylogenetické markery patfi tzv. mezerniky (internal
transcribed spacers; ITSs). Od téchto markerd bylo ocekdvano vyreseni vztahl blizce
pfibuznych druhl z dGvodu vyssi evolucni rychlosti nez u 18S rDNA. Nicméné podle
fylogeografickych studii (Whipps a Kent 2006; Henderson a Okamura 2004) byla zjiSténa
rozsahla intragenomicka variabilita, tudiz moZnost posouzeni vztah( u blizce pfibuznych
druh( se ukdzala jako omezena (Henderson a Okamura 2004). Navzdory popsané
problematice ITS sekvenci se tyto markery podafilo Uspésné vyuzit, a to pro odhaleni

kryptickych druht myxosporei u obojzivelnik (Hartigan a kol. 2011).
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9 Taxonomically restricted genes u Zahavcl a myxozoi

Prvotni hypotéza afinity myxozoi k Zahavclm, charakterizovand na zakladé
morfologicky homolognich struktur nematocyst a pélovych vacka (Weill 1938; Lom a de
Puytorac 1965; Shostak 1993) poukazala na podobnost molekularni vybavy téchto
organel. Nezvratnym dlikazem se stal objev specifického genu pro minicolagen u zastupce
Tetracapsuloides bryosalmonae, jehoi pfitomnost je omezena prdvé pouze na
nematocysty ZahavcU (Holland a kol. 2011). Tento gen je soucasti velké skupiny genu tzv.
Taxonomically restricted genes (TRGs). Tyto taxonomicky ,omezené” geny, zodpovédné
za unifikaci znakd urcitych skupin, byly charakterizovany kromé Zahavc( i u ostatnich
organismu véetné baktérii (Wilson a kol. 2005; Wissler a kol. 2013). Diverzita a funkce
téchto specifickych gen( byly velmi dobfe charakterizovany u nematocyst Zahavcl, které
zaroven predstavuji nezbytny taxonomicky znak pro klasifikaci zahavcd (Mariscal 1974,
Weill 1934a, Weill 1934b). Distribuce téchto unifikovanych organel je v rdmci Zahavcl
zcela nerovnomeérna, pficemz jejich markantni diverzita byla zaznamenana zejména u
zastupcu skupiny Hydrozoa (David a kol. 2008). Jednotlivé druhy se tim staly modelovymi
organismy pro studium exprese a funkce TRGs ucastnici se morfogeneze nematocyst.
Béhem diferenciace nematocyst bylo identifikovdno 410 molekuldrnich komponent z
nichZz nemalou ¢ast tvorfi 22 genové specifickych proteinli. Mezi tyto specifické bilkoviny
podilejici se na vyvoji a funkci nematocysty lze zafadit proteiny s trojitymi kolagenovymi
Sroubovicemi, tzv. minicolageny.

Minicolageny zahrnuji velkou ¢ast castecné konzervovanych gen(, které jsou
exprimovany béhem rané faze diferenciace nematocysty. Strukturné se tyto geny skladaji
z centralnich ¢asti opakujicich se kolagenovych usekl, které zasahuji do velikostné
variabilnich polyprolinovych oblasti zakon¢ené konzervovanymi cysteinovymi doménami
(CRD) viz. Obr. 8 (Ozbek a kol. 2002a). BEhem zrdni nematocysty se tyto proteiny nachazi
v rozpusSténém stavu a jsou sekretovany ve formé monomerl (Engel a kol. 2001). V
koneéné fazi zrani jsou minicolageny chemicky modifikovany a ukotveny ve vnitfni strané
stény ve formé vysoce kompaktni molekuldrni struktury (Ozbek a kol. 2002b). Nicméné
nékteré homology minicolagen(i (NCol-15) nejsou lokalizovany ve sténé nematocysty
nybrz v jejim vystfelovacim vlakné (Adamczyk a kol. 2008). Na zakladé jednotlivych

subtyp( minicolagen(i byla pozorovana korelace mezi lokalizaci minicolagenl a typem
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nematocysty véetné jeji struktury naznacujici moznost dtivodu jejich diverzity (David a kol.
2008; Adamczyk a kol. 2008). Z hlediska funkce se tyto geny podileji na odolavani
nematocysty osmotickému tlaku spole¢né se specifickym antigenem NOWA (Ozbek a kol.
2002b), nicméné jejich dalsi funkce jsou zatim neznamé.

Dalsi specifickou komponentou exprimovanou béhem casné faze diferenciace
nematocysty je antigen NOWA (nematocyst outer wall antigen). Z hlediska moduldrni
struktury je tento glykoprotein ¢astecné homologni s minicolageny v oblasti CRD, avsak
jeho N-termindlni oblast obaluje glykoproteinovou doménu. V ramci diferenciace
nematocysty je tento protein izomerizovan a ukotven na vnéjsi strané stény nematocysty
pomoci disulfidickych muastkd  spojujici tento protein s minicolageny. Funkce
glykoproteinu NOWA je asociovana s minicolageny v odoldvani tlaku béhem vystreleni
tubuldrniho vlakna pfi aktivaci nematocysty (Engel a kol. 2002).

Nematocysty Zahavcl disponuji dalSimi tfemi nezbytnymi proteiny, kterymi jsou
spinalin, chondroitin a nematogalectiny, jejichz lokalizace a doménova struktura jsou zcela
unikatni. Strukturni protein spinalin nachazejici se na povrchu vystielovaciho vldkna ma
spolecné s dalsimi proteiny specifickou funkci, ktera spociva ve vytvareni rliznych pocta a
tvarl trn0 na tomto invertovaném vldaknu (Koch a kol. 1998). Oproti tomu spinalin,
lokalizovany v operculu nematocysty, je hlavni komponentou tvorby této struktury u
nematocysty (Koch a kol. 1998; Hellstern a kol. 2006). DalSim unikdtnim proteinem
zajistujici stabilizaci a tvorbu 3D struktury nematocysty je protein chondroitin. Ekvivalent
chondoitinu je znam u ZivocCichli véetné Clovéka, kde je soucasti pojivovych tkani a
mezibunécné hmoty chrupavek jako jeho siranova forma (chondroitin sulfat) (Monfort a
kol. 2007, 2008). Tato forma chondroitinu, kterd je fazena mezi tzv. proteoglykany, ma u
zahavcO nejasnou funkci, ktera zfejmé spociva ve stabilizaci prostfedi pro tvorbu
komponent nematocysty nebo mohou slouzit jako samotné komponenty (Yamada a kol.
2007). Nicméné beznou formou tohoto proteinu u nematocyst Zahavcl je samotny
nesulfovany chondroitin, ktery se Ucastni spolecné s nematogalectiny (viz Kapitola 10)
stabilizace a inciace tvorby tubuldrni struktury (ejektilni vldkno) nematocysty. Oproti
nematogalectinlim je lokalizovan na vnejsi strané vlakna (Adamczyk a kol. 2010).

Vyse zminéné specifické komponenty nematocysty (viz Obr. 7) jsou stale

povazovany za unikatni proteiny, jejichz pfitomnost je omezena pouze na Zahavce.
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Identifikace téchto proteind u myxozoi pfinesla novou hypotézu evoluce téchto genu
v ramci Zahavcl. Myxozoa disponuji redukovanym poctem nékterych z téchto protein(
(Nematogalectin A, C, related) pricemz zaroven zde byla pozorovéna i absence nékterych
proteind (NOWA, spinalin, chondroitin), coz by vysvétlovalo moZnou korelaci mezi

simplifikaci télnich struktur (pélovy vacek) a TRGs (Shpirer a kol. 2014).

Odklapéci operculum

Vécek

Velké ostny

Malé ostny

VIdkno

Sténa nematocysty

. = Nowa . = Minicolagen-1 . = Minicolagen-15

= Nematogalectin . = Chondroitin

Obr. 7: Schéma struktury TRG gen( u Zahavcl a myxozoi. Pfevzato z: Adamczyk a kol. 2008; Engel a kol. 2002; Hwang
a kol. 2010; Koch a kol. 1998; Lim a kol. 2014; Pokidysheva a kol. 2004; podle Shpirer a kol. 2014.
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Obr. 8: Schéma struktury TRG gen(l u Zahavc( a myxozoi. Pfevzato z: Koch a kol. 1998; Monfort a kol. 2007, 2008;

Ozbek a kol. 2002a; Ozbek a kol. 2002b; podle Shpirer a kol. 2014.
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10 Nematogalectiny jako TRGs u Zahavcu a myxozoi

Formovani nematocysty se Ucastni specifické geny jejichZ ortology byly u ostatnich
metazoi zpocatku vyloucené (Hwang a kol. 2007; Milde a kol. 2009). Tyto geny byly
nazvany nematogalectiny z divodu jejich unikatni genetické struktury (viz nize) a
pfitomnosti v nematocystdch Zahavcld. Studiem transkripce téchto genld bylo
identifikdvano nékolik isoform, nicméné pouze nékteré z nich ddvaji za vznik ¢tyrem
znamym typlim nematogalectinl (nematogalectin-A, nematogalectin-B, nematogalectin-
C, nematogalectin-related). Vznik téchto isoform u Zahavcu je nasledkem alternativniho
splicingu avsak sprdvné poradi jednotlivych exonl wvytvari funkéné aktivni typ
nematogaletinu. Béhem diferenciace nematocysty jsou tyto geny asociovany s dalSimi
specifickymi geny (minicolagen-15, chondroitin sulfat) Ucastnici se tvorby tubuldrni stény
vystrelovaného vldkna a vlakna jako takového. Exprese téchto genl se béhem diferenciace
liSi jak v konkrétnim typu nematocysty, tak i mezi ostatnimi typy. (Hwang a kol. 2010).

Délka a struktura jednotlivych typd nematogalectin( napfi¢ Zahavci je viceméné
konstantni (cca. 295 aminokyselin). Obecna struktura téchto proteind se sklada z N-
terminalni ¢asti proteinu kodujici signalni peptid slouzici k translaci na endoplazmatickém
reticulu. Po této ¢asti nasleduje 30 glycin, které jsou z obou stran obklopeny dvémi
hydrofobnimi aminokyselinami (GlyXY). Stejné jako minicolageny maji ve své sekundarni
konfiguraci trojité Sroubovité struktury kolagenu, které je spolecné radi do kolagenové
skupiny gen(. (Engel a kol. 2001; Ozbek a kol. 2002). C-terminalni oblast proteinu obsahuje
galaktdzu-vazajici lectinovou doménu, kterd je zakonéena sekvencemi argininu a lysinu.
Jednotlivé &asti proteinu jsou zaroven kddovany jednim exonem, tudiz nematogalectiny
predstavuji tzv. ,single copy genes” (Hwang a kol. 2010).

Co se tyce lokalizace téchto proteini v rdmci nematocyst, prvnim exprimovanym
typem je nematogalectin-B, jenz je umistén na proximalni ¢asti vlakna. Oproti tomu
pozdéji exprimovany nematogalectin-A se nachazi v distalni oblasti vlakna s ¢imz souvisi
morfologicka rliznorodost vldken napfi¢ Zahavci. Zaroven jednotlivé typy nematogalectin
nejsou vzajemné exprimovany, kupfikladu nematogalectin A a B, coZ potvrzuje dlsledek
alternativniho splicingu (Hwang a kol. 2010). Spolecné svySe zminénymi typy
nematogalectinli je béhem diferenciace nematocysty exprimovan posledni typ tzv.

nematogalectin-related, jehoz struktura je stejna avsak jeho funkce a lokalizace je u
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Zahavc( prozatim nezndma (Grasso a kol. 2008).

Béhem evoluce Zahavcu doslo ke ztratdm nékterych typd nematogalectinti pomoci
¢etnych tandémovych duplikaci. Touto ztratou oplyva kuptikladu skupina Anthozoa, kterd
béhem diverzifikace linie medusozoi iverzibilné ztratila nematogalectin A. U ostatnich
skupin Zahavci je tento gen pfitomen spolecné s dalSimi typy, které spolu s ostatnimi
proteiny prispély k velké diverzité nematocyst u Zahavct (Hwang a kol. 2010).

Objevenim téchto gend u myxozoi se oteviela otdzka struktury a funkce
nematogalectin(l v pélovych vaccich. Zjednoduseni struktury nematocysty v pélovy vacek
s sebou pravdépodobné neslo i ztratu nékterych typl nematogalectind, kupfikladu
nematogalectin-B (Shpirer a kol. 2014). Ztrata tohoto genu u myxozoi pravdépodobné
koreluje s absenci trnli na pdlovém filamentu (Cannon a Wagner 2003). Myxozoa oproti
ostatnim Zahavclm disponuji pouze tfemi typy nematogaletind (Ngal-A, Ngal-C, Ngal-
related) pricemzZz exprese a funkce téchto proteinl u myxozoi jsou stale neobjasnény
(Shpirer a kol. 2014). Z fylogenetického hlediska vytvari nematogalectiny celkem tfi klady
korelujici s danym typem, nicméné jejich vyuZiti pro fylogenezi Zahavcu ¢i myxozoi zatim
nebylo provedeno (Hwang a kol. 2010). Nedavna publikace identifikujici nematogalectiny
u myxozoi vyuzila tento gen ve fylogenezi myxozoi v rdmci Zahavcl ovsem pouze jako
metodu pro identifikaci daného typu nematogalectinu (Shpirer a kol. 2014). Na zakladé
této publikace jsme se rozhodli vyuzit tento informativni marker, ktery naznacuje
progresivni pohled do fylogeneze myxozoi jak v rdmci Zahavcl tak i samotné skupiny (viz

Kapitola 12 Vysledky).
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10 Cile prace

Nasledujici pasaz o rozsahu jedné strany obsahuje utajované skute¢nosti a je obsazena

pouze v archivovaném origindle diplomové prace ulozeném na Pfirodovédecké fakulté JU.
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11 Material a metody

Nasledujici pasaz o rozsahu tfech stran obsahuje utajované skutecnosti a je obsazena

pouze v archivovaném origindle diplomové prace ulozeném na Pfirodovédecké fakulté JU.
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12 Vysledky

Nasledujici pasdz o rozsahu deseti stran obsahuje utajované skutecnosti a je obsazena

pouze v archivovaném origindle diplomové prace ulozeném na Pfirodovédecké fakulté JU.
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13 Diskuze

Nasledujici pasdz o rozsahu péti stran obsahuje utajované skutecnosti a je obsazena

pouze v archivovaném origindle diplomové prace ulozeném na Pfirodovédecké fakulté JU.
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14 Zaveér

Nasledujici pasaz o rozsahu dvou stran obsahuje utajované skuteénosti a je obsazena

pouze v archivovaném origindle diplomové prace ulozeném na Pfirodovédecké fakulté JU.
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