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1. Co JE MNOHOBUNECNOST

V evoluci zZivota dochézelo béhem c¢asu ke vzniku novinek vyznamné zvysujicich
komplexitu zivych organismt. Mame na mysli napft. vznik bunééného zivota, euka-
ryotické buriky, superorganismi (viz ramecek 4.A) nebo inteligence. Dal$im tako-
vym evoluénim skokem, o jehoZ vyznamu snad nikdo nepochybuje, byl i vznik mno-
hobuné¢énosti. Mnohobunéény organismus je vlastné nové individuum s vys$§im
stupném organizace a s potfebou jemnéjsich regulaci bunéénych a molekularnich
pochodt. Nektefi dokonce povazuji vznik mnohobunécnosti za nejdiilezitéjsi ino-
vaci v evoluci buné¢ného Zivota viibec. To bylo reflektovano i v tradi¢nich systémech
a houby, m¢ly statut samostatnych isi, stejné tak jako jednobunécna eukaryota,
prvoci. Nedavno ovsem doslo k radikalni zméné a vétSina autord jiz takovéto rise
neuznava, cemuz se tradicionalisté brani zuby nehty. My ponechame tyto formalni
a ve svém dusledku nepodstatné diskuse jejich privrzenctim.

Termin ,,mnohobunéény organismus® patti mezi ty intuitivni pojmy, kterym
rozumi kazdy i bez znalosti jejich presné definice. Kazdy si také bez prilisného pre-
mysleni rychle vzpomene na mnoho ptiklada takovychto organismt (a mize zacit
sam sebou). Je také samoziejmé, zZe opakem mnohobunécnosti je jednobunécnost.
Snadno vyjmenujeme i ptiklady jednobunéénych organismi (napf. nalevnik trep-
ka). Pokusime-li se vSak skute¢né definovat mnohobunéénost a vymezit ji proti
jednobunécnosti, zjistime, Ze situace je mnohem komplikovanéjsi. Hned na zacat-
ku jsme se totiz dopustili imyslné chyby, jelikoz jsme uvedli pouze extrémné jed-
noznacné piipady, ¢lovéka (jeden z nejslozitéjsich mnohobunéénych organismui)
a trepku (jasné¢ jednobunécnou). V prirodé se oviem setkdme s fadou organismd,
které jsou ,,méné mnohobunééné“ nez Clovek, ale zase ,,vice mnohobunééné* nez
trepka, a Casto je tézké rozhodnout, zda pied sebou mame jesté jednobunéény, ane-
bo jiz mnohobunéény organismus. Jak uz to byva, rizni autofi se v pohledu na véc
rozchazeji a na zdanliveé jednoduchou otazku ,,co je mnohobunéénost? neexistuje
kratka a jednoznacné odpovéd. Navic mnohobunéénost vznikla béhem evoluce Zi-
vota mnohokrat nezavisle na sob¢ a riizné mnohobunééné linie prosly unikatnimi
evolu¢nimi trajektoriemi. V nékterych liniich lze navic pozorovat postupny nartist
slozitosti téla, vztahli mezi burikami a po¢tu bunéénych typa. Pokusy najit presnou
¢aru délici jednobunécnost a mnohobuné¢nost tak musi nutné ztroskotat, podobné
jako u vétsiny jinych délicich ¢ar tohoto typu.
nék stejného druhu Zijicich pohromadé, kolonie. Prechodné nebo trvalé kolonie
vytvari cela fada jednobunéénych organisma. Jak je obvyklé, neni mozno vysvétlit,
co presné je terminem ,,bunécna kolonie“ minéno. RGzné biologické obory totiz
pod timto terminem mysli néco jiného a v dal§im textu ukazeme, jak vyrazné se od
sebe odlisuji napt. kolonie fas, nadorovych bunék a bakterii. Jedno je vsak jisté. Je
potieba rozliSovat mezi ndhodnym a nenahodnym seskupenim bunék. Dtlezité je,
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aby zivot v kolonii pfinaSel jednotlivym buiikdm vyhody oproti samostatnému Zzi-
votu. Takové vyhody mohou zahrnovat napft. tnik pted predatorem (kolonie jsou
vétsi nez jednotlivé buriky), zvySenou pohyblivost celku apod. V mnoha koloniich
jsou spolu buriky vice ¢i méné pevné spojeny, obvykle pomoci mezibunééné hmoty.
V jinych koloniich (typicky v mnoha bakterialnich koloniich) jsou ov§em buriky vol-
né pohyblivé a tvar kolonie se udrzuje pomoci komunikace mezi nimi. Jinak feceno,
burnky ,,0 sobé védi“ a nerozutecou se. Vice o bunéénych koloniich viz kap. 2.1.

Pro potieby bezproblémového souziti bunek se u mnoha (ne-li u vech) koloni-
alnich organismt vyvinula rizné komplikovand bunééna komunikace. Signaly,
které si buriky vymeénuji, byvaji obvykle chemické nebo mechanické povahy. Zde je
nutno poznamenat, ze komunikace mezi burikami neni vynalez mnohobunéénych
organismu. I nesocialni (samostatné Zijici) buriky spolu ¢asto komunikuji, napf. pri
vyhledavani partnera pro pohlavni rozmnozovani. V koloniich, kde voln€ pohyblivé
buriky nejsou nijak spojeny, si potiebuji sdélit, kde se nachazeji, kolik jich tam je,
kolik je tam potravy apod. U kolonii se spojenymi burikami zase mdze byt motorem
vzniku a evoluce komunikace potieba synchronniho rozmnozovani bunék, pohybu,
polarizace kolonie apod. S tim, jak roste velikost a komplexita bunécné kolonie, ze-
slozituji se i signaly, které si buniky vyménuji. O rade prikladt bunééné komunikace
se podrobné zminime v dal$ich kapitolach.

Kdyz spolu buriky Ziji v kolonii a umi spolu komunikovat, otevira se cesta k jedné
z nejvétSich vyhod sociality, totiz k délbé prace mezi buitkami. Jednotlivé burky
postupné zacnou vykonavat specializované tkony a postupné se za¢nou odliSovat.
Takovému procesu fikame bunééna diferenciace. Odlisnosti jednotlivych bunék
v mnohobunééném organismu se mohou tykat morfologie (vzhledu), bunééného
cyklu, schopnosti rozmnozovat se apod. V nékterych pripadech vypadaji sice vSech-
vytvarenych proteinti a RNA). Pocet bunéénych typli u jednotlivych organismi
znaéné kolisa. Rada kolonialnich organismii nem4 zadnou diferenciaci bunék. Rasa
Volvox carteri ma v jedné kolonii pouze dva typy bunék. Opaénym extrémem jsou
nékteti zivocichové — u Clovéka je znamo vice nez 400 morfologickych bunéénych
typl dale rozdélovanych do subtypt. U nékterych bunéénych typt, napt. v pripadé
imunitnich bunék, se od sebe genovou expresi li§i témér vSechny zdanlive identické
burnky, a skute¢ny pocet odlisnych bunéénych populaci tak dosahuje tctyhodného
¢isla. Cim vice je v mnohobunééném téle bunéénych typt, tim slozitéjsi je regulace
jejich vzajemnych vztahl. A ¢im slozitéjsi je regulace néjakého systému, tim ma
vétsi Sanci, ze drive nebo pozd¢ji selze. Ukazkou takovéhoto selhani je napi. nado-
rové bujeni. Mohlo by se zdat, Ze diferenciace bun€k na rizné typy je inovaci mno-
hobunéénych organismd. Ve skute¢nosti, podobné jako v ptipadé jinych ,,inovaci®,
mnohobunécné organismy pouze vyuzily a rozvinuly potencial, ktery byl pfitomen
jiZ u jejich jednobunéénych predkd. I u jednobunéénych organismi totiz existuje
diferenciace bun¢k na rizné typy. Napiiklad béhem Zivotniho cyklu prvokt se ob-
vykle objevuje stadium trofozoitu (slouzici k vyzive), cysty (tlustosténné stadium
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pro prekonani neptiznivych podminek) a gamety (slouzici k pohlavnimu rozmno-
zovani).

vvvvvv

losti, kdy vznikne z pomérné volného sdruzeni samostatné zijicich bunék mnohobu-
nééné télo. Problém je, Ze neni mozné tuto udalost prfimo pozorovat a popsat. Jsou
nez ony samotné. Zcela jisté se jedna o pripady, kdy se v kolonii vyskytuji vegeta-
tivni, smrtelné bunky, které se dobrovolné vzdaly rozmnoZzovani, a tim i pfenosu
vlastnich gentd do dalSich generaci. Mame na mysli bunky, které se dale nedéli (Casto
ani nemohou, jindy mohou za urcitych okolnosti opét vstoupit do cyklu bunécného
déleni) a zanikaji nejpozdgji pti smrti starého téla. Prikladd by se dala vyjmenovat
cela fada, napt. nase erytrocyty (Cervené krvinky), bunky rostlinného endospermu,
somatické bunky valece (viz kap. 6.3.) apod. U fady mnohobuné¢nych organismu
je v obdobi dosp€losti takovychto nerozmnozujicich se bunék naprosta vétSina a
rozmnozuje se pouze nékolik privilegovanych bunék.

V nékterych piipadech (u mnoha zivocichd, valece atd.) dokonce dojde jiz brzy po
vzniku nového organismu k oddéleni linie bunék schopnych (generativni, ,,germ®
burky) a neschopnych (somatické, ,,soma“ buriky) predavani genetické informa-
ce do dalsi generace mnohobunééného organismu. Zatimco somatické burky se
béhem ontogeneze znaéné namnoZi a daji vzniknout télu organismu, generativni
bunky se déli podstatné méné a vyckavaji na pohlavni rozmnozeni celého orga-
nismu, kdy se z nich stanou gamety. V novém organismu vzniklém ze zygoty opét
dojde po nékolika bunéc¢nych délenich k oddé€leni linie somatickych a generativnich
bunék. VSechny somatické bunky zanikaji spole¢né se smrti matei'ského organis-
mu (pokud ov§em nedojde k jeho nepohlavnimu rozmnoZeni). Takovéto oddéleni
somatické a generativni linie bunék se nazyva germ-soma diferenciace. Napriklad
u vy$Sich rostlin nebo plasténci k tomuto jevu nedochazi a gamety mohou vznikat
z rdznych bunék dospé€lého téla.

U mnohobunéénych organismd je téméf pravidlem, Ze se mnoho bunék vzdalo
nejenom rozmnozovani, ale i zivota, a podstupuji pred¢asnou dobrovolnou smrt
pro dobro celku. Nejznaméjsim piikladem tohoto jevu je apoptoéza (viz pfipravny text
BiO 2008-2009 ,Smrt jako soucdst Zivota’, kap. 2.1), ale mechanismi dobrovolné bu-
nééné smrti existuje vice. Pri¢in dobrovolné bunééné smrti je cela fada. Nékdy jsou
mrtvé buriky pro danou funkci lepsi nez zivé bunky. To je pripad napt. bunék rost-
linnych cév, bun¢k vlasti nebo bun¢k stopky diktyostelia (viz kap. 6.2.). V jinych
piipadech umiraji buniky béhem ontogeneze téla ve chvili, kdy je potieba vytvarovat
urcity organ, napt. oddélit od sebe zaklady prstl, nebo uvolnit prostor pro jiné typy
bunék. V piipadé ndkazy nékterymi vnitrobunéénymi parazity, piedevsim viry,
muze burika dostat od imunitniho systému rozkaz ,,zemti!“, ktery bez vahani splni.
Miize tak zabit i parazita a zabranit tak Sifeni infekce.
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Z predchozich odstavct vyplyva, ze zivotni cile jednobunéénych organismt a
takovych bunéénych kolonii, které jiz mizeme nazvat mnohobunéénymi tély, se
diametraln¢ odlisuji. Cilem mnohobunééného organismu totiZ neni vyprodukovat
co nejvice zivotaschopnych novych bunék, ale vznik novych mnohobunéénych tél.
Miize si tedy dovolit zabranit spousté vlastnich bun¢k v rozmnozovani, popf. je za-
hubit. Samoziejmé se bunky neziikaji rozmnoZzovani ,,jen tak®, pro nic za nic. Ve
skute¢nosti, pokud obétuji své rozmnozovani pro dobro celku, tj. mnohobunééné-
ho t€la, zvysi tak Sanci jeho dlouhodobé prosperity a rozmnozeni (viz kap. 4.). Do
dalsi generace se predaji sice jen geny téch bunék, které slouzi k rozmnozeni celku,
ty jsou ale zaroven velmi blizce ptibuzné, nebo dokonce geneticky identické bun-
kam, které se rozmnozovani vzdaly. Germinalni buriky tak predaji do dalsi generace
ijejich geny.

Posledni specialitou nékterych mnohobunécnych organismi, o némz se zmini-
me, je migrace bunék béhem ontogeneze téla. Vznikajici mnohobunééné orga-
nismy obvykle nejsou zmensenymi kopiemi svych rodic¢d a rizné bunééné populace
se v embryu vyskytuji na jinych mistech nez ve zralych organismech. Tyto buriky se
béhem ontogeneze musi dostat na sva spravna mista. Ontogenetické migrace bu-
n¢k Ize najit u fady mnohobunéénych organismd, predev§im u zivocichti. Naopak
napft. u rostlin ontogenetické migrace chybgji.

Zminili jsme, Ze protikladem mnohobunécnosti je jednobunéénost. Jakkoli
slozitd a nejednoznacna je definice mnohobunéénosti, zndme radu organismd,
které jsou bez diskusi jednobunécné. I takovéto organismy mohou oviem mit
velmi slozité télo, byt tvorené jednou burnkou, napf. vyse zminény nalevnik trep-
ka (Paramecium). V tomto ohledu jsou nejznaméj$im prikladem pravé nalevnici
(Ciliophora). Prvni eukaryoticky organismus byl nejspiSe jednobunéény (resp.
nemame divody domnivat se, zZe byl jizZ mnohobunécény, ale ¢lovék nikdy nevi...).
Bé€hem evoluce eukaryot dochazelo v nékterych liniich nezavisle na sobé ke vzniku
mnohobunécnosti, zatimco jiné linie zdstaly jednobunécné (viz obr. 1). Sbérna
skupina vsech jednobunéénych a mnoha kolonialnich eukaryotickych organismi je
bézné oznacovana terminem protista.

Dalsi moznou cestou zeslozitovani stavby téla je stav nazyvany zavadéjicim po-
jmem ,,nebunéénost®. Samoziejmé, Ze stile mluvime o bunéénych organismech,
tj. organismech slozenych z bunék. V tomto piipadé se jedna o jednu obrovskou
mnohojadernou burku, plasmodium, s funkéné rozliSenymi, ale membranami
neoddélenymi ¢astmi. Vysledny organismus je ¢asto makroskopicky (tj. viditelny
pouhym okem) a na prvni pohled budi dojem mnohobuné¢nosti. Vice o plasmodial-
nich organismech viz kap. 8.

Nyni si polozme otazku: existuji mnohobunééné prokaryotické organismy?
Donedavna se soudilo, Ze mnohobunéénost ,,vynalezly“ pouze eukaryotické orga-
nismy a ze prokaryotické buiiky jsou prili§ jednoduché a ve svych projevech chudé,
aby spolu mohly t¢inné komunikovat a diferencovat se. Jak uz to byva, tento nazor

.....
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Obr. 1: Schéma znazornujici pfibuzenské vztahy mezi hlavnimi skupinami eukaryot. Jsou zde
naznaceny nejznamé;jsi mnohobunécné linie patici mezi eukaryota. 1 - ruduchy, 2 - paroznatky,
3 - vyssi rostliny, 4 — Volvox (Volvocales), 5 - Sorogena (nalevnik), 6 — chaluhy, 7 - Acrasis (akrazie),
8 — houby, 9 - Zivocichové, 10 - Dictyostelium (diktyostelidni hlenka).

ho znaka typickych pro mnohobunééné organismy, jako jsou permanentni kolonie
s absenci jednobuné¢ného stadia, bunécna diferenciace, sebeobétovani se bunék
celku a tvorba mnohobunéénych plodnicek.

Cela tato brozura se zabyva pravé fenoménem mnohobunéénosti. Postupné se
budeme zabyvat vznikem mnohobuné¢nosti a vyhodami, které svym nositeliim
piinasi. Na prikladu nékolika modelovych skupin organismi si ukaZeme spektrum
komplexity mnohobunéénych tél. Nakonec se zamérime na piiklady zaniku mnoho-
buné¢nosti a na organismy, které dosahuji komplexity a velikosti mnohobunéénych
organismd, prestoZe jsou jednobunééné.

Otédzky k zamysleni:
Kolik hlavnich skupin eukaryot v souc¢asnosti rozezndvdme?
Jak se jmenuji?
Které organismy do nich patfi?
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2. FORMY MNOHOBUNECNOSTI

V piirod¢ nenajdeme pouze Zivocichy, rostliny a houby (tedy ty nejzndméjsi mno-
hobuné¢éné skupiny), ale i celou fadu dalSich linii, jejichz zastupce mizeme s vétsi
nebo mensi jistotou oznacit za mnohobunécné. ProtoZe mnohobunéénost vznikla
béhem evoluce Zivota mnohokrat nezavisle na sob¢ a navic Ize v n¢kterych piipa-
dech nalézt kontinuum mezi typicky jednobunéénymi a typicky mnohobunéénymi
organismy, je t€zké delit mnohobunéénost do n¢jakych funkénich kategorii. My
jsme se o to pro zjednodus$eni presto pokusili a v této kapitole rozdélime mnohobu-
nééné linie podle stupné bunécné diferenciace, komplexity a délky trvani mnoho-
bunécného stadia s védomim, Ze existuji prechody, které by se daly zafradit do vice
kategorii zaroven.

2.1. Kolonie nediferencovanych nebo malo diferencovanych bunék

Mnoho druht prokaryotickych i eukaryotickych organisma vytvari n¢jaky druh
kolonii (viz obr. 2). Typickd bunécna kolonie nejcasteji vznika z jedné burky tak,
Ze po jejim rozdéleni spolu dcetiné bunky zlistanou urcitym zplisobem spojeny.
V pivodnim stavu se tyto bunky dale neomezené déli a davaji vznik jednoduché
kolonii s nerozliSenymi bunikami. Tvar kolonie z4visi na rovin€ déleni a tvaru spo-
jeni bunék. Pokud jsou spolu buriky spojeny plochou rovnobéznou s rovinou délent,
vznikaji vlaknité kolonie mnoha bakterii a ras. Pokud jsou buriky spojeny pouze na
bazi a déli se podélné, vzniknou kulovité kolonie (ptiklady viz obr. 2). Tvary kolonii
vSak mohou byt velmi komplikované, popt. mohou mit fraktalni strukturu. Tvar
pravidelnych jednoduchych kolonii je zajiStén tim, Ze se burnky mitoticky deli ve
stale stejné rovin€ a vSechny jsou stejné polarizované, tj. 1ze na nich rozlisit predni
a zadni ¢ast. Slozitéjsi tvary organizovanych kolonii vznikaji pfi pravidelném stfi-
dani roviny buné¢ného déleni, pravidelnych zménach polarizace bunék nebo pri
pravidelnych zménéch prichyceni bunék. Pokud buniky nejsou polarizované, vznika
beztvara kolonie rozristajici se nahodné do vsech stran, napf. kolonie nadorovych
bunék na Petriho misce. Pokud se bunky v kolonii neomezené déli, neni vznikla ko-
lonie ohrani¢en4 a stale se rozriista. Rada organisma v§ak vytvaii prostorové ohra-
ni¢ené kolonie o predem dané velikosti a po¢tu bunék. V takovém pripad¢ si bunky
musi sdélit, Ze je potteba prestat se délit, popt. musi byt schopny pouze omezeného
poctu déleni. Rozhodné neplati, Ze kolonidlni organismy musi byt nutné mensi
neZ ,,pokrocilé“ mnohobunééné organismy. Napft. fasa Ulva lactuca, morsky salat,
vytvari makroskopickou, az 30 cm Sirokou stélku pripominajici rostlinu, ovsem slo-
zenou z nediferencovanych bunék (pouze korenova burika se lisi od ostatnich). Ve
srovnani s ni se jevi vifnik o velikosti 0,1 mm jako trpaslik.

Je dulezité si uvédomit, Ze jiz samotné spojeni bunék v kolonii je odvozeny znak.
V nejjednodussim piipadé je spojeni zajisténo spole¢nym pouzdrem mezibunééné
hmoty, ve kterém si ov§em kazda bunka Zije svym Zivotem. U nepohyblivych orga-
nisma je soudrznost kolonie zaji$téna i neschopnosti jednotlivych bunék odcesto-
vat. U pokrocilejsich pripadd je mezibunécna hmota strukturovana (viz'kap. 6.5.),
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Obr. 2: Priklady kolonialnich organismu. A - Stigonema informe (sinice), B - Dinobryon sertularia
(Stramenopiles: Synurophyceae), C - Chrysosphaerella (Stramenopiles: Synurophyceae), D -
Anabaena flos-aquae (sinice), E - Licmophora flabellata (kolonialni rozsivka se slizovym stonkem),
F - Pediastrum (zelena fasa), G — Scenedesmus obliquus (zelena fasa). Upraveno podle Dogel 1951,
Fott 1967, Urban & Kalina 1980.

popt. jsou buriky propojeny cytoplasmatickymi muistky. Samotné schopnost adhe-
ze nebyla ,,vynalezena“ az kolonialnimi organismy. I mnoho nesocialnich jednobu-
néénych organismd je totiZ schopno prisedat na rizné povrchy a uplatiuji se zde
podobné mechanismy jako v ptipadé€ spojeni bunék v kolonii. Mnoho bunéénych
kolonii se sklada z identickych bunék bez naznak diferenciace a délby prace. U ji-
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nych kolonii je na prvni pohled vidét, Ze jsou buriky rozliseny na nékolik typa. Napi.
nékteré vlaknité sinice vytvareji kromé normalnich, fotosynteticky aktivnich bun€k,
itzv. heterocysty, coz jsou bunky, které jsou schopny fixovat vzdusny dusik. Protoze
metabolicka draha fixace dusiku je inhibovana kyslikem, nemtize probihat zaroven
s fotosyntézou. Sinice proto tyto dvé drahy odd¢lily do samostatnych bunék. I v pii-
padech, kde jsou buriky morfologicky identické, mutize dojit k rozliSent jejich genové
exprese, napr. ve slimaku diktyostelia (viz kap. 6.2.).

Jak jiz bylo feceno, kolonie nejcast&ji vznikaji rozdélenim jedné burky, kdy
dceriné buriky spolu ziistanou spojeny a dale se déli. Zajimavym zplisobem, shlu-
kovanim samostatné zijicich pohyblivych bunék, vznikd bunééna kolonie napt. u
diktyostelia nebo akrazii (viz kap. 2.3.). Nova kolonie v8ak muze vzniknout i frag-
mentaci (rozdélenim) materské kolonie. U nékterych organismd je to jediny zptsob
rozmnozovani a neexistuji zde Zadna jednobunécna stadia. Takovéto obligatné
kolonialni organismy najdeme kupodivu i u bakterii. Jde o celou skupinu provizor-
né pojmenovanou MMP (zkratka z ,Multicellular Magnetotactic Prokaryotes®)
a pattici do skupiny -proteobakterii. Zastupci MMP tvori kulovité kolonie slozené
z 10—40 bunék. Vnitiek kolonii je vyplnén nebunéénou hmotou. Na vnéjsich mem-
branach bun¢k (MMP patii mezi Gram-negativni bakterie, jsou tedy obaleny dveé-
ma membranami) jsou v mistech styku se sousednimi bunikami vytvoreny specilni
kontaktni zony. Kazda burika nese svazek bi¢ikli namifenych vné kolonie. Pohyb
celé kolonie je orientovany a miize byt podle potieby ménén, coz svéd¢i o pokrodilé
koordinaci bi¢ikd jednotlivych bunék. Pocet bunék v kolonii MMP je stabilni. Po ur-
¢itém, dosud neznamém signalu se viechny burnky synchronné rozdéli. Zaskrcenim
mater'ské kolonie s dvojnadsobnym pocétem bunék vzniknou dvé dcefiné kolonie,
kazda s pivodnim poétem bunék. Zivot v kolonii je pro MMP nezbytny. Buriky,
které jsou experimentalné oddéleny od kolonie, se postupné prestavaji pohybovat a
hynou. Krom¢é mnohobunécnosti je na MMP jes$té zajimava jejich magnetotaxe, tj.
schopnost orientace podle magnetického pole.

Zvlastnim typem kolonii jsou bakterialni kolonie, kde spolu buriky nemusi byt
pevné spojeny (viz kap. 6.1.).

2.2. Cenobia

Cenobium je zvlastni kolonie sloZena z konstantniho poétu bunék stejného stari,
ptvodné vzniklych z jediné bunky. ProtoZe se pti dé€leni jedna burika obvykle rozdéli
na dvé&, byva konecny pocet bunck v cenobiich 2" (tj. 4, 8, 16, ¢asto i veliky pocet).
Nekteré cenobialni organismy nemaji v Zadné ¢asti Zivotniho cyklu kromé gamet
volné Zijici jednobunééna stadia a rozmnozuji se pomoci dcetinych cenobii uvolno-
vanych z matet'ského cenobia. V takovém pripad¢é mladé cenobium prochazi uvnitf
matet'ského cenobia ontogenetickym vyvojem v mnohém pfipominajicim ranou
ontogenezi obratlovci (se kterymi ov§em nejsou Zadné cenobialni organismy blizce
ptibuzné). Nejznaméjsim prikladem cenobialnich organismi je zelena rasa vale¢
(Volvox) a pribuzné rody. Protoze biologie valece je dlouhodobé intenzivné stu-
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dovana a byla objevena fada znakd svéd¢icich o jeho pokrocilé mnohobunécénosti
(diferenciace bun¢k, migrace béhem ontogeneze embrya, sebeobétovani se bunék,
apod.), doctete se o ném vice v kap. 6.3.

Cenobia vytvareji nezavisle na vale¢ich i nékteré dalsi zelené fasy, napi. rody
Scenedesmus a Pediastrum (viz obr. 2).

2.3. Shlukovaci mnohobuné¢nost

U nékolika skupin organismid vznikd mnohobunééné télo shluknutim pivodné
samostatné Zijicich pohyblivych buné¢k. Signalem ke shluknuti bunék byva hlado-
véni. Vznikd mnohobuné¢ny atvar, obvykle mikroskopicka plodnicka (sorokarp)
pripominajici plodnici hub. Plodni¢ka obsahuje odolné jednobunééné spory a je
nad povrch vynesena stopkou. Spory se tak mohou §ifit vétrem po okoli. U malych
plodni¢ek nedochazi k diferenciaci bunék plodnicky a stopky jsou tvoreny bud
Zivymi bunikami, nebo nebunéénou hmotou. U zastupcti s vétsimi (max. 0,5 mm)
plodnickami buriky stopky dobrovoln¢ umiraji. Stopka ma v takovém ptipadé lepsi
mechanické vlastnosti a unese vétsi mnozstvi spor.

Shlukovaci mnohobunéénost vznikla na sousi a najdeme ji u nékolika navzajem
neptibuznych typt organismu. Ve vSech pripadech jde o malou skupinu n¢kolika
malo rodd, jejichZ pribuzni jsou typicky jednobunééné nebo plasmodialni (takze
vlastné také jednobunééné) organismy. Z toho lze usoudit, Ze se shlukovaci mno-
hobuné¢nost objevila alespon v nekterych pripadech pomérné nedavno. Skute¢né
stari ale nezname, protoze se Zadné fosilie nedochovaly. Plodnicky jsou malé a jejich
buriky nemaji vnéjsi ani vnitini pevnou kostru.

Nejzndméjsi organismy patfici do této kategorie jsou hlenky ze skupiny
Dictyosteliida (diktyostelidi, ,cellular slime molds®). Patfi sem tfi rody. Rod
Dictyostelium je jednim z nejstudovanéj$ich organismi viibec, o jeho biologii je tedy
mrtvymi bunkami. Bylo zjisténo, Ze béhem vytvareni plodnicky se u diktyostelia
uplatiiuje slozZitd mezibunéénad komunikace, diferenciace bun¢k, migrace celych
bunéénych populaci a programované buné¢né smrt. Proto o druhu D. discoideum
pojednavé celd kapitola 6.2. Pribuzny rod Acytostelium vytvari malé plodnicky,
jejichz stopka je tvofena nebunéénou hmotou.

Podobné jako Dictyostelium se chovaji i organismy ze skupiny Acrasida (akra-
zie). Patfi sem Ctyfi rody (i kdyz dosud neni jisté, zda jde o prirozenou skupinu).
Drive byly akrézie razeny mezi hlenky (Mycetozoa), které napadné pripominaji;
dnes vSak vime, Ze patii do zcela neptibuzné skupiny Heterolobosea, obsahujici
mimo né uZ jen samé jednobunécné organismy. Nejznaméjsim zastupcem skupi-
ny Heterolobosea je jednobunéény prvok Naegleria fowleri, ktery vzacné infikuje
mozek ¢lovéka a zplsobuje smrtelné onemocnéni. O mozné mezibunééné komu-
nikaci a diferenciaci bun¢k v plodni¢ce akrazii neni dosud téméf nic znamo. U
rodu Guttulinopsis, ktery vytvari nejvétsi plodni¢ky, dochézi, podobné jako u rodu
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Obr. 3: Shlukovaci mnohobunécénost. Zastupci nékolika nepfibuznych skupin, u nichz se
vyskytuje shlukovaci mnohobunécnost. A - Dictyostelium discoideum (Mycetozoa: Dictyosteliida),
B - Pocheina flagellata (Heterolobosea: Acrasida), C — Sorogena stoianovitchae (Ciliophora), D
- myxobakterie. Upraveno podle Olive a spol. 1983, Blanton 2001, Hausmann, Htillsmann & Radek 2003,
http.//www.haverford.edu/chem/blase/.

Dictyostelium, k odumirani bunék stopky. U ostatnich zastupct akrazii zlistavaji
buriky stopky zivé a stopka nese pouze malé mnozstvi spor (viz obr. 3).
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Shlukovaci mnohobuné¢nost se prekvapivé objevila i u nalevnika druhu Sorogena
stoianovitchae. Jeho blizci pribuzni, bézni nalevnici rodu Colpoda, jsou typicky jed-
nobunééné organismy a nejevi zadné sklony ke shlukovani, natoz pak ke tvorbé né-
jakych plodnicek. Protoze plodnicka sorogeny svym vzhledem pripomina plodnicky
hlenek, diive byla nespravné fazena mezi hlenky. To je dosti ne¢ekané, uvazime-li,
Ze jednobunécna stadia hlenek a ndlevnikl se nedaji za zadnych okolnosti zaménit.
Stopka plodni¢ky sorogeny je tvorena nebunécnou hmotou vylouc¢enou bunkami.
Zivotni cyklus tohoto pozoruhodného nalevnika zaéal byt podrobnéji zkouman
teprve nedavno, proto je o procesech probihajicich v plodni¢ce dosud zndmo jen
velmi mélo.

Obr. 4a: Prafez télem nezmara. bl - bazalni lamina, eb - epiteliomuskuldarni bunka,
mn - motoricky neuron, nc - nematocyt, os — okruzni svalové vlakno, ps — podélné svalové vlakno,
sb — sekre¢ni bunka, sn — senzoricky neuron, vb — vmezetena bunka. Upraveno podle Ruppert, Fox
& Barnes 2004.

Mnohobuné¢nost 17



bunka, rtb - roztazena tenkosténna bunka, sb - sitkova burika, tb - tenkosténna burika,
tkb - tlustosténna kamenna bunka. Upraveno podle Evert 2006.

Se shlukovaci mnohobunéénosti se mtZeme setkat i u prokaryotickych organis-
mu. Myxobakterie (Myxococcales, Deltaproteobacteria), saprotrofni ty¢inkovité
klouzavé bakterie, ziji v koloniich, které produkuji do svého okoli velké mnoZstvi
travicich enzymi. Koordinovana produkce enzym je pravé to, co jim umoznuje
zpracovat i pomérn¢ velky kus substratu, s nimzZ by si jedna bakterie sama nepo-
radila. Jejich spoluprace vSak jde mnohem dal. Myxobakterie produkuji do svého
okoli smés aminokyselin, které vznikaji fizenym $t€penim povrchovych proteind
bune¢k. Pokud koncentrace aminokyselin v okoli bakterii dosahne ur¢ité hodnoty
(asi 10 pM), bakterie ,,usoudi®, Ze jich je dostate¢né mnozstvi, a za¢nou se shluko-
vat. Béhem tohoto procesu produkuji dalsi signalni latky (chemicky jde o vétvené
mastné kyseliny a proteiny) a zacnou vytvaret plodnicku podobnou plodni¢kdm
hlenek (viz kap. 6.1.). Tato plodnicka je jasny mnohobunéény tGtvar dosahujici
velikosti aZ n€kolika desetin milimetru (to je fadové 100x vic, neZ méii bakterialni
burika; jelikoz plodni¢ka je 100x veétsi ve tfech rozmérech, obsahuje fadoveé mili-
on bakterialnich bunék: 100° = 10°). A jako u v8ech spravnych mnohobunéénych
organismu i zde plati, Ze jen nékteré buriky z plodnic¢ky se rozmnoZi, zatimco jiné,
v tomto pripadé vytvarejici stopku plodni¢ky, zahynou.
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2.4. Mnohobuné¢né organismy se slozitymi tély
Predchozi kapitoly se zabyvaly pomérn¢ jednoduchymi organismy, i kdyz v dalSich
kapitolach vas presvéd¢ime o tom, Ze jejich jednoduchost miZe byt pouze zdanliva.
Do této posledni kategorie jsme zaradili takové skupiny organismd, u nichZ existuji
alespon néjaci zastupci s makroskopickymi, slozitymi, dlouho Zijicimi tély a vyraz-
nou bunécnou diferenciaci (viz obrazky 4a, 4b). Samoziejmé ze ani tak neni situ-
ace zcela jednoznacna, jak si ostatné musime v biologii zvyknout. V piipad¢ mnoha
hub, které spiSe nez velké mnozstvi bunécnych typd vytvareji specializované ¢asti
myecelia, tudiZ ptimhourime oci. VSechny sem pattici skupiny vznikly ve vod¢, a po-
kud se vynofrily na sous, jednalo se jiz o pokrocilé mnohobunééné organismy. O tom,
Ze vysoky stupen diferenciace bun€k pfinasi témto organismim fadu vyhod, svéd¢i
jejich druhové bohatost. Jen pro ilustraci — Zivo¢ichové, vy$si rostliny a houby pred-
stavuji naprostou vét§inu znamé biodiverzity ve vodé i na sousi. Je ovSem nutno
podotknout, Ze ve skutecnosti se mize jednat o systematickou chybu. Na velikych
slozitych organismech je pfirozen€ mozno nalézt vice znakd vhodnych pro odlieni
jednotlivych druhid nez na organismech malych a jednoduchych. Jejich diverzita
se proto mnohem Iépe popisuje. MiZe se stat, Ze nejvétsi biodiverzitu predstavuji
ve skutec¢nosti bakterie, které jsou z tohoto hlediska pravdépodobné prozkoumany
méné nez zivocichové.

Do tétokategorie mnohobunécnostipatiiradanezavisle vzniklychlinii (vizobr. 6).
Vys$si rostliny (Embryophyta) se vyvinuly ze zelenych fas. Jsou to obvykle modu-
larni (viz rdmeéek 2.A), nepohyblivé a fotosyntetické organismy, ¢asto obiich
rozmérd. Konvergentni evoluci vyplyvajici z podobného zptsobu Zivota vznikly li-
nie vzajemné neptibuznych mnohobunéénych organismt podobnych vyS$sim rostli-
nam — paroznatky (Charophyceae),
ruduchy (Rhodophyta) a chaluhy
(Phaeophyceae). Také  houby
(Fungi) byvaji modularni (v tomto
pfipadé¢ mame na mysli mycelium,
nikoliv plodnici) a nepohyblivé. Na
rozdil od vétSiny rostlin jsou vsak
heterotrofni. Rasovky (Oomycota)
pfipominaji pravé houby, nejsou jim
v8ak pribuzné. Kone¢né Zivocicho-
vé (Metazoa) predstavuji unikatni
skupinu mnohobunéénych orga-
nismu, a to nejenom proto, Ze také L . L.
X1t xe s o . - Obr. 5: Srovnani moduldrniho a unitarniho
Clovek je zivocich. Zivocichové jsou organismu (dvé morfogenetické strategie).
unitarni a dosahli u jinS’Ch organis- | A - rast unitarniho organismu (obrazek znazoriuje
mu zcela nevidané komplexity téla [ polovinu téla sasanky). B - rast modularniho

véetné stupné bunééné diferenciace. organismu (obrazek znazornuje kolonii polypovct).
VVVVVV Upraveno podle Merfenin 1997.
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2.A Unitarni a modularni organismy. Definice modularnich a unitarnich organisma
souvisi se strategii rGstu, nema nic spole¢ného s piibuznosti (viz obr. 5). Na jedné
strané existuji mnohobunécné organismy, jejichz vzhled a stavba jsou pfedem uréeny
a jednotlivé téIni ¢asti se vzajemné nedokdzou nahradit (unitdrni organismy). Na
druhé strané se ale v pfirodé setkdvame i s mnohobunéénymi organismy, které maji
rdst neukonceny, a v typickém pripadé je jejich utvareni hodné zavislé na vnéjsich
podminkach (moduldrni organismy). Moduldrni organismy se casto vyznacuji i
problematickym uréenim hranic mezi jedinci, jak uvidime déle. Je potfeba si uvédomit,
Ze jako v8echny umélé skatulky, nelze ani toto rozdéleni vztahnou na veskeré zivé tvory.
Existuji i takové mnohobunécné organismy, jejichz zafazeni do téchto dvou Skatulek je
nejasné a sporné.

Unitarni organismy (napf. clovék, moucha, pes) maji uz od zygoty presné preduréen
svljvzhled a ontogeneticky vyvoj.BEhem zivota se miiZze zna¢né ménit jejich morfologie
(napf. pfechod do stadia vajicka, larvy, kukly, dospélce), ale jejich vyvoj a stiidani
postupuje podle urcitého predem daného planu. Pokud prijdou o urcitou cast téla
(hlava, ruka apod.), nedokézou ji v typickém piipadé vytvorit na jiném misté znovu. U
modularnich organismu naproti tomu obvykle neexistuje zadné casovani nebo presna
vysledna télesna forma. Modularni organismy jsou mnohem ochotné;jsi k tvarovani
na zakladé vnéjsich podminek. Zygota dava vznik zédkladnimu stavebnimu prvku
(modulu), jehoz opakovanim vznika vysledny jedinec. Jedinci jsou pfitom za rdznych
podminek slozeni z rizného poctu moduld. Jednotlivé moduly mohou byt dokonce
v zavislosti na relativni poloze morfologicky variabilni (napf. vyZivovaci ¢i obranné
moduly mechovek). Ztratu jednotlivych télnich ¢asti Ize nahradit béhem ristu na jinych
mistech téla (napfiklad kdyz ofeZete dubu vétve, vytvori se jinde). Se¢teno a podtrzeno,
modularni organismy jsou ve své morfologii znacné plastické, coz jim umozriuje velmi
rychlou reakci na zmény vnéjsich podminek. Nejcastéji jsou prisedlé (napf. rostliny i
korali), vzacnéji jsou schopny pasivné se pohybovat (trubysi). Obvykle maji vétevnaté
usporadani. Jednotlivé moduly, z nichz se modularni organismus sklada, jsou geneticky
identické a vznikaji z jediné zygoty. Kdyz se podivame na kvétinu, zékladni modul ma
podobu listu s axilarnim pupenem a kouskem stonku (tzv. fytomera). BEhem ristu se z
axilarniho pupenu stava dalsi modul a kvétina roste do vysky, pfipadné se i rozvétvuje.
Za urcitych okolnosti se za¢nou tvofit specializované moduly uréené k reprodukci a
vytvarejici kvét. Modularni stavbu maji i koreny, byt ponékud pozménénou. U rostlin
je situace komplikovanéjsi jesté tim, ze u nich existuje vicetirovinova modularita. Jako
pravoplatné moduly totiz mGzeme chapat nejen fytomery, ale i celé stonky ¢i dokonce
celé rizice jahodniku spojené stolony (jen ilustracni piiklad).

Pro zjednoduseni komunikace mezi védci byly zavedeny pojmy genet a ramety.
Ramety jsou jednotlivé moduly s potencidlem samostatné existence (jeden polyp, jeden
trs jahodniku apod.), kdezto genet (geneticky jedinec) je soubor geneticky identickych
ramet vzniklych z jedné zygoty. Zavedeni pojmU genet a ramety se tak vyrovnava pravé
s tim, ze u fady modularnich organismul je na prvni pohled nejasné, kde konci jeden
jedinec a zacina druhy. Nejedna se jen o jahodnik, ale i o trs travy, kolonii mechovek
¢i trubysu. Z vyse uvedeného také plyne, ze typicky modularni organismus je na rozdil
od unitarniho mnohem méné zavisly na ¢ase. Doba jeho Zivota byva mnohem delsi, a
nékdy se dokonce zd3, Ze je neomezena (neplati to pro jednotlivé moduly, ty se v ¢ase
obménuiji).

zivo€ichtll je mozno rozlisit stovky bunécnych typd. VSichni znami Zivoc¢ichové jsou
mnohobuné¢ni s diferencovanymi buiikami (pokud si odmyslime pienosné nadory
z kap. 7.). Nejbliz§imi znamymi pribuznymi Zivoc¢ichd jsou jednobunééné trubénky
(Choanoflagellata).

Obr. 6: Organismy s vysokym stupném diferenciace bunék. Zobrazeni jsou zastupci linii, které
k tomuto stavu dospély nezévisle na sobé. A — Chara (paroznatky), B — Thalia geniculata (vyssi
rostliny), C — Alpheus (Zivoc¢ichové), D — Laminaria cloustoni (chaluhy), E - Helvella elastica (houby),
F - Batrachospermum moniliforme (ruduchy). Upraveno podle Fott 1966, Urban & Kalina 1980, Brusca &
Brusca 2002, http.//www.orlandolakesandwetlands.com/images/plants/Thalia_geniculata.jpg.
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3. VYHODY MNOHOBUNECNOSTI

Jednou z nejvétsich zahad soucasné biologie je bohatost Zivota na této planeté.
Obecné lze Fici, Ze diverzita a konkrétni podoby organismti jsou vysledkem nepre-
berného mnozstvi ,,hoda ekologickou a genetickou kostkou“. Pod stejnym vlivem je
ivznik mnohobunéénosti. Aby z jednobunééného organismu vznikl mnohobunéény
tvor, je nutné, aby padla vhodna ,,¢isla“ jak na ekologické, tak na genetické kostce.
Evoluéni potencial kazdé nové mnohobunééné linie je pak zavisly na tom, jak vyso-
ka ¢isla na obou kostkach padla pfti jejim vzniku. My, ktefi ¢teme tento text, mame
to Stésti, ze nasim predkiim padla ¢isla zatim snad nejvyssi.

KdyZ mluvime o genetické kostce, mame na mysli pfitomnost téch mechanismd,
které (ackoliv plni v jednobunééném organismu jiné funkce) umozni existenci mno-
hobunééného stadia a jeho dalsi rozvoj. Mluvime-li o kostce ekologické, mame na
mysli vystaveni takovym vnéj$im tlakiim a stresovym vliviim, které budou oslabeny
prechodem do mnohobunécné faze.

Dosud nejsme schopni jednoznacné stanovit obecnou baterii mechanismd a ge-
nd, jejichz pritomnost predurcuje danou linii Zivota k mnohobunéénosti. Zda se,
Ze tada takovych preadaptaci je pomérné specifickd a nemé obecnou platnost.
U zivoc¢ichli (Metazoa) je prikladem takového specifického preadaptivniho mecha-
nismu napftiklad signalni fosfotyrosinovy systém (tyrosin kinaza, protein tyrosin
fosfataza a doména vazajici fosfotyrosin), ktery zprostiedkovava odpovéd Zivocisné
burky na ptisobeni hormont ¢i riistovych latek a jako ttislozkovy systém je kromé
zivo€ichtl piitomen jen u jejich nejblizsich jednobunéénych pribuznych (Monosiga
brevicolis).

Daleko obecnéjsi preadaptaci je ziejmé pritomnost apoptotickych mechanisma.
Ty umoziuji kontrolovat bujeni jednotlivych linii bunék v mnohobunééném orga-
nismu a hraji jednu z kli¢ovych roli pti vzniku sloZitych, diferencovanych mnohobu-
néénych tél. Zjistilo se, ze urcité formy apoptdzy jsou kromé rostlin, Zivocichi a tie-
ba i diktyostelia schopni i néktefi prvoci (napf. nalevnici, obrnénky, trypanosomy)
a snad i bakterie. Trypanosomy vyuzivaji apopt6zu pro zmirnéni nastupu choroby a
pro Unik pred imunitnim systémem hostitele. Jiz jsme si fekli, Ze schopnost apopt6-
zy ma pri vytvareni mnohobunééného téla obrovsky vyznam. Dtlezitou preadapta-
ci ke vzniku bohaté diferencovanych mnohobunéénych tél nékterych eukaryot je i
mnohem flexibilngjsi typ genové regulace, ktera zifejmé umoznuje mnohem bohatsi
diferenci bunék eukaryotickych mnohobunéénych linii oproti tém prokaryotickym.

V nasledujicim textu se zaméfime na popis oné takzvané ekologické kostky.
Pokusime se popsat nejen bezprostiedni selekéni vyhody, jez umoznily udrzeni
a zdokonalovani mnohobunééného stadia u rdznych skupin organismd, ale i ty
vyhody, jez pravdépodobné nestaly pfimo pti zrodu mnohobunéénosti samé, ale
ke kterym organismy diky prechodu do mnohobunééné faze ziskaly potencialni
pristup. Jiz na pocatku je ale potiteba zdlraznit rozdil mezi vyhodami, které jsou
bezprostredni (piimé) a fungovaly jako prvotni spoustéc¢ vzniku mnohobunécénos-
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ti, a onémi vyhodami potencialnimi (nepfimymi), ke kterym byla cesta vznikem
mnohobunécnosti teprve otevi‘ena a jez se projevily a uplatnily az v pozdéjsich fa-
zich vyvoje mnohobunéénych linii.

Prostiedi, ve kterém mnohobunééné linie vznikaly, mizeme v zasadé rozd¢lit do
dvou skupin, totizZ na vodni a suchozemské. Zatimco ve vod¢ vznikly napiiklad
mnohobunécné linie sinic, ¢ervenych a hnédych fas, zelenych rostlin a zivo¢icht,
na sousi doslo ke vzniku mnohobunéénosti u akrazii, diktyostelid(i, myxobakterii
¢i nalevnika rodu Sorogena. V kazdém z téchto dvou odlisnych prostredi se pritom
uplatnil ponékud jiny poc¢ate¢ni mechanismus vzniku mnohobunécnosti a hraly zde
roli trochu odlisné bezprostiedni vyhody. Tyto vyhody ale vzdy néjakym zplisobem
vzesly ze zvétSeni télesné velikosti. Jedina burika totiZ nemize rist do nekonec-
na. Jeji velikost je omezena rychlosti difuze latek pres membranu a v cytoplasmé.
Ackoliv si eukaryoticka burika vytvorila nékolik mechanismu, diky nimz miiZe do-
sahovat primérné vétsich rozmért nezli bunka prokaryoticka (napf. cytoskeletarni
koleje, které usnadniuji transport latek v burice), je i jeji velikost omezena.

Nejprve si popiSme proces vzniku mnohobunééného téla ve vodnim prostredi.
Prvnim krokem je zvétSeni velikosti téla vlivem nehody, prosté se od sebe v disled-
ku né&jaké chyby neoddéli buriky po mitdze. Pokud bude tento poc¢ateéni stav jakési
,bunééné masy*“ skytat v dané chvili né¢jaké vyhody, prirozeny vybér se jej ,,poku-
si zachovat“. Paklize existuji genetické predispozice k udrzeni a dalSimu rozvoji
mnohobunécného stadia, prirozeny vybér je odhali a ,,podniti“ jejich dalsi rozvoj.
V nékterych pripadech hledanou pocate¢ni vyhodou mohla byt ochrana pred pre-
datory. Vznik mnohobunécnosti by v tom pripadé uzce souvisel s pritomnosti fa-
gotrofnich predatort (pohlcuji celou korist). Je ziejmé, Ze alespon u nékterych linii
zelenych fas je tato hypotéza opravnéna. Prislo se naptiklad na to, Ze fasa Chlorella
(zelenivka) v ptitomnosti fagotrofniho predatora rodu Ochromonas zaéne vytvaret
mnohobunécné shluky, které béhem méné nez 100 generaci prevladnou nad jedno-
bunéénymi stadii a jejichz velikost se pozdé&ji ustali na osmi bunkach (viz obr. 7).

Obr. 7: Vznik mnohobunécénosti jako obrana pred predatorem. A - kolonialni chovani fasy
Chlorella vulgaris (cc) je indukovéno pfitomnosti predatora druhu Ochromonas vallescia (oc).
B - detail kolonie druhu Chlorella vulgaris. Upraveno podle Boraas a spol. 1998.
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U zelenivky se evolu¢ni vyvoj zastavil v tomto stadiu, a to snad kvili absenci gene-
tickych predispozic k dal§imu rozvoji. Jiné situace ale nastala u skupiny kolem rodu
Volvox (vale€). Kdyz byl molekularné-fylogenetickymi metodami zrekonstruovan
rodokmen této skupiny, piekvapivé se ukazalo, ze velké mnohobunééné formy s od-
délenou zarode¢nou a somatickou linii (druhy polyfyletického rodu Volvox) se zde
vyvinuly nékolikrat nezavisle na sobé¢ z jednodussich predkd. V této skupiné musel
tedy existovat velmi silny vnéjsi tlak na vznik mnohobunécnosti a mocné genetické
predispozice. Zastupci skupiny Volvocales totiz nezlstali jen u nékolikabunéénych
shlukd, ale postoupili vyrazné dale (viz kap. 6.3.). Byli schopni vyuzit dvou poten-
cialnich vyhod, které se pied nimi oteviely. Zbytnénim bunécné stény totiz vytvorili
vrstvu mezibunééné hmoty, ktera jim poslouzila jako prostredek pro efektivnéjsi
ziskavani zivin. Tuto vrstvu mohli pouzit jako alozi§té limitujici ziviny (konkrétné
fosforu) a ziskali tak velkou selekéni vyhodu v boji o néj. Bylo skute¢né dokazano,
ze velci mnohobunééni zastupci této skupiny ukladaji fosfor asi 1000x ucéinngji
nezli jednobunééné rasy a 10x u¢innéji nezli mensi zastupci. Velikost mezibunécné
hmoty ptitom pozitivné koreluje s nartistem poc¢tu bunék v kolonii. V dalsi fazi pak
buriky v kolonii rozdélily praci (oddéleni somatické a germinalni linie), jeste vice
zvySily rychlost svého mnozeni. Byly totiz schopny zaroven se mnozit a pohybovat
se smérem ke zdroji zZivin a svétla. Do mezibunécného prostoru v takovém piipadé
fosfor pumpuji pouze somatické buriky a ten je zde ptipraven i pro bezbicikaté bun-
ky zarodecéné.

D¢élba prace (vznik raznych bunéénych typt) je doloZena nejen mezi eukaryoty,
ale i mezi prokaryoty. Je sice pravda, ze bohatost bunéénych typd, které tvori euka-
ryota, je zcela unikatni, ale i u prokaryot se lze setkat tfeba i se tfemi riznymi bu-
néénymi typy v jednom mnohobunééném téle. Jako priklad mizeme pripomenout
vlakna nékterych sinic obsahujici vegetativni fotosyntetické buriky, heterocyty (syn.
heterocysty) fixujici dusik a akinety slouZici jako klidova stadia. Jak bylo uvedeno
vySe, predpoklada se, Ze za omezeni bunécné diferenciace prokaryot je zodpoveédny
jiny (mnohem rigidn€jsi) typ genové regulace.

Velmi zajimavou vyhodu poskytuje jednoduchad mnohobunéénost archaebakterii
rodu Methanosarcina. Jde totizZ o obligatniho anaeroba (nesnasi kyslik), ktery oby-
va sladkovodni a morské sedimenty, plidu, bachor ptezvykavci a vykaly bylozrav-
ct. Uvazuje se o tom, Ze shluky bunék pravdépodobné chrani vnitini bunky pred
nahlym prilivem kysliku z prostredi.

Kdyz se podivame na rozlozeni mnohobunéénych a kolonialnich organismt na
stromu zivota, vidime, Ze ve vodnim prostredi je jejich existence castéjsi nez na
suché zemi. Je zfejmé, Ze voda skyta pro jednoduché mnohobunééné shluky hned
nékolik pfimych vyhod. Organismy tak uniknou riziku sezrani od nékterych preda-
tord. Pokud jsou fotoautotrofni, usnadni si piistup ke svétlu (vizchomace fasovych
vlaken u hladiny, chaluhy apod.). Nekteii kolonialni prvoci zase shlukovani vyuzi-
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vaji k udrzeni sebe sama na dné¢ rychle tekoucich vod, kde proud odnasi vSe, co neni
pevné prichyceno.

Odli$ny pribéh ma vznik mnohobunéénosti na suché zemi, kde neni tvorba
mnohobunécného téla zpravidla iniciovana absenci cytokineze (oddéleni bunék po
mitéze), nybrz ¢asto dochézi k agregaci diive samostatnych bunék (napt. akrazie,
diktyostelidi a Sorogena) nebo k hromadéni jader a cytoplasmy (napt. Myxogastria,
viz kap. 8.). Mnohobunééné (popt. mnohojaderné) stadium obvykle vyrasta na po-
vrchu pldy, trusu ¢i na zbytcich jinych organismt (odumrelé kmeny stromi apod.).
Zde dochazi k tvorbé plodnicek, z nichz jsou vétrem, ale i zoochorné Sifeny spory do
Sirokého okoli.

Schéma vzniku mnohobunécnosti u akrazii a diktyostelida (vzajemné nepiibuz-
nych, byt morfologicky velmi podobnych skupin) se pokusil popsat Dr. Bonner.
Predstavuje si, Ze nezbytnym evolu¢nim krokem vzniku této agregativni (shlukova-
ci) formy mnohobunéénosti bylo shromazdéni bunék z blizkého okoli pred vlastni
encystaci do jediného centra. Upozoriiuje totiz, ze nékteri plidni ,,bezobratli“ (napf-.
hlistice) aktivné vyhledavaji pddni améby a konzumuji je. Vétsi koncentrace améb
je pak zarukou vyssi atraktivity pro tyto predatory, kteii ale zaroven nejsou schop-
ni cysty stravit, a proto je pouze roznesou do okoli. Nasleduje dalsi evoluéni krok,
rozdéleni prace bunék (u druhi s vét§imi plodnickami). Nékteré bunky zlistanou
vespod tvoficiho se shluku a budou tvoftit stopku plodnicky, jiné se na jejim vrcholu
budou moci encystovat. Zivotni cyklus nékterych diktyostelidii byl pak doplnén také
o pohyblivé a pritom odolné mezistadium ,,slimaka“, které umoziuje aktivné vy-
stoupit na povrch ptdy. Tuto Bonnerovu piedstavu uvadime jen pro zajimavost. Je
ale potieba zdliraznit, Ze na sousi je jednou z hlavnich vyhod mnohobuné¢nosti Si-
reni na nové lokality bohaté na potravu. Hlenky skupiny Myxogastria (viz kap. 8.)
vyuzivaji schopnost tvofit mnohojaderné obii stadium k lovu vétsi koristi.

Za obecnou vyhodu mnohobunéénosti Ize povazovat snizeni zavislosti na vnéj-
$im prostredi, respektive vytvoreni vnitiniho prostiedi. To umoziuje lepsi izolaci
bunék od rozmart vnéjsiho svéta (stalé podminky k jejich zivotu).

Vse, co bylo napsano vyse, je ale pouhou predehrou k jedné skute¢né fantastické
vyhodg, kterou mnohobunéénost ptinasi. VSichni ji citime, ale mame ¢asto problém
vyhmatnout jeji podstatu. Tato vyhoda souvisi s ristem velikosti organismu skrze
zvysujici se pocet jeho bunék. To ma totiz za nasledek otevieni brany k ristu diver-
zity bunéénych typd, a tim i ke zvySovani anatomické slozitosti. Ve svém duasledku
to otevira nejen prostor k novym prizptisobenim a ekologickym specializacim, ale
i k rastu druhové a tvarové diverzity zivota jako takové. Kdyz si uvédomime, ze
pravé eukaryota jsou obdarena typem genové regulace, ktery pomérné snadno
umoznuje rozriiznovani bunéénych typa, objevi se pied nami i mozna odpoveéd na
otazku, pro¢ pravé eukaryota dosahla té nejvyssi dokonalosti mnohobunééné orga-
nizace a obdarila svét takovou bohatosti tvard a podob.

Na zavér této kapitoly je ale dobré zdlraznit, Ze mnohobunécnost nenese jen
samé vyhody. Energeticka naro¢nost regulace rozvoje a déleni jednotlivych bunék,
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stejné jako potreby jejich vzajemné komunikace a signalizace, je pomérné vysoka a
zpomaluje rychlost mnoZeni a vyvoje mnohobunéénych organismu. PakliZe nasta-
ne kompetice o ziviny a mnohobunééni nemaji zadnou kompetitivni vyhodu, jsou
oproti jednobunéénym znevyhodnéni, protoZe se mnozi pomaleji. Z podobného
davodu maji ztizenou pozici i v pripadé, Ze se rozhodnou stat parazity (obvykle sviij
zivotni cyklus doplni o nepohlavni rozmnozovani, které mnozeni urychluje).

Otazky k zamysleni:
V jakém prostredi pravdépodobné vznikla mnohobunécnost hub (Fungi)? (Odpovéd
naleznete v ¢lanku Jamese a kol. 2006)
Jak se lisi vznik mnohobunécnosti na sousi a ve vodnim prostred;?
V jakych prostredich jsou jednobunécné organismy zvyhodnéné?
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4, PROC SPOLU BUNKY SPOLUPRACUJI

Jak bylo fec¢eno, dnes s jistotou vime, Ze mnohobunécéné linie organismd se z jedno-
bunéénych predkit vyvinuly nékolikrat nezavisle na sobé. S timto védomim se nelze
ubranit otazce, jak je mozné, Ze nékteré bunky mnohobunécéného téla potlaci svou
individualitu a vzdaji se moznosti vlastniho rozmnoZovani ve prospéch celku? Co je
Zene slepé pracovat az do imoru, kdyZ nezplodi Zaddného potomka, ktery by jejich
geny v evoluci nesl dal? Co je nuti poslusné zemfrit ve jménu celku?

Odpovéd na tuto otazku neni jednoducha a vyzaduje, abychom si predlozili a
rozebrali fadu faktd z nékolika oblasti. Nejprve zabrousime do evolué¢ni biologie,
abychom ziskali zadkladni povédomi o mechanismech, které stoji v pozadi spolu-
prace buné¢k. Dale si popiSeme, jakym zptsobem v piirodé dochazi k tvorbé mno-
hobunééného téla, a zddvodnime si, proc je tvorba mnohobunécnych tél s vysoce
diverzifikovanymi burikami zaloZena jen na jednom z nich. Nasledné rozebereme
Dictyostelium, které je modelovym organismem studia spoluprace mezi bunikami.
Nakonec v§e shrneme a ukazeme si koncept evolu¢né stabilnich strategii.

4.1. Mezialelicky a pfibuzensky vybér

Abychom mohli své tvahy vést spravnym smérem, méli bychom se zbavit nekterych
mylnych predstav, které sijesté dnes néktefi studenti prinasejiz hodin biologie. Neni
pravda, Ze podle predstavy evolu¢nich biologt je chod evoluce zaloZen na soutézi
jedincli o co nejvétsi biologickou zdatnost (co nejvétsi pocet plodnych potomk).
Toto zjednoduseni lze pouZit snad jen u nepohlavné se mnozicich organism, kde
jsou veSkeré geny spolu pevné spojeny, nebot se dédi jako jeden celek. U pohlavné
se rozmnoZzujicich organismd je ale tento koncept jiz zcela zavad¢jici. U nich se do
genomu potomka dostane zpravidla pouze polovina genetické informace z genomu
kazdého rodice. Jinymi slovy je v kazdé dalsi generaci méné a méné gend ptivodni-
ho jedince, nebot je jeho genom béhem generaci neustale vyredovan. To byl dtivod,
pro¢ Richard Dawkins pfiSel s myslenkou, Ze v evoluci zfejmé nejde o Zivotaschop-
nost celého jedince, nybrz jeho jednotlivych genti (resp. konkrétnich variant téchto
gen, tzv. alel). ZvySeni biologické zdatnosti jedince je tak jen disledkem boje alel o
co nejvétsi zastoupeni v populaci. Nejlépe se pritom §ifi ta alela, ktera je predavana
do nejvétsiho poctu jedinct dalSich generaci. Alela, ktera se dlouhodobé predava do
mensiho poétu jedincd, za uréitou dobu nutné vymizi. Tento boj alel o zvySeni poctu
kopii sebe sama na ukor kopii jinych alel nazyvame mezialelicky vybér, Richard
Dawkins jej popsal ve své teorii sobeckého genu. V této souvislosti je ale nutné zd@-
raznit, Ze gen (popf. jina jednotka vystavena selekci) nemusi svou fitness zvySovat
pouze na ukor jinych gent (jednotek), v urcitych situacich se naopak vyplati spolu-
pracovat.

Predstavme si, Ze vznikne alela, ktera ,naprogramuje® svého nositele k tomu,
aby pomahal ostatnim ¢lentim populace nebo jiné skupiny na sviij ukor. Tato alela
samoziejmé nutné vymizi, paklize to povede ke sniZeni jejiho zastoupeni v populaci
(skupiné€). Z toho vyplyva, Ze se spoluprace (kooperace) dané jednotce ptirozeného
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vybéru (genu, jedinci apod.) vyplati pouze v pripadé, Ze cena, kterou za ni zaplati,
bude kompenzovana urcitymi benefity. Evoluc¢ni biologové navrhli celkem pét rtiz-
nych mechanismd, které v evoluci mohou vést ke vzniku spoluprace. Jde o piibu-
zensky vybér (,,kin selection), pfimou reciprocitu (,,direct reciprocity*), neptimou
reciprocitu (,,indirect reciprocity®), fetézovou reciprocitu (,,network reciprocity*)
a skupinovy vybér (,,group selection). Vice si o téchto mechanismech mizete na-
studovat z doporucené literatury — Nowak 2006, podrobny vyklad podstaty vSech
uvedenych mechanismd je ale nad ramec této brozury.

Pred chvili jsme si popsali mezialelicky vybér. Na zaklad¢ jeho existence Ize jedno-
duse vysvétlit mnoho ptipadd spoluprace pozorovanych v prirodé. Jsou to ty pripa-
dy, které spadaji do vySe uvedené Skatulky pribuzenského vybéru (,,kin selection).
Koncept pribuzenského vybéru totiz tvrdi, zZe rozhodujici pro vymizeni/rozsireni
dané alely neni pocet potomki jedince, v jehoz genomu se aktudlné nachazi, nybrz
to, zda je pokles poctu potomkd jejiho nositele kompenzovan nardstem potomk
jeho ptibuznych (z nichz néktefi tuto alelu také nutné ponesou). Jak si ukazeme,
prave pribuzensky vybér je velmi dilezitou silou, ktera rozhoduje o mire spoluprace
bunék v mnohobunééném téle.

4.2. Mechanismy tvorby mnohobunécného téla

V ptirod€ existuji celkem tFi zpiisoby tvorby mnohobunééného téla. Prvni zplisob
je zaloZen na principu shlukovani pivodné samostatnych bunék s riznym geno-
typem (napf. akrazie nebo diktyostelidi). Mnohem cast¢ji vyuzivany mechanis-
mus je pak zaloZzen na mnohonasobném déleni jediné buriky (napf. Zivocichové).
Poslednim, doplitkovym zplisobem, odvozenym od toho predchoziho, je rozdéleni
mnohobunééného tvora ve dve ¢i vice samostatnych, Zivotaschopnych, mnohobu-
né¢nych ¢asti (napft. plosténka).

Oblibenost a Gsp€Snost mechanismu zaloZeného na opakovaném mitotickém dé-
leni jediné poc¢ate¢ni buriky si velmi snadno domyslite, pakliZe jste pozorné Cetli text
o mezialelické selekci. Sou¢asné evoluéni vysvétleni spociva v tom, Ze takto vzni-
kajici télo je tvoreno geneticky identickymi potomky jediné buriky. VSechny bunky
tedy nesou stejné alely, ackoliv exprese nékterych z nich muaze byt v urcitych tka-
nich zablokovéna. Je tim zajiSténo, Ze biologicka zdatnost alel v kazdé bunce takto
vzniklého mnohobunééného organismu je pfimo spojena s po¢tem jeho potomki
bez ohledu na to, ktery okrsek bunék se rozmnozovani piimo tc¢astni. Organismus
se tak vyhne boji jednotlivych bunék (,,otrokti svych alel“) o vstup do germinalni
(zarodecné) linie. Existence jednobunécného stadia na poc¢atku ontogenetického
vyvoje totiz brani neustalému zvySovani genetické variability jednotlivych buné¢-
nych linii uvnitf téla, tedy i naslednému souboji mezi témito liniemi o prostor. V
kazdé generaci totiz pravé v tomto jednobunééném stadiu dochazi k ,,restartovani“
celého systému. VeSkera geneticka variabilita nahromadéna v télnich bunkach je
zapomenuta a vymetena.
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Dokonce se zda, Ze mechanismus vzniku mnohobunééného téla z jediné bunky,
zygoty, je podminkou vzniku velkych a slozitych mnohobunécnych tél s vysoce
specializovanymi soubory bunék a slozitou télni architekturou. Linie zaloZené na
shlukovani bunék s riznym genotypem jsou totiz ve svém rozvoji omezeny bojem
jednotlivych alel o vstup do germindlni linie (resp. do dalsi generace). Tento boj se
odehrava prostiednictvim jednotlivych bunék, které tyto alely nesou. Biologicka
zdatnost kazdé alely v tomto pripadé neni spojena s poc¢tem vSech potomk orga-
nismu, nybrz s po¢tem potomkd, ktefi obsahuji buniky nesouci prislusnou alelu.

Nelze opomenout, Ze u drtivé vétSiny vSech mnohobunéénych organismi je pro-
ces rozmnozovani Uzce spjat se sexem. Ackoliv se toto propojeni zda samoziejmé,
neni tomu vzdy tak. Naptiklad u nalevniki je sexualni proces (konjugace) a vlastni
bunééné déleni zcela oddéleno. U prokaryot jako takovych dokonce nikdy neexis-
tuje sexualita v pravém slova smyslu (meidza a splynuti dvou geneticky odliSnych
gamet vedouci k obnoveni ptavodni ploidie), a tedy ani spojeni mezi sexualitou a
rozmnozovanim. Naproti tomu mezi Zivo¢ichy zname pouze jedinou dlouhodobé
prosperujici skupinu, ktera postrada pohlavni rozmnozovani, bdeloidni vifniky.

Primé déleni mnohobunééného organismu na vice samostatnych, dortstajicich
¢asti se vyvinulo jako sekundarni a dopliikovy zplisob rozmnozovani, proto neni
nutné se jim pri feSeni nasi otazky podrobnéji zabyvat. Ackoliv je tento zptlisob prito-
men i u fady zivocichd, ke vzniku opravdu slozité stavby téla sdm o sobé& nepftispiva.
Jednim z moznych davodi je fakt, ze déleni takového téla je nesmirné narocné, alze
jej proto provést pouze u jednodussich mnohobunéénych organismii nebo v rané
fazi zarode¢ného vyvoje (ze savci to dobie umi pasovci).

4.3. Dictyostelium jako modelovy pfiklad spoluprace
Idealnim modelem pro studium nakladd a vynosd pospolitého Zivota bunék je rod
Dictyostelium. VétSinu svého Zivota travi jako typickd ptidni ménavka v jednobu-
nééném stavu a Zivi se bakteriemi. Tvari v tvat hladovéni se u ni ale vyvinulo zvlastni
socialni chovani, které nam bude zdrojem pouceni.

Vznik mnohobunééného Gtvaru u ni probihd mechanismem shlukovani bunék
s rdznou mirou pfibuznosti. Shlukovani je indukovéno nedostatkem potravy.
Kdyz ménavky druhu Dictyostelium discoideum hladovi, zaénou k sob¢ 14kat okolni
bunky produkci pro né pritazlivych latek, tzv. chemoatraktantd (napf. cCAMP, viz
kap. 6.2.). Zaroven na svych burikach vystavi receptory pro tyto latky, aby mohly
zachytit volani jinych hladovéjicich bunék v okoli. Timto zplisobem dochazi ke
shlukovani jednobunéénych stadii do kompaktniho t¢licka, tzv. slimaka. Nasledné
v jejich burikach dojde k umléeni fady genti a naopak zapnuti baterie gend jinych,
které tiplné€ zméni jejich chovani. Vznikly mnohobunéény utvar se obali polysacha-
ridovym §titem, ktery slouzi jako obrana pred predatory, a vyleze na povrch ptdy,
kde vytvori plodnicky se sporami. Tyto nestravitelné spory jsou pak vétrem a Zivo-
¢ichy rozsifeny do Sirokého okoli. Zasadni je pritom fakt, Ze pti tvorbé plodni¢ky

Mnohobuné¢nost 29



musi zhruba 20 % bunék bez potomki zemfit, aby vytvoftily sterilni stopku. Pouze
80 % ménavek tedy maze vytvorit spory a dale se rozmnozit.

Do dne$niho dne se podarilo popsat kolem 100 druhi rodu Dictyostelium a v ram-
cijednotlivych druhtii celou §kalu odliSnych genetickych linii (klanti). Bylo zjisténo,
Ze mezi témito liniemi existuje vyse popsany pribuzensky vybér. Dikaz poskytuje
napriklad pokus, pii kterém byly smichany rtizné dvojice genetickych linii druhu D.
purpureum v poméru 1:1. Pokud by pfi tvorbé plodni¢ky neexistoval piibuzensky
vybér a diskriminace méné pribuznych jedincti, améby by se shlukovaly v poméru
1:1 a vzniklé plodni¢ky by produkovaly spory kazdého klanu v tomtéZz poméru.
Skutecnost je ale uplné jina. Kazda linie v pokusu preferovala spole¢nost svych
blizsich pribuznych. Primérna plodnic¢ka produkovala cca 81 % spor od jednoho
klanu a 19 % od druhého. Je to jasny dikaz, ze pti tvorbé mnohobunécného ttvaru
existuje preference geneticky podobnéjsich jedincti. Samoziejmé se na mysl vkrada
otazka, jak ménavky rozpoznavaji své pribuzné. Mnoho se o tomto problému nevi,
ale ukazuje se, zZe jsou za to snad zodpovédné nékteré polymorfni proteiny na povr-
chu jejich bunék.

Z téchto pokust je ale také evidentni, Ze k urcité mife promichavani pii tvorbé
plodni¢ek mezi rliznymi klany dochazi. Oddéleni kland tak neni z né&jakého diivodu
dokonalé (tj. kazda linie nedéla jen svou ,,vlastni“ plodnicku, ale v omezené mite do
ni pousti i prislusniky jinych klanti). MZe za to zfejmé mala pocetnost jednotlivych
klant v ptdé. V takovém pripadé je totiz vyhodné spolupracovat i s mén¢ pribuz-
nymi buiikami. Je totiZ znamo, Ze velikost vysledného mnohobunééného ttvaru
pozitivné koreluje se vzdalenosti, kterou je schopen tento ttvar urazit (,,jak daleko
doleze®), a s vyskou plodnicek. Plati ptitom, Ze z vys§i plodnicky se spory rozsiri do
vétsivzdalenosti. Musi ale existovat také mechanismy, které omezi vznik a uplatné-
ni sobeckych mutantd. Takové sobecké mutanty byly pripraveny v laboratofi, ale téz
izolovany z prirody. Tyto mutanty mohou napftiklad poZirat sousedni buriky ¢i Setfit
vlastni energii pii stavbé plodnicky (napf. snizenou produkci cCAMP). Lépe Zivené
buriky maji v kone¢ném uctovani vétsi Sanci stat se sporami. Na druhou stranu je
zivotnost takové sobecké mutanty omezena fadou faktord. Vi se, ze mnohé sobecké
mutanty uspéji pouze tehdy, jestlize jsou v mensing, jinak se jejich poc¢inani stava
nevyhodnym (kdyby se na ,,plodni¢kovém staveni$ti“ potkali sami sobe¢ti mutanti,
asi by zadnou plodni¢ku nepostavili). Pokud by naopak néjaky klan ¢asto pfi vzniku
chimér ztracel, vznikl by selekéni tlak pro omezeni jeho tendence kooperovat s jiny-
mi klany.

Nedavno byly dokonce pripraveny i mezidruhové chiméry u druhti D. discoideum
a D. purpureum. Opét se pouzila metoda zalozena na smiseni bun€k obou druhd
v poméru 1:1. Témér 70 % vzniklych plodni¢ek obsahovalo spory jen jediného dru-
hu. Primérnou plodnicku tvotilo 90 % spor jednoho druhu a 10 % spor druhého
druhu. Jinymi slovy bariéra proti tvoreni chimér je mezi témito druhy siln€jsi nezli
uvnitf nich, ale neni dokonald. Je otazkou, jestli je tato nedokonalost pouze chybou,
ktera ma prili§ maly selekéni viznam na to, aby ji evoluce opravila, nebo jestli mé i
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ona hlubsi vyznam. Vyhoda takového spojeni se teoreticky maze projevit napriklad
pti nizkych populaénich hustotach jednotlivych druhti na dané lokalité.

Dictyostelium a podobné organismy (napf. akrazie) mohou ale dosdhnout jen vel-
mi omezené velikosti a slozitosti, nebot je zdsadné omezena mira jejich spolupréace.
Ziejmé to souvisi se zplisobem vzniku mnohobunééného stadia, nebot existuji i me-
navky, které tvori metrové mnohobunééné atvary. Tyto Gtvary ale vznikaji z jediné
burnky, jsou tedy slozeny z geneticky identickych jednotek (viz kap. 8.).

4.4. Evolucni stabilita spoluprace

Ukazali jsme si, Ze spolupraci mezi bunikami Ize jednoduse vysvétlit pomoci néko-
lika pomérné jednoduchych a velmi logickych evolué¢nich mechanismi. Dokazali
jsme, Ze tato spoluprace ve skutecnosti neni samoucelnym obétovanim se, ale jde o
dlouhodobg ,,vykalkulovany“ akt, ktery se musi dlouhodobé vyplatit. Déle je ziejmé,
Ze mira spoluprace je v pfipadé mnohobunééného téla do zna¢né miry preduréena
mechanismem jeho vzniku. Pti vzniku mnohobunééného téla z jediné buriky je mira
spoluprace jednotlivych bunéénych linii nejvétsi, protozZe jsou geneticky identické.
V takovém pripadé spolu burnky nemaji tendenci soupeftit, protoZe nesou stejné
alely. Je ale dobré mit na paméti, Ze toto je pouze zobeciiujici tvrzeni, které (jak uz
to tak v biologii byvd) nema absolutni platnost. Napriklad buriky lidského plodu
mohou béhem téhotenstvi pronikat do téla matky a nahradit nékteré jeji tkané (chi-
mérismus). V pripadé, Ze buniky matky nesou néjaké genetické posSkozeni, miZe se
pocet bunék embrya v téle matky zvySovat a dokonce mohou odeznit i nékteré jeji
choroby (geneticky uréené). Je potieba ale pripomenout, Ze v téchto pripadech lze
téZ sledovat urcitou kompetici mezi obéma genotypy. Buiiky lidského embrya ale
nemohou proniknout do germindalni linie. Stejny princip stoji i za tim, Ze chovatelé
strezi své Cistokrevné fenky pred pouli¢nimi kiiZenci. Pronikat totiZ mohou nejen
buriky embrya do matky, ale i buriky matky (resp. buriky z pfedchozich embryf) do
téla prave se vyvijejiciho zarodku.

Pro Uplnost je potfeba jesté dodat, Ze ani vybér alel (resp. chromosomi), které
vstoupi do gamety, nemusi byt vzdy Cisté¢ ndhodny. Existuji totiZ urcité omezené
mechanismy, které umoznuji alelam do ur¢ité miry meiotické ,,zndhodnéni* obe-
jit. Prikladem muze byt gonotaxe (preferenc¢ni zalézani urcitych genti do vajicka,
nikoliv do poélocytt), tedy vlastné sobecké vyhledavani germinalni linie béhem
samici gametogeneze. Dale je tfeba pripomenout, Ze Uplné odd€leni germinalni
a somatické linie je typické jen pro nékteré mnohobunécné (valece a nékteré skupi-
ny zivocichd), ale zdaleka neni obecné platnym pravidlem. Rostliny jsou tspéSnym
piikladem linie, ktera germinalni a somatickou linii nema viibec oddélenu.

Aby nase odpovéd na otazku podstaty spoluprace bunék byla kompletni, je potre-
ba si ale dobfe uvédomit jesté jednu skute¢nost. Kazda spolupréace by nutné ¢asem
zanikla, kdyby nebyla evoluéné stabilni. Buiika se v rdmci dlouhodobé spoluprace
obétuje pouze v pripadg, Ze vynos takového pocinani (tj. pocet kopii jejich alel, které
se dostanou do dalsich generaci) prekryje veSkeré naklady. Jinymi slovy, spoluprace
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4.A Superorganismy. Zajimavou paralelu mnohobuné¢ného organismu predstavuji
spolecenstvi vysoce eusocialnich druhG hmyzu, jako jsou vcely medonosné (Apis
melifera), néktefi mravenci (Formiciade) ¢i termiti (Isoptera). Tato spolecenstvi jsou
charakterizovana rozvinutou délbou préce, kterd byla klicem k jejich obrovské
evoluéni uspésnosti, jednotlivci viak nejsou diky vysoké specializaci zpravidla schopni
prezit samostatné po delSi ¢asovy usek. Na osudu jednotlivych clentG takovéhoto
spolecenstvi nezalezi, jednotlivci predstavuji spiSe zdkladni stavebni kameny, tedy
vlastné ,burky”. Specializované skupiny jedincl (kasty) pak simuluji funkci organd
v mnohobunécném organismu (napfiklad vceli krmicky pecujici o vyvijejici se plod
pfedstavuji jakousi délohu). Podobné jako somatické buriky mnohobunécného
organismu se jednotlivci v eusocialnim spolecenstvi nerozmnozuji, tuto funkci prebiraji
jedinci pohlavni. Ti pak pfedstavuji v podstaté rozmnozovaci soustavu. Diky témto
paraleldm s mnohobunéénymi organismy proto byva eusocialni spolecenstvi nékdy
oznacovano za superorganismus. Tento termin, vznikly slozenim latinského super (nad)
afeckého organon (nastroj), znamena vlastné organismus organismu (nadorganismus).
Jednotlivci nélezici do superorganismu jsou podobné jako jednotlivé burky organismu
nahraditelni, pro spravné fungovani spolecenstva je vsak dulezité velké mnozstvi
jedincl a jejich vzajemna kooperace. Dusledkem pak mize byt zdanlivé nelogické
chovani, kdy se jednotlivci obétuji za zachranu celého spolecenstvi.

Lidé byli vzdy fascinovani dokonalym uspofradanim spolecenstvi riiznych vyspélych
eusocialnich druht hmyzu, pravdépodobné jim tato bezchybné fungujici a zdanlivé
nesobecka spolecenstvi pfipominala utopickou verzi svéta lidského. Ackoli je
sloZitost chovani eusocialnich druhG hmyzu obdivuhodna, je dlleZité si uvédomit, ze
jednotlivci nepfemysli, i kdyz by se to tak na prvni pohled mohlo jevit. SpiSe v sobé maji
naprogramovano Siroké spektrum rliznych prvka chovani, které mohou byt spustény
rozli¢nymi faktory vnéjsiho (napf. teplota, mnozstvi CO, v hnizd€) ¢i vnitfniho prostfedi
(napf. hladiny hormon v téle, vék, atd.). Chovani celého spolecenstvi tedy neni fizeno
shora, jak jsme zvykli v lidské spolecnosti, ale spiSe jakymsi kolektivnim mozkem.

Bude jisté spravné poznamenat, ze eusocidlni druhy existuji nejen mezi hmyzem, ale
jsou znamé téz mezi savci. V africkych savanach se mazete napriklad setkat s podivnymi
eusocialnim zakladé. | zde se rozmnozuje jen nékolik malo jedincd (¢asto jen jeden par),
ostatni maji funkci pracantd (déInikd ¢i vojaku). Navic podobné jako u termitt, kde jako
pracovni kasty funguji larvy obou pohlavi (dospélosti dosahuji pouze pohlavni jedinci),
jsou u ryposu pracanty téz juvenilni jedinci, nebot je u nich zpomaleny ontogeneticky
VyVoj, coz ma za nasledek opozdéni puberty.

(Katerina Rezkovd)

se musi zucastnénym hracim vyplatit, jinak se nemtize dlouhodobé¢ udrzet a nutné
zanikne.

Vratme se nyni k pripadu Dictyostelium discoideum. Stabilni cestou, kterou
se musi jednotlivé burky vydat, neni ani sobectvi, ani poslu§na spoluprace.
Spolecenstvi poslusnych altruistli znici jediny sobec, prevladnou-li ale sobci, koo-
perace vymizi. Dlouhodobé udrzitelna spoluprace proto musi byt zaloZena na urcité
mife oportunismu (nékdy kooperuji, za jinych okolnosti se chovam sobecky), nebot
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se tak eliminuje riziko zaniku kooperace v dtisledku prevladnuti sobeckych kland
na tkor klant kooperativnich.

Kdyz vySe zminéné domyslime, mnohobunéénost muiZe byt evoluéné stabil-
ni pouze tehdy, existuji-li mechanismy, které patfi¢éné omezi riziko vzniku a
uplatnéni sobecké mutanty. S klesajici mirou takového rizika jasné stoupa mira
mozné spoluprace. I mira chimérismu u diktyostelidti (kooperace s méné pribuz-
nymi klany ¢i dokonce s jinymi druhy) je ovliviiovana prave evoluéni stabilitou.
Vytvareni plodni¢ek pouze z bune¢k jediného klanu znamena stradani pti nizkych
popula¢nich hustotach, vysoka mira oteviené kooperace s mén¢ pribuznymi klany
naopak znamené napf. zvySené riziko ze strany sobeckych mutantt. Je potieba
dlouhodobé optimalizace nakladli a vynosd. Parametrd optimalizace strategie je
samoziejmé vice, nezaleZi jen na populaénich hustotach. Svou roli hraje vyskyt
konkurentd, predatorti apod. Podoba evolu¢né stabilni strategie tedy zalezi i na
vnejsich podminkach.

Na zavér této kapitoly ndm dovolte parafrazovat slova Martina A. Nowaka:
Prestoze zakladnimi principy evoluce jsou mutace a prirozeny vybér (,,natural
selection®), je evoluce konstruktivni diky existenci spoluprace. Spoluprace je po-
tfebnou silou, ktera v evoluci konstruuje nové stupné organizace. Genomy, buriky,
mnohobunécné organismy, socialni hmyz a lidska spole¢nost jsou viechny zaloze-
ny na kooperaci jednotlivych ¢lend (viz ramecéek Superorganismy). Spolupréace je
doprovazena specializaci, a tudiz vede i k nartstu biologické diverzity. Vyznamnym
aspektem evoluce je proto schopnost spolupracovat, a to navzdory faktu, Ze Zijeme
ve svété zaloZzeném na neustalé soutézi.

Otédzky k zamysleni:
Mohl se v pripade diktyostelia uplatnit i jiny mechanismus spoluprdce nez
pribuzensky vybér? (Pri hleddni odpovédi vdm mize trochu pomoci ¢ldnek
Nowak 2006.)
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5. VZNIK MNOHOBUNECNOSTI

Pri tivahach o vzniku mnohobunéénosti vyvstavaji dvé zasadni otazky: kdy se ob-
jevila mnohobunécnost a jakym mechanismem doslo ke vzniku mnohobunéénych
organisma z téch jednobunéénych?

Pro zodpovézeni prvni otazky, tj. zjiSténi doby, kdy se objevila mnohobunéénost,
jsou k dispozici v zasadé dva metodické pristupy. Prvni z nich je zalozen na datovani
dochovanych fosilii organisma (termin ,,zkamenélina“ je lep$i nepouzivat) nebo
jejich zivotnich projevi, jako jsou stopy, metabolické produkty apod. U vétSiny
fosilii jsme schopni urcit pouze relativni stari, tedy pozici ve sledu vrstev usazené
horniny. Pouze u ¢asti vrstev s prihodnym slozenim Ize urcit absolutni stari stano-
venim Uplnosti rozpadu radioaktivnich izotopd (uran, draslik; viz ramecek 5.A).
Tyto vrstvy pak slouZi jako opérné body pro odhad stafi ostatnich. Uréovani stari
linii organismti pomoci fosilniho dokladu s sebou ov§em piinasi fadu komplikaci.
Jiz intuitivné je jasné, Ze nikdy nemutzZeme najit zbytky vSech v minulosti Zijicich or-
ganismii, dokonce ani jejich vétsinu. Rada organismii se totiz po smrti zcela rozlo-
zila (napft. v travici soustavé predatora nebo ve form¢ zeleného hnojeni). Pokud uz
organismus uspés$né fosilizoval, ¢asto byla jeho fosilie zni¢ena pti dalsich geologic-
kych procesech. A je jisté, Ze nikdy nemlzZeme pti honbé za fosiliemi prozkoumat
cely povrch Zemé. Fosilni zaznam je tedy nekompletni a nesouvisly a ¢asto se vném
vyskytuji dlouhé hyaty (obdobi, z néhoz nejsou fosilni zaznamy, kdy o evoluci dané
skupiny nevime nic). Dal$i problémy nastavaji s interpretaci jiz nalezenych fosilii.
Zejména u nejstarsich fosilil mnohobunéénych organismd je tézko soudit, ke které
skupiné vlastné patii. Bylo ukazano, zZe v nékterych pripadech se jednalo o zamé-
nu s jednobunéénymi organismy, nebo dokonce s nebiologicky vzniklymi objekty.

5.A Geochronologie. Stéri fosilie se obvykle stanovuje pomoci stéfi geologické vrstvy,
ve které byla dana fosilie objevena. Vétsina vrstev je pfitom datovana pouze relativné,
tedy pouze nazékladé poradi, jak vrstvy sedimentovaly. Absolutni datovani, tedy uréeni,
pred kolika lety hornina vznikla, je dobfe mozné pouze u vyvielych hornin. Vyuziva
se toho, ze vyvieliny obsahuji nékteré radioaktivni izotopy s dlouhym polo¢asem
rozpadu (3U, Sm, “K), takze pokud zjistime mnozstvi jesté nerozpadlého izotopu a
stabilniho rozpadového produktu, miizeme vypocitat, kolik polocast rozpadu za dobu
existence horniny ubéhlo. Metoda je zalozena na tom, Ze ve vyvreliné je v okamziku
jejiho vzniku zanedbatelné mnozstvi izotopu, ktery vznikd rozpadem. Jelikoz tento
predpoklad samoziejmé neni splnén u sedimentérnich hornin, je absolutni datace
fosilif omezena na pfipady, kdy mGzeme korelovat urcity horizont s fosiliemi s urcitou
vulkanickou udalosti (optimalni pfipad je fosilie zasypana sope¢nym popelem). Slavna
metoda datace organické hmoty pomoci obsahu uhliku ™C je pouzitelnd pouze pro
materialy mladsi nez asi 70 000 let, coz je z hlediska paleontologie velmi malo. Starsi
jiz neobsahuji dostatek nerozpadlého radioaktivniho uhliku, aby bylo méreni presné.
Vyvojem citlivéjsich metod detekce tohoto izotopu (hmotova spektroskopie) se sice
interval pouzitelnosti dafi ponékud prodlouzit, pro dataci vyrazné starsich material(
ale tato metoda nebude vhodna nikdy.
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PrestoZe tento text by mohl vyznivat skepticky, pfiklanime se jednoznaéné k vétsi-
novému nazoru, zZe fosilni zdznam nam poskytuje nenahraditelny vhled do historie
organismu (v pripadech, Ze je viibec n€jaky fosilni zdznam k dispozici) a Ze bez néj
bychom nemohli i¢inn¢ rekonstruovat jejich evoluci.

Druhy pfistup zjistovani stafi organismi je zaloZen na tzv. molekularnich ho-
dinach. Zjednodusené se jednd o metodu odhadu stafi spole¢ného predka dvou
organismu podle miry odli$nosti jejich genovych sekvenci. U vSech organismt do-
chazi nezavisle ke vzniku mutaci a k jejich fixaci v populaci druhu, fixované mutace
se béhem doby kumuluji. Pokud zname rychlost fixace novych mutaci u dvou or-
ganismd, mizeme podle teorie molekularnich hodit zhruba odhadnout, jaka doba
uplynula od jejich oddeleni od spoleéného predka. I molekularni hodiny, prestoze
jsou bé&zné vyuzivany, jsou zatizeny zasadnimi problémy. Casto byva zjisténo, ze
skute¢na rychlost nov¢ fixovanych mutaci je jina nez ta odhadnuta a Ze se v ¢ase u
stejného organismu vyrazné méni. Tato rychlost je zavisla i na studovaném genu.
Kromé toho piestavaji byt molekularni hodiny pti dlouhych ¢asovych intervalech
spolehlivé. O tom, jak nepiesné mohou byt, svéd¢i odhady doby objeveni se mno-
hobuné¢nosti u predkt valece (Volvox). Donedavna odhady hovotily o 50 milionech
let. Zcela nedavno bylo toto datum na zakladé podrobnéjSich analyz posunuto o
dalsich 150 miliont let do minulosti, tedy na ¢tyfnasobek pivodné odhadovaného
stari. I pri nedokonalosti metody molekularnich hodin plati, stejné jako u hodnoce-
ni fosilii, Ze je v sou¢asné dob¢ nenahraditelna pti odhadech stafi organismil. Snad
nejvét§im problémem je, Ze obé metody obvykle davaji diametralné odlisné vysled-
ky. Molekularni hodiny zpravidla uréi stari zkoumané linie jako vyrazné vySsi nez
fosilni zdznam.

U mnohobunéénych linii, jejichz staii bylo viibec mozno tc¢inné zkoumat, bylo
zjisténo, Ze jsou pomérné staré a Ze historie jejich mnohobunécnosti saha stovky
miliond let do minulosti. Vzhledem k tomu, Ze prvni nepochybné fosilie ZivoCicha,
rostlin a ostatnich linii jsou jiz vyspélé mnohobunééné organismy, o vzniku mno-
hobunéénosti nam vlastné moc neprozradi. Nejstarsi organismy, u kterych bychom
mohli uvazovat o sklonech k mnohobunéc¢nosti, se na Zemi objevily velmi kratce
po samotném vzniku Zivota. Nejstarsi z nich jsou kolonialni bakterie. Odhady doby
vzniku eukaryotické buriky kolisaji obvykle mezi jednou a dvéma miliardami let do
minulosti (vétSina autora se kloni ke dvéma miliarddm). Nejstarsi nalezy mnoho-
bunéénych eukaryot jsou nejasné a sporné. Jedna se napft. o rod Tappania o stari
asi 1,4 miliardy let, objevitelem zarazeny mezi vlaknité houby (Fungi), nebo o rod
Bangiomorpha z doby priblizné pted 1,2 miliardou let, povazovany nékterymi auto-
ry za ruduchu (Rhodophyta). Tyto organismy vSak pravdépodobné do uvedenych
skupin nepatii a ruduchy i houby jsou nejspiSe mladsi. Také u moznych fosilii nej-
starSich zivoCichti (Metazoa) neni jisté, jakym organismtim vlastn¢ pattily. Mame
na mysli slavnou ediakarskou faunu, bohata spolecenstva fosilii (bylo jich popsano
vice nez 270 druhti) z doby pred asi 575-541 miliony let, ktera byla nalezena na vice
naleziStich po celém svété. Alespon nékteré organismy ediakarské fauny pripomi-
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Obr. 8: Teorie popisujici vznik mnohobunécnosti. A - kolonidlni teorie, kolonie vznikla
rozdélenim jedné bunky. B - kolonidlni teorie, kolonie vznikla shluknutim vice bunék.
C - symbiotickd kolonie. D - syncytialni kolonie.

naji zivo€ichy (a jiné ptipominaji nékteré prvoky nebo také viibec nic dnes Zijiciho),
ale jejich presné zarazeni zlistava nejisté. At uz je ediakarska fauna cokoli, nejstarsi
fosilie jednoznacné ptiraditelné k ,,pravym*“ Zivo¢ichiim jsou jenom o pouhych asi
10 miliont let mladsi. Jsou to nalezy z doby tzv. kambrijské exploze, kdy se nahle
objevila fada soucasnych zivocisnych kmend. To bud znamen4, Ze hlavni zivo¢i§né
linie vznikly nahle jakousi mohutnou adaptivni radiaci, anebo Ze jiz delsi dobu exis-
tovaly vedle sebe a my jsme je ve fosilnim zaznamu nezaznamenali. Molekularni
hodiny posouvaji prvni radiaci Zivo¢ichti azZ na 800 milionti let do minulosti. Fosilni
paroznatky (Charophyceae), blizké piibuzné vyssich rostlin, zname jiz z doby asi
pred 420 miliony let. Nejstarsi fosilie vy$sich rostlin (Embryophyta) jsou asi 460
miliond let staré, molekularni hodiny ve vzacné shod¢ predpovidaji jejich vznik na
dobu priblizné pted 500 miliony let. JiZ velice brzy po svém vzniku vytvorily rostliny
prvni mykorrhizu s vlaknitymi (také mnohobunéénymi) houbami (Fungi). Nejstarsi
fosilie, které jsou jednoznaéné priraditelné k houbam, pochazeji z doby pied asi 750
miliony let. Nejmladsi z ,,klasickych“ mnohobunéénych linii jsou ziejmé chaluhy
(Phaeophyceae), u nichz odhady hovoii o stafi ,,pouze* asi 150—200 milion let.
Dalsi dutlezitou otazkou tykajici se ptivodu mnohobunéc¢nosti je, jakym zptliso-
bem jednotlivé mnohobunééné linie vlastné vznikly. Na jeji zodpovezeni byly for-
mulovany rizné teorie, které byly nejéastéji aplikovany na nejznaméjsich mnoho-
bunéénych organismech, tj. na zivo¢isich (Metazoa). ProtoZze mnohobunéénost se
objevila vicekrat nezavisle na sob&, mohly by teoreticky rizné mnohobunééné linie
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vzniknout riznymi zptisoby. UkazZeme si zde tfi teorie pokousejici se vysvétlit vznik
mnohobunécnosti: kolonialni, symbiotickou a syncytialni teorii. Jak dale uvedeme,
téméf vSichni se dnes priklanéji ke kolonialni teorii. Zbylé dvé teorie zde uvadime
jednak pro zajimavost, a jednak proto, Ze se s nimi Ize dosud v nékolika mélo tex-
tech setkat (viz obr. 8).

V soucasné dobé je jednoznacné preferovana kolonialni teorie. Jak jiz vyplyva
z jejiho nazvu, vznikly podle ni mnohobunééné organismy z kolonii nediferenco-
vanych bunék. Tyto kolonie mohly byt vytvoreny rozdelenim jediné buriky, anebo
shluknutim vice buné¢k. V pribéhu doby doslo k diferenciaci bunék na riizné typy a
kolonie se stala komplexnim mnohobunéénym télem. Pro platnost této teorie mame
k dispozici fadu dokladli ve formé riiznych mezistupnd mezi jednoduchymi kolo-
nialnimi a slozitymi mnohobuné¢nymi organismy a soudi se, Ze vysvétluje vznik
vSech zndmych linii mnohobunéénych organismti. Kolonialni teorie také nejvice
vyhovuje soudobym znalostem buné¢né biologie.

Symbioticka teorie také piredpokladd, Ze mnohobunééné organismy se vyvinu-
ly z bunéénych kolonii. Oproti kolonialni teorii v§ak v tomto pripadé predpoklada
symbioticky vztah (at uZ mutualismus, nebo parazitismus) vice druhl organismd.
Tyto organismy postupné Zily ve stéle intimnéj§im vztahu a staly se na sob¢ zavislé.
Bunky jednotlivych druht se potom staly metabolicky provazanymi. Proto se zacaly
koordinované rozmnoZovat a rozSirovat. Symbioticky vztah vyvrcholil slou¢enim je-
jich genomt mechanismem horizontalniho genového transferu (HGT) (viz pfiprav-
ny text BiO 2007-2008 ,Mutualismus — vzdjemné prospésnd symbidza’, rdmecek II.B).
Ptvodni druhy bunék si ov§em zachovaly svou individualitu (nesplynuly) a v ramci
vzniklého mnohobunécéného organismu vykonavaji rozdilné funkce. Symbioticka
teorie tedy mimo vysvétleni vzniku mnohobunéénosti nabizi i alternativu ke vzniku
bunééné diferenciace.

Z ptirody skutecné znadme celou fadu symbidz s rtiznym stadiem metabolické
provazanosti, napf. liSejniky nebo bakterialni konsorcia. Jednotlivi partneti téch-
to symbidz si vSak zachovali sviij vlastni genom a individualitu v rozmnozovani.
V piipadech, kdy doslo k ¢aste¢nému ¢i uplnému slouceni genomd, napf. pfi vzni-
ku semiautonomnich organel (viz pfipravny text BiO 2007-2008 ,Mutualismus — vzd-
jemné prospésnd symbidza’, str. 10-15), byl zase jeden partner symbidzy ,,rozpustén®
v druhém a vysledkem byl opét jednobunécény organismus, byt s komplexné&;jsi stav-
bou buriky. Proto se dnes vétSina védc domnivé, ze symbioticka teorie nevysvétluje
vznik ani jedné ze zndmych mnohobunéénych linii a Ze v zasadé ani platit nemize.

Syncytialni (celularizaéni) teorie byla formulovana specidlné pro vznik Zivo-
¢ichd. Podle syncytialni teorie vzniklo mnohobunééné télo ze slozité buriky s vice
jadry (syncytium je vlastné totéz co plasmodium, tedy jedna mnohojaderna bunka).
Useky cytoplasmy kolem jader se oddélily membranami a vzniklo vice jednojader-
nych bunék. Protoze jednotlivé ¢asti ptivodniho plasmodia byly funkéné odliSeny
(ptijimani potravy, pohyb, vnimani signalt atd.), byly jiz na po¢atku odliseny i nové
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vzniklé bunky. Velice zjednodusené feceno, z organel se staly organy. Prvni Zivocich
byl tedy podle syncytialni teorie slozity mnohobunéény organismus.

Také pro tuto teorii se nedostava prikladl z prirody. Idealnimi kandidaty na pied-
ky zivoCichti se kdysi zdali byt nalevnici. Maji velice slozitou bunku a dva typy jader,
mikronukleus a makronukleus. Jejich jadra vSak nejsou stejnocennd a jsou odliSena
na generativni mikronukleus (slouzi predev§im k pfedavani genetické informace do
dalsich generaci) a vegetativni makronukleus (zajiStuje dostatek mRNA pro vznik
proteinovych molekul nezbytnych pro chod celé buriky). Navic dnes vime, Ze nalev-
nici nejsou blizce piibuzni Zddné mnohobunécéné linii. Zname sice mnohobunééné-
ho nélevnika (jiz vzpominany druh Sorogena stoianovitchae), u néj véak mnohobu-
nééna plodnicka vznika shlukovanim bunék podle kolonialni teorie, viz vySe. Ani
ostatni mnohojaderné jednobunécéné komplikované organismy, jako jsou opaliny,
miiZovci, dirkonoSci apod., nejsou piibuzné zivo¢ichim. Naopak, zivoc¢ichové jsou
blizce pribuzni jednojadernym, ¢asto kolonidlnim trubénkam (Choanoflagellata).
Navic jsou syncytidlni tkané a organy sice znamy u celé rady zivocichd (napft. po-
vrchové vrstva virnikd, tegument), ale vzdy vznikaji bud nedokonalou cytokinezi
(tj. rozdélenim jadra bez oddéleni dcefinych bunék), anebo druhotné splynutim
jednojadernych bunék. Syncytium je tedy u zivocicht odvozeny stav. Proto dnes
syncytialni teorie neni prijimana.

Jejim neprijemnym dtsledkem vsak je, Ze nalevnici byli dlouho povazovani za ja-
kési privilegované prvoky a dosud se s nimi v nékterych ucebnicich mizeme setkat
na konci systému prvokd, pred zivoc¢ichy. Dnes, kdy vime, Ze nalevnici nejsou blizce
pribuzni zadné mnohobunééné linii (jsou pfibuzni obrnénkam a vytrusovcim),
je ovSem toto jejich razeni neudrzitelné a v modernich systémech se s nimi zde jiz
nesetkame.
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6. DIFERENCIACE BUNEK V RAMCI MNOHOBUNECNEHO ORGANISMU

Pokud zrovna neuvazujeme jednoduché kolonie, vidime, Ze se mnohobunééna téla
skladaji z riznych typa bunék. Velmi zjednodusené feceno, populace identickych
bunék vytvareji bunéény typ, buriky stejného ptvodu plnici urcitou funkci (nemusi
byt zcela identické) pak vytvari tkan a soubory tkani pak davaji vznik velmi slozZitym
organtim.

Buriky mnohobunééného téla se obvykle nelisi svym genomem, nybrz trovni ge-
nové exprese (tedy spektrem vznikajicich molekul RNA). Je ale pravda, Ze existuje
rada piipadu, kdy se rizné bunééné typy lisi nejen na trovni genové exprese, ale i
svym genomem. Jednim z neprehlédnutelnych piikladd takové odlisnosti jsou né-
které bunky naseho imunitniho systému. Burniky v jednom téle se mohou lisit i v po-
¢tu kopii nékterych genti, naptiklad gendi pro ribosomalni RNA (rRNA). Diivod je
jednoduchy, rRNA se vyznamné podili na vystavbé ribosomd, které jsou dalezitou
soucasti translace (procesu prekladu mRNA na proteiny). V jinych ptipadech mize
dojit i ke zmnoZeni chromosom?, chromosomalnich sad, ¢i dokonce celych jader. U
nékterych organisma, napiiklad u $krkavky a octomilky, dochézi naopak k diminu-
ci chromatinu (v somatické linii je zni¢ena ¢ast genomové DNA).

Bunééné typy miizeme vymezit budto na zdkladé morfologické odliSnosti, nebo
podle funkce, kterou v téle zastavaji. Bohuzel, tyto dva pristupy se ne vzdy prekryva-
ji. Obcas se dostaneme do situace, kdy dvé bunky plni rozli¢né funkce, ale vypadaji
velice podobné (napft. rizné typy neuronti u ¢lovéka). Naproti tomu buriky nékte-
rych zivociSnych epiteld a mechanickych pletiv rostlin mohou byt morfologicky
odlisné, vykonavaji vSak stejnou funkci. Zajimavé také je, ze vznik morfologické
variability samotné nemusi byt nutn¢ urcen rozdilem v genové expresi, dileZitou
roli totiz hraje struktura cytoskeletu v bunce a forma adhezivnich struktur, kterymi
se burika chyta svého okoli.

Proces vzniku rtznych bunéénych typad z pavodni buiiky nazyvame bunééna di-
ferenciace (viz tab. 1). Diferenciaci bun¢k mize provazet zablokovani bunééného
cyklu a ztrata schopnosti déleni. Nékdy je tato blokada trvala (napft. neurony ¢lo-
véka), jindy jen prechodna (napft. vétSina rostlinnych bunék, které se za urcitych
okolnosti mohou stat meristémem). Pii vzniku nékterych bunéénych typt dokonce
dochazi k tplné ztraté jadra a nékterych dalSich bunéénych organel (napf. savci
erytrocyty).

Proces diferenciace je fizen za pomoci nejriznéjSich signalizaénich molekul,
které v bunkach spoustéji reakce vedouci k jejich diferenciaci. Jako morfogen
oznacujeme latky, které vznikaji v ur¢itém misté€ embrya a difunduji do znaénych
vzdalenosti, pri¢emz se vytvari gradient jejich koncentrace. Hodnota koncentrace
morfogent pak dava burice informaci o tom, v jaké ¢asti embrya se nachazi (poziéni
informace). Mnohdy o vznikajicim buné¢ném typu rozhoduji nejen aktualni signa-
ly, ale téz signaly pritomné v minulosti. Vyznamnou roli ma v procesu diferenciace i
mezibunééna hmota, ktera maze prichod nékterych signaliza¢nich molekul usnad-
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novat, jiné naopak k buiitkdm nepropusti. Zatimco mnoho signal ma jen omezeny
dosah, jiné proudi do celého téla. Existuji ale téZ signaly kontaktni (juxtakrinni),
které jsou zaloZeny na molekulach, jez zlistavaji vazany na membranu a neuvoliuji
se do okoli. Juxtakrinni signalizace se tedy projevi az pii tésném kontaktu dvou bu-
nék. Jedna burika ma pritom na svém povrchu vystaveny signalni molekuly, druha
burnka tyto molekuly ptijimé svymi receptory, coz vede k jeji diferenciaci.

Prikladem takové juxtakrinni signalizace je Notch protein u Zivocichil. Tento
protein je upevnén v membrang, a ma jak vnitrobunéénou ¢ast, tak ¢ast vy¢nivajici
ven z buriky a ptipravenou k zachyceni signalu. Kdyz se burika nesouci Notch dosta-
ne do kontaktu s jinou burikou, ktera nese signalni protein delta, dojde k interakci
mezi extracelularnimi ¢astmi (vy¢nivajicimi ven) téchto dvou molekul. Vysledkem
je zména konformace vnitrobunééné ¢asti proteinu Notch, coz zptisobi aktivaci zce-
la ur¢ité proteazy (enzym S$tépici proteiny). Tato protedza odstépi vnitrobunécnou
¢ast molekuly Notch a ta putuje do jadra, kde primo ovliviiuje expresi cilového genu
a muze vést k diferenciaci této buriky.

V nékterych piipadech je signalizace naopak prostfedkem k oddaleni diferencia-
ce. Prikladem takového jevu jsou tkanové kmenové bunky, které si nediferencovany
stav zachovavaji diky kontaktu s SCN (,,Stem Cell Niche®). Kdyz se mitoticky roz-
déli, jedna dcefina bunka ztistava prilozena k SCN a nediferencuje se, druhé v§ak
tento kontakt ztrati a diferencuje se.

Z jedné bunky muze najednou vznikat dokonce nékolik specializovanych typt
bunék dcerinych. Déje se to napriklad prostiednictvim jeji polarizace na zakladé
vnéjsiho signalu. Tento mechanismus se uplatiiuje napt. pii vzniku neurond a pii-
lehlych pomocnych (gliovych) bunék. Zptsobi, které vedou ke vzniku vice buné¢-
nych typt z jedné buriky, bylo popsano vice, ale jejich vycet presahuje ucel tohoto
textu.

Bunky, které predstavuji konec vyvojové drahy dané bunééné linie a uz obvykle
nejsou schopny samy se délit, nazyvame terminalné diferencované bunky. Takové
bunky vznikaji z prekurzorovych buné¢k, jez oznacujeme pridomkem kmenové
(,,stem cells). Kmenové bunky se uplatiiuji nejen pti embryogenezi, kdy davaji
vznik specializovanym tkanim, ale i v dospélosti, nebot nahrazuji poskozené ¢i
opotrebované bunky. Kmenové buriky se mohou délit asymetricky za vzniku jed-
né buiiky kmenové a jedné buriky diferencované, nebo téZ symetricky (za vzniku
dvou identickych bunék). Asymetrické déleni je zaloZeno na gradientu koncentra-
ce signalizacnich molekul, poptipadé na vySe zminéné SCN. Zvlastnim piipadem
asymetrického dé€leni je pak situace, kdy z kmenové bunky vznikaji dvé nestejné
diferencované burnky.

Jako totipotentni (omnipotentni) oznacujeme ty kmenové buriky, které jsou
schopny dat vznik jakémukoliv typu bunék v téle. Jejich nazev vyjadiuje fakt, Ze maji
totalni diferencia¢ni potencial (naptiklad zygota). O néco uzsi moznosti rozriiznéni
maji kmenové bunky pluripotentni, které mohou produkovat téméf vsechny typy
bunek v téle. Multipotentni kmenové bunky jiz maji moznosti znaéné omezené,
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davaji vznik jen urcité linii bunéénych typd. Koneéné kmenové buiiky unipotentni
davaji vznik jen samy sob¢ a jednomu dal§imu bunécnému typu.

Z.da se, ze alespon u zivo€ichill s postupujici evoluci dochazelo k nartstu bunéc-
nych typQ, které se stavaly vice specializované na uréitou ¢innost. Evoluce buné¢-
nych typti u eukaryot je obecné spojena se tiemi nasledujicimi principy:

Segregace funkci — jeden bunéény typ se rozpadne na dva, jeZ si rozdéli jeho
ptvodni funkce. Segregace funkci byla nesmirné€ vyznamnou silou evoluce bu-
néénych typl (alespon pokud jde o Zivocichy). Prvni Zivocichové zrejmé méli
nékolik multifunkénich bunéénych typt, které se u jejich potomki rozpadly do
rady dalsich, mnohem vice specializovanych. Jako ptiklad ndm mize poslou-
Zit predstava, Ze myoepitelialni bunky, které jsou pritomny jesté¢ u dnednich
zahavci, daly vznik separatnim bunkam epitelialnim, svalovym a nervovym
(viz obr. 9).

Divergence funkci — jeden bunéény typ se rozpadne na dva, které si zachovaji
ptvodni funkce, ale plni je v rizné mire. Zde na rozdil od predchozi situace
zUstavaji u sesterskych bunéénych typt vSechny plivodni funkce zachovany,
jsou ale urcitym zplisobem modifikovany. Naptiklad ty¢inky i ¢ipky v oku jsou
citlivé na svétlo, ale jsou rdzné citlivé na rizné vinové délky.

Ziskani schopnosti plnit novou funkci — MdZe k ni dojit napriklad zahajenim
exprese genu, ktery dosud nebyl v daném bunééném typu aktivni. Pfikladem
bunééného typu, ktery snad vznikl timto zptisobem, je nematocyt (zahava bun-
ka) zahavct. Je pravdépodobné, Ze se nematocyt nevyvinul jen tak de novo, ale
vznikl extrémni modifikaci jiz existujiciho bunééného typu. Podoby knidocilu
a senzorickych cilii si v§iméa hypotéza, ktera tvrdi, Ze nematocyt byl ptivodné
senzorickym neuronem s exokrinni funkct, jenz ziskal schopnost tvorby nékte-
rych dal$ich molekul (napft. urcitych strukturalnich proteind podilejicich se na
tvorbé kapsule).

V nasledujicich podkapitolach se detailn€ji sezndmime s témi mnohobunécnymi
skupinami, které jsou biology podrobnéji studovany. PopiSeme si fungovani t¢l
jejich zastupct a rozebereme miru diferenciace jejich bunék. Za¢neme skupinami,
jejichz zastupci maji stavbu téla na prvni pohled zdanlivé dosti jednoduchou, a uka-
zeme si, jak mylny je tento dojem. Nakonec si pfibliZime typické a vysoce diverzifi-
kované mnohobunééné skupiny, jejichZ slozitost znate dobte sami jak z hodin bio-

otk

Obr. 9: Priklad evoluce bunécnych typl prostiednictvim segregace funkci. Zobrazena je
predstava evoluce epitelialnich, svalovych a nervovych bunék z myoepitelidlni tkané pfitomné jesté
u dnesnich zahavct. Upraveno podile Arendt 2008.
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logie, tak z vlastniho pozorovani prirody (houby, rostliny a zivocichy). U zivocichti
a rostlin se zminime také o nebunééné slozce mnohobunéénych tél, ktera vypliuje
prostor mezi burikami a nazyva se proto mezibunééna hmota (syn. mimobunécna
hmota, extracelularni matrix, ECM), nebot povazujeme za dulezité zdtraznit, zZe se
u mnohobunéénych linii Zivota diverzifikuji nejen buriky, ale i mezibunééna hmota,
ktera s nimi v mnoha smérech vyznamné interaguje.

6.1. Mnohobunécna prokaryota

Prestoze by nékoho mohlo prekvapit, Ze existuji mnohobunééné prokaryotické
organismy, ukazuje se, Ze mezi prokaryoty lze nalézt hned né¢kolik skupin, které
bychom za mnohobunééné povaZovat mé¢li. Presto si ukazeme, Ze se prokaryoticka
mnohobunéénost od té eukaryotické v mnoha aspektech vyrazné odliSuje.

Kdyz mluvime o mnohobunéénych prokaryotech, madme v prvni fadé€ na mysli my-
xobakterie, aktinobakterie, sinice a magnetotaktické bakterie (viz kap. 2.1.). S
jednobunécnosti ostatnich bakterii to vSak také neni tak jednoduché. Pribyvaji di-
kazy, Ze bakterialni kolonie (kupicka bakterii na Zivné pid¢, vznikl4 obvykle z né-
kolika malo bunék) je mnohem vic neZ jen hromada bunék vznikla tak, Ze se na né-
jakém misté bakterialni individua rychleji mnozi, nez mizi. Bakterie v kolonii o sobé
védi, intenzivné komunikuji a spolupracuji. Z evoluéniho hlediska je to logické, spi§
by byl div, kdyby to bylo jinak. Kolonie byla, jak dale uvidime, velmi pravdépodobné
zaloZena skupinou bakterialnich jedinct, kteti pochazeji z jednoho predka, takze
jsou geneticky shodni. Pokud tedy néjakym zptsobem zvy$i rozmnoZovaci tspéch
nekterého ze svych kolegd, je to pro jejich geny stejné, jako by se mnozili sami.

Znamé modelové bakterie Escherichia coli rostou v kolonii, kde jsou buriky tés-
né nahloucené na sebe, stejné rychle jako v promichdvaném tekutém médiu. To
by nebylo mozné, kdyby v kolonii nefungovala u¢inn4 distribuce Zivin a kysliku.
V ramci kolonie Ize pozorovat, Ze bakterie v rizné vzdalenosti od stfedu kolonie
i rizné hloubce se dost vyrazné li§i svym tvarem, metabolismem i genovou expre-
si. Diferenciace jde tak daleko, Ze na nékterych mistech kolonie velka ¢ast bakterii
ziejmé ztraci Zivotaschopnost. Pokud naneseme na agarovou ptiidu malou kapku
bakteridlni suspenze, bakterie se béhem dvou hodin zorientuji rovnobézn¢ vedle
sebe a zacnou vypliovat plochu vznikajici kolonie a posléze vytvaret vrstvy nad
sebou a produkovat mezibunéénou hmotu. Nékteré druhy volné Zijicich bakterii
(Bacillus) dokonce za¢nou na povrchu kolonie vytvaret razné hrboly, viny a kvé-
takovité utvary. Teprve poté se kolonie zac¢ne zvétSovat do plochy. Pokud k okraji
kolonie prilozime jemné vlakno (napf. ze skelné vaty), vytvori se diky kapilarité
mezi vlaknem a agarem vrstvi¢ka vody. Z kolonie vyplavou bakterie, které se opodal
usadi, a za¢nou tvorit dcefinou kolonii. Ta prochazi stejnym vyvojem a diferenciaci
jako matet'ska kolonie a opét né&jaky cas trva, nez se zacne zvétSovat do plochy (tato
prodleva rozhodné neni totozna s lag fazi riistu). To je typické chovani mnohobu-
nééného organismu.
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Obr. 10: Vyvoj kolonie bakterii
rodu Serratia v ¢ase. Barevné
zony jsou tvoreny riizné
diferencovanymi burikami.

© Irena Pdtkovd, PiF UK Praha,
upraveno.

Druhy vSeobecné pouzivany bakterialni model, Bacillus subtilis, se na agaru
chové podobné jako E. coli, ba jeho kolonie jsou dokonce jesté zajimavéjsi. Jejich
tvar se totiz méni v zavislosti na koncentraci a rychlosti diftze Zivin. Pfi nedostat-
ku zivin se bakterie pouze shluknou za vzniku fraktalovitych tvart (vypadaji jako
list kapradiny, viz obr. 11). Pokud dostanou Zivin ponékud vice (ale stale malo),
vznikne kolonie, ktera vysila shluky silné protazenych bunék zabalenych v extrace-
lularni hmoté do okoli. Pfi jeste vy$sich koncentracich Zivin bude kolonie vytvaret
na svém obvodu kerickovité utvary s diferencovanou vnitini stavbou. Obecné lze
Fici, Ze organizace a slozitost kolonie stoupé se zlepsujici se dostupnosti vyzivy.
Morfogeneze je pro Bacillus ziejmé nadstavbova ¢innost vyzadujici dostatek ener-
gie. Kolonie nékterych bakterii (Proteus, Serratia) Sly ve svém mnohobunécném
chovani prinejmensim na Zivném agarovém médiu tak daleko, Ze uvoliiuji mnoho-
bunééné rozmnozovaci Gtvary. Ty jsou tvorené skupinou specializovanych vétsich
mnohobicikatych bakterii (tzv. ,swarmer cells“) obalenych extracelularni hmotou
z kyselych polysacharidd, které se plazi po povrchu agaru. Bakterie dokonce reaguji
na povrchové vlastnosti agaru. Cim hiie se po ném leze (napf. kdyz je hustsi), tim
vice plazivych bunek v kazdém rozmnoZovacim télisku bude.
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Velmi zajimavou skupinou mnohobunéénych bakterii jsou aktinobakterie
(Actinobacteria). Do této skupiny patii (kromé fady jednobunéénych zastupci)
bakterie vytvarejici mycelia podobna houbam. V minulosti byly dokonce mezi hou-
by chybné razeny (odtud jejich starsi nazev aktinomycety). Jejich mycelia vytvareji
bohaté vétvend vlakna a maji diferencovanou ¢ast kolonie slouzici k prichyceni na
substrat a vzdusné mycelium. U nékterych aktinomycet byly jiz objeveny celé sady
gen, které se aktivuji pti diferenciaci bakterie v kolonii. To je jev, ktery méa paralelu
v bunééné diferenciaci u eukaryot.

Pti vSech popisovanych déjich bakterie samoziejmé navzajem komunikuji, pii-
¢emz pouzivaji bohaté spektrum rdznych signalnich molekul a pravdépodobné i
signall zalozenych na bunééném kontaktu, resp. kontaktu pomoci pilust (trubico-
vité atvary podobné bic¢iku, ale nepohyblivé). Kromé uz zminénych aminokyselin a
mastnych kyselin bakterie produkuji signalni oligopeptidy a proteiny a také nizko-
molekularni latky, napt. N-acyl-homoserinlaktony. Dalsi skupina signalnich latek
je chemicky pribuzna antibiotikim (napf. makrolidtim), které bakterie produkuji
k omezeni konkuren¢nich druht. To je zajimavé, kdyz si uvédomime, Ze predav-
kovani signalni molekulou je pomérné dobry zpuasob, jak nékoho otravit. Pokud
bakterie takto zivé komunikuji, je logické, Ze musi mit také dosti komplexni vnitro-
buné¢nou signalizaci. Jejich signalni drahy jsou sice jednodussi nez eukaryotické,
maji ¢asto jen dva prvky (napft. receptor a kinazu, ktera fosforyluje cilovy enzym),
ale jednotlivé drahy spolu interaguji podobné jako u eukaryot. Tak vznika sit schop-
nd integrovat i komplexni signaly a dovoluje bakterii poznat svou pozici v kolonii
a prizptsobit tomu své chovani. Autofi velice zajimavé studie z roku 2008 hledali
serin/threoninové a tyrosinové proteinkinazy podobné eukaryotickym v 626 tehdy
znamych bakterialnich genomech. Ve dvou tfetinach genom tyto kinazy skute¢né
nasli, pricemz nejvétsi pocet jich byl u
mohobunéénych myxobakterii, sinic
a aktinomycet. Nekteré druhy mély
podobnou proporci proteinkiniz v
genomu jako eukaryota a kinazy mely
i podobnou stavbu s jednou katalytic-
kou doménou a nékolika vazebnymi
doménami.

Na druhou stranu je tfeba pripus-
tit, Ze fadu z uvedenych signalnich
molekul bakterie pouzivaji pii vyraz-
né¢ individualistickych interakcich
mezi bunkami. Prikladem muze
byt konjugace (proces predavani
bakteriemi pfi stresu. Upraveno podle http:// plasmidu mezi dvéma bakteriemi),

classes.yale.edu/fractals/Panoramay/Biology/Bacteria/ v této souvislosti Ize ale také zminit
Bacteria.html. piipady, kdy nékteré patogenni druhy

L%

Obr. 11: Fraktalovita kolonie vytvarena
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(Pseudomonas aeruginosa) podle koncentrace urcité signalni latky zjistuji pocet je-
dincti svého druhu v okoli. Podle toho se pak rozhoduji, zda si troufnou napadnout
urcitého hostitele nebo nikoliv. To je chovani blizké chovani tieba vi¢i smecky nebo
hejna ryb. Svou paralelu ma ale i v nasem t¢le, kde bunky riiznych organti produkuji
urcité signalnilatky (souhrnné oznac¢ované jako statiny), a podle jejich celkové kon-
centrace organismus reguluje velikost prislusného organu.

Dalsi problém mnohobunéc¢nosti bakterialnich kolonii spo¢iva v tom, Ze byly vét-
$inou zkoumany velké jednodruhové kolonie. Ty jsou vSak v prirozenych podmin-
kach velice vzacné. Navic plati, Ze volné Zijici bakterie nemivaji dostatek vSech Zivin
homogenné rozprostfenych po agarové plotné. Nejcastéjsi forma vyskytu bakterii
v prirodé je v biofilmech nebo jinych forméach vicedruhovych konsorcii, ktera navic
skoro permanentné hladovi. Tyto struktury vykazuji snad jeste vyraznéjsi komplexni
vlastnosti nez kolonie na agaru. Bakterie v biofilmu odolavaji antibiotikiim i jinym
toxinim, které by je v suspenzni kultufe zabily, produkuji antibiotika, ktera by jinak
neprodukovaly, dokaZou travit ¢i biotransformovat latky, které zadny zacastnény
druh sam o sobé& nemetabolizuje. Biofilmy maji samoziejmé vytvofenou mohutnou
extracelularni hmotu. V biofilmu si bakterie dokonce dokazou udrzZovat specifické
vnitini prostedi odlisné od vnéjsiho, naptiklad nizky obsah kysliku ¢i zvySenou
koncentraci nékterého metabolického meziproduktu. V piipadé zhorSenych pod-
minek pro Zivot se nékteré bakterie v podstaté obétuji a zaénou vysokou rychlosti
mutovat svij genom. To vétSina z nich nepiezije. Pri velkém poc¢tu bunék v biofilmu
je v8ak realné nadéje, ze nékteré takto vytvori gen kodujici protein, ktery kolonii
zachrani. Napftiklad to mize byt pozménény enzym, ktery umozni vyuzit novy zdroj
energie. Tento novy gen se v biofilmu velmi rychle rozsiti, nebot bakterie si riznymi
zpUsoby dosti intenzivné vymeénuji svou DNA (plazmidy, fagy, konjugace, primy
prijem DNA z prostredi), béZn€ i mezi riznymi druhy.

Bakterialni konsorcia v§ak neni mozné povazovat za mnohobuné¢né organismy,
nebot jsou sloZena z vice biologickych druhi. Mnohobunéény organismus by pritom
meél byt podle definice tvofen jednim druhem. Nabizi se tu viak otazka, do jaké miry
ma tato definice oporu v realité a zda neni zbyte¢né omezujici. Nase télo také obsa-
huje vic bunék bakteridlnich a archealnich (v jiné skupin€ nez Archea metanogeni
zkratka nejsou) nez lidskych, a tyto cizi buniky jsou nezbytné nejen pro nase traveni,
ale i pro ¢innost imunitniho systému a udrzovani vnittniho prostiedi obecné (proto
neni dobry napad zabijet bakterie na nasem téle rliznymi médnimi desinfekénimi
piipravky). A u bakterii je problém uz se samotnymi druhy, které tu jsou tvorené
skupinou navzajem izolovanych linii, a navic si vyménuji genetickou informaci sko-
ro stejné ¢ile v rdmci druhu i mezi druhy navzajem. Pod vlivem téchto poznatka byla
formulovana teorie vS§eobecného bakterialniho genomu. Tato teorie fika, Ze existuje
jeden bakteridlni genom, ktery je rozlozen do mnoha bakterialnich tél tak, ze kazda
burtka miZze se svou genetickou vybavou zit, ale Zddna nema ani zdaleka vSechny
geny. M4 k nim ov§em v piipad¢ potieby, alespon teoreticky, pristup. Je to poné-
kud podobné situaci na internetu, kde je také obsah milioni webovych stranek
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rozloZen do mnoha pocitacd na celém svété, ale, také teoreticky, je mozné v pripadé
potieby zobrazit kteroukoliv stranku na kterémkoliv terminalu. Pokud se rozhod-
neme povazovat jednodruhovou bakterialni kolonii za mnohobuné¢ény organismus,
a pribyva mikrobiologd, ktefi tak ¢ini, meli bychom i vicedruhové biofilmy uznat za
kompozitni organismy podobného typu, jako jsou tieba liSejniky. Nejistota, zda je
tak mame brat ¢i ne, je spi§ otazkou nasich pojmu a vnimani nez toho, Ze by ndm
chybéla n¢jaka znalost. Bakterialni biofilmy kazdopadné dobre ilustruji, pro¢ neni
ucelné vytvaret néjaké v8ezahrnujici definice mnohobunécénosti, ale je lepsi uvazo-
vat vice intuitivn€. Jakou definici byste pouzili, aby byl biofilm jeden organismus,
ale stromy v lese propojené mykorhizami porad ztstaly samostatnymi jedinci? Néas
takova nenapada.

Mnohobunééné vlastnosti bakterii v biofilmu jsou nejspis dobrou preadaptaci pro
vzpominanou tvorbu mnohobunéénych diferencovanych kolonii v ¢isté laboratorni
kultute. Jak jinak by bylo mozné vysvétlit, ze bakterie, které v Cisté kulture nikdy
nerostly, si na agaru hned védi rady s tvorbou tak slozitych atvart?

6.2. Dictyostelium discoideum
Prvnim eukaryotickym mnohobunéénym organismem, jehoZ fungovani si detailné
popiSeme, bude Dictyostelium discoideum. O tomto druhu jsme se jiZ nékolikrat
zminili v predchozich kapitolach. Jak jsme uvedli, tento organismus patii mezi
hlenky (Mycetozoa), konkrétné do skupiny Dictyosteliida. Diky svym vlastnostem
je D. discoideum jednim z nejstudovanéj$ich organismu viibec. D4 se snadno p€s-
tovat v laboratofi, a to i bez pfitomnosti jinych organism, které by mohly vadit
pti nékterych typech experimentd. Jeho pomérné maly genom (34 miliont part
bazi) byl kompletné pfeéten jiz v roce 2005. Mnohobunééné plodnicka diktyostelia
je méné organizovand nez zivociSné nebo rostlinné t€lo a také regulace bunééné
diferenciace a mezibunééna komunikace jsou zde jednodus$$i. Na druhou stranu
u diktyostelia najdeme radu znakll pokrocilé mnohobuné¢nosti, jako je bunééna
diferenciace, migrace bunék béhem ontogeneze mnohobunééného téla, progra-
movana buné¢na smrt apod. Diktyostelium konstantné a predvidatelné reaguje na
jednoduché chemické podnéty a byla u néj uspé$né zavedena i rada molekularné
biologickych technik ovliviiovani genové exprese (vypinani a zapinani genti). Diky
tomu je moZno uc¢inné zkoumat roli jednotlivych gent na Zivotni cyklus, bunécnou
komunikaci a diferenciaci. Béhem svého Zivotniho cyklu vytvari diktyostelium dvé
rtizna mnohobunééna téla (slimaka a plodnicku). Z diktyostelia se proto stal neza-
stupitelny modelovy organismus v molekularni, bunééné a vyvojové biologii.
Vsechna vyvojova stadia diktyostelia kromé zygoty jsou haploidni. Zivotni cyk-
lus (viz obr. 12) zacina tlustosténnymi odolnymi sporami, které jsou napf. vétrem
zaneseny do nového prostiedi. Ze spory vykli¢i haploidni ménavky, myxaméby.
Myxaméby se Zivi fagocytozou bakterii, popf. pinocytoticky, a mitoticky se d¢li.
Postupné tak vznikne populace samostatné Zijicich myxaméb.
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Obr. 12: Zivotni cyklus hlenky Dictyostelium discoideum. A — mikrofotografie jednotlivych
stadii ze skenovaciho elektronového mikroskopu. B - rekonstrukce Zivotniho cyklu. Ze spor (1)
vylezou myxaméby (2, 3), které se zivi fagocytézou bakterii. V nepfiznivych podminkach dojde
ke shluknuti myxaméb (4, 5) a vytvoreni prstovitého Utvaru (6). Za urcitych okolnosti se prstovity
utvar polozi a vznikne pohybujici se slimak (7). Ze slimaka vznikne kulminaci (8 - 10) plodni¢ka
(11) se sporami. Upraveno podle http://dictybase.org/Multimedia/LarryBlanton/dev.html.

KdyZ myxaméby vycerpaji potravu v okoli a za¢nou hladovét, aktivuje se shlu-
kovaci faze zivotniho cyklu. Zhruba 10°-10° bunék z uréitého Uzemi se sleze
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po spole¢né spiralni draze do jednoho mista. Bunky spolu nesplyvaji a vytvareji
agregat. Toto chovani drive zcela nesocialnich myxaméb je zajisténo a regulovano
slozitou chemickou komunikaci mezi burikami zahrnujici mnoho rtznych chemic-
kych slou¢enin a proteind. My se vam tento komplexni systém pokusime priblizit.
Hladovéjici myxaméba se prestane délit a za¢ne do prostiedi sekretovat glykopro-
tein CMF (,,Conditioned Medium Factor®). CMF se nahromadil v délicich se buii-
kach. V hladovéjicich burikach se jiz nevytvari, a ty tedy do prostiedi uvoliuji jeho
zasoby. Kdyz koncentrace CMF v prostiedi dosdhne urcité hodnoty, tj. kdyz hla-
dovi dostatek myxaméb, tyto ,,usoudi“ (CMF spousti urcité signalni drahy uvnitf
bunky), Ze je v okoli potravy opravdu nedostatek, a aktivuji shlukovaci program.
Nékolik myxaméb vysle ndhodné do prostiedi vinu agrega¢niho feromonu, akrasi-
nu. Chemicky se jedna o cAMP (cyklicky adenosin-3’, 5’-monofosfat), ktery vznika
z ATP (adenosin-5’-trifosfat) pri ti¢asti enzymu adenylatcyklazy. cAMP funguje
i v naSich bunkéach jako vnitrobunéény druhy posel, tzn. zprostfedkovava prenos
signalu uvnitt bunék. U diktyostelia vSak cAMP funguje i jako shlukovaci feromon,
tzn. je pouzivan k mezibunééné komunikaci. cAMP se od bunék §ifi v kruhové viné
avaze se na povrchovy receptor dal§ich myxaméb, CAR1 (cAMP receptor 1). CAR1
je asociovan s G-proteiny a vysila signal do nitra bunky (pro informaci o G-proteinech
viz pfipravny text BiO 1998-1999, ,Informace v Zivych systémech’ str. 27). Myxaméba
zacne syntetizovat nékteré nové proteiny a dojde k jeji polarizaci na specializovanou
predni a zadni ¢4st. Predni konec myxaméby smétuje ke zdroji cAMP. Ze se nejedna
pouze o otoc¢eni myxaméby s jiz vytvorenou piedozadni osou, ale o vznik nové osy,
svéd¢i to, ze pokud prichazi signal soucasné ze dvou smérd, vytvori myxaméba dveé
nezavislé osy. Prvni zmény v genové expresi myxaméby lze pozorovat jiz 5 sekund
od okamziku navazani se molekuly cAMP na receptor CAR1. Polarizovana myxa-
méba se aktivné pohybuje ke zdroji cAMP. Na signél je velmi citlivé a je schopna se
jim sméroveé orientovat jiz pti 5% rozdilu koncentrace cAMP na prednim a zadnim
konci buriky.

Atrahovana myxaméba zaroven spusti syntézu cAMP a uvolnuje ho do prostiedi.
Tam se CAMP vaze na jeji CAR1 receptory a aktivuje je. Pozitivni zpétnou vazbou se
tak zesiluje signdl, ktery difunduje i k dal§im myxamébam. Po ur¢ité dob€ se viak
systém adaptuje, ustane syntéza cAMP i pres veliké mnozstvi aktivovanych CAR1
receptord a jeho molekuly v prostfedi jsou rozkladany sekretovanym enzymem
fosfodiesterazou (PDE) za vzniku AMP (adenosin-5’-monofosfat). Vétsina bun¢k
proto vytvori pouze jednu vinu cAMP. Takovy jednoduchy systém excitace—adapta-
ce by zpisobil shluknuti pouze nékolika bunék (bylo ovéreno pokusem). Nékolik
bunék v§ak za¢ne do prostiedi produkovat dalsi latku, PDI, inhibitor fosfodiestera-
zy. cCAMP se proto v jejich okoli prestane rozkladat a tyto buriky vysilaji do prostredi
konstantni pulsni viny cAMP zpisobené cykly excitace—adaptace. K témto tviircim
pulst (pacemakertim) potom sméiuji ostatni buriky. Myxaméby nejsou v substratu
rozloZeny nahodn¢ a zaroven nejsou atrahovany pouze do centra (k pacemakeru),
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ale i k sobé navzajem. Jejich vysledna draha do centra neni pfima4, ale spiralni, jako
kdyz tece voda do vylevky.

Protoze stopka plodni¢ky ma omezenou nosnost, vyvinulo diktyostelium systém
na rozpoznavani poctu atrahovanych bunék, opét zalozeny na chemické komuni-
kaci. V8echny shlukujici se buriky sekretuji do prostiedi komplex proteinti nazvany
CF (,,Counting Factor®). Pokud koncentrace CF vzroste nad ur¢itou troven, proud
bunék se rozdéli do nékolika skupin, ze kterych posléze vzniknou samostatné plod-
nicky.

Jesté béhem agregace myxaméb dochazi k jejich diferenciacina PST (,,prestalk®,
stopkotvorné) a PSP (,,prespore”, sporotvorné) buiiky. PST buriky jsou dale rozli-
$eny na nekolik typti, jako PST-A, PST-AB, PST-0 a ALC (viz dale). Posledni dobou
se navic ukazuje, Ze existuje cela fada populaci PST bunék s odlisSnou genovou ex-
presi. Myxamébami vytvorena plodnicka je tedy pomérné slozity ttvar. Osud PSP a
PST bunék je diametralné odlisny. Zatimco z PSP bunék vzniknou posléze odolné
spory uvnitf plodnicky, PST buriky vytvori stopku a projdou programovanou bunéc-
nou smrti. Morfologicky jsou vSechny bunéc¢né typy identické, lze je od sebe odlisit
aktivitou urcitych gend. Mechanismus, ktery rozhoduje, jakou cestou se vydaji prv-
ni diferencujici se bunky, nebyl dosud u diktyostelia uspokojivé vysvétlen. Nakonec
je v8ak pomér poctu bunék jednotlivych typt zhruba stejny a nezavisly na celkovém
poctu bunék. Bylo identifikovano nékolik sloucenin, které se u diktyostelia podileji
na buné¢né diferenciaci. Svou roli zde hraje opét cAMP, ktery obecné diferenciaci
spousti. Jakmile se burika ,,rozhodne“ pro PST nebo PSP drahu, cAMP ji udrzi
na této cesté a inhibuje spusténi opa¢ného programu. cAMP se v tomto pripadé
vaze na jiné CAR receptory (CAR3 a 4) nez u chemoatrakce pti shlukovani. Jinou
aktivni latkou je zde DIF-1, faktor indukujici diferenciaci, chemicky 1-(3,5-dichlo-
ro-2,6-dihydroxy-4-methoxyfenyl)hexan-1-on. Ten spousti diferenciaci nékterych
subtypt PST bunék a zaroven brani diferenciaci na PSP buriky. Osud bunék neni u
diktyostelia do urcitého stupné diferenciace nezvratny. Pokud je uméle odstranéna
urcita populace bungk, jiné buriky
se nejprve dediferencuji a poté se
zmeéni na typ, ktery byl odebran.
Pomér PST a PSP bungk je tak ve
vysledku stabilni. To je dilezité pro
to, aby se nevytvarela stopka pfili§
tenka (neunesla by plodnic¢ku)
anebo prili§ tlusta (zbyte¢né moc
bunék by zahynulo).

V mladém agregatu jsou PST a
PSP bunky vzajemné promicha-
ny. Postupné vSak bunky uvnitf
agregatu migruji, organizuji | obr. 13: Spiraly vzniklé pFi agregaci myxaméb
se a vytvari prstovity vztyCeny Dictyostelium discoideum. Upraveno podle Ball 1994.
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Obr. 14: Migrace bunék béhem kulminace D. discoideum. Barevné jsou odliseny jednotlivé
bunécné populace. Upraveno podle Jermyn, Traynor & Williams 1996.

utvar (viz obr. 14). Ten se potom polozi a vznika Gtvar nazyvany grex, pseudoplas-
modium nebo ,,slimak“. Mezitim bunky uvniti slimaka zaujaly své misto a stal se
z n&j pomérné slozity mnohobunéény organismus (viz obr. 14). Piedni pétina sli-
maka je tvofena stopkotvornymi bunkami PST-A, PST-B, PST-AB a PST-0. To je
oblast, ze které posléze vznikne stopka plodnicky. VétSina zbytku sliméka je tvorena
sporotvornymi buitkami, k nimz jsou ptimichany stopkotvorné ALC buriky. Na kon-
ci slimaka je potom tenka vrstva dalSich stopkotvornych bunék. Buiiky na povrchu
slimaka jsou spolu pevné spojené pomoci mezibunécnych spojti a tvoii epitel, ktery
udrzuje tvar slimaka a chrani ho pred vnéj§im prostfedim. Slimak ma kolem sebe
tenky plast z mezibunécné hmoty (ECM). Ten je syntetizovan predni ¢asti slimaka.
Jednou z nejpozoruhodnéjsich vlastnosti slimaka je jeho schopnost pohybu. Ten
je zajistovan komplikovanym pohybem bunék uvniti sliméaka. Cely proces je opét
fizen cyklickymi vinami cAMP vyluc¢ovaného PST burikami v piedni ¢asti slimaka.
Pokud je predni ¢ast odstranéna, zbytek slimaka prestava 1ézt. Amputované predni
¢asti schopnost pohybu zlstava, a pokud je transplantovana na bok ,,bezhlavého*
slimaka, vyvola v ném tvorbu nové piedozadni osy a slimak se opét za¢ne pohybo-
vat. Slimak je schopen 1ézt az jeden den, je pozitivné foto- a termotakticky (pohybu-
je se ke zdroji svétla a tepla) a vyleze na povrch pady, kde jsou vhodné podminky pro
tvorbu plodnicky.

Dalsi fazi zivotniho cyklu diktyostelia je kulminace, tvorba plodnicky. Pokud se
agregat vytvori v misté priznivém pro vznik plodni¢ky, je vynechano stadium sli-
maka. Vstup do kulminac¢niho stadia je ovladan koncentraci amoniaku (NH,) ve
slimakovi. Amoniak vznika v myxamébach rozkladem proteind a RNA, hlavnich
zdrojli energie v mnohobunééné fazi cyklu. Postupné tak v burikach znaéné vzroste
jeho koncentrace. Myxaméby postupné spotiebuji zdroje energie a piestanou amo-
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niak vytvaret. Kdyz jeho koncentrace klesne pod urcitou troven, je to pro slimaka
signal pro vstup do kulmina¢ni faze. Mutanti diktyostelia bez prenase¢d amonia-
ku zistanou extrémné dlouho ve fazi slimaka. Amoniak ma i jiné dtlezité funkce
v ontogenezi diktyostelia, zpisobuje napriklad, Ze se migrujici slimaci navzajem
vyhybaji (negativni chemotaxe). Svou roli v regulaci kulminace hraje (ostatné, jak
jinak) i cAMP.

Kdyz slimak vstoupi do kulminacni faze, prestane se jeho piedni ¢ast tvofena
PST bunikami pohybovat a zvedne se nad substrat. Zadni ¢ast (vétSina téla sliméaka)
s PSP buitkami pokracuje v pohybu a PSP buriky se seskupi okolo mista budouci
stopky. PST burky za¢nou migrovat na nova mista. Odlisné linie PST bunék daji
vznik jednotlivym ¢astem stopky. PST-B bunky migruji na bazi slimaka a spole¢-
né se zadnimi PST bunkami vytvoii misto uchyceni plodnicky k substratu, bazalni
disk. PST-AB buriky kolem sebe za¢nou vylucovat plast stopky, tvoreny extracelu-
larni matrix a chemicky podobny plasti slimaka. PST-AB burnky postupné vstupuji
do tohoto plaste, klesaji v ném a pridavaji dalsi mezibunécnou hmotu. Stopka se
spoji s budoucim bazalnim diskem. PST-A buriky zlstavaji v horni ¢asti sliméaka a
daji vznik ¢epicce chranici svrchni ¢ast plodni¢ky. ALC buriky se rozdéli do néko-
lika skupin a migruji do odliSnych ¢asti vznikajici plodnicky. Nakonec podstoupi
vSechny PST buiiky programovanou bunécnou smrt, nejedna se vsak o typickou
apoptozu, jak ji zname u zivocisnych bunék. Toto sebeobétovani je ziejmeé inicio-
vano jiz zminénym DIF-1. Zral4 stopka je tak tvofena mezibunéénou hmotou obsa-
hujici celulézu a mrtvymi bunikami. Mezitim se PSP bunky seskupi kolem vznikajici
stopky a stoupaji po ni nahoru, kde vytvoii hlavi¢ku plodnicky. Hlavi¢ka se oblani
a uvniti dochazi k dalsimu vyvoji. Vytvari se shluky PSP bunék. Uvnitt kazdého
shluku dojde ke spojeni dvou myxaméb a vznika jedna velikd zygota, nazyvana
makrocysta, ktera pohlti ostatni myxaméby. Makrocysta se obali vicevrstevnou ce-
lul6zovou sténou. Jesté v makrocysté dojde k meidze a naslednym délenim vznikne
az nékolik set haploidnich myxaméb, které, obaleny spole¢nou sténou, vyckavaji,
az bude makrocysta zanesena do podminek priznivych pro kli¢eni. Tim se Zivotni
cyklus diktyostelia uzavira.

6.3. Volvox

Dal$im notoricky znamym mnohobunéénym organismem je vale¢ koulivy (Volvox
globator). Patii do skupiny zelenych ras, kterd obsahuje jak typicky jednobuné¢-
né zastupce (napt. rod Chlamydomonas), tak mnohobunécné cenobialni celedi
Volvocaceae a Goniaceae. ProtoZe o pfesny ndzev této linie se jiZ1éta vedou spory, ne-
budeme ji zde pojmenovévat. Pro nase ucely staci, kdyz si zapamatujeme, Ze se jed-
na o skupinu zahrnujici jak valece (Volvox), tak jednobunéény rod Chlamydomonas.
Mnohobunéénych zastupci je zde asi 60 druht v nékolika rodech. Tato skupina je
neobvykla tim, Ze se blizce pfibuzné organismy vyrazné li§i komplexitou téla, mirou
bunééné diferenciace a priibéhem ontogeneze. Soudi se, Ze posledni spole¢ny pre-
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Obr. 15: Chlamydomonas a cenobia riznych zastupci Volvocales. A — Chlamydomonas
reinhardtii. B — Gonium pectorale. C - Eudorina elegant. D - Pleodorina californica. E - Volvox carteri.
F - Volvox aureus. VSimnéte si odliSnych méfitek. Upraveno podle http://www.unbf.ca/vip/.

200 miliony lety. T€lo mnohobunécnych zastupcti této skupiny je svym charakte-
rem cenobium sloZené z 2" bunék. Buiiky jsou v cenobiu spojeny mezibunécnou
ht pretrvavaji tyto mutstky béhem celého Zivota. Bunky jsou dvoubicikaté, biciky
jsou namifeny vne cenobia a pohyb bi¢ikli jednotlivych bunék je koordinovany.
Nejjednodussi cenobia skupiny Volvocales se skladaji ze ¢tyr bunék, které vypadaji
jako Chlamydomonas (napft. rod Tetrabaena). Jiné rody maji 8—32 identickych ne-
diferencovanych bunék tvoricich ¢tverec s déravym centrem (Gonium) nebo dutou
diferenciaci, podobaji se bunikdm rodu Chlamydomonas a mnohou se dale délit.
Oproti tomu z jinych bunék (morfologicky identickych s predchozimi) se staly so-
skladajici se az z 50 000 bunék vytvareji druhy rodu Volvox. Zde jsou vSechny burky
diferencovany bud na pohyblivé ned¢lici se somatické buriky, nebo na nepohybli-
va gonidia (viz dale). Celé cenobium méfi od nékolika desitek pm (Gonium) az po
3 mm (Volvox gigas).

Jak bylo fe¢eno, domnivame se, Ze mnohobunéénost vznikla v linii vedouci k nej-
(tj. velika cenobia a Uplna diferenciace bunek) zde v8ak vznikla nejméné trikrat
nezavisle na sob¢. Z toho plyne, Ze k ,,vynalezu“ nékterych mechanismu pokrocilé
mnohobunécnosti doslo v této linii fas vicekrat.
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Nejstudovanéj$im druhem této linie
mnohobunéénych fas je druh Volvox
carteri. Jako modelovy organismus
pro zkoumani mnohobunéénosti mé
podobné vyhody jako Dictyostelium
discoideum — jeho cenobium ma jed-
noduchou stavbu a snadno se péstuje.
Zivotni cyklus se da v laboratofi snad-
no ovladat a synchronizovat sttidajici-
mi se cykly svétlo/tma. Ac¢koli genom o .
¥ carter netyldosud osekvenovin je | 2% S Sukurmertndtndhmotycenon
jiz nyni k dispozici mnoho dat umoz- | hiypoka zéna, hr - hraniéni zéna, so ~somaticka
nujicich zkoumat molekuldrni pod- | burka. Upraveno podle Hallmann a spol. 1998,
statu zivota tohoto valeCe. Byly také
jiz zavedeny molekularné biologické techniky umoznujici cilené upravovat aktivitu
jeho jednotlivych gend.

Cenobium V. carteri tvoii dutou kouli o priméru asi 0,5 mm. Buriky jsou pravi-
delné rozmistény na povrchu cenobia (viz obr. 15) a jsou zietelné odliSeny na dva
typy — somatické burky a gonidia. Malych somatickych bunék je 1000-4000, pti-
pominaji buriky jednobunééného rodu Chlamydomonas a slouzi k pohybu cenobia.
Gonidia jsou veliké bezbic¢ikaté buriky (objemové fadove 1000 x vétsi nez somatické
bunky) slouzici k pohlavnimu i nepohlavnimu rozmnozovani. V jednom cenobiu
je asi 16 gonidii. Tyto dva typy bunék se lisi svym osudem. Somatické buriky jsou
terminalné diferencované a jsou predurceny k zaniku spole¢né s cenobiem, kdeZto
gonidia jsou nesmrtelné a predavaji svou genetickou informaci do dcerinych ceno-
bii. Vnitiek koule i prostory mezi buiikami jsou vyplnény mezibunéénou hmotou.
Mezibunééna hmota ma u V. carteri slozitou organizaci a je rozdélena na nékolik
z6n s odliSnym proteinovym sloZenim a konzistenci (viz obr. 16): buné¢éné zéna ko-
lem bungk (dale rozliSena na ¢tyti rizné vrstvy), hrani¢ni zéna a hluboka zoéna (dale
rozliSena na dvé vrstvy). Je tfeba si uvédomit, Ze béhem chemické komunikace mezi
bunikami musi signalni molekula piekonat tyto odli§né vrstvy. Mezibunécna hmota
proto slouzi nejenom jako jakasi vnitini kostra cenobia valece, ale vyznamné se po-
dili i na regulaci ontogeneze a prenosu signalu mezi burikami (viz dale). Cenobium
druhu V. carteri (i ostatnich druha vale¢l) je polarizovano na predni a zadni ¢ast.
Somatické bunky v predni ¢asti (ve sméru pohybu) maji vétsi stigmata (o¢ni skvr-
ny) nez somatické buriky v zadni ¢4sti. Gonidia jsou zase v zadni ¢asti cenobia.

Volvox carteri, stejné jako ostatni zastupci této linie f'as, se rozmnozuje pohlavné
i nepohlavné. Béhem obou procesti vznikne z jediné buriky (gonidia) uvniti matet-
ského cenobia dcefiné cenobium. Pfi nepohlavnim rozmnoZovani je zralé dcefiné
cenobium identické s matefskym cenobiem, pti pohlavnim rozmnoZovani vznikaji
odli$na dcefina cenobia (viz dale). BEhem roku se u valece vysttida mnoho generaci
a dominuje zde nepohlavni rozmnozovani. Kone¢ny pocet bunék v dcefiném ceno-
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biu je ustaven velmi brzy diky jejich rychlému synchronizovanému déleni (vSechny
buriky se vzdy deli nardz az do dosazeni plného poctu). Buniky mladého dcefiného
cenobia jsou spojeny cytoplasmatickymi mustky (technicky se tedy jedna o plas-
modium). Tyto mistky u jednodussich zastupcii zanikaji a zachovavaji se pouze
u nékterych druhti rodu Volvox, napt. u V. aureus. To ovSem neni pripad V. carteri,
kdy cytoplasmatické miistky také béhem ontogeneze zanikaji.

Protoze dcefiné cenobium vznika vchlipovanim dovnitf matefského cenobia,
sméfuji bic¢iky jeho bunék dovniti a gonidia, pokud jsou u daného druhu vyvinu-
ta, ven. Aby mohlo dcefiné cenobium fungovat, potiebuje se proto obratit naruby.
Tento proces se nazyva embryonalni inverze (viz obr. 17). BEhem ni dochazi k on-
togenetické migraci bunék. U riiznych mnohobunécnych zastupcd vypada inverze
rizné, ale v né¢jaké podobé se da najit u viech. Je to pomérné rychly proces, pro
predstavu u V. carteri dojde k tiplné inverzi zhruba za 40 minut. Vyznamnou roli pfi
ni hraji jiz zminované cytoplasmatické mistky mezi bunikami. K tomuto zavéru ve-
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Obr. 17: Prilbéh embryonalni inverze riiznych zastupcu skupiny Volvocales. A - Gonium
pectorale. B — Eudorina unicocca. C - Volvox carteri. D - Volvox globator. Upraveno podle Hallmann
2006.
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dou pokusy s mutanty V. carteri, které maji poSkozené nékteré geny kodujici protei-
ny v cytoplasmatickych mistcich. Jejich mlada cenobia provedou jenom ¢asteénou
inverzi, iplné se neuzaviou a preZiji jen v laboratornich podminkach. Embryonalni
inverze valece se pozoruhodné¢ podoba gastrulaci obratlov¢iho embrya a jednoznac-
né se jedna o adaptaci na mnohobunécénost.

Zralé dcetiné cenobium ma jiz kompletni pocet bunék, je mensi nez mater'ské ce-
nobium a dozravé asi dva dny po prvnim déleni ptivodniho gonidia. BEhem procesu
zvaného lihnuti vylouéi latky, které rozrusi mezibunéénou hmotu matei'ského ceno-
bia, a je uvolnéno do prostredi. Matef'ské cenobium, sloZené jiz jen ze somatickych
bunék (z gonidii se stala dcefina cenobia), umira. U V. carteri tedy také existuje i
programovana buné¢na smrt. Voln¢ plovouci dcefiné cenobium zvétSuje objem své
mezibunééné hmoty, az dosahne velikosti matei'ského cenobia. Cyklus nepohlavni-
ho rozmnozovani se potom opakuje.

K diferenciaci bunék na somatické bunky a gonidia dochazi jiz velmi brzy v ne-
zralém cenobiu. Po prvnich péti symetrickych délenich gonidia vznikne 32 (2°)
identickych bunék. Sesté déleni je symetrické pouze u 16 prednich bunék. U 16
zadnich bunék je déleni asymetrické a vznikne 16 vétsich a 16 mensich bunék. Vétsi
burnky jsou piedky gonidii a dale se nedéli, kdezto mensi buriky daji po dalSich 5-6
symetrickych délenich vzniknout somatickym buiikam. Jiz po 6 hodinadch mé dcefi-
né cenobium kompletni pocet bunék.

Bylo identifikovano nékolik gend rozhodujicich o osudu bunék v embryogenezi
V. carteri (i kdyz funkce proteint, které koduji, nebyly dosud plné objasnény). Pro
asymetrické Sesté déleni bunék je nezbytny produkt genu glsA (odvozeno od ,,goni-
dialess“). Tento gen v8ak neni dalezity pro symetrické déleni. Produkt genu glsA je
ziejmé schopen vychylit rovinu bunééného deélent, a zpasobit tak asymetrické déle-
ni. U mutantd s nefunkénim genem glsA jsou viechna bunécna déleni symetricka.
Nevznikaji tedy veliké bunky, které by se diferencovaly na gonidia. Vysledné cenobi-
um je tvofeno pouze somatickymi burikami. Produkt genu regA (exprimuje se pouze
v somatickych bunkach, ne v gonidiich) zase zabranuje dediferenciaci somatickych
bunék a jejich dalsimu déleni. U mutantd s po§kozenym genem regA si somatické
buriky zachovavaji nesmrtelnost a potencial tvorby gonidii. AZ anekdoticka je sku-
te¢nost, Ze poSkozeni genu regA zachrani linii mutantd s po§kozenym genem glsA.
Prava gonidia se sice netvori, ale ze vSech somatickych bun¢k vzniknou po urcité
dobé dcefina cenobia. Poslednimi ze znamych regulator bunééné diferenciace V.
carteri jsou Ctyfi geny oznacované jako lag (odvozeno od ,late gonidia“). Tyto geny
jsou aktivovany ve vétSich burikach vzniklych po asymetrickém déleni a zabranuji
v nich diferenciaci na somatické buriky. Zda se, Ze projevy lag genti jsou podminény
velikosti buriky a Ze se jejich produkty vytvareji ve vSech bunkach, které jsou po Ses-
tém déleni vétsi nez 8 pm. Takto veliké buriky jsou v pfirozeném stavu produkovany
pouze po asymetrickém de¢leni. Kdyz je v8ak asymetrické déleni navozeno uméle
(chirurgicky), vyvijeji se gonidia i z ,,umelych“ vétsich bunék.
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Obr. 18: Nepohlavni cyklus V. carteri. Gonidia v cenobiu (1) se déli (2) a daji vzniknout dcefinym
cenobiim (3). Po dosazeni kone¢ného poctu bunék dochézi u dcefinych cenobii k embryonalni
inverzi (4, 5). Mateiské cenobium i dcefind cenobia zvétsuji objem (6). Mateiské cenobium se
poté rozpadne (7). Zatimco somatické buriky mateiského cenobia zanikaji (8), uvolnéna dcefina
cenobia (9) podstupuji dalsi cyklus déleni. Upraveno podle Hallmann a spol. 1998.

Volvox carteri se po vétSinu roku rozmnoZuje nepohlavné pomoci dcetinych ce-
nobii vzniklych délenim gonidia. Tento druh Zije pfirozené v malych nadrzich, které
v 1été prilezitostné vysychaji, a potfebuje ve svém zivotnim cyklu vytvaret formu
odolnou vyschnuti. Touto formou je zygota, jediné diploidni stadium. ProtoZe néa-
drZe vysychaji v 1ét€ rychle, pohlavni rozmnoZovani a tvorba odolnych zygot jsou
dobre nacasovany a synchronizovany. Podobné jako u diktyostelia, zygota je jediné
diploidni stadium v Zivotnim cyklu vélece. I zde se projevuje fada zvlastnosti ply-
noucich z mnohobuné¢nosti.

Pohlavni rozmnoZovani opét zajiStuji gonidia. Po prepnuti vyvoje gonidii na
pohlavni program a po nasledném déleni vznikaji odliSna dcefina cenobia neZ
v ptipad€ nepohlavniho rozmnoZovani. Volvox carteri ma oddélena pohlavi. Samici
pohlavni cenobium se od samciho 1isi vzhledem i po¢tem bunék (viz obr. 19).
I nepohlavni cenobia V. carteri maji odd€lena pohlavi, i kdyZ jsou morfologicky
identicka. Pohlavni stadia jinych druhd, napt. V. globator, mohou byt oboupohlav-
ni. U samic€ich gonidii V. carteri, ktera nastartovala pohlavni cyklus, dojde k Sesti
symetrickym délenim a vznikne 64 (29) identickych bunék. Sedmé déleni je asymet-
rické u 32 bun€k a vznikne 32 dvojic vétsi buitka — mensi burika. U zbylych bunék je
deleni symetrické. VEtsi buriky se dale vyvijeji a davaji vznik velikym nepohyblivym
vajickim. Ostatni bunky prochazeji dal§$im délenim a davaji vznik somatickym buri-
kam. Vysledné samici pohlavni cenobium je priblizné stejné veliké jako nepohlavni
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Obr. 19: Srovnani pohlavniho a nepohlavniho cyklu V. carteri. Zobrazen je vznik dcefiného
cenobia z matefského gonidia. A — vyvoj gonidia samic¢iho nebo samciho cenobia bez plsobeni
pohlavniho feromonu. B - vyvoj gonidia sami¢iho cenobia po ptidani pohlavniho feromonu.
C - vyvoj gonidia sam¢iho cenobia po pridani pohlavniho feromonu. fotografie dcerinych cenobii
prevzaty z Hallmann a spol. 1998.

cenobium a sklada se z 2000—4000 somatickych bunék a 32 vajicek. U budoucich
samcich cenobii dojde k sedmi symetrickym délenim a vznika 128 (27) identickych
bunék. Osmé déleni je asymetrické u vSech bunék. Ze 128 bunék vzniknou posléze
somatické buriky. 128 predchtidcti gamet, nazyvanych androgonidia, se dale déli a
z kazdé buiiky nakonec vznikne svazek 64 nebo 128 malych pohyblivych spermii.
Samc¢i pohlavni cenobium je asi o polovinu mensi nez samici cenobium a sklada se
ze 128 somatickych bun¢k a 8192 nebo 16384 spermii ve svazeccich.

Zrala pohlavni cenobia se uvolnuji z matef'skych cenobii. Po dotyku pohlavnich
cenobii opa¢ného pohlavi jsou spermie uvolnény ze svazeckl a volné plavou v pro-
stiedi. Pohyb spermii vypada jako nahodny a spermie ziejmée nevyhledavaji vajicka
pomoci chemoatraktantdi. ProtoZe je vSak spermii mnoho, dfive nebo pozd¢ji né-
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které z nich vajicka najdou a oplodni je. Vznikla diploidni zygota se obali tlustou sté-
nou a v klidovém stavu precka neptiznivé podminky (v prirodé od 1éta do jara). Poté
v ni dojde k meidze a vznikne jedna haploidni burika a tii pélova téliska (podobné
jako u zivocichti). Bunka je uvolnéna do prostiedi a mitotickym délenim da vznik
nepohlavnimu cenobiu. Cely cyklus mnoha nepohlavnich a jednoho pohlavniho
mnozeni se tak kazdoro¢né opakuje.

Z pozorovani prabéhu pohlavniho rozmnozovani V. carteri plyne, ze cely proces
je vysoce organizovan a jeho nastartovani je synchronizovano jak u gonidii v ramci
jednoho cenobia, tak u celé populace cenobii v jedné nadrzi. Musi tedy existovat
néjaky signal, ktery tuto synchronizaci zajistuje. Ackoli proces spusténi a regulace
tvorby pohlavnich cenobii dosud nebyl na molekularni arovni zcela vysvétlen, je
zjevné, ze centralni roli hraje pohlavni feromon, ktery zde byl objeven. Chemickou
povahou se jedné o glykoprotein, tj. o protein (bilkovinu) s navazanymi postran-
nimi cukernymi zbytky. Pohlavni feromon V. carteri je jedna z nejucinnéjsich zna-
mych biologicky aktivnich latek, dokaze totiz spolehlivé indukovat vyvoj gonidii
sméfujici k pohlavnim cenobiim jiz pti koncentraci 10 M (pouhych 60 molekul
v mikrolitru!).

Tvorba pohlavniho feromonu muZe byt spusténa nékolika riznymi mechanismy:

V nékterych saméich nepohlavnich cenobiich dojde k ndhodné mutaci spous-
téjici tvorbu feromonu. Bylo zjisténo, Ze tato mutace probéhne asi u 1 nepo-
hlavniho saméiho cenobia z 10 000. To je vyrazné ¢astéjsi vyskyt, nez je obvyklé
u jinych gend.

V nepohlavnich cenobiich obou pohlavi po teplotnim Soku zptisobeném nejcas-
téji ohratim vysychajici nadrze.

Ve zralych spermiich indukuje pohlavni feromon syntézu dalSich molekul po-
hlavniho feromonu a signal se tak zesiluje. Jedno zralé sam¢i cenobium dokaze
takto nastartovat diferenciaci gonidii u vSech samcich i samicich cenobif stej-
ného druhu az v 1000 litrech vody. Tim je zajiSténo synchronizované pohlavni
dozravani celé populace.

Je zvlastni, ze sexualni hormon musi na gonidia ptsobit dlouhou dobu (alespon
6 hodin), nez nastartuje program jejich diferenciace. Kdyz se béhem této doby byt
jen na chvili feromon odstrani, obnovi se asexualni cyklus gonidii. Zda se, Ze pri-
jemci pohlavniho hormonu z prostfedi jsou somatické buriky. Pfenos signélu uvnitf
cenobia je velmi zajimavy proces. Brzy po vystaveni cenobia feromonu (zhruba za
15 minut) zacinaji rozsahlé ipravy mezibunééné hmoty. V mezibunécné hmoté se
objevuje celd rada novych proteint syntetizovanych somatickymi bunkami. Mezi
témito novymi proteiny jsou i nékteré feroforiny, jako je feroforin Il vbunééné zoné
okolo somatickych bun€k a feroforin S v hluboké zénég. Pribuzny protein, feroforin
I, je jednou z hlavnich stavebnich sloZek mezibunééné hmoty u asexuélnich cenobii
a jeho tvorba neni ovlivnéna pohlavnim hormonem. Cast molekuly feroforinu je
sekvenci aminokyselin identicka se sexudlnim hormonem. Tato ¢4st je plisobenim
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sexualniho hormonu z feroforinu oddélena, difunduje skrz mezibunéénou hmotu a
zpusobuje oddéleni této ¢asti u dalSich molekul feroforinu. Signal se tedy vyrazné
zesiluje. Tento unikatni mechanismus prenosu signalu vysvétluje, pro¢ na nastar-
tovani pohlavniho cyklu staci prekvapive nizka koncentrace sexualniho feromonu.
Vsechna gonidia v cenobiu tak piejdou do programu pohlavni diferenciace. Tato
synchronizace je nutna, protoze pripadna nova nepohlavni cenobia, ktera by z go-
nidii vznikla v pripad€, Ze by se nenastartoval pohlavni cyklus, by ve vysychajici
nadrzi zahynula.

6.4. Houby (Fungi)

Dostavame se kone¢né€ k prvni mnohobunééné linii, jejiz zastupce urcité znate i
z vlastni zkuSenosti. Houby totiZ predstavuji jednu ze skupin organismi vytvareji-
cich opravdu velkd mnohobunééna téla. JelikoZ jsou tato téla vétSinou nepohybliva
a na prvni pohled i necitliva, byly houby v tradi¢nim dichotomickém dé¢leni Zivého
svéta prifazeny k rostlinam. Ackoliv toto zarazeni zpochybnil uz Elias Magnus
Fries ve 20. letech 19. stoleti, jako samostatna fiSe zacaly byt pozvolna pojimany az
0 110 let pozdé&ji v USA (s ¢imz se tradi¢ni mySleni vyrovnalo tak, Ze si z hub udéla-
lo skupinu leZici jaksi na pul cesty mezi témi zbyvajicimi a zacalo srovnavat, které
z nich se houby vic podobaji). V soucasném fylogenetickém stromé eukaryotickych
organismu patii houby spolu s Zivocichy a nékterymi jednobunéénymi organismy
do skupiny Opisthokonta. Mezi houby v modernim pojeti patii polyfyleticka skupi-
na Chytridiomycetes, vétsi pocet linii difve souhrnné zarazenych do taktéz neptiro-
zené skupiny Zygomycetes, velmi pravdépodobné obsahujici jako vnitini skupinu
moziejmeé stopko- a vireckovytrusé houby (Ascomycota a Basidiomycota).

Predkem hub byl bezesporu jednobunécény organismus, patrné bi¢ikovec. Prvni
houby nevytvaiely mnohobunééna téla, ale vicemén¢ vlaknitd mnohojaderna syn-
cytia a 8irily se pomoci bi¢ikatych zoospor. Prehradkou byla od zbytku téla oddélena
pouze gametangia (pohlavni organy) a sporangia (vytrusnice). S timto stavem se
muZeme setkat u priblizné ¢ty nejbazalnéjsich skupin hub tradi¢né razenych mezi
chytridiomycety. Pouze nékteré druhy z této skupiny se blizi mnobunéénosti, kdyz
vytvareji uvnitf vlaken sekundarni prepazky.

Za nejjednodussi skute¢né mnohobunééné houby Ize povaZzovat nékteré zastupce
ty ve skute¢nosti souborem nékolika réiznych vyvojovych linii. Nékteri jednodussi
zastupci této skupiny maji nepiehradkované mycelium, mnoho druhti vSak vytvari
mezibunécna septa (prepazky). Tato septa obvykle nejsou Gplna, maji otvor, jimz
prochazeji rozpustné slozky cytoplasmy i nékteré organely, nikoliv v3ak jadra. Je
vSak u nich mozné pozorovat diferenciaci bun¢k na vegetativni vlakna, ptichytné
rhizoidy, u parazitickych druht zménéné na terc¢ikové bunky slouzici k pronikani
do bunék rostliny, zastupci skupiny Endogonales vytvareji specifické hyfy obalujici
zygosporu a maji tak vlastné urcity rudiment plodnice. Skupina Glomeromycota,
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Obr.20:Dolipérjako nejvyspélejsityp péruvprepazce mezihoubovymibunkami.A-schéma.
cm - cytoplasmatickda membrana, er — endoplasmatické retikulum, mf — mikrofilamentum, pa
- parenthesom, zt — zétka. B — mikrofotografie. Upraveno podle Moore a Marchant 1972; www.bsu.
edu/classes/ruch/msa/blackwell/9-33.jpg.

v soucasném pojeti tvorici sesterskou skupinu viecko- a stopkovytrusych hub,
vytvari pomoci specializovanych bun¢k pravou vesikulo-arbuskularni mykorhizu.
Zda se, ze sekundarnim zjednodu$enim vznikly v jedné linii zygomycet jednobu-
nééné parazitické mikrosporidie.

Vrchol co do anatomické sloZitosti a poctu bunék i bunéénych typd predstavuji
skupiny stopko- a vieckovytrusych hub. Jejich buriky jsou odd€lené prehradkami
s otvorem typu dolipor s ¢epickou (viz obr. 20). Technicky jde stale o syncytium,
nebot t€émito pdry jsou propojeny cytoplasmy vSech bunék, ¢epicka pouze ¢astec-
né reguluje pohyb latek. U rady druht, i morfologicky dosti odvozenych, se navic
setkame s tim, Ze se v nékterych prostorech mezi prehradkami (burikach) nachazi
vétsi pocet jader nez obvykla dvé, casto i nékolik desitek. Navic je tento pocet nesta-
ly a zda se, Ze jde jen o jakousi chybu ¢i nepresnost, ktera ale houb¢ nijak nevadi. Na
druhou stranu jsou cytoplasmatickymi mastky spojené i bunky fady rostlin, které za
syncytia nepovazujeme. A jak se docteme dale, mira bunééné diferenciace, diferen-
ciace vegetativnich a rozmnoZovacich organa a sloZitost stavby téla jednoznaéné
houby fadi mezi mnohobuné¢né organismy.

I kdyZz samotné vegetativni télo houby, mycelium, ma pomérné jednotvarnou
strukturu, vétSinou vypada jako sit hyf prostupujicich ptadu, dievo nebo jiny sub-
strat, mtZeme v ném identifikovat nékolik bunéénych typli. Nejbéznéjsi vegetativni
hyfy byvaji valcovité, mohou byt bezbarvé nebo riizné zbarvené, naptiklad podhoubi
nékterych ryzcl (Lactarius) je jasn€ oranzové. Nekteré bunééné typy vsak vytvareji
specializované struktury, o nichZ se zminime nyni.
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Myecelia nékterych hub vytvareji provazce (thalorhizy), které kromé zakladnich
hyf obsahuji zpeviiovaci hyfy se ztloustlou sténou a vodivé hyfy, slouzici k vedeni
vody a pripadnych zivin. Tyto Gtvary vznikaji vétvenim hyf pod ostrym thlem a na-
slednym rovnobéznym rtstem hyf, které mohou byt spojené mezibunéénou hmo-
tou i anastamoézami (kratka vlakna propojujici dvé hyfy navzajem). Cely Gtvar byva
dlouhy i n€kolik metrG a slouZi saprotrofnim a nékterym parazitickym houbam k
pronikani ptidou (né€které druhy projdou i zdi) a k osidlovani nového substratu ¢i
hostitele (hostitel by mohl zabranit vykli¢eni spory, ale neodola masivnimu naporu
thalorhiz). Dievokazné houby, napt. dievomorka domaci (Serpula lacrymans) jsou
schopné témito ttvary dopravovat vodu na suché drevo na vzdalenost fady metrq,

Slozit&jsi utvar slouzici k podobnym tceltim je rhizomorfa. Ta ma pomérné sil-
nou kdru, obvykle zbarvenou ¢erné melaninem, pod niz je duzina a centralni vzdu-
chovy kanalek. Na konci rhizomorfy byva riistova zéna podobna kotenové Spicce
u rostlin a zona s jemnymi vlakny vstfebavajici Ziviny. Mistrem tvorby rhizomorf
je vaclavka, ktera diky nim mimo jiné maze kolonizovat dievo pod hladinou vody,
kam si takto privadi vzduch. Jeji rhizomorfy byly v minulosti mylné popsany jako
samostatny druh Rhizomorpha subcorticalis. Krom¢ vaclavek se s rhizomorfami
setkdme napft. u Stitovek (Megacollybia) i nékterych lysohlavek (Psilocybe). Razné
mykorhizni houby pak vytvareji kratké rhizomorfy preklenujici vzdalenost mezi
koteny.

Rhizomorfam podobné atvary tvorené jednotlivymi silnosténnymi hyfami (ozo-
nia) vytvareji nékteré hnojniky (Coprinus). ChoroSovité houby (Fomes fomentarius)
vytvareji pro zménu blanité Gitvary zvané syrocium, které mohou dosahovat rozlohy
nékolika dm?. Dalsim diferencovanym myceliarnim atvarem jsou sklerocia, tedy
kulovité nebo protahlé atvary s tvrdou ktirou, které slouzi k preckani neptiznivych
ro¢nich obdobi. Mohou obsahovat zanofené mikroskopické plodnice. Prikladem
jsou tzv. namely, které vytvari na obili pali¢ckovice nachova (Claviceps purpurea) a
které byly v minulosti pri¢inou mnoha hromadnych otrav (tzv. tanec sv. Vita).

Vyznamné modifikace mycelia slouzi k parazitaci na rostlindch nebo vytvareni
mykorhizy. Nejjednodussi jsou piilnavé terciky (adpresoria), vysilajici do bunék
rostliny penetracni vlakna. Dokonalejsi jsou hyfy vytvarejici v burikach veziku-
ly a arbuskuly (dalsi informace o mykorrhize viz viz pfipravny text BiO 2007-2008
Mutualismus — vzdjemné prospésnd symbidza’, str. 23-35).

Kuriézni modifikaci je masoZravé mycelium, jehoZ pomoci si fada jinak spofa-
danych dievokaznych hub zpesttuje svij jidelni¢ek drobnymi zivo¢ichy. Na myceliu
hlivy sttiéné (Pleurotus ostreatus) se tvori kulovité nebo 1zickovité utvary, které
paralyzuji drobné plidni hlisty vylu¢ovanym jedem a pak je béhem n¢kolika hodin
prostoupi travicimi hyfami a rozlozi. Resi si tak nedostatek dusiku v tlejicim die-
vé. Podobné se chova i ¢irtivkovitd houba rodu Nematoctonus, jejiz toxin je jesté
ucinnéjsi nez jed hliv. Tato houba navic produkuje antibakterialni latky, které za-
jistuji, aby otraveného hlista houbé& nerozlozily bakterie diiv, nez se hyfy rozrostou.
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Masozravé hyfy mivaji sva zakonceni pokryta lektiny (skupina proteinti vazajicich
sacharidy), jez vazou povrchové glykoproteiny hadatek, a ta se na né v podstaté
prilepi. Lapaci hyfa je tedy v podstaté pokryta lepidlem, které lepi pouze jeden typ
objektu (hadatko) a zadné jiné.

Mycelium Zije ¢asto velmi dlouho a mtize dosdhnout obrovskych rozmérti. Kdyz
byly metodami molekularni genetiky porovnany plodnice vyrostlé na uréitém tzemi,
ukazalo se, ze plodnice rostouci na ploSe i mnoha hektarti jsou geneticky naprosto
shodné a patii nejspi$ jednomu jedinci houby. V souladu s tim je i pozorovani obtich
»carodéjnych kruha“, zplisobenych pritomnosti mycelia, na africkych savanach.
V téchto pripadech je navic jasné, Ze jde opravdu o jednoho jedince rostouciho z
jednoho stfedu a ne o rzna mycelia vznikla nepohlavnim rozmnozovanim. Stovky
let stara mycelia jsou tedy patrné nejvétsi organismy v biosfére. Nejveétsi znamé
podhoubi patii vaclavce Ostoyové (Armillaria ostoyae — je to nase bézna smrkova
vaclavka, které houbati mylné fikaji obecna) a ma rozlohu asi 890 ha.
jsou v ptivodni podobé pouze kratkodobé rozmnozovaci Gtvary uréené takiikajic
na jedno pouziti. Obecné jsou tvoreny tésné propletenymi hyfami (plektenchy-
mem), které mohou byt spojeny extracelularni hmotou a mohou i sréstat. Nekdy
ztrati vlaknity charakter a vytvori hmotu podobnou rostlinnému parenchymu (viz
obr. 22).

Nejjednodussi plodnice mohou byt tvofeny pouze shlukem hyf obalujicich viecka
s vytrusy (viz obr. 21). Takovou uzavienou kulovitou plodnici (kleistothecium, viz
obr. 21) mizZeme najit naptiklad u padli. Odvozenéjsi askomycety maji plodnicku
(perithecium, viz obr. 21) podobnou kleistotheciu, ale uz s vlastnim otvorem, jimz
se vytrusy dostanou ven. Ty jsou samy o sobé velmi malé, ale byvaji ve velmi hojném
poctu zanoreny az po usti do tvrdé hmoty stromatu, které mize dosahovat centi-
metrovych rozméra a nékdy je i jedlé (tfeba ,,indidnsky chléb®, choro§ Wolfiporia
cocos). Houbar'sky nejvyznamnéj$imi vireckovytrusymi houbami jsou ale houby ter-
¢oplodé, které tvori plodnici zvanou apothecium (smrze, chiapace, uchace apod).
Apothecia (viz obr. 21) se zakladaji v zemi jako dvouvrstevné miskovité atvary
s vytrusorodym pletivem uvnitt, které pak rostou, a to bud do délky, nebo do $irky.
Plodnice rostouci do délky se postupné vyklenou a tak dostanou tvar s rozliSenym
dutym tfeném a kloboukem, na jehoz zvrasnéném povrchu se nachazi vytrusoro-
dé rousko, ¢ili hymenium, obsahujici virecka a sterilni vlakna, parafyzy, které maji
ochrannou funkci a mohou vylu¢ovat riizné produkty metabolismu. Plodnice mo-
hou mit i kyjovity tvar s rouskem na povrchu horni ¢asti. Plodnice rostouci do Sirky
maji posléze tvar misticky na stopce nebo bez ni s hymeniem uvnitt. Pfikladem je
banka velkokali§$na (Sarcosphaera coronaria), jejiz siln¢ jedovaté plodnice s jasné
fialovym hymeniem se v minulosti pouzivaly jako nejedla ozdoba ovocnych mis (od
¢ehoz se pro obc¢asné nehody a vzacnost houby jiz upustilo). Extrémni modifikace
apothecia jsou podzemni plodnice lanyzt (Tuber), které jsou kulovité s hymeniem
uvniti komdrek. Zajimavé je, Ze plodnice vieckovytrusych hub jsou zakladany bez-
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Obr. 21:Typy plodnicvieckovytrusych hub. A -apothecium. B - kleistothecium.C-perithecium.
Ah - askogenni hyfy, pf — parafyzy, vi - viecka. Upraveno podle Urban & Kalina 1980.
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prostiedné poté, co dojde ke splynuti bunék dvou mycelii opaéného pohlavniho la-
déni. Po splynuti bunék vznikne mnohojaderné syncytium, z néhoz vyristaji dvou-
jaderné askogenni hyfy. Ty ve vznikajici plodnici daji vzniknout vieckim. Kromé
nich ale plodnice obsahuje, dokonce v prevladajicim mnozstvi, i obé jednojaderna
haploidni mycelia, takze je vlastné tvofena tfemi jedinci.

Hymenium stopkovytrusych hub (Basidiomycetes) je pokryto bazidiemi, coz jsou
bunky opatfené ¢tyimi (vzacné vice ¢i mén¢) stopeckami (sterigmaty), na nichz
vznikaji vytrusy (bazidiospory). Jejich plodnice Ize rozdélit do dvou skupin podle
uloZeni vytrusorodého pletiva. Angiokarpni plodnice maji hymenium uloZeno
uvniti v podobé souvislé vrstvy (pychavkovité houby) poristajici leSeni ze speciali-
zovanych neplodnych hyf (kapilicium, obr. 22) nebo je slozeno z rozptylenych ba-
zidii (pestiec, Scleroderma). Plodnice je kryta jedno ¢i vicevrstevnym obalovym ple-
tivem (peridii), které po dozrani vytrusti obvykle puka. Druhym typem je plodnice
gymnokarpni. U té je rousko rozlozeno na ¢asti jejiho povrchu, ktera byva z tohoto
dtvodu rdznymi zpdsoby zvrasnéna nebo jinak zvétSena. Gymnokarpni plodnice
ma vétSina stopkovytrusych hub a také nékteré teréoplodé. Mizeme rozlisit dvé
formy téchto plodnic. Tou jednodussi jsou resupinatni neboli rozlité plodnice, které
pokryvaji jako rtizné silné povlaky substrat a na povrchu, ktery byva obracen smeé-
rem k zemi, maji rousko. Obvykle rostou na spodni strané vétvi a padlych kmenti.
Resupinatni plodnice ma fada nelupenatych hub, tieba kornatky (Peniophora) a
pevniky (Stereum).
vzprimena, Cili ,typickd houba“. Ve své nejdokonalejsi podob¢ je vzprimena plod-
nice rozdélena na klobouk (pileus) a tieni (stipes). Ob¢ ¢asti tvori nekolik typt pletiv,
tvofenych riznymi typy buné¢k. Jejich duznina (trama) je tvofena tésné propleteny-
mi hyfami (plektenchymem), nékdy pfipomina rostlinné pletivo. Pak ji oznacujeme
jako pseudoparenchym. Trama miZze obsahovat bud pouze vlaknité, tzv. skeletové
(rovné dlouhé) a vazbové (vétvené a vlnité) hyfy, nebo i buriky jiného typu. K nim
patii kulovité burniky u holubinek (Rusulla) a ryzct (Lactarius), které jsou doplnéné
jesté o vlaknité mlécénice, produkujici u ryzca latex (znamé ,,mléko*). Kromé toho
jsou v tramé vzdy pritomné jesté morfologicky odlisné (prezkaté, ¢asto silnosténné)
generativni hyfy, které vedou do hymenia, kde produkuji bazidie. Hymenium ob-
sahuje vedle bazidii obvykle jesté neplodné pomocné buriky (cystidy), které tu plni
razné funkce od udrzovani minimalni 8itky mezer mezi lupeny azZ po ohtivani hy-
menia svym intenzivnim metabolismem (obr. 22). Na povrchu klobouku a nékdy
i tfené je jako dalsi typ pletiva pokozka (cutis), vrstva specializovanych hyf, které
¢asto produkuji barviva, slizy (glukuronidy, pentozany — napf. u klouzku, Suillus)
¢i pryskytice (lesklokorka, Ganoderma). Popis regulace ontogeneze plodnic by
presahoval rozsah této brozurky, nicméné obecné lze Fici, Ze je fizena ristem hy-
menia. Pokud jej odstranime, houba prestane rtst. U nékterych druhti hub je jako
signal indukujici tvorbu klobouku nutné svétlo, u jinych viibec neni tfeba. Jisté je,
Ze v plodnici na rozdil od mycelia neroste jen konec hyfy, ale v§echny bunky. Vyvoj
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Obr. 22: Stavba vytrusorodé vrstvy (hymenia) ruznych hub. A - pychavka (Lycoperdon).
a — vytrusy, b — bazidie, ¢ - kapilicium. B - hiib (Boletus). a — vytrusy, b — nezrald bazidie, c -
cystida, d - zrala bazidie. C - holubinka (Russula). a - vytrusy, b — bazidie, c - cystin, d - sférocysta.
Upraveno podle Kldn 1989
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plodnice trva obvykle nékolik dni, velké plodnice htibd (Boletus) rostou 2—-3 tydny
(ze houba mize vyrlst pies noc je povéra, tento dojem vznika, kdyz se predtim pie-
hlédnuta plodnice zvétsi a zacéne byt ndpadné).

Mezi liniemi hub je tedy vice mnohobunéénych skupin ¢i skupin s nab&hy k
mnohobunéénosti. Jejich vzajemné pribuzenské vztahy jsou sice diky molekularni
nevime v8ak, jak vypadal jejich spoleény predek. Diky tomu neni mozné ani zodpo-
védét otazku, zda mnohobunéénost vznikla u hub jednou a vicekrat zanikla, nebo
zda vznikala opakované. Ve druhém pripadé by se vSak vznik mnohobunéénosti
houbového typu ubiral pokazdé pomérné dosti podobnymi cestami. To je viak dob-
fe vysvétlitelny jev, kdyz si uvédomime, Ze vSechny linie jednobunéénych hub maji
znacné podobnou morfologii a zdédily po svych piedcich podobné sady regulacnich
gend nutnych pro bunéénou diferenciaci. S mirnym zjednodusenim mtizeme fici,
ze vSechny houby tvoii trubicovita téla, ktera se zvétsuji prodluzovanim a vétvenim.
Pokud se v této trubicovité stélce vytvori prehradky, houba zac¢ina byt mnohobu-
nééna. Razné bunky se pak mohou diferencovat. Pfi bunééné diferenciaci u hub
se méni pomérné maly pocet parametrli, konkrétné délka a primér bun¢k, thel
a Cetnost vétveni, sila stény hyf a jejich spojeni s jinymi hyfami, sekrece travicich
enzymd, produkce barviv, latexu a dalSich latek, popripadé¢ tvorba spor. Tyto pro-
mény jsou jednodussi nez bunééna diferenciace u zZivocichti a také jsou regulovany
podstatné mensim poc¢tem gend. V zasadeé lze fici, Ze Zivocichové a houby zdédili
od svého spole¢ného predka stejné sady gent kédujicich signalni a regula¢ni pro-
teiny (napf. kinazy a fosfatazy, G-proteiny nebo transkripcni faktory). Tyto geny u
predkd obou skupin fungovaly jako preadaptace pro vznik mnohobuné¢nosti. Ale
zatimco u zivoCichl se vétSina téchto genti béhem evoluce opakované duplikova-
la (z jedné kopie v genomu se staly dvé), a vytvorily se tak celé rodiny regula¢nich
gend, u hub k nicemu takovému nedoslo. Jak ukazuji studie provedené napf. na
GTPazach ze skupiny Rab/Ypt, mnohobunééné houby maji velmi podobny pocet
regula¢nich genti jako jejich jednobunéény predek. Tento pocet se v soucasnosti
odhaduje na asi 100 takovych genti u hub. U zivoc€ichti ptitom jde fadové o tisice.
To je kromé& morfologie asi hlavni rozdil mezi charakterem mnohobunéénosti hub
a zivoc¢icht. Dalsi rozdil samoziejmé spociva v odlisné logice vystavby téla, kdy u
hub je zakladni stavebni jednotkou hyfa, ktera obvykle diferencuje jako celek, a
komplexnéjsi organy vznikaji spletenim vice hyf rizného diferencia¢niho typu. To
je mezi zivymi organismy dosti neobvykly zptisob. Jesté zbyva objasnit, na co potre-
boval jednobunécny piedek hub a zZivocichli geny pro mezibunéénou komunikaci
a vzajemné rozpoznani bunck. Neni to takova zahada, jak by se mohlo zdat, kdyz
si uvédomime, Ze i jednobunééné organismy obcas musi vytvaret kontakty s jinymi
burtkami. Takovym ptipadem je zejména akt pohlavni reprodukce a také predace
(ptinejmensim predator by druhou buriku rozpoznat m¢l).
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6.5. Zivocichové (Metazoa)

Zivoc¢ichové maji nejblizsi piibuzenské vztahy s trubénkami (Choanoflagellata),
s nimiz se fadi do spole¢né skupiny nazvané Holozoa. Bylo zji§téno, Ze uZ u trubének
je pritomna fada genti a molekularnich mechanismd, které byly mnohobunéénymi
zivoc€ichy v evoluci pouZity pro vznik propracovaného systému komunikace a sig-
nalizace mezi bunikami t€la. ProtoZe Holozoa jsou pomérné blizce ptibuzni houbam
(Fungi), sdilejii s nimi fadu gend pro signalni a regulacni procesy (viz kap. 6.4.).

Obecné lze Fici, Ze u ZivoCichll pozorujeme jasny trend k narGstu poctu riiznych
typt tkani. Predpoklada se, ze v plivodnim stavu méli dva zakladni typy tkani (epi-
tel a pojivovou tkan). Neni ale jasné, jak moc byly buriky v téchto tkanich identické
(vzpomernite, jak jsme si v Gvodu této kapitoly rekli, Ze bunky v dané tkani nemusi
byt nutné po vech strankach tplné stejné). Epitel tvoril vnéjsi vrstvu téla slozenou
z tésné priléhajicich bunék opatrenych biciky. Tvoftil tedy povrch Zivocicha, ktery
oddéloval jeho vnitini prostredi od vné€jsiho svéta. Pojivo mélo charakter bezbicika-
tych bunék roztrousenych uvnitf téla a uloZenych v mezibunééné hmote. Na povr-
chu epitelu pak ziejmé existovala jesté dalsi mezibunécna hmota (v tomto pripadé
spise mimobunécna), glykokalyx nebo pevnéjsi kutikula.

U Zivocicht vznikl kromé mnoha jinych novinek naprtiklad i proces ryhovani. Jde
vlastné o rychlé déleni zygoty, které ale neni provazeno riistem embrya a obvykle
nezavisi na aktivni genové expresi (je fizeno maternalnimi faktory, které pochazeji
jesté z bunek rodi¢ovskych gamet). Béhem ryhovani tak dochazi k rychlému uréeni
oblasti budouciho téla. Vyznamnou inovaci zivo¢icht je i schopnost migrace bu-
nék a pohybu celych tkani uvnitf tvoriciho se mnohobunééného téla, coz usnadni-
lo dal3i rozvoj této skupiny. Dnes se Zivocichové v podstaté déli na pét velkych linii,
jejichz vzajemné pribuzenské vztahy jsou nejasné. Jedna se o vlockovce (Placozoa),
houbovce (Porifera), zebernatky (Ctenophora), Zahavce (Cnidaria) a Bilateria.
Bilateria se pak dale rozpadaji na dvé zakladni sesterské skupiny, Protostomia (pr-
vousti) a Deuterostomia (druhousti). Pravdépodobné jesté pred vznikem prvous-
tych a druhoustych doslo k oddéleni dvou nepocetnych skupin z ancestralni linie
bilaterii, sice skupin Acoela a Nemertodermatida (jsou to bazalni linie bilaterii).

7d4 se, ze v ramci zivo¢ichli maji bazalni postaveni nejspise houbovci (Porifera).
Obvykle se uvadi, Ze u nich nachazime kolem deseti typt bunék. Toto ¢islo ale viibec
nemusi odpovidat skute¢nosti. Naptiklad u skupiny vlo¢kovcti (Placozoa), coz je
vedle houbovct dalsi linie ZivoCicht obsahujici zastupce s velmi jednoduchou télni
stavbou, se totiZ po aplikaci metod sledujicich rozdily v genové expresi ukazalo, Ze
pocet jejich bunéénych typd je mnohem vyS$si, nez se zdalo na zaklade sledovani
morfologickych rozdild mezi bunikami. Je moZné, Ze obdobnych vysledki se docka-
me i u houbovci.

Houbovci nemaji Zadné skute¢né organové soustavy a neni jasné, jestli je mozné
jejich tkan€ pifimo srovnavat s klasickymi zarode¢nymi listy. Jednotlivé bunééné
typy houbovcti mohou meénit svou specializaci, coz je dalsi divod, pro¢ je pocet je-
jich bunéénych typt diskutabilni. Jeste jednodussi jsou z histologického hlediska
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zminovani vlockovci, jejichz télo se sklada ze dvou nedokonalych epiteld a vlakni-
tych bunék mezi nimi (nejasna homologie). Jak jsme uvedli vyse, ukazuje se, Ze i
télo vlo¢kovcd je slozitéjsi a obsahuje vic specializovanych typti bun¢k, nez se zdalo
na zakladé Cisté morfologickych studii.

U ostatnich zivoCichtl (Eumetazoa) obvykle rozeznavame dva, nebo dokonce tfi
zarodecné listy. Ty vznikaji béhem procesu gastrulace vcestovanim skupin bunék
z povrchové vrstvy (ektoderm) dovniti embrya. V evoluci nejprve doslo ke vzniku
vnitiniho zarodeéného listu (endoderm). Ke vzniku tretiho zarode¢ného listu
(mesoderm) doslo ziejmé az u piedka bilaterii. Dnes ale vime, zZe i nékteti zahavci
(Cnidaria) a snad i Zebernatky (Ctenophora) maji populaci bunék, ktera odpovida
definici mesodermu. Problém mesodermu u Zahavci a Zebernatek ale stale zlstava
diskutabilni. Je v8ak nepochybné, Ze existence mesodermu u bilaterii vedla k roz-
voji jejich pohybovych schopnosti a nardstu velikosti téla, nebot dala vznik napft.
svalové soustavé.

Pokud jde o oddé€leni somatické a germindlni linie, je prekvapivé, Ze u celé fady zi-
vocichti neni nikterak striktni. PIn€ oddélenou somatickou a germinalni linii nemaji
kuptikladu plosténci (Platyhelminthes) ¢i sumky (Ascidiacea), coz uz jsou dosti
odvozeni zZivo¢ichové. Jednoduchym dikazem je fakt, ze kdyz roziiznete plosténku
na dvé pulky, pak z obou dorostou novi jedinci.

K dalsi velké zméné doslo napriiklad v evoluci strunatct (Chordata), ktefi znac-
n¢ zvyraznili roli epigenetickych procesti v ontogenezi a embryogenezi. U plas-
ténct a obratlovct doslo jesté k jedné vyznamné inovaci, totiz ke vzniku neuralni
liSty. Buiiky neuralni listy, samy ektodermalniho pdvodu, migruji po celém téle.
U plasténci davaji vzniknout pigmentovym burnkam, u obratlovci pak i celé radé
opornych struktur (napf. Zaberni oblouky a zuby), nervovym a gliovym bunkam.
U clovéka se z neuralni listy zaklada asi 10 % vSech bunéénych typt! Zajimavé je,
ze bunky neuralni listy jsou schopny se preménit na jiz diive existujici bunécéné typy,
které se u predki zakladaly z jinych bunéénych populaci. Tyto ,,vytlacené“ bunééné
populace ¢asto mély mesodermdlni ptivod. Jinymi slovy, bunky neuralni liSty na
sebe dokazi prevzit podobu bunéénych typl existujicich uz v minulosti. Mnozi au-
tori dokonce zacali o neuralni listé hovofit jako o ¢tvrtém zarode¢ném listu.

Zivocigné tkané se skladaji z bunék a mezibunééné hmoty. Cim je organismus
komplikovanéjsi, tim vice typt tkani u néj lze rozeznat. Kazdy typ tkané ptritom
obsahuje specializované buriky a prislusnou mezibunééna hmotu. Schopnost in-
terakce mezi bunikami je zajisténa pomoci rozsahlé baterie bunéénych receptorti a
mezibunéénych spoja. Celkova regulace tkané a potazmo organu byva zajisténa jak
hormonalng, tak prostfednictvim neuronti a nervovych vlaken.

Embryondini vyvoj

Vyvoj mnohobunééného téla Zivocichll zacin obvykle z jedné bunky — oplozeného
vajicka, tedy zygoty. Pouze nékteré skupiny Zivo¢ichli maji schopnost rozmnoZovat
se nepohlavné. Informace vedouci k vyvoji a usporadani mnohobunééného téla po-
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chazeji zevnitt ovliviiovanych bun¢k samotnych (geneticka a epigenetické informa-
ce), ale jsou ovlivnény i signalizaci z okolnich bunék a vnéj§im prostfedim. Exprese
gend (prepis genti do mRNA a néasledné proteind) v buiikach je aktivovana zcela
presné v prostoru a ¢ase. Aktivity jednotlivych genovych produkti jsou kombinova-
ny, ptri¢emz téchto kombinaci existuje v principu obrovské mnozstvi.

Na embryonalnim vyvoji zivo¢ichi se podili nékolik zakladnich procesd. V prvni
radé je to déleni a diferenciace bunék; vznikaji tak rGzné bunééné typy. Dalsim
procesem je migrace bunék, ktera zavisi na specifické adhezi bunék k jinym bun-
kam, na jejich adhezi k mezibunééné hmot¢ a na signalizaci mezi burikami. V nepo-
sledni fad¢ je nutné zminit velké morfogenetické pohyby, kterymi se vytvareji né-
které zakladni struktury téla. Tyto pohyby vznikaji souhrou vyse uvedenych procest
a také diky specifickému vnitfnimu pnuti bunék (zajisténému cytoskeletem), které
dovoli zménu tvaru celé tkané. V embryogenezi ma svou nepostradatelnou tlohu
také odstranéni nehodicich se bun¢k. To probiha mechanismem programované
bunééné smrti — apoptozy.

Ve vyvijejicim se embryu musi existovat poziéni informace, tedy informace o
tom, co kde ma vzniknout, jinak by nebylo mozné vyvoj regulovat. Takové infor-
mace si embrya nesou ¢astecné jiz z prostorového usporadani vajicka (maternalni
pozi¢ni informace), ¢aste¢n€ ji mohou ziskat diky vné&jsim podminkam. Velmi da-
lezitou roli hraje produkce morfogenii. Jde o latky $ifici se z mista vzniku difazi,
¢imz vytvari postupny gradient koncentrace, a tedy pravé onu pozi¢ni informaci.
Takovych morfogent je produkovano mnoho naréaz (z rtznych center) a pozi¢ni
informace je proto velmi komplexni. Predpoklada se, Ze nékteré morfogeny spolu
mohou interagovat a vytvaret samousporadanim slozité tvary (naptiklad skvrny ¢i
pruhy). Embryonalni vyvoj Zivo¢ichti mtze dosahovat dvou extrémf, na jedné stra-
né mize byt striktné predurcen osud vznikajicich bunék, na stran¢ druhé maze byt
jejich osud znaéné plasticky (viz ramecek 6.A).

Kritickou fazi embryonalniho vyvoje Zivocichd je gastrulace, ktera probiha jako
mohutné presuny skupin bunék migraci, vchlipovanim a dals§imi procesy. Jak bylo
feceno, vytvari se béhem ni zarodec¢né listy (ektoderm, entoderm, mesoderm) a
Casto se také odd¢luji zarodecné buriky (linie bunék, ktera dé vznik pohlavnim
bunkam). Kdyz se podivame na ¢lovéka, vidime, Ze zadné jiné buriky do potomstva
svou genetickou informaci neptispivaji.

Podstata fungovdni Zivocisného téla

Kazdy organismus ma ve vztahu k prostfedi dvé protichtidné potfeby. Na jednu
stranu se musi vici okoli ohranicit, aby se oddélil od neusporadaného vnéjsiho
svéta. Na druhou stranu je viici okoli otevienym systémem, protoZe si s nim potfe-
buje vyménovat potravu, odpadni latky, teplo a v neposledni radé informace. Bunky
mnohobunééného organismu jsou natolik zhyckané a specializované na urcité
ukony, Ze potrebuji stalé Zivotni prostredi (homeostazu). Vzhledem k omezenému
objemu mezibunééné (intersticialni) tekutiny by buriky brzy nemély z éeho pfijimat
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6.A Nezmar a hadatko. PrestoZe detailni popis embryogeneze Zivocicht presahuje
rozsah a tcel této broZury, ukdzeme si na dvou prikladech (nezmar a hdddtko) dva rozdilné
pristupy ke tvorbé mnohobunécného Zivocisného téla z oplozeného vajicka.

Polyp nezmara. Béhem embryondlniho vyvoje se vytvdri organizdtor (skupina bunék
ovlivriujicichpribéhembryogeneze), ktery produkuje morfogeny, jejichZlokdlnikoncentrace
urci konkrétni podobu bunék na urcitém misté embrya. Buriky se déli (uprostred téla)
a migruji k jeho koncdm. Svdj stav cestou méni podle lokdini pozi¢ni informace. Dilezité
je, Ze kdyZ tuto informaci experimentdlné pozménime, dojde k diferenciaci bunék v jiné
typy. Vznikly bunécny typ navic odpovidd burikdm v télnich dstech se stejnou koncentraci
danych morfogenu. Diferenciace bunék polypu je tedy urcena velmi nejednoznacné. Staci,
aby se burika posunula, a zméni se v jiny bunécny typ.

Transplantovdnim organizdtoru Ize dokonce indukovat vznik nové téini osy, a to viceméné
preménou okolnich bunék na zdkladé nové pozi¢ni informace. Podobné systémy casto
morfogenu se v urcité chvili zablokuje. Kdyz jsou tyto ,zamrzlé” buriky experimentdlné
presazeny, uz se zméndm pozic¢ni informace neprizplsobi. Divod je jednoduchy, probéhly
u nich trvalejsi zmény v chromatinu, které tomu brdni.

Vyvojtéla, prinémz je burika schopna se do urcité miry prizpusobit svému okoli, nazyvdme
regulacni (plasticky) vyvoj. Kdyz si uvédomime, jak probihd proména dospélych epitelti
u clovéka, mohli bychom si nesprdvné myslet, Ze i v tomto pripadé jde o regulacni vyvoj.
Ve spodni cdsti epitelu prilozené k bazdlni laminé se totiz nachdzi délivd vrstva, ze které
vyputovdvaji buriky, a cestou se postupné meéni na nékolik riznych bunécnych typd, aby se
nakonec na povrchu epitelu odlouply. Zde ale nehraje hlavni roli pozi¢ni informace, nékdy

Hadatko Caenorhabditis elegans. Opacnym extrémem je vyvoj nékterych hlistic, napf.
hdddtka Caenorhabditis elegans. Jeho buriky komunikuji na krdtkou vzddlenost a zejména
na zacdtku embryogeneze hraje velkou roli asymetrické déleni materndlnich faktort mezi
dcefiné buriky. Jde o molekuly pritomné v ptvodni cytoplasmé zygoty, které ovlddaji
proces ryhovdni, nebot vlastni genom zygoty v této dobé zistdvd neaktivni. Diky tomu si
jiz prvni oddélené buriky s sebou nesou unikdtni historii a na signdly pak mohou odpovidat
rozdilné, protoZe si jsou své historie ,védomy” (maji pamét). Vyvoj hlistic je determinovany
(mozaikovy), to znamend, Ze kaZdd burika md predem presné urceno, které bunécné
typy z ni v budoucnu vzniknou, a jeji vyvoj nejde zvrdtit. Tento vyvoj je natolik rigidni, Ze
muzZeme dokonce presné stanovit pocet bunék v téle Caenorhabditis elegans (u dospélce
959 bunék).

Tento druh paméti je malym, ale sloZitym Zivocichium velmi prospésny, protoZe se k sobé
diky migraci a velkym morfogenetickym pohybim casto dostdvaji buriky s odliSnym
prostorovym plivodem a je potreba, aby zistaly samy sebou. Soucdsti této paméti muize
byt i kombinace aktivnich transkripcnich faktord plvodné odkazujicich prdvé na adresu
v prostoru. U hlistic je vyvoj mnohem méné plasticky, na druhou stranu je ale velice rychly.

energii a otravily by se zplodinami svého metabolismu. Zivo&igné télo tak pro své
buniky pfijima potravu, vylu¢uje odpadni latky, pfijima kyslik a provadi mnoho
dalsich dilezitych dé&jt. U vyssich zZivocichll to ovSem provadi nesmirné propraco-
vanymi cestami, které sami dobre znate z hodin o fyziologii ¢lovéka a z vlastni zku-
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Senosti. U obratlovci zajiStuje piijem a zpracovani potravy travici soustava s jatry.
Plice, zabry ¢i vzdusnice naopak piebiraji zodpovédnost za vyménu plyni s okolim.
O vyluc¢ovani odpadnich latek se staraji zejména ledviny (pfipadné jiné vylucovaci
organy) a sviij podil maji i zde jatra. Ob€hova soustava transportuje rizné latky po
téle (véetné signalnich molekul — hormonti), rozvadi teplo, zZiviny a zajistuje stalé
vnitini prostfedi a imunitu. Podnéty z vnéjsiho prostiedi jsou ziskavany skrze riizné
smyslové organy, jiné smyslové organy jsou obraceny do téla a informuji o situa-
ci uvnitt organismu. Signaly ze smyslovych organt jsou predavany do nervového
systému, ktery je zpracovava, vyhodnocuje a rozhoduje o protireakci. Rizeni tak
slozitého systému, jako je télo Zivocichd, totiz neni mozné bez neustalého monito-
rovani jeho stavu. Za tcelem rozmnozovani byly u zivo¢ich vytvoreny specializo-
vané pohlavni organy a dobie chranéné zarode¢né buriky. Casto se vyskytuje i fada
sekundarnich pohlavnich znaki.

Rizeni Zivo¢isného organismu mizeme rozdélit na rychlé (nervové) a pomalé
(latkové). Nervové fizeni je koordinovano centralni nervovou soustavou (u obrat-
lovc mozek a micha) a provadéno perifernimi nervy. Somaticky nervovy systém
ovlada kosterni svaly, podléha vili a zprostfedkuje hlavné reakce na zmény vnéjsiho
prostiedi. Vegetativni nervovy systém ridi vnitfni organy a krevni obéh a odpovida
vétSinou na zmény vnitiniho prostredi, neni podfizen vili. Nervovy systém , bezob-
ratlych“ je usporadanim zdanlivé jednodussi a jeho embryonalni pivod je jiny nez
u obratlovct, ale musi plnit stejné funkce. U strunatci totiz nervovy systém vznika
unikatnim zptisobem, neurulaci.

Latkové fizeni se odehrava pomoci hormond, cytokind a chemokind. Definice
téchto latek se ¢astecné prekryvaji. Hormony jsou latky vylu¢ované zlazami s vniti-
ni sekreci, funguiji jako signalni molekuly. Uéinek hormonti je cileny, protoze ovliv-
nuji jen ty bunky, které jsou vybaveny specifickymi receptory schopnymi hormon
vazat a iniciovat bunéénou odpovéd na jeho pritomnost. Pro vétSinu hormonti jsou
jejich receptory transmembranové proteiny, které po navazani hormonu prenaseji
signal dovniti bunky. Pouze nékteré
hormony s lipofilni strukturou (stero-
idni hormony, hormony S§titné Zlazy)
pronikaji membranou a jejich recepto-
ry lezi v bunécné cytoplasmé. Z cyto-
plasmy pak tyto komplexy hormon-re-
ceptor pronikaji do jadra, kde stimuluji
syntézu mRNA pro urcitou bilkovinu
(nejcastéji spojenou s rastem). Podle
vzdalenosti, na kterou ptisobi, rozde-
lujeme hormony do nékolika skupin.
Endokrinni hormony jsou prenaseny
krvi do celého organismu a maji vétsi-
nou ucinek na nékolik organt nebo na
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celé télo. Parakrinni hormony a¢inkuji jen
na okoli mista produkce. Autokrinni hormo-
ny plisobi jen na buriky, které je tvori.
Cytokiny a chemokiny jsou signalni
molekuly, které funguji v imunitnim sys-
tému, svou funkci vykonavaji ¢asto jen v
bezprostiednim okoli vzniku. Chemokiny
jsou pritom v podstaté specialnim typem cy-
tokind zprostredkujicich chemotaxi — 1akaji
buriky imunitniho systému do mista zanétu.
Cytokiny mohou mit ale i celkovy G¢inek,
naptiklad zvySeni teploty organismu.

Hlavni typy tkdni u obratlovcii

Plvodné méli Zivocichové dva typy tkani
— epitel a pojivo. VSechny ostatni typy tkani
(napf. svalové a nervové tkan) vznikly jejich
modifikaci. Na ptikladu obratlovct, jakoZto pokrocilé Zivocisné skupiny, si ukaze-
me, jak tyto tkan¢ vypadaji a jaké funkce plni.

Epitelova tkan se sklada z bun¢k tésné nahloucenych na sebe s malym podilem
mezibunééné hmoty. Buriky jsou navzajem propojeny riiznymi typy spoju a obvykle
jsou ukotveny na bazalni laminu, ktera je jedinou vyznamnou mezibunéénou hmo-
tou epiteld. Epitelova tkan méa radu funkci, naptiklad plni roli kryci (pokozka), re-
sorpéni (stievni epitel), sekre¢ni (zlazy), smyslovou (napft. ¢ichovy epitel), ale mlze
byt schopna i kontrakci. Pfikladem takového kontraktilniho epitelu je myoepitel ve
zlazach, napt. v mlééné zZlaze, kde napomaha odchodu mléka.

Pojivova tkan zahrnuje u obratlovct vazivo, chrupavku, kost a krev. Sklada
se z bunék a velkého podilu mezibunééné hmoty se slozkou amorfni a vlaknitou.
Pojivové tkané zastavaji mnoho dtlezitych funkci, namatkou jmenujme funkci me-
chanickou (napt. kost, §lacha), regulace vodni a iontové hladiny (vazivo), latkové
rezervy (napr. kost jako ulozi§té vapniku), obrany proti vliviim vnéjsiho prostredi
(podkozni vazivo — pisobi zde imunitni systém). Bunécnou slozku vaziva obratlov-
cti tvori rada typti bunék. Jsou zde napftiklad fibroblasty, které produkuji mezibu-
né¢nou hmotu vaziva a maji velky vyznam pti hojeni ran. Dalsi vyznamné buriky va-
zivové tkané jsou melanocyty — pigmentové buriky, nebo adipocyty — tukové buriky.
Dale se ve vazivu vyskytuje fada bunék imunitniho systému. Mezi vazivové tkané
tudiz patti napriklad podkozni vazivo, $lachy a vazy, ale i tukova tkan. Bunécnou
slozku chrupavKky tvoii chondrocyty — chrupavkové bunky. Ty jsou jakoby zalité v
mezibunééné hmoté, ktera je tvorena hlavné amorfni slozkou. Existuji tfi typy chru-
pavkové tkané. Elastické chrupavka se vyskytuje naptiklad v usnim boltci, hyalinni
chrupavka v kloubech (v embryonalnim vyvoji tvofi celou kostru plodu), vazivova
chrupavka pak tvori meziobratlové ploténky. Poslednim typem pojivové tkané
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obratlovct, o které se podrobngéji zminime, je kost. Jde o velmi komplexni Gtvar, v
némz se vyskytuje ne€kolik typti bunék. Osteoblasty syntetizuji organickou slozku
mezibunééné hmoty kosti, ukladaji anorganickou slozku do organické slozky a
jsou usporadany v jedné vrstvé na povrchu kosti. Jakmile se obklopi mezibunécnou
hmotou, méni se v osteocyty, klidové formy osteoblastt. Treti typ, osteoklasty, se
podili na vstrebavani a prestavbé kostni tkané.

Dalsi specializované tkané, evolu¢né odvozené od epiteld nebo pojiv, tvori funke-
ni celek spojeny schopnosti elektrické drazdivosti a vodivosti. Jsou to bunky (tkan¢)
smyslovych organd, které prijimaji informace, svalové bunky, které vykonavaji
reakci na prijaté signaly, a nervova vlakna, ktera vedou informaci od smyslt ke sva-
lam.

Svalova tkan se vyznacuje schopnosti kontraktility (stahu). Zajistuje pohyb téla
(pti¢né pruhované svaly), peristaltické pohyby trubicovych organt (hladké svaly),
stahy srdce (srde¢ni svalovina). Bunky pti¢né pruhované svalové tkan¢ tvoii mno-
hojaderna soubuni — svalova vlakna.

Nervova tkan pienasi signaly pomoci synaptickych spojeni. Sklada se ze dvou
druhti bunék. Neurony jsou buriky s dlouhymi vybézky, které jsou drazdivé a vedou
elektricky signal, ktery je bud piimo predavan na nervovy vybézek dalsi bunky skrze
pory v tzv. elektrické synapsi, nebo je na konci axonu preveden na chemicky signal
(rtzné druhy neuroprenasectl) a skrze synaptickou $térbinu predan dalsi burice.
Takto se predava signal napriklad i z neuronu na pii¢né pruhovany sval (chemické
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synapse). Druhym typem bunék nervové tkané jsou gliové bunky, které maji pod-
purnou, vyzivovaci a izola¢ni funkci (vyzivuji neurony, zlep$uji vedeni elektrického
signalu axonem, tvoii oporu neurontim apod.). Gliovych bunék existuje cela rada
typt.

Na zavér je potieba zdlraznit, Ze zatimco epitely a pojiva maji zfejmé sviij pred-
obraz jiz u prazivoc€icha (jak bylo feceno na zacatku této podkapitoly), svalova a
nervova tkan vznika evolu¢né i ontogeneticky modifikaci epiteldi (,,svalové epitely*,
nervové bunky) ¢i pojiva (svalové buriky).

Mezibunéénd hmota zivocichi

Jak jsme slibili v tivodu kapitoly, popiSeme si u Zivocicht detailnéji i stavbu mezibu-
nééné hmoty. Tato hmota je zde totiZ stejné diverzifikovana jako bunécné populace
a vyznamne se spolupodili na stavbé téla. D4 se fici, Ze mezibunééna hmota tvoii z
populaci bunék tkané. SlouZi jako specifické prostiedi pro buriky a také mnohdy ur-
Cuje fyzikalni vlastnosti dané tkané¢ (dobfe je to patrné napf. u Slach ¢i chrupavek).
Ma tedy jednak tlohu mechanickou, jednak informacni. Udé€luje tkdni mechanické
vlastnosti a drzi bunky pohromadé. Specifita mezibunééné hmoty umoznuje defi-
novanou migraci bun¢k a diferenciaci bunéénych prekurzord. Pro srovnani nalez-
nete v kapitole 6.6. text 0 mezibunééné hmoté rostlin, ktera je oproti té Zivocisné
znaéné jednodussi, byt plni v téle rostlin podobné tlohy jako mezibunééna hmota
u Zivocichd.

Vyklad o Zivo€isné mezibunééné hmoté za¢neme vlaknitou sloZkou. V mezibu-
nééné hmot¢ najdeme celkem tfi typy vlaken — kolagenni, elasticka a retikularni.
Kolagenni a retikularni vlakna jsou tvofena rliznymi typy kolagenu, elastick4 vlak-
na pak elastinem.

Kolageny jsou hlavni vlaknité proteiny mezibunééné hmoty. Jsou vylucovany (se-
cernovany) fibroblasty, ale také radou epitelidlnich bunék. Zakladni typy kolagenu
(kolagen I, II a III) tvori vlakna zvané fibrily. Kolagen IV tvori sité, dalsi kolageny
pripojuji vlaknité kolageny k ostatnim slozkdm mezibunééné hmoty. Zakladni jed-
notkou kolagenu je trojSroubovice sloZena ze tii o-helix(i. Tyto zakladni jednotky
se pak skladaji do zminénych fibril, ve kterych jsou spojeny kovalentni vazbou (al-
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Obr. 23: Kolagen. Molekuly kolagenu jsou propojeny disulfidickymi mostky a vytvareji
trojSroubovici. Upraveno podle Lodish a kol. 2000.
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dolovymi mistky mezi modifikovanymi hydroxylysiny). Tyto fibrily se pak skladaji
do struktury vys§iho stupné, kolagennich vlaken. Kolagenni vlakna jsou velmi
odolna v tahu, naptiklad ve $lachach odolavaji obrovskym sildm. Kolagen typu II
se vyskytuje v chrupavce, kde je pripojen k proteoglykantim kolagenem typu IV. V
bazalni laminé tvoii kolagen typu IV dvourozmérnou sit, na kterou se vazou dalsi
proteiny. Retikularni vlakna jsou tvorena kolagenem typu IIl. Jsou to velmi jemna
vlakna, ktera obaluji napiiklad svalové vlakna, nervova vlakna, malé krevni cévy a
vyskytuji se také v bazalni laminé.

Prekurzor kolagenu — prokolagen — je prekladan na ribosomu drsného endo-
plasmatického retikula, poté transportovan do ER a tady modifikovan glykosylaci
(ptipojenim molekul cukrti). Zakladni jednotka kolagenu ma na obou koncich
¢asti, které budou pozdé&ji odstiiZeny, ty jsou ale nyni spojeny disulfidovymi mast-
ky tak, Ze se spoji dohromady vzdy tii molekuly. Ty posléze vytvori trojSroubovici.
Prekurzory kolagenu jsou exocytovany (pieneseny ven z buriky pomoci transportu
vackd) a teprve potom jsou extracelularnimi enzymy (prokolagenni peptidazy) od-
stiizeny prebytecné koncové ¢asti molekul. TrojSroubovice se pak spojuji ve fibrily a
ty pak v kolagenni vlakna.

Elastin je oproti kolagenu vlaknity protein, ktery je strukturné tvoten zakladnimi
jednotkami zvanymi tropoelastiny. Ty jsou pospojovany kovalentnimi vazbami
mezi aminokyselinami lysiny do vlakna elastinu. Elasticka vlakna se snadno nata-
huji do délky a po uvolnéni se zkracuji na pivodni velikost, jsou tedy pruzna. Jsou
tenci nez vlakna kolagenni a vytvareji sité¢ nebo ploché membrany s otvory, napri-
klad ve sténé cév elastického typu. Elasticka vlakna se vyskytuji také ve §lachach,
kidzi, plicich a dal§ich pruznych orgéanech.

Kromeé vlaknité slozky je v mezibunééné hmoté zivocichili pritomna jesté amorfni
sloZzka. Molekuly amorfni slozky mezibunééné hmoty miZzeme rozdélit do tii sku-
pin, na glykosaminoglykany, proteoglykany a glykoproteiny. Maji podobna jména,
kterd naznacuji, Ze soucasti vSech téchto latek budou cukry (,,glyko-“). Cukry za-
jistuji hydrataci mezibunécné hmoty, drzi v ni vodu a tim vytvareji jeji rosolovitou
konzistenci.

Glykosaminoglykany jsou polymery, které se skladaji ze dvou rdznych derivatd
cukri. Jednim z nich jsou hexosaminy (tj. aminy hex6z — glukosamin nebo galak-
tosamin). Druhym derivatem jsou uronové kyseliny (glukuronova, iduronova).
Mezi glykosaminoglykany patii napriklad hyaluronova kyselina, ktera se vyskytuje
ve vSech pojivovych tkénich, zejména v chrupavce a synovialni tekuting, kde slouzi
jako mazadlo kloubu. Dalsi glykosaminoglykan chondroitinsulfat se nachazi na-
piiklad v chrupavce a kosti, dermatansulfat v kiizi, slachach a srde¢nich chlopnich,
keratansulfat typu I v rohovce, heparansulfat v bazalnilaminé.

Proteoglykany maji ve své strukture i protein, ktery tvori jejich ty¢inkovité jadro.
K nému jsou ptipojeny sulfatované glykosaminoglykany. VétSinu takovéto obrov-
ské molekuly tvori cukerna slozka. Proteoglykan aggrekan je obsazen v chrupavce
a syndecan je soucasti pojiv. Proteoglykany tvori také obrovské agregaty, jejichz
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jadrem je kyselina hyaluronova. Na hy

ni je nekovalentni vazbou pfipojen q )
aggrekan. Cely agregat ma velkou
soudrznost, ma diky obrovskému
mnozstvi vody velky objem a po- ks
skytuje chrupavce mechanickou
pevnost, pruznost a odolnost proti
deformaci. Schéma takového agre-
gatu aggrekanu najdete na obr. 24.
Proteoglykany jsou také pripojeny
k povrchu mnoha bun¢k (napf.
epitelialnich). Nejobvyklejsi mem-
branovy proteoglykan syndekan mé [ Obr. 24: Schéma agregitu proteoglykanu
transmembranovou doménu a vel- (vyskytuje se napfiklad v chrupavce). Na kyselinu

kou extraceulirni domeénu, ke které | aion01es o piofn poteogbian sogcar
jsou pripojeny molekuly heparan sacharidy. Upraveno podle Lodish a kol. 2000.

sulfatu nebo chondroitin sulfatu. Ty
se vazou na kolageny a fibronektin, ¢imz ukotvuji buniky k mezibunééné hmot¢.

Glykoproteiny maji také proteinové jadro, na né jsou ale pripojeny pouze oligo-
sacharidy, a protein tedy tvori podstatnou ¢ast molekuly. Fibronektin se vyskytuje
ve vazivu, chondronektin v chrupavce, laminin je soucasti bazalnich lamin. Témto
glykoproteiniim se také fika multiadhezivni proteiny, protoze ve své strukture maji
motivy pro vazbu raznych slozek mezibunééné hmoty a povrchovych bunéénych
struktur a zajistuji tak jejich vzajemné interakce (a také to, Ze mezibunééna hmota
,drzi pohromadé®). Laminin je heterotrimerni protein, ktery ma mista pro vazbu
heparansulfatu, kolagend, integrinti i lipidd. Je sou¢asti bazalni laminy. Fibronektin
ma za kol pripojovat bunky ke kolagenu. Ma na sobé mista pro vazbu kolagend,
integrin, heparan sulfatu i dalsich sloZek mezibunécné hmoty.

Dtlezitym tikolem mezibunééné hmoty a konkrétné zejména proteoglykand je
zasobovani riistovymi faktory. FGF (,,Fibroblast Growth Factor) je navazan na he-
paransulfat, takze je chranén pred ptisobenim proteaz, které by ho jinak rozstépily.
Z vazby je uvolnén pti degradaci proteoglykanu, ktera nastava pii riistu, poranéni
nebo infekci a pak teprve funguje jako rastovy faktor. FGF vazany na syndekan
muzZe byt prezentovan také receptorim ,,svych vlastnich® bunék, tedy bunék, na
kterych je pies onen syndekan pripojen.

cs

ag

Spojeni mezi bunnkami a mezibunéénou hmotou

Bunky se vazou k mezibunééné hmot¢ hlavné pomoci integrind, ale také pomoci se-
lektinti nebo proteoglykanu syndekanu. Integriny jsou transmembranové proteiny,
které maji o a 3 podjednotku. Existuje mnoho typti o a B podjednotek a spole¢né
vytvareji rizné integriny, které maji specifickou schopnost vazby k riznym mole-
kulam, napfiklad k fibronektinu, lamininu, kolagenu. Maji také schopnost prenaset
signaly do burky. Obvykle jsou uvnitf buriky pripojeny na cytoskelet (aktin nebo
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Obr. 25: Mezibunécné spoje. A- desmosom, B — adhezni spoj, C - schéma tésnych spoja,
D - kadherin, E - schéma vodivych spoji. bk - bilkovinné komplexy, cm - cytoplasmatické
membrany sousednich bunék, if - intermedialni filamenta, ka — kadheriny, ko — molekuly
konexinl, mp — mezibunécny prostor, pi — podélny fez vodivym spojem, sk — spoje mezi kadheriny
a mikrofilamenty, th — transmembranovy helix, ts - tésné spoje, vc — vazba na cytoskelet, vm
- vazebnd mista pro vapenaté kationty, vs — vnitini strana cytoplasmatické membrany. Upraveno
podle Kubista 1998.
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intermediarni filamenta). Integriny tvori také strukturné specifické spoje — fokalni
adheze a hemidesmosomy.

Fokalni adheze se vazou vné buriky na fibronektin a uvnitt buriky jsou integriny
fokalnich adhezi napojeny na aktin. Znama stresova vlakna fibroblastd jsou v kon-
taktu s fokalnimi adhezemi pies adaptorovy protein vinkulin.

Hemidesmosomy jsou na bazalnim povrchu epitelidlnich bunék a vaZou se na
bazalni laminu, k proteinu lamininu. Poutaji tedy epitely k zdkladim — mechanicky
je drzina povrsich téla a télnich dutin. Integriny hemidesmosomi jsou uvnitt bunky
navazané na intermedidrni filamenta, naptiklad keratin.

Deadhezivni faktory jsou molekuly, které jsou schopny narusit adhezi bunék
k mezibunééné hmoté. Umoziiuji tim migraci bunék, které byly pavodné k mezi-
bunécné hmoté prichyceny, napriklad migraci keratinocytd k rané v ktizi. Uvadime
né¢kolik prikladti deadhezivnich faktort. Dizintegriny jsou peptidy schopné se vazat
k integrinlim, takze je kompetitivné vytésni z vazby na komponenty mezibunécné
hmoty. Metaloproteazy jsou zvlastni skupinou proteaz (enzyma schopnych $tépit
proteiny), maji schopnost degradovat slozky mezibunééné hmoty. Ve svém aktiv-
nim centru obsahuji atom pfechodného kovu, proto ten metal v ndzvu. Dizintegriny
i metaloproteazy mohou byt slozkami hadich jedd. ADAM (zkratka z anglikého na-
zvu ,A Disintegrin and Metalloprotease Domain®). Jedna se o transmembranové
glykoproteiny s aktivitou dizintegrini a metaloproteaz, které se vyskytuji na t€lnich
bunkéach, kdyZ je potieba rozkladat mezibunéénou hmotu. Tyto molekuly vyuZziva
napriklad spermie pti praniku do vaji¢ka, fada bun¢k migrujicich béhem embyoge-
neze nebo bohuzel i metastazy nadort migrujici po téle.

Spojeni mezi tkdariovymi burikami

Spojeni mezi burikami maji riizné funkce. Tésné spoje brani diftzi a prostupovani
tekutin skrz vrstvu epitelovych bunék (strevni epitel). Adhezivni spoje a desmosomy
drzi sousedni buriky mechanicky pohromadé. Vodivé spoje dovoluji pfimy prestup
mensich molekul mezi bunikami (typy mezibunéénych spojii viz obr. 25).

Na vzniku téchto spojeni se podili nékolik typl molekul. Jednak jsou to kadhe-
riny, jednak selektiny, ale také imunoglobulinova superrodina. Kadheriny jsou
transmembranové proteiny, které vazou stejného partnera, a to pouze v pritom-
nosti Ca?* iontd, které stabilizuji jejich konformaci. Uméji také pienaset signaly
dovnitf burniky. Selektiny jsou proteiny z rodiny lektinti, coZ jsou obecn¢ proteiny
schopné vazat se na sacharidy. Selektiny se také vaZou na sacharidové slozky bunék
nebo mezibunééné hmoty (glykosylované proteiny). Imunoglobulinova superro-
dina je skupina proteind, ktera sdili podobnost s imunoglobuliny (protilatkami).
Imunoglobulinové domény dvou partnerd se vaZou navzajem.

Tésné spoje (,,tight junctions®) tvori zcela neprostupné spojeni mezi dvéma buni-
kami, které se pasovité tdhne po celém obvodu buriky. Ve stfevnim epitelu slouzi
tyto spoje k uplnému oddéleni prostoru stieva od mezibunécného prostoru strev-
niho epitelu. Latky vstfebavané z potravy tak nepronikaji do krve a mizy ptimo, ale

78 | Cepitka, L. Falteisek, F. Kolaf, J. Litkova, T. Panek

bunka resorpcniho epitelu
| | - mikroklky

o

" s mikrofilamenty

apikalni
cast

/ tésné spoje

/] / L
h! B ra / obvodovy pas
'jl / mikrofilament

i i (0

= l/ﬂ adhesni spoje
) tkadheriny +
mikrofilamenta)

——— desmosomy
(kadheriny +
intermediarni
filamenty)

bazolateralni 4
Cast

——— vodivé spoje

bazilni — = e
lamina

hemidesmosomy fokalni adheze
{integriny + intermediarni filamenta) (integriny + mikrofilamenty)

Obr. 26: Buriky stievniho epitelu. Jde o piiklad propojeni bunék pomoci mezibunécnych spoju
a zpUsobu jejich pripojeni k mezibunécné hmoté. Zatimco horni ¢ast buriky je vystavena do nitra
streva, spodni ¢ast je prichycena k bazalni laminé pomoci hemidesmosom. Navzajem jsou bunky
propojeny vodivymi spoji a desmosomy. Pod apikalni ¢asti bunék je jesté pas tésnych spoju, ktery
zcela oddéluje prostor stieva od vnitiniho prostiedi téla. Pod nim je pas adheznich spoju, ktery
udéluje epitelu mechanickou pevnost. Upraveno podle Kubista 1998.

pouze aktivnim transportem pres buriky strevniho epitelu. Ziviny jsou tedy z potra-
vy pfijimany selektivné.

Tésné spoje se vyskytuji také mezi burikami vnitfniho epitelu Zaludku nebo v pan-
kreatu. V obou pripadech brani prianiku agresivnich latek do krve, v pripadé Zalud-
ku priniku HCI, v ptipadé pankreatu praniku travicich enzymi produkovanych
zlazovym epitelem.

Tésné spoje se skladaji ze dvou transmembranovych proteind, occludinu a clau-
dinu. Tyto proteiny spolu tvori fady, které se mezi sousednimi burikami pevné vaZou
navzjem. V cytosolu se tésné spoje také napojuji na cytoskelet.

Vodivé spoje (,,gap junctions®) propojuji cytoplasmy dvou sousednich dvou
bun¢k kanalem. Kanal (konexon) je tvoren z kazdé strany prstencem Sesti mole-
kul proteinu konexinu v membrané kazdé bunky a propusti ¢astice velké 1, 2 nm.
Znamena to, Ze ATP, signalni molekuly nebo aminokyseliny mohou volné procha-
zet. Vodivé spoje ale nejsou oteviené poiad, pti zvysené hladiné Ca*" v cytoplasmé
se zavirou. ZvyS$eni hladiny Ca** totiz vzdy znamena poplach nebo signalizuje posko-
zeni cytoplasmatické membrany. Buriky se tedy logicky uzaviraji vi¢i poskozenym
sousedim.
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Vodivé spoje se uplatiiuji v elektrickych synapsich, kdy dojde k prenosu akéniho
potencialu mezi dvéma burkami pfimo. Pienos signalu v elektrickych synapsich
je rychlejsi, protoze nedochazi ke zpomaleni pfi vyliti mediatoru do synapse a jeho
vazb€ na receptory.

Adhezni spoje (,,adhaerent junctions®) tvoii pasy na epitelidlnich bunikach pod
pasem tésnych spoju. Jejich vyznam je ve fyzicky pevném spojeni bun¢k navzajem.
Jsou tvoreny kadheriny, k nimz se uvnit bunky vazou aktinové vlakna. Pravé toto
propojeni s cytoskeletem zajiStuje pevnost adheznich spoji a pevnost celého epite-
lu.

Desmosomy (,,desmosomes®) jsou knoflikovité shluky kadherind provazané
navzijem. V burice jsou tyto kadheriny napojeny pres dalsi bilkovinné komplexy
na keratiny (intermediarni filamenta), coz tomuto spojeni také udéluje fyzickou
pevnost. Desmosomy se také vyskytuji na bunkach stievniho epitelu, ale i dalSich
epitell (kiize).

Otazky k zamysleni:

Jaky je rozdil mezi ryhovdnim, gastrulaci a neurulaci? U kterych skupin Zivocicha se
s témito procesy setkdvdme a u kterych chybi?

Které bunécné typy vznikaji z bunék neurdlini listy?

Co znamend pojem ,zdrodecny list*? Co vede nékteré védce k tvrzeni, Ze neurdlini lista
je Ctvrtym zdrodecnym listem?

Z jakého funkcniho ddvodu jsou pficné pruhované svaly tvoreny soubunimia ne
Jjednotlivymi burtkami?

Jakym zplsobem se musi buriky zménit, aby mohly vykondvat specializované
funkce?

Jak se lisi zastoupeni/relativni objem organel u bunék sekretorickych, zdsobnich a
krycich?

vvs

6.6. Vyssi rostliny (Embryophyta)

Vy§$i rostliny jsou vlastné jen jednou z vnitinich vétvi velmi diverzifikované skupi-
ny zelenych ras — Streptophyta. V ramci streptofytni linie doslo nejméné dvakrat
nezavisle na sobé ke vzniku mnohobunéénych skupin se slozitou stavbou téla (pa-
roznatky a vyssi rostliny). Kromé nich sem patfi i jednodussi typy, napr. spajivky
(Conjugatophyceae). Rada zastupcti spajivek, ale i jinych linif streptofyt, je dokonce
jednobunécnych. Je zajimavé, Ze i u jednobunééné rasy Mesostigma (nachazejici se
na samé bazi celé streptofytni skupiny) byly objeveny skupiny gent, které u vyssich
rostlin zajistuji vznik trojrozmérné struktury jejich pletiv. K ¢emu tyto geny (které
byly pozdgji uzitecné pri vzniku mnohobunéénosti) slouzi jejich jednobunéénym
nositeldm, je vSak stale jesté zdhadou.

Evoluce mnohobunécnosti u streptofyt

Jak bychom intuitivné ocekavali, nejbliz§imi piibuznymi vyssich rostlin jsou ty
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muzZete nalézt i v nasich Cistych vodach, neznaly ¢lovék by je mohl velmi snadno po-
vazovat za zastupce krytosemennych rostlin. Presto jejich mnohobunéénost vznik-
la nezavisle na vys$ich rostlinach a zdanliva podoba paroznatek a vy$sich rostlin je
pouze povrchni. Paroznatky maji sloZitou mnohobunéénou stélku diferencova-
nou na rizné organy (rhizoidy, ¢lankovany stonek s vétvemi). Rast jejich stélky je
vrcholovy a je zajistovan jedinou burikou (podobné je tomu i u mechorost). Tato
tzv. terminala oddéluje vzdycky jednu ¢lankovou a jednu uzlinovou buriku. Burika
uzlinové se dal déli na zaklady bo¢nich vétvi, ¢lankova jen roste do délky a dosahuje
az nékolika centimetrl. Nejslozitéj§im organem na téle paroznatek jsou komplexné
stavéné mnohobunécné pohlavni organy. Stény samicich pohlavnich organt do-
konce zajistuji do¢asnou ochranu zygoty.

Zakladni pobidkou pro vznik fadové slozitéjsiho télniho planu vysSich rostlin
vSak patrné byl az jejich prechod z vody do suchozemského prostiredi. Na sou$
vystoupivsi rostliny se rdzem musely zacit vyporadavat s celou fadou dosud ,,nezna-
mych“ problémi: hospodareni s vodou, nutnost télni opory, potieba ochrany pied
piimym sluneé¢nim zafenim apod. Nejefektivnéjsi feSeni jim umoznila jejich mno-
hobuné¢éna podstata a s ni primo souvisejici moznost Siroké diferenciace bunék, ple-
tiv a celych organd. Vznikla kryci pletiva, ktera zabranuji zbyte¢nym ztratam vody,
reguluji vyménu plyna a chrani rostlinu pred nepiiznivymi vlivy vnéjsiho prostredi.
Doslo ke vzniku podptirnych a vodivych pletiv drZicich celou rostlinu vzptimené a
rozvadéjicich vodu, organické i anorganické latky po celém jejich téle. Vytvorily se
v podkladu a Cerpaji z pidy potiebnou vodu a v ni rozpusténé ziviny. V neposledni
radé se postupné vyvijely stale slozitéjsi reprodukéni organy, jejichz tikolem je efek-
tivnéjsi vyziva, ochrana a $ifeni potomstva. Postupné zac¢alo byt na sousi stale vice
»prepInéno a mozna i v disledku silici konkurence o svétlo doslo k opakovanému
vzniku struktur specializovanych na efektivnéjsi fotosyntézu — lista. Souhrnné tedy
muzeme fici, Ze mnohobunééni predci vyssich rostlin skute¢né nejspis vznikli ve
vodé, k zdsadnimu nardstu slozitosti jejich téla v§ak doslo az na sousi.

Pokud chceme porovnavat télni stavbu jednotlivych skupin vyssich rostlin, je
tfeba pamatovat, ze mizeme mit co do ¢inéni s vyvojove neporovnatelnymi struktu-
rami. Organismus kazdé vyssi rostliny se totiz, obrazn¢ fe¢eno, ,,rozpada“ do dvou
viceméné nezavisle fungujicich mnohobunéénych tél, totiz gametofytu a sporofytu
(u ostatnich streptofyt toto stfidani neprobiha, maji jen gametofyt). Tento fenomén
pravidelné se stfidajici pohlavni haploidni (gametofyt) a nepohlavni diploidni (spo-
rofyt) generace se obecné nazyva rodozména (metageneze) a nejtypictéji je vyvinut
pravé u vyssich rostlin. Jednotlivé linie vy$$ich rostlin $ly riznymi cestami rozvoje
¢i redukce stavby obou generaci a jejich vzajemnych vztahd — u tfech bazalnich
skupin (jatrovky, mechy, hleviky) pievazuje gametofyt, zatimco ostatni vyssi rost-
liny Sly cestou postupné redukce gametofytu a zeslozitovani sporofytu (o tom vice
vramecku 7.A).
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Mechorosty, parafyleticka skupina reprezentovana tfemi nezavislymi liniemi na
bazi celé skupiny vyssich rostlin (jatrovky, mechy, hleviky), se vyznacuji bezesporu
nejjednodussi télni stavbou. Z dlivodd jejich obecné podobné télni stavby si vSech-
ny tfi skupiny probereme pohromadé. Jak jiz bylo feceno, prevazujicim stadiem je
gametofyt (vlastni zelen rostlinka, kterou znéate tieba z lesa). Ten je typicky dife-
rencovan na rhizoidy (analogie kofenti), kauloid (analogie stonku) a fyloidy (ana-
logie listt), pric¢emz v8echny tii organy jsou slozeny z omezeného pocétu nepiilis
diferencovanych bunéénych typd. Mechorosty také vétSinou postradaji jakakoliv
specializovana vodiva pletiva a transport vody je zajiStovan prevazné vedenim po
jejich komplikované zbrazdéném povrchu (vyjimkou jsou napfiklad ploniky). Télni
organizace nékterych mechorosti v§ak mize byt i zna¢né odlisna od vySe popsa-
ného schématu. Dokazuji to naptiklad lupenité jatrovky (ze skupiny kolem znamé
porostnice — Marchantia), jejichz stélky sice viibec nejsou diferencované na kauloid
a fyloidy, avsak vnitfni stavba jejich ,,Jupenu“ je jednou z nejslozitéjSich mezi me-
chorosty viibec (diferenciace na dychaci, fotosynteticka a zasobni pletiva). Po sply-
nuti gamet vyrlsta pfimo na sami¢im gametofytu vétSinou nezeleny (vyjimkou jsou
hleviky) sporofyt, ktery je uzptisoben v zasadé jedinému tkolu — vytvorit haploidni
spory a jejich pomoci se rozsifit na co nejvétsi vzdalenost. Prestoze byva sporofyt
mechorostd prave kvali své vyzivové zavislosti na gametofytu pokladan za jakousi
,podradnou® strukturu, jeho télni stavba (predevsim stavba samotné vytrusnice)
muze byt prekvapivé komplikovana (naptiklad sporofyty mecht maji na svém po-
vrchu priduchy).

U vsech cévnatych rostlin (Tracheophyta, tj. cely zbytek vys$sich rostlin bez me-
chorosttl) jiz drtivé prevazuje stadium sporofytu, ktery dosdhl mnohem kompliko-
tiv). V nasledujicich kapitolach pomineme nékteré drobnéjsi odchylky v télni stavbé
a fungovani dvou bazalnich skupin cévnatych rostlin, plavuni a kapradin (v¢etné
preslicek), a zamérime se na popis stavby a fungovani mnohobuné¢ného téla u kli-
¢ové skupiny vyssich rostlin — rostlin semennych (Spermatophyta).

Embryogeneze a dalsi vyvoj rostlin

Na za¢atku uvazovani o vyvoji rostlin je dlileZité si uvédomit, Ze na rozdil od Zivoci-
chil je embryogeneze rostlin pouze jakymsi ,,prvnim stupném® vzniku jejich mno-
hobunééného téla. Vyvinuté rostlinné embryo (tj. embryo ve zralém semeni) jesté
neobsahuje zaklady vSech budoucich organt a kone¢na podoba daného jedince je
uréena az dal$im rlistem po vykli¢eni. A protoZe rist rostlin je vétSinou neukonceny,
podoba jejich téla se mize vyrazné meénit béhem celého Zivota rostliny. Konkrétni
pribéh ristu je do znacné miry ovliviiovan okolnim prostiedim (napf. svétlem, tep-
lotou), coz stoji za obrovskou morfologickou plasticitou rostlin. Rostlina béhem
ristu miZe do znacné miry ménit nejen podobu svych organd, ale i jejich pocet
(vzpomerite si napriklad na zcela odlisné vypadajici suchozemskou a vodni formu
rdesna obojzivelného, Persicaria amphibia). S rozsahlym postembryonalnim vyvo-
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jem také souvisi fakt, ze zarode¢na buné¢na linie se u rostlin nevytvari a rozmnozo-
vaci buriky (v ptipadé sporofytu jsou to spory) vznikaji az v prabéhu diferenciace
pohlavnich organii (napt. kvéty krytosemennych).

Vratme se ale nejprve k oné pocateéni fazi vzniku mnohobunécéného rostlinného
téla, kdy se vytvari embryo. Také u rostlin za¢ina vyvoj embrya splynutim gamet —
gamety vSak nevznikaji ptimo z vlastniho rodic¢ovského t€la (tj. sporofytu), ale pro-
dukuje je jiz diive zmifiovany gametofyt (pylova la¢ka a zarode¢ny vak). Gametofyt
semennych rostlin je v§ak zcela uzavien v téle sporofytu a ve navenek vypada, jako
by sporofyt pfimo produkoval dal§i sporofyty (viz také ramecek 7.A). U krytose-
mennych rostlin (Magnoliophyta) je dilezitym jevem dvoji oplozeni. Jedno sper-
matické jadro pylové 14¢ky oplodni vaje¢nou bunku a vznika diploidni zygota, druhé
spermatické jadro splyva s jddrem zarodecného vaku za vzniku triploidniho endo-
spermu. Vznik endospermu v8ak neni oplozenim v pravém slova smyslu. Nepodili
se na vzniku zygoty, ale slouZi pouze k vyZivovani vyvijejiciho se embrya.

Zygota vznikla splynutim sam¢i a samici gamety se mitoticky déli a ve stadiu asi
100 bunék jsou jiz zalozeny prvni dulezité organy — zarodek kotrene, nadzemni ¢asti
(prytu), vodivych pletiv i déloh. Zakladni polarizace rostlinného téla na nadzemnia
podzemni ¢ast tedy vznika velmi brzy (urcuje to jiz prvni asymetrické déleni zygoty
na dvé nestejné bunky). Embryo ma nyni diky zakladim d€loh tvar srdce. Bunky
se dale d¢li a diferencuji, zralé embryo (pripravené na vznik semene) ma pak vy-
tvofenou osu (hypokotyl, kofinek) a délozni listy a je obklopeno mimozarodecnymi
pletivy (endosperm, obaly).

Embryogeneze rostlin probiha uvnitf materského organismu, proto mohou
byt sami¢i gamety malé a nemusi obsahovat témér zadné Ziviny (analogie napf.
se savci). Pii embryogenezi rostlin nedochézi k zadnym vétsim morfogenetickym
pohyblim a rostlinné bunky diky pfitomnosti bunééné stény nejsou schopny migro-
vat. Diky stabilni vzajemné pozici jednotlivych bunék vici sob¢ hraje pri vytvareni
podoby jejich pletiv vyraznou roli také smér déleni bunék.

Jednotlivé bunky v ramci rostlinného téla nemaji tak Sirokou paletu moznosti me-
zibunééné komunikace, kterou nalézame u zivocichti. Klicovou roli zde hraje che-
micka komunikace v ¢ele se skupinou latek zvanych fytohormony. Fytohormony,
na rozdil od hormont zivoc¢isnych, ovliviiuji $irsi paletu raznych procest (nejsou
tolik specializované) a v zavislosti na jejich konkrétnim obsahu a vzajemném pome-
ruv daném pletivu mohou tentyz proces ovliviiovat i zcela odliSnymi sméry (jednou
pozitivné, jindy negativn€). U rostlin ve vyvoji pievlada pozi¢ni informace, asi je
to dano faktem, Ze buriky necestuji. Hodné také zalezi na interakci se sousednimi
bunkami (naptiklad ztrata kontaktu se sousedy ¢asto vede k dediferenciaci na me-
ristém).

Embryogeneze semennych rostlin je ukonéena vznikem semene, které obsahuje
velmi malo vody a je pripraveno k preckani nepriznivych podminek a k Siteni druhu
na nova mista. Dalsi vyvoj pokracuje, kdyz semeno zac¢ne kli¢it. Nejprve probiha
piijem vody (bobtnani). Prodluzuje se osa zarodku, coz se navenek projevuje ob-
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jevenim radikuly (klicku). Metabolicka aktivita kliciciho semene prudce vzrista.
Klicovou roli v uréovani dalsi podoby rostlinného téla pak piebiraji specializovana
déliva pletiva — meristémy. Rostlinnych meristémi existuje nékolik typd. V prvni
fazi rstu ,,pracuji“ predevsim vrcholové (apikalni) meristémy, které se nachazeji
na Spickach korend a ve vzrostnych vrcholech prytt. Apikalni meristémy se skladaji
ze skupiny inicial, délivych bunék. Tyto buriky se vzdy asymetricky rozdéli tak, ze
vznikne jedna inicila a jedna burika, ktera se po omezeném poctu délenti jiz diferen-
cuje. Tim dava vznik diferencovanym rostlinnym pletiviim a organtim. Vznik prytu
probiha tak, Ze se v pravidelnych intervalech tvoii ¢lanky (internodia) a mezi nimi
uzliny (nody), které se vyvinou v listy, vétve ¢i kvéty. Vrcholové meristémy musi
byt chranény — stonkové meristémy jsou zakryty zaklady listd, ty kofenové chrani
kotenova ¢epicka (kalyptra). Cinnost vrcholovych meristémi dopliiuji i vmezeiené
(interkalarni) meristémy zajistujici naptiklad dlouzivy rast stébel trav (nachazeji se
v jejich kolénkach). Dalsi vyvoj nahosemennych a ¢asti krytosemennych (dvoudé-
loznych) rostlin vyrazné ovliviiuji sekundarni meristémy, které zodpovidaji pre-
svazcich, které tvori sekundarni dievo a lyko, a felogén, ktery tvoii pod povrchem
stonku feloderm a korek. Je zajimavé, Ze sekundarni meristémy vznikaji z diferen-
covanych bun€k, jez znovu ziskaly schopnost délit se.

Vzajemna poloha rostlinnych organt je dokonce tak volna, zZe rtazné organy mo-
hou vznikat i na mistech, kde bychom jejich vyskyt ,,normalné“ neocekavali — takto
vzniklé organy pak oznacujeme jako adventivni (naptiklad adventivni kofeny vzni-
kajici na stonku nebo dokonce celé adventivni pupeny na listech tlusticovité rostliny
Kalanchoe). Pro rostliny je také typicka vyrazna schopnost regenerace po poranéni
— poranéna ¢ast mize byt nahrazena délenim dediferencovanych bunék piimo
v rang, ptipadné maze vzniknout cely organ z blizkého latentniho (spiciho) pupenu
nebo i z nové vytvoieného pupenu adventivniho.

Podstata fungovdni rostlinného téla

V principu musi rostlinné télo zajistovat svym bunkam stejné potieby jako jinad mno-
hobunéc¢na téla — stalé prostiedi, pfisun Zivin a odstrafiovani odpadnich latek. Jisté
ale vite, Ze stavba a fyziologie rostlinného téla je jina nez u t€l ZivociSnych. Vyplyva
to z nékolika zakladnich rozdilti mezi rostlinami a Zivo¢ichy. Pfedevsim, rostliny
jsou organismy autotrofni, takZe nepotrebuji travici soustavu jako heterotrofni Zi-
vocichové. Rostliny jsou organismy sesilni (ptisedl¢), nemaji tedy organy pohybu.
Chybéjici moznost pohybu rostliny zfejmé ¢aste¢né kompenzuji moznosti neukon-
¢eného riistu — predatorovi sice neutecou, ale po jeho zdsahu mohou zase dorist.
Rostliny také nemaji obéhovou soustavu v pravém slova smyslu. Jejich xylém vede
vodu a mineralni latky z mista prijmu — kofent, floém naopak produkty fotosyntézy
z mista jejich vzniku, tedy z listti. Neexistuje tedy Zadny cyklus ob&hovych tekutin.
Rostliny také nemaji nic podobného nervové soustaveé. Rizeni celého organismu je
hormonalni. Pozor, rostliny nemaji Zadné specializované Zlazy s vnitini sekrect,
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6.B Jak jsou rostlinné bunky propojeny. Pfestoze rostliny nemaji vyvinutou obéhovou
soustavu, jak ji zname u zivocichd, jejich jednotlivé bunky spolu musi komunikovat,
vyménovat si informace a rtzné latky. Tuto dllezitou uUlohu zajistuji v rostlinnych
pletivech dva spojité systémy vzdjemné oddélené plasmatickou membrénou —apoplast
a symplast. Za¢cnéme symplastem, nebot timto terminem oznacujeme propojeni
cytoplasmy takika vsech bunék rostlinného téla. Ten je zajistén pomoci zvldstnich
struktur — plasmodesmat. Jsou to mezibunécné kandly vystlané cytoplasmatickou
membréanou, které umoznuji transport mnoha rdznych molekul (protein(, ale tieba
i mMRNA). Stredem plasmodesmy prochazi vybézek endoplasmatického retikula -
desmotubulus. Jim ziejmé probiha transport latek vazanych na membrany. Dllezité
je, ze plasmodesma je v pfipadé potfeby mozné uzavfit, a ohrozenou ¢ést pletiva tak
rychle izolovat (napfiklad pomoci rychlého zvyseni hladiny Ca?* signalizujici poskozeni
bunék). Modifikaci plasmodesmu vznikaji otvory, jimiz jsou propojeny sitkovice,
zakladni soucast lyka. Transport asimilatt v lyku tak vlastné také probiha symplastickou
cestou.

Oproti tomu apoplast zahrnuje oblasti vné vlastnich bunék, tedy systém bunécénych
stén a mezibunécnych prostor. Na tomto misté je dobré zminit, Ze termin bunécna
sténa muaze byt do jisté miry zavadéjici, protoze se nejedna o Zadnou neprostupnou
,zed" ale pravé naopak o porézni sitovitou strukturu, ktera mezi svymi fibrilami vytvari
prostupny labyrint tzkych kanalkd (blize viz kap. Rostlinna pletiva). Diky této zvlastni
stavbé jsou jeji vlastnosti analogické tkaniné podobné knotu - voda se zde silné drzi
pfilnavosti (adhezi) a s ni souvisejici kapildrni vzlinavosti. Pak jiz staci, aby na jednom
misté souvislého systému ,nasaklych” bunécnych stén doslo k ubytku vody (napfiklad
vyparovanim na povrchu listu), a voda se dava do pohybu. V této souvislosti je dobré
zminit, Ze s apoplastem pfimo souvisi i vnitini prostory cév a cévic (jak jsme si fikali,
jsou tvofeny mrtvymi burikami, z nichz zbyly pravé jen bunécné stény a vnitfni,duté”
prostory). Transport vody a dalSich latek xylémem je tak vlastné pouze specidlnim
pfipadem apoplastického transportu.

Az dosud jsme vsak mluvili pouze o vlastnostech primarni bunécné stény. Dilezité
viak je, ze v pfipadé impregnace bunécné stény nékterymildtkami (predevsim ligninem
¢i suberinem) se z plivodné porézni stény stava skute¢na nepriichodna ,zed”. Toho se
vyuziva napfiklad v kofeni, kde buriky endodermis, vybavené tzv. Caspariho prouzky
(suberinem silné impregnované casti bunécnych stén), znemoznuji apoplasticky
priichod prijimanych latek dovnitt korene, k cévnim svazkiim. Do stfedniho valce se
dostanou pouze ty latky, které projdou pfes membranu dovniti bunék endodermis
- rostlina si tak dikladné hlida, které prijimané latky si pusti do téla. Viz téz obr. 27.

hormony vznikaji na riznych k této ¢innosti nijak nespecializovanych mistech rost-
linného té€la. Funkéni propojeni celého organismu je zajisténo dvéma vzajemné se
doplnujicimi systémy — apoplastem a symplastem (viz ramecek 6.B). Signalizace
u rostlin se odehrava pravé skrze tato propojeni. Odpadni produkty metabolismu
rostliny vétSinou nevyluc¢uji mimo télo, ale dale je vyuZivaji nebo ukladaji do vakuol.
Nemaji tedy specializované vylucovaci organy. Jaké organy rostliny vlastné maji?
Kdyz se podivame na typickou krytosemennou rostlinu, vidime koteny, které ji
upeviiuji v substratu a slouzi k pfijmu vody a mineralnich latek. Stonek nese a pro-
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Obr. 27: Apoplasticka a symplasticka cesta na pfikladu transportu vody kofenem. Viimnéte
si preruseni apoplastické cesty diky Caspariho prouzkidm (Cp) v buné¢nych sténach endodermis
(en), veskera voda v této ¢asti musi jit symplastem. K porovnani nabizime vylu¢né apoplasticky
zpusob dopravy vody v cévach (ce). ep — epidermis, kv — kofenovy vlasek, pk — primarni kira, sv
- stfedni vélec.

pojuje vSechny rostlinné ¢asti. Listy jsou organy fotosyntézy a praduchy v listech
reguluji pohyb vody a umoziiuji prijem a vydej plynt. Kvéty a plody jsou organy
rozmnozovaci.

Rostlinnd pletiva

Pocet typt bunék je u rostlin fadove niZsi nez u Zivo€ichd, a tak i stavba jejich pletiv
a celého téla je mnohem jednodussi. Mezi viditelné znaky diferenciace rostlinnych
bunék patii predevsim zména tvaru, mira a charakter ztloustnuti jejich bunécnych
stén (viz dale), rozriznéni jejich plastidd (zelené chloroplasty, barevné chromoplas-
ty, zasobni amyloplasty), velikost vakuoly ¢i vzacné i zanik jadra (u sitkovic). Diky
niz8i mire diferenciace také mnoho bun¢k v rostlinném téle zistava totipotentnich
(viz vyse zminéné pripady regenerace a také ramecek 6.C). Proto je mezi rostlina-
mi tak oblibené nepohlavni rozmnoZovani, je totiZ pro n€ velmi snadné.

Rostlinna pletiva jsou tvorena bunikami spole¢ného ptvodu, které mohou, ale
nemusi byt jednoho typu. Mezi jednoducha pletiva, tvofend jednim typem bun¢k
patii parenchym, kolenchym a sklerenchym. Parenchym se sklada z tenkosténnych
bunék (maji pouze primarni bunéc¢nou sténu), mezi nimiz byvaji casto vyvinuty
mezibunééné prostory. Znamé priklady parenchymu jsou palisadovy a houbovity
parenchym v listech nebo aerenchym vodnich rostlin s velikymi mezibunéénymi
prostory vyplnénymi vzduchem. Parenchymaticka pletiva maji funkci metabolic-
kych center (fotosyntetizujici bunky), dale funkci zasobni, provétravaci (napf. jiz
zminény aerenchym), absorp¢ni i vylucovaci. Kolenchym se sklada z bunék s ne-
rovnomeérné ztlustlymi primarnimi bunéénymi st€énami — v rozich ¢i po celych stra-
nach. Protoze jsou ztlustlé jen plastické primarni stény, mohou se kolenchymatické
bunky protahovat ve sméru rlistu organu. Jeho funkce je zpeviiovaci, mechanicka.
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6.C Co vSechno dokaze rostlinna bunka. Moznosti totipotence rostlinné bunky
nam nelépe ilustruji rdzné ,kejkle’, které mizeme provadét s izolovanymi pletivy i
jednotlivymi burikami rostlin v experimentélnich podminkach. Jiz davno se zjistilo, ze
pokud vyjmeme z téla dospélé rostliny cast diferencovaného pletiva (tzv. explantat),
muzeme ho dale péstovat a rozmnozovat, pokud mame k dispozici vhodné zivné
médium (kromé zakladnich Zzivnych latek musi obsahovat predevsim nékteré
fytohormony). DuleZité je, Ze diferencované pletivo nepokracuje v dalsim prirdstani
ve své plvodni podobé, ale na jeho povrchu se zacne tvorit nediferencovand masa
neorganizované se délicich bunék — kalus. Kalus je mozné prenaset na nova média,
déle péstovat a mnozit. Nejzajimavéjsi vsak je, ze pomoci jednoduchych manipulaci
s obsahy a poméry zékladnich fytohormon( mizeme ,donutit” chaoticky fungujici
kalusovou hroudu, aby zacala vytvaret jednotlivé rostlinné orgdny (kofeny, listy, kvéty
atd.). A co vice, za urcitych podminek muize na kalusu vzniknout somatické embryo a
z néj celd nova rostlina. Zname i ptipady, kdy napfiklad z jediné pokozkové buriky byla
v experimentalnich podminkach regenerovana celd nova rostlina.

Auxin (mg/l) &

Kinezin (mg/l) 0,2 0,02 1

Obr. 28. Izolované kultury z explantatu tabaku. Pri riznych koncentracich fytohormont auxinu
a kinetinu roste z explantatu pouze kalus (A), kalus s kofeny (B) nebo kalus s olisténymi vyhony (C).

Sklerenchym je tvofen buitkami s rovnomeérné ztlustlymi bunéénymi sténami, je-
jichz soucasti je i sekundarni bunécna sténa (Casto s vyraznym obsahem ligninu).
Sklerenchymatické buriky jsou vétSinou mrtvé. Funkce sklerenchymu je rovnéz
oporna4, jako priklad mohou slouZit sklerenchymaticka vlakna v cévnich svazcich.
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plnéni konkrétnich funkci. Mezi kryci pletiva patii pokozka nadzemni (epidermis)
a podzemni (rhizodermis) ¢asti rostliny. Pokozku tvori bunky ploché, vétSinou bez
chloroplastii, chranéné kutikulou. Soucasti pokozky jsou také praduchy a rtzné
povrchové struktury — trichomy a emergence. Typické kryci trichomy byvaji vét-
$inou tvofeny mrtvymi bunikami (mrtvé bunky vyplnéné vzduchem plni lépe svou
ochrannou funkci), naopak specializovanéjsi typy trichom mohou zGstéavat zivé
(napriklad zlaznaté trichomy nebo Zahavé trichomy koptivy). Emergence jsou na
rozdil od trichom tvoteny i podpokozkovymi pletivy (naptiklad tentakule rosnatek
nebo trny rizi).

linnych pletiv. Skladaji se ze dvou zakladnich ¢asti — xylému (drevni ¢asti) a floému
(Iykové ¢asti). Xylém (dievo) transportuje vodu a mineralni latky od kotrend do
prytu. Tento proud je pohanén predevsim transpiraci (odpafovanim) vody pridu-
chy. Xylém tvoii u krytosemennych rostlin 8irsi cévy (tracheje) a uzsi cévice (tra-
cheidy), u nahosemennych rostlin se vyvijeji pouze cévice. Cévy i cévice se skladaji
z mrtvych bunék, pri¢emz cévy jsou tvoreny buiikami s rozpusténymi prepazkami,
ze kterych zbyla jen specilné ztlustla bunécna sténa, jakési potrubi. U cévic zlsta-
vaji zachovany proderaveélé mezibunécné prepazky. Floém (lyko) slouzi k trans-
portu fotosyntetickych produkta (predev§im cukril) z listd do mista spotieby nebo
ulozZeni. Je tvoren sitkovicemi, zivymi buiikami s prodéravélymi pricnymi sténami,
a pravodnimi bunikami, které maji za Gkol vyzivovat bezjaderné sitkovice. U plavu-
ni, kapradin a nahosemennych rostlin nalezneme misto sitkovic ponékud odli§né
sitkové bunky. Jak xylém, tak floém obsahuji kromé vyse popsanych vodivych ele-
mentd i dal8i bunky — parenchymatické privodni pletivo a také pevné sklerenchy-
matické provazce.

Dalsi funkéni typy pletiv jiz nebyvaji tak snadno vymezitelné (jako kazdé ,,8ka-
tulkovani“ v biologii je i zde popisované déleni pletiv umélé) a byvaji proto Casto
shrnovany do nesourodé skupiny zakladnich pletiv. Stavba zakladnich pletiv byva
vétSinou jednoduch4, ¢asto jsou tvoreny pouze urcitym zplisobem specializovanymi
bunikami parenchymu (naprtiklad se zvySenym obsahem chloroplasti, amyloplastt
apod.). Mezi nejvyraznéjsi typy zakladnich pletiv patii asimilacni pletiva (vnitini
vrstvy listu — listovy mezofyl), zasobni (v rozli¢nych zasobnich organech rostlin) a
provétravaci (aerenchym piedevsim v rliznych orgdnech mokiadnich rostlin). Mezi
zakladni pletiva se fadi i jednotlivé burniky (nebo jejich mensi shluky) konkrétné
uzpisobené k plnéni néjaké zvlastni funkce (napiiklad mlé¢nice produkujici latex,
zpeviiovaci sklereidy, apod.) Nékdy se zvlastné vypadajicim jednotlivym bunkam
tika idioblasty.

Az dosud jsme hovotili o pletivech sestavajicich z diferencovanych bun¢k. Aby byl
nas vycet kompletni, méli bychom na tomto misté znovu pripomenout také pletiva
nerozliSenych délivych bunek zajistujici vznik novych struktur a organti — meristé-
my.
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Mezibunéénd hmota rostlin

Mezibunécna hmota u rostlin — jinak téZ fe¢eno bunécna sténa — slouZzi stejnym
uceldim jako mezibunééna hmota zivocicht (viz kap. 6.5.), i kdyz je slozena z jinych
makromolekul. Bunééna sténa rostlin spojuje buriky do tkani (zde zvanych pletiva),
slouzi jako signal k riistu a déleni a zajiStuje tvar rostlinnych organt. Je dynamickou
strukturou, nikoli pouze mrtvou hmotou.

Bunééna sténa musi odolavat turgoru (tlaku buriky), ¢emuz napomaha jeji
usporadani. Vrstvy celuldzovych vlaken jsou zapusténé ve hmoté tvorené pektinem
a hemiceluldzou. Buné¢na sténa je natolik porézni, Ze propusti molekuly rozpustné
ve vodg¢, takZe se mohou dostat k receptorim na povrchu bunék. VEtsi proteiny ji
ale nemohou volné prochazet, proto patfi rostlinné hormony mezi malé ve vodé
rozpustné molekuly. Bunécn4 sténa je nejtvarnéjsi v mistech ristu — meristémech.
Nové buniky jsou pokryty tenkou primarni bunécnou sténou, ktera je jesté znaéné
plasticka, takZe mlada burika miZze rist do délky. Po ukonéenti jejiho rlistu se pouze
u nekterych bun€k mize tvorit siln€jsi sekundarni bunééné sténa, ktera je tvorena
vice vrstvami s vét§im zastoupenim celul6zy. V nésledujicich odstavcich jsou vy-
jmenovany zakladni slozky buné¢né stény rostlin.

Celuléza je polysacharid sloZeny z molekul glukdzy. Tyto molekuly jsou k sobé
navazany vazbou P (1-4) a jsou serazeny za sebou do dlouhého jednoduchého
vlakna. Molekuly celuldzy spolu tvori fibrily, v nichz jsou pevné svazany mnozstvim
vodikovych mustkd. Celul6zové fibrily jsou usporadany v jedné vrstveé paralelné, ale
v jednotlivych vrstvach riznymi sméry. Primarni bunécéné sténa obsahuje nékolik

Obr. 29: Schéma usporadani slozek bunécné stény rostlin. Prestoze je zobrazena je pouze
jedna vrstva, z nakresu je patrné propojeni vsech slozek. Ca** - mustky mezi molekulami
pektinu tvofené vapenatym kationtem, ex — molekula extenzinu, he - molekula hemicelulézy,
pe - molekula pektinu.
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vrstev celuldzovych fibril, kazda dalsi vrstva sekundarni bunééné stény obsahuje
jednu vrstvu celulézovych fibril.

Hemiceluloza je také tvorena molekulami glukézy spojenymi vazbou 3 (1-4), ale
jeji fetézce jsou rozvétvené. Propojuje navzajem celulézové fibrily, k nimz je asocio-
véana vodikovymi mustky.

Pektin je gelovity polysacharid slozeny z negativné nabitych monosacharid. Ma
schopnost vazat ionty a velké mnozstvi vody. Je obsazen v bunééné sténé i ve stied-
ni lamele, ktera spojuje bunky k sobé&. Pektin dava gelovitou konzistenci bunécné
sténé rostlin, ale i nasim ovocnym marmelddam. Izolovany pektin se v zZelirovacim
cukru také do marmelad pridava.

Extenzin je glykoprotein s velkym zastoupenim aminokyseliny hydroxyprolinu.
Protein je na hydroxyprolinu i serinu hojné glykosylovany a ptispiva k hydrataci
bunééné stény.

Krome vy$e zminénych stalych sloZek mohou byt vlastnosti stén nekterych spe-
cializovangjsich bunék vyrazné pozménény ukladanim dalsich latek, z nichz nejvy-
Déava bunééné sténé tvrdost a odolnost proti tlaku. Zpeviiuje hlavné cévni svazky
(xylém) a je tudiZ hojné obsaZen hojné ve dieve. Jeho dalsi dileZitou vlastnosti je
$patné stravitelnost (stravit fenol neni jednoduché), chrani proto rostliny proti
patogendm a bylozravcim. Kutin a suberin jsou slozité polymery skladajici se
z mastnych kyselin, hydroxykyselin a fenold. Jejich zasadni vlastnosti je hydrofobni
charakter proto se ukladaji do bunécnych stén tam, kde je potteba zabranit pricho-
du ¢i tiniku vody, tedy zejména v krycich pletivech — at uz v pokozce (kutin), nebo
sekundarné vznikajici korkové vrstvé (suberin).

Otazky k zamysleni:
U jaké ekologické skupiny rostlin jsou redukovdna mechanickd pletiva?
Kde byste v rostlinném téle hledali buriky jinych organisma?
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7. ZANIK MNOHOBUNECNOSTI A DEDIFERENCIACE BUNEK

Mnohobunéénost piinasi svym nositelim krom¢ rady vyhod i urcité nevyhody.
Ztejmé hlavni nevyhodou je nutnost prerozdélovani energie v ramci mnohobuné¢-
ného téla. Cast energie, kterou by jednobunéény organismus mohl vyuzit pro roz-
mnozovani, musi totiz mnohobunéény organismus vzdy investovat do ontogeneze,
diferenciace bunék apod. Zvlasté v pripadech dobrovolné smrti velikych ¢asti téla
(napt. dievni hmoty u rostlin) nebo vyraznych ontogenetickych prestaveb (napf.
vyvoj v kukle hmyzu) byvé ztrata energie vyrazna. Mnohobunééné organismy se
proto obecné rozmnozuji na jednotku vahy pomaleji nez jednobunééné organismy.
Z toho vyplyva, zZe za urcitych okolnosti je pro organismus vyhodnéjsi byt jedno-
bunéény. Podle toho, Ze mnohobunééné organismy nad témi jednobunéénymi na
Zemi ani zdaleka nezvitezily (i kdyz zde pravdépodobné dominuji), 1ze usuzovat, ze
takovychto okolnosti je cela fada. Lze si téz predstavit, Ze existuji podminky, kdy se
mnohobunéénym organismdm vyplati snizovani komplexity tél, popf. tiplna ztrata
mnohobunécnosti a sekundarni vznik jednobunéénych organismii. Takové pod-
minky panuji napft. v prostfedi bohatém na ziviny s vysokou konkurenci o zdroje
snadno dostupné potravy. Tento popis odpovida vnitiku tél jinych organisma (mu-
sime ov§em brat v potaz imunitu, kterou disponuje kazdy organismus). A skute¢né¢,
se sekundarnim snizovanim komplexity t€la se nejéastéji setkavame u parazitickych
organismd. V tomto ohledu je znamy korys rodu Sacculina pattici mezi svijonoz-
ce (Cirripedia). Na rozdil od svych pribuznych, ktefi jsou volné Zijici filtratofti, je
Sacculina parazit krabt. Jeho trofické (vyzivovaci) stadium vypada témét jako hou-
bové hyfy, neni prili§ rozliSené na jednotlivé ¢asti a viibec neptipomina svijonozce.
Pokud nebudeme bréat v potaz nadorové bujeni (viz dale), u zivocichd se sekun-
darni jednobunécnosti nejvice priblizila skupina Myxozoa (starsi esky nazev rybo-
morky se jiz nepouziva). Télo myxozoi je redukované natolik, ze tato skupina byla
dlouho povazovana za prvoky. Teprve pomérn¢ nedavno bylo presvéd¢iveé ukazano,
ze se skute¢né jedna o velmi redukované zivocichy. Co ovSem Myxozoa ztraci na
komplexité téla, dohani svym velmi slozitym Zivotnim cyklem, ktery byl (a to jesté
pouze u n¢kolika zastupcti) plné pochopen teprve pied nékolika lety. Myxozoa jsou
prevazné paraziti ryb a krouzkovct. V trofické (vyzivovaci) fazi probihajici v rybé
je jejich télo tvoteno plasmodiem, tj. jednou mnohojadernou buiikou. V nasledné
fazi zivotniho cyklu se uvnitt plasmodia vytvori prepazky a vznika velmi sloZita ne-
kolikabuné¢na spora (viz obr. 30). Jednotlivé bunky spory maji riznou morfologii
a funkci a jsou spojeny bunéénymi spoji typickymi pro Zivocichy. Skupina Myxozoa
tedy neztratila bunécnou diferenciaci. Se smrti hostitele se tyto spory dostavaji do
okolniho prostiedi a jsou pohlceny krouzkovcem. Zde probiha dalsi ¢ast Zivotniho
cyklu, ktery vede ke tvorbé jiného typu vicebunéénych spor. Tyto druhé spory jsou in-
fekéni pro ryby a cely cyklus se uzavira. Velikym piekvapenim bylo, kdyz se ukazalo,
Ze jiz del§i dobu znamy parazit mechovek Buddenbrockia také patii mezi Myxozoa.
U tohoto organismu totiZ nikdo nepochyboval, Ze se jedné o Zivocicha. Jedno jeho
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Obr. 30: Stavba téla zastupci skupiny Myxozoa. A - spora rodu Myxobolus, B - P¥icny
prirez cervovitym télem druhu Buddenbrockia plumatellae. bch — bunka chlopné, bl - bazalni
lamina, ep - epidermis, ja - jadro, my - myocyt, ms — mezibunééné spoje, nea - nematocysta,
net — nematocyt, psv - podélné svalové vlakno, , rs — rudimentdrni syncitium, se — sporogenni
epitel, sp - spora, td — téIni dutina, vsb - volnd sporogenni bunka. Upraveno podle Ruppert, Fox &
Barnes 2004.

zivotni stadium totiz vypada jako ¢ervik pohybujici se pomoci svali (viz obr. 30).
V priabéhu zZivotniho cyklu se vytvareji i spory podobné sporam ostatnich myxozoi.
Zcela nedavno bylo zjisténo, Ze Buddenbrockia, a tim cela skupina Myxozoa, patfi
mezi zahavce (Cnidaria).

Zadného zivocicha, ktery by byl sekundarné redukovan az na jednobunéény or-
ganismus, nezname. U dalsi veliké skupiny mnohobunéénych, u hub (Fungi), vSak
takovych ptipadd zname celou fadu. Prvni takové houby, které kazdého napadnou,
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jsou kvasinky (Saccharomycetales). Ty tvoii bazalni skupinu v rdmci vieckovytru-
sych hub, takze neni jisté, zda byl jejich predek mnohobuné¢ny, nebot ani nevime,
zda byl mnohobunéény predek vSech vieckovytrusych. I kdyby mnohobunéény
nebyl, jedno vsak rici miizeme. Kvasinky v podstaté ztratily predpoklady pro vznik
mnohobunécnosti, a to jak morfologické, tak genetické. Jejich genom patii mezi
nejmensi eukaryotické genomy, u nejznaméjsi pekarsko-pivovarské kvasinky
(Saccharomyces cerevisiae) obsahuje pouze 7300 gena. Ty, které kvasinky ztratila,
jsou mimo jiné pravé geny pro riizné proteiny Ucastnici se diferenciace bunck a
mezibunééné komunikace v mnohobunééném téle. Zatimco jiné houby tedy patr-
né nemaji velky problém mezi jedno- a mnohobunéénym télem v priibéhu evoluce
prechazet, kvasinky jsou uz navzdy jednobunécné. Zajimavé je, Ze v laboratornich
podminkach mohou rtizné houby, a to nejen vieckovytrusé, ale i stopkovytrusé, vy-
tvaret kvasinkovité formy. Je tedy docela dobie mozné, Ze piedek kvasinek zacal zit
v prostiedi, kde prednostné vytvarel kvasinkovitou formu. Tim piestal pdsobit se-
lek¢ni tlak na udrzovani genti pro mnohobunécnost, a ty se z jeho genomu postupné
vytratily. Jako redukci slozitosti téla interpretujeme i vznik nékterych parazitickych
skupin hub. Donedavna kontroverznim prikladem jsou jiz zmifiované mikrospori-
die (Microspora), diive fazené mezi prvoky. Ktera skupina hub byla jejich predkem,
neni znamo, i kdyz podle fylogenetické analyzy genti pro alfa a beta tubulin mozna
pattil do pribuzenstva radt Entomophtorales a Zoopagales (parazité hmyzu tradic-
né razeni mezi zygomycety). Podobné jako u kvasinek nevime u mikrosporidii, zda
zde doslo ke ztraté mnohobunéc¢nosti nebo zda pochazeji z linie hub, kterda mnoho-
buné¢nosti nikdy nedosahla. Morfologicky ani geneticky jiz mikrosporidie nenesou
ani stopu po nékdej$i mnohobunécnosti. Jako skutec¢né redukované bychom vSak
méli interpretovat nékteré parazity ze skupiny Taphrinomycotina (Ascomycetes).
Tato skupina zahrnuje jak nékteré kvasinky (Schizosaccharomycetes), tak i jedno-
buné¢éné parazity zivocicht (Pneumocystis) a rostlinné parazity stridajici kvasinko-
vitou a vlaknitou (hyfalni) formu mycelia s vi‘ecky. Rod Neolecta (Neolectomycetes)
dokonce vytvaii jednoduché plodnicky.

Proces, kdy bunky ztraceji své specializované funkce, se nazyva bunééna dedife-
renciace. Pii dediferenciaci se buniky vice ¢i méné priblizi plivodni totipotentni buri-
ce. Buné¢na dediferenciace muize byt soucasti fyziologickych procesti. Uplatiiuje se
napft. pfi regeneraci postizenych ¢asti u nékterych organismi (ostnokozci, obojzi-
velnici, diktyostelium). U ¢lovéka vsak pti hojeni k dediferenciaci bunék nedochazi
a poskozené tkané se mohou obnovovat z mélo diferencovanych bunék, které zde
byvaji také piitomny. U nekterych typt bunék, napt. u neurona, se v§ak kmenové
bunky témér nezachovavaji. Tkané tvorené takovymi buiikami maji tedy silné ome-
zenou schopnost regenerace. Proto je pro medicinu zajimavd moznost dlouhodo-
bého uchovavani takovychto kmenovych bun¢k pro jejich pozdé€jsi pouziti. Velice
vhodné k tomuto tcelu jsou totipotentni embryonalni bunky. Ty se ziskavaji z ,,pre-
byte¢nych“ embryi vytvorenych pro téely umélého oplodnéni. Protoze pouziti em-
bryonalnich kmenovych bunék vyzaduje zniceni velikého mnozstvi embryi, je tento
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Obr. 31: Zivotni cyklus a stavba spory mikrosporidii. Spora vystieli pélové vlakno a jeji bunéeny
obsah pronikne do cytoplasmy hostitelské bunky (1), kde roste v mnohojaderné plasmodium
(2, 3). Toto plasmodium se pak déli na jednotlivé buriky (4). Tyto buriky jsou schopny se béhem
dozravani jesté dale délit (5) a nakonec z nich vznikaji spory (6, 7). bt - membranézni bobtnaci
téleso,cy- cytoplasma, ja - jadro, kd - kotvici disk, ob — nékolikavrstevny obal spory, pv — pdlové
vlakno, zv - zadni (bobtnaci) vakuola. Upraveno podle Sleigh 1989 a Hausmann a kol. 2003.
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smér vyzkumu velmi kontroverzni a ve vétSin¢ statd zakazany. Bezproblémovym
zdrojem kmenovych bunék je pupecnikova krev, odebirana bezprostiedné po poro-
du. Ziskané kmenové bunky se pouzivaji napr. pii 1é¢bé leukémie nebo cukrovky.

Protoze mnohobunécné télo je slozity systém, mize mit jiz mala porucha regu-
lace v ném probihajicich dé¢ji dalekosahlé disledky pro jeho schopnost preziti.
Jednou takovou zavaznou poruchou, pti niz mimo jiné dochazi ke snizeni komple-
xity a k bunééné dediferenciaci, je nadorové bujeni. Jedna se o poruchu bunééného
cyklu, kdy se zpravidla jedna konkrétni burika vymkne kontrole a zac¢ne se neo-
mezené mnozit. Protoze nadorové burky nejsou podrizeny celku (jejich bunéény
cyklus a diferenciace nejsou kontrolovany a regulovany), vznikne selekéni tlak na
jejich co nejrychlejs$i mnozeni. Hostitelsky organismus ma ov§em urcité, i kdyz
omezené mechanismy, jak nadorové buriky rozeznat a zahubit. V piipadé, Ze se mu
to nepodaii, mdze nadorové bujeni vést ke vzniku smrtelného nadoru (rakoviny).
Az na vyjimky (viz dale) oviem nadorové buriky nemaji mechanismus pienosu na
dalsi organismus a pretrvani v ném. Pokud tedy zabiji svého hostitele, zaniknou
zaroven s nim. [ kdyZ naddorové bujeni se teoreticky mutze vyskytnout u jakéhokoli
mnohobunééného organismu, mechanismy jeho vzniku jsou nejvice prozkoumany
u savcu. Nasledujici text se bude proto vztahovat na né.

Geny, jejichz mutace mize vést k nddorovému bujeni, se nazyvaji protoonko-
geny a antionkogeny. Za normalnich okolnosti se jejich produkty (zpravidla pro-
teiny) né&jakym zpdsobem, ¢asto neptimo, podileji na regulaci bunééného cyklu.
Problém nastane, kdyz tyto geny nebo regulatory jejich exprese zmutuji. V piipadeé,
Ze mutace v protoonkogenu nastane tak nestastné, ze porusi regulaci aktivity jim
kdédovaného proteinu, vznikne onkogen, jehoz produkt dava burice nepretrzity sig-
nal k déleni (na rozdil od produktu protoonkogenu, ktery ho dava pouze v pravou
chvili). Produkt antionkogenu naopak normaln¢é dava burice signal, Zze se neméa
délit, popf. je soucasti systému, ktery bunce délé jakousi vnitini diagnostiku. Tento
systém mimo jiné dokaze rozpoznat vznik onkogenu nebo virovou ndkazu a zabrani
déleni bunky, poptipadé rovnou spusti programovanou bunécnou smrt. Pokud tedy
nastane mutace v antionkogenu a produkt nevznika nebo ho vznika méné¢, burika se
muze volné délit nebo se neni schopna zabit v pripadé, Ze néco neni v poradku.

Jak jiz bylo feceno, je vznik nddorového bujeni vaZnym ohrozenim mnohobunéc-
ného organismu. Nastésti k jeho vzniku nedochéazi nijak snadno. Bunécny cyklus je
totiz jednim z nejlépe kontrolovanych déjti a k prekonani jeho regulace je potfeba
nékolika nezavislych mutaci protoonkogend a antionkogenti. Burika musi nejpr-
ve ztratit vnitfni kontrolu bunééného cyklu. Za normalnich okolnosti totiz burka
svlij cyklus uc¢inné kontroluje a v pripadé, ze dojde k chybé, spusti apoptézu. Po
zlikvidovani kontroly bunééného cyklu mtiZe burika aktivovat onkogeny, a ovlivnit
tak samotny cyklus. Takovychto mutaci je potieba vice, aby se burika mohla zacit
neomezené délit. Kdyz je nddorovych bunék hodné, jsou rozpoznany imunitnim
systémem, ktery se je pokousi zlikvidovat. U mnozicich se nadorovych bun¢k do-
chazi k dalsim mutacim. Psobi zde selekéni tlak vybirajici linie, které jsou schopny
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odolat imunitnimu systému. Boj mezi imunitou a nadorovymi burikami ¢asto trva
radu let a jeho vysledek je nejisty (vétSina starsich lidi, od urcitého véku az 100 %,
ma v téle miniaturni nadory, jejichz rtst je dlouhodobé v rovnovaze s imunitni re-
akci, a vétSina z nich nikdy nepropukne v onemocnéni). Béhem mnoZeni dochazi
i k riznému stupni dediferenciace nadorovych bunék — dediferencované bunky
se mnoZi rychleji nez ty diferencované (nejenze uspori naklady na tvorbu struktur
zbyte¢nych pro mnozeni, dediferenciace je také vedlejsi produkt deregulace déleni
uz z logiky véci) a jsou selekci zvyhodnény. V pribéhu vzniku nddoru maze dojit
ke ztraté adhezivity bunék. Za normalnich okolnosti jsou spolu bunky vice ¢i méné
spojeny pomoci riznych mezibunéénych spoji nebo mezibunééné hmoty. Tento
kontakt s okolni tkani pro normalni bunky slouzi jako zakladni signal, Ze se nemaji
delit. Ztrata této kontaktni inhibice je jednim ze zakladnich dasledk pfemény buii-
ky na naddorovou ¢ili bunééné transformace.

Podle toho, zda nador pouze vicemén¢ opouzdrené roste na misté, kde vznikl,
nebo infiltruje do okolni tkané a popripade vytvari dcefina loziska (metastazy),
délime nadory na nezhoubné (benigni) a zhoubné (maligni). Benigni nadory se
poznaji podle toho, Ze nejsou spojeny s okolim a mohou se vii¢i nému pohybovat.
Maligni nadory jsou naproti tomu viici alesponl nékterym strukturdm nepohyblivé
(coz je, mimochodem, dobra diagnosticka pomicka, kdyz si objevite v téle nezna-
mou bulku). Benigni nadory obvykle neohrozuji zivot, s vyjimkou pripadd, kdy
vyrazné utlacuji organ, ktery jim nema kam uhnout (typicky mozek). Ve zhoubnych
nadorech buriky kromé déleni za¢nou aktivné migrovat do okolni tkdné nebo do
dutych organ, krve a lymfy. K tomu, aby to dokazaly, musi vyrazn¢ zménit expresi
adhezivnich molekul a obvykle téz produkuji proteazy, které $tépi mezibunécnou
hmotu a tim v ni vytvareji prachody. Zajimavé je, ze pokud bychom produkci téchto
protedz zastavili, transformovanym burnkam to pfili§ vadit nebude. Zvoli zkratka
jinou metodu migrace, naptiklad se zacnou aktivné protahovat tzkymi prilezy
v neporusené extracelularni hmoté. Maji receptory, které tuto hmotu vazou, a do-
kazou na ni vyvinout méftitelny tah (asi jako kdyz pred sebou rozhrnujete rosti). Zda
se, jako by zde byla primarni viile bunék migrovat a zvoleny zptisob migrace zavisi
na okolnostech. Nadory také vytvareji vlastni extracelularni hmotu, ta je vSak ridsi
a podstatné méné organizovana nez hmota zdravé tkané. Touto hmotou proristaji
cévy, jejichz tvorbu nador indukoval zneuzivaje faktory, které indukuji tvorbu cév
v normalni rostouci tkani. Tento rdst novych cév se nazyva angiogeneze. Pokud
nador angiogenezi nezvladne, neptekroci jeho velikost 1 mm. I nadorové cévy se od
normalnich lii, rostou také mén¢ organizované a maji pozmeénény a propustnéjsi
endotel. V nadorech vznikaji htife prokrvené okrsky, kde buriky trpi nedostatkem
kysliku a mohou kryt podstatnou ¢ast své energetické spotieby anaerobni glykoly-
zou. S trochou nadsazky by se dalo fici, Ze na histologickém fezu nador vypada jako
karikatura tkané, ze které vznikl.

Dalsi neblahy projev nadorového ridstu jsou takzvané paraneoplastické syndro-
my. Ty nastavaji, kdyz nador vznikne z bunék produkujicich hormon nebo cytokin
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otravit svého hostitele (napf. tyreotoxicka krize). B&zny je mirngjsi zplisob mani-
pulace, kdyz nador produkuje latky, jimiz hostitele nuti, aby mu poskytoval stale
vétsi mnozstvi zivin. Pfirozenym vybérem uvniti nddoru se transformované burky
stale zdokonaluji ve schopnosti takto manipulovat hostitele, vindukci angiogeneze,
vyuzivani anaerobniho metabolismu a rychlosti ristu. Postupné tak hostitele zcela
vycerpaji, zbavi ho v§ech zasobnich latek (chorobna vyhublost — kachexie) a zaplavi
kyselymi metabolity, coZ jej dohromady nakonec usmrti. Pfi¢inou smrti u nadoro-
vého onemocnéni muize byt také prodéravéni nebo naopak ucpani dutého organu
(stfeva, cévy, plic) nebo rozruseni a mechanicky ttlak ddlezitého organu.

Z popsanych vlastnosti malignich nadord vyplyvaji i zakladni obtize jejich 1é¢by.
Nédor, ktery infiltruje do okolni tkané, maze byt obtizné ¢i nemozné kompletné odo-
perovat, o metastazach ani nemluvé. Farmakologicka 1é¢ba se zase potyka s tim, zZe
metabolismus nadord je prili§ podobny metabolismu zdravych bunék, takze kazdy
1ék je z principu toxicky (ma to logiku: nejlépe jsou 1éCitelné infekce zptisobené pro-
karyotickymi organismy, hire eukaryony a nejhire sebou samym). Protinddorova
1é¢iva mohou v principu plisobit na v§echny rychle se délici buriky (podobné ptisobi
i radioterapie), mohou vyuzivat specifika nadorového metabolismu nebo se mohou
specificky hromadit v nddoru (polymerni 1é¢iva). Nékteré nadory lze 1&¢it i speci-
fickymi inhibitory aktivovanych onkogent (napft. u détskych leukemii se pouZziva
inhibitor kindzy BCR-ABL). Proti nékterym nadorGim jiz existuji specifické proti-
latky. Nadorové buriky si vSak bohuzel i s témito prostfedky diky mutacim a selekci
obvykle ¢asem poradi a za¢nou rast dal. Dosazitelnym cilem, a v lepS§im pripad¢ i
vysledkem 1é¢by, tak neni dokonalé odstranéni tumoru, ale opétovné navozeni rov-
novahy mezi nddorovym riistem a imunitni odpovédi, kterd ho drzi na uzdé. Nadgje
na uzdraveniv sou¢asnosti u nékterych nadort (maligni seminom, Hodgkindv lym-
fom, nekteré leukemie) jiz dosahuje 80 az 90 %, i vice. Dlikazem, Ze i u vylééeného
pacienta nemnoho nadorovych buné¢k preziva, je piipad, kdy pacientka zemfiela na
melanom evidentné pochazejici z transplantované ledviny. Ukazalo se, ze darci byl
uspésné vylécen melanom mnoho let ped odbérem ledviny a nikoho nenapadlo, Ze
tam nékolik bunék prezije a v prijemci (ktery dostaval 1éky na potla¢eni imunity) se
rozrostou.

Na rozdil od vétSiny ,,normalnich® bunék Ize nadorové buriky podstatné snaze
kultivovat mimo organismus v laboratoti. Mnoho linii nddorovych bunék lze pés-
tovat a mnozit ve vhodném médiu neomezené dlouho a jsou mén¢ zavislé na ris-
tovych faktorech nebo kontaktu s jinymi buikami. Normalni buriky, pokud je pre-
svéd¢ime, aby rostly, vydrzi jen omezeny pocet déleni a pak zahynou. Pocet jejich
déleni je totiz omezen kraticimi se telomerami na koncich chromosomi. Kromé
toho rGzné bunééné typy si v téle velice ¢asto predavaji signalni molekuly, které jim
potom v kultufe chybi.

Nejslavnéjsi a prvni vypéstovanou nesmrtelnou bunéénou linii jsou HeLa buriky.
Byly izolovany v roce 1951 z nédoru délozniho ¢ipku vzniklého po infekci papilo-
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7.A Trpaslik v téle obra. S dalSim extrémnim pfipadem redukce mnohobunécného
téla se mlzeme setkat takirka na kazdém kroku - v kvétech krytosemennych
rostlin. V typickém kvétu totiz mizeme objevit nékolikabunécny ,organismus’, jenz
predstavuje posledni pozlstatek kdysi samostatného mnohobunécného téla. Jedna
se o gametofyt, tj. haploidni generaci z pravidelné se stfidajici dvojice gametofyt-
sporofyt, kterd predstavuje zaklad cyklu rodozmény typicky pro viechny vyssi rostliny.
Z fosilnich nalezd je pritom ziejmé, ze gametofyty rhyniovych rostlin (pfedpokladanych
predkd cévnatych rostlin) byly velikosti i funkénosti pfinejmensim rovnocenné jejich
sporofytni generaci. U nejbazalnéjsich skupin dnesnich cévnatych rostlin, tedy plavuni
a kapradin (vcetné preslicek), uz vsak nachazime gametofyt redukovany do podoby
obskurni nékolikamilimetrové struktury, kterou naprostd vétSina z nds ani nikdy
nevidéla. Vérte vsak, ze vétsinou ma podobu drobného placatého nebo vldknitého
utvaru, ktery mize byt bud zeleny (a autotrofni) nebo nezeleny (a vyzivou zavisly na
mykorrhize). Co je viak dulezité, i tento drobny gametofyt je stale samostatné rostouci
a na sporofytu nezavislou strukturou. Semenné rostliny postoupily jesté dale a jejich
gametofyt uz je zcela skryt ve vnitinim prostoru sporofytu a je dale redukovan nejvyse
na nékolikasetbunécné struktury. U vSech semennych rostlin se navic setkdvdme
s gametofyty pohlavné diferencovanymi — samcim a sami¢im (zatimco gametofyty
vétsiny kapradin jsou oboupohlavné, tj. produkuji spermatozoidy i vaje¢né bunky).
Nejpocetnéjsi skupina semennych rostlin (tedy krytosemenné) postoupila v redukci
gametofytu nejdale. Typicky samici gametofyt (zde nazyvany zarodec¢ny vak) je slozen
z pouhych osmi bunék a sam¢i gametofyt (tj. pylovou lacku) tvofi pouze tfi buriky!

V této chvili jisté prichdzi na mysl otdzka, co mohlo vést k tak silné redukci
z mnohobuné¢ného samostatné fungujiciho téla az na nékolikabunécnou strukturu.
Pfedné je nutné fici, ze gametofyt neni samostatnym organismem v pravém slova
smyslu ale pouze jednim ,stadiem” v Zivotnim cyklu rostliny. Z fosilnich nalezl
rhyniovych rostlin je ziejmé ze obé stadia, gametofyty i sporofyty, obyvaly dost
podobné biotopy a velmi pravdépodobné si konkurovaly, coz mohlo byt v kone¢ném
souctu pro rostlinu jako takovou znacné nevyhodné. Bylo proto zdhodno jednu
z generaci omezit. U cévnatych rostlin padla,volba” na gametofyt, mozna uz z ddvodu,
Ze v haploidni gametofytni fazi mohlo sndze dochazet ke Skodlivému projevu fady
mutaci, jejichz dopad byl v diploidnim sporofytu kompenzovan druhou funkéni kopif
téhoz genu. Jenze ani redukce gametofytu na mensi, ale stale samostatné fungujici
rostlinku, jak to zndme od plavuni a kapradin, zfejmé nefesi cely problém. Ba naopak
— k ¢emu je tvorba dokonalého a Uspésného sporofytu kdyz je jeho dalsi rozmnozeni
stale zavislé na preziti ,nedomrlého” gametofytu? V této chvili vsak prisla jedna
z klicovych inovaci semennych rostlin, totiz ,skryti” kritické faze gametofytu do téla
vzrostlého sporofytu, ktery ho midze mnohem efektivnéji chranit i vyzivovat. Pravé
tento krok pak umoznil dalsi redukci téla gametofytu az na dnesni nékolikabunécné
gametofyty krytosemennych rostlin. Je zajimavé, Zze podobny trend, tedy pokus
,schovat” gametofyt ve svém téle (nebo alespon spore) potkdvame i u jinych skupin
vyssich rostlin — u ¢asti plavuni (vranecku a Sidlatek) a u podivnych vodnich kapradin z
pfibuzenstva marsilky (Marsillea) a nepukalky (Salvinia).

Na zavér jesté zdlraznéme, ze ani takto drastickd redukce v poctu bunék nemusi
byt nutné spojena s dediferenciaci a ztratou funkce celé struktury. Napfiklad i pouze
osmijaderny zérodecny vak se sklada z diferencovanych bunék s jasné vymezenou
strukturou a funkci (synergidy, antipody, centrdlni burika zdrode¢ného vaku a samici
gameta - vajecna burika).
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mavirem. Jejich nositelka, Henrietta Lacksova (odtud HeLa), téhoz roku rakoviné
podlehla. Po vypéstovani HeLa bunék vyvstalo nékolik etickych problémi. Ackoli
jméno jejich nositelky bylo tajeno, tisk ho presto vypatral a zverejnil. V den smrti
Henrietty Lacksové, kdyz jeji télo jeste leZelo v marnici, vystoupil zakladatel kultury
HeLa buné¢k, George Gey, v televizi s lahvickou HeLa bunék v ruce a pompéznim
projevem. Rodina Henrietty Lacksové nebyla viibec informovana o pokracovani
jakéhosi zZivota Henrietty ve formé& HeLa bunék. Dalsi spornou otazkou bylo, zda je
mozno HeLa bunky pouzit ke komerénim ti¢elim, kdyz k tomu piibuzni nedali sou-
hlas. Nasledny soud rozhodl, ze jelikoz HeLa buiiky byly ziskany biopsii, tj. odbé-
rem tkané z zivého organismu, nebyly majetkem (tehdy jiz ddvno mrtvé) Henrietty
Lacksové ani jejich dédicd. Soudni vyrok se vztahoval i na material typu odloupana
kidze nebo ostiihané nehty.

I kdyz HeLa bunky a jiné podobné bunééné linie jsou schopny preZit pouze v labo-
ratornich podminkéach, popft. jako transplantat na pacientovi s vaznymi poruchami
imunity (€lovék s normalni imunitou se nastésti nenakazi), miZeme na né nahlizet
jako na samostatné existujici organismy. V tom piipad¢ samozirejmé okamzité vy-
vstava otazka, zda jsou tyto buriky jesté clovékem. Tato otazka nema pouze eticky
podtext (v pripadé, Ze se jedna o lidskou bunécnou linii), je zajimava i z biologické-
ho hlediska. HeLa buriky a ,,normalni“ ¢lovék se mezi sebou nekiizi (ani nemohou,
HeLa bunky nejsou totipotentni a nejsou schopny vytvorit gamety). Kromé toho
HeLa buriky zménily dramatickym zptisobem svij télni plan. Tyto a dalsi tvahy ved-
ly ke klasifikaci HeLa bunék do samostatného druhu a rodu, nazvaného Helacyton
gartleri. Vétsina odborné verejnosti tuto klasifikaci neuznava a fada badatelt o ni
dokonce ani nevi. Na druhou stranu nebyly udany skute¢né piesvédcivé divody,
pro¢ by mély HeLa buriky a ¢lovék pattit do jednoho druhu. My se v tomto pripadé
nechceme stavét ani na jednu stranu sporu. Pokud by si v§ak nadorové bunky za-
jistily pfenos na dalsi organismus a byly schopny se v ném uchytit, t€zko bychom
odmitali, Ze predstavuji samostatny paraziticky organismus. V pribéhu doby by se
tyto nadorové buriky evolu¢né vzdalovaly od ptivodniho hostitele a v pripadé dlou-
hodobého preziti jejich linie by vznikl novy druh. Paraziticky druh, vznikly z vnitro-
druhového parazitismu, a dost ¢asto se morfologicky vyrazné lisici od rodic¢ovského
druhu, se nazyvéa adelfoparazit. V souc¢asnosti jsou znamy dva ptipady nadorq, kte-
ré se v prirod¢ prenaseji z hostitele na hostitele. Oba dva jsou dokonce ze savci.

Pohlavné pienosny nador psi (CTVT, ,,Canine Transmissible Veneral Tumor)
byl objeven pred vice nez sto lety. Je odvozen z histiocytli (druh tkanovych makrofa-
gl). Mezi psy se prenasi pfimym kontaktem, napf. pii pohlavnim styku, kousnutim
nebo olizovanim postiZenych ¢asti téla. CTVT ma rizné faze vyvoje, ale na hostiteli
dlouhodobé nepiezije a postupné je samovolné vylécen. Mezitim se ovSem staci
prenést na dalsi hostitele. Molekularné fylogenetickou analyzou bylo zjisténo, ze
vSechny izolaty CTVT jsou si velmi piibuzné a piedstavuji vlastné samostatnou linii
pst, podle odhadi molekularnich hodin starou 200-2500 let. Zaroven se jedné o
nejstarsi zndmou bunéénou linii odvozenou od Zivo¢ichl. Velmi vyznamny je fakt,
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ze CTVT se mize prenést i na jiné
druhy psovitych Selem. Jenom tézko
Ize odolat presvédceni, ze CTVT je
samostatny paraziticky druh psovité
Selmy nebo alespon paraziticky pes
domaci.

Druhym podobnym piipadem
je nador tvare dabla medvédovité-
ho (Sarcophilus harrisii)y, DFTD
(,,Devil Facial Tumor Disease®). Je
odvozen z bunék neuroektodermu.
Mezi hostiteli se prenasi pokousa-
nim. Nador je obvykle smrtelny,
zhruba za rok, a nejcastéjsi mecha-
nismus, kterym zabiji, je znemozné-
ni pfijmu potravy v dasledku znetvoreni tvaii a tstni dutiny a nasledna smrt hlady
(viz obr. 32). Nemoc byla objevena v roce 1995 a dodnes se rozsitila tak, Ze ohrozu-
je druh jako takovy. Mize se tedy stat, ze DFTD brzy zanikne i se svym hostitelem
(na rozdil od hostitele se v§ak mozna da nador zachranit v laboratorni kultuie).

Obr. 32: Dabel medvédovity napadeny DFTD.
Upraveno podle www.wildlifehealth.org.au.

Otazky k zamysleni:
Cojetodruh?
Existuji v pfirode skutecné druhy, nebo jde jen o ¢lovékem vymyslené skatulky, které
mu umoznuji lépe se vyznat v okolnim svété?

100 |.Cepicka, L. Falteisek, F. KolaF, J. Liskova, T. Panek

8.,,NEBUNECNOST” — IMITACE MNOHOBUNECNOSTI

Jak bylo napsano na zac¢atku brozury, zmnozeni bunék v ramci jednoho téla a roz-
raznéni jejich funkei neni jedinou cestou ke vzniku vysoce organizovaného makro-
skopického organismu. Nékteré jednobunééné organismy vzhledem pripominaji
diferencované mnohobunééné organismy a mohou byt makroskopické (az veliké).
Zakladem je vsak mnohojaderné plasmodium (cenocyt).

Myxogastridi (Myxogastria, ,,acellular slime molds“) jsou skupinou hlenek bliz-
ce pribuznych diktyostelidiim. Patii sem zndmé vI¢i mléko (Lycogala epidendrum)
a fada dalSich zastupci s ¢asto makroskopickymi a vyrazné zbarvenymi plodnicka-

Obr. 33: Zivotni cyklus myxogastridi. Ze spory (1) vylezou bud haploidni ménavky (myxaméby,
2), nebo bicikovci (myxomonddy, 3). Toto stadium se Zivi bakteriemi a déli se (3, 4). Po ur¢ité dobé
dojde k syngamii (5, 6) a vznikne diploidni burka (7). V té se déli jadra (8) a vznikne plasmodium
(9). Nakonec na plasmodiu vyrostou plodnic¢ky (10, 11), ve kterych vznikaji meiézou a rozpadem
cytoplasmy spory (1). Spory jsou vétrem rozneseny do okoli. Upraveno podle Olive 1970.
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Obr. 34: Sifonalni fasy. A - Derbesia. B - Bryopsis. C — Codium. D - Udotea. E - Caulerpa.
F - Batophora. G - Neomeris. H — Cymopolia. Vlozené kresby ukazuji vnitini anatomii stélky.
Upraveno podle Verbruggen a spol. 2009.

mi. Neni tedy divu, Ze hlenky byly dlouho nepravem razeny mezi houby. Plodnicky
myxogastridi vznikaji zcela jinak nez plodnicky diktyostelidi (viz obr. 33). Na
pocatku je, stejné jako u diktyostelidd, jednojaderna burnka, ménavka (myxaméba)
nebo bicikovec (myxomonada). Tyto bunky spolu kopuluji, vznika zygota a Zivotni
cyklus vstupuje do dlouhodobé diploidni faze. Namisto agregace bun¢k zde ov§em
dochazi ke zmnoZeni jader v ramci jediné buriky a vznikaji plasmodia, nékdy az
obrich rozméra. Za urcitych okolnosti na plasmodiu vyroste plodnicka (sorokarp).
Také tato plodnicka je plasmodialni. Uvnitf vznikaji redukénim délenim a rozpa-
dem cytoplasmy haploidni jednojaderné bunky. Ty se opouzdii a daji vznik sporam,
které jsou rozneseny vétrem.

Dal8im ptipadem vysoce organizovanych plasmodialnich organismi jsou zelené
fasy radt Bryopsidales a Dasycladales (tfida Ulvophyceae). V algologické literature
jejejich stélka také oznacovana jako sifonalni nebo cenocyticka. Tyto fasy ¢asto veli-
kosti a vzhledem silné pfipominaji mnohobunécné rasy nebo rostliny (viz obr. 34).
Sifonalni stélka se vyvinula i ve dvou liniich rtiznobrvek (Xanthophyceae) patticich
k heterokontnim rfasdm, napft. u rodd Vaucheria nebo Botrydium.

Do této kapitoly bychom vlastn¢ mohli provokativné¢ zaradit i takové mnohobu-
nécné organismy, jejichz buriky mezi sebou komunikuji pomoci cytoplasmatickych
provazcd. Predev§im mame na mysli vyssi rostliny (Embryophyta), mezi jejichz
burikami jsou plasmodesmata, a houby (Fungi), u nichz jsou obvykle ptihradky
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mezi buitkami ,,déravé®. V tomto textu jsme ovSem ponechali rostliny i vétSinu hub
mezi typicky mnohobunéénymi organismy. Rostlinné plasmodesmy jsou ovSsem
dal$im dokladem nemoznosti stanoveni striktni hranice mezi jednobunéénymi a
mnohobunéénymi organismy.

Otazky k zamysleni:
Pro¢ myxogastridi ve skutecnosti nejsou mnohobunécni? Odpovéd naleznete, kdyZ?
se zamyslite nad tim, z kolika bunék se sklddaji jednotlivd Zivotni stddia a jak jsou
v nich tyto buriky uspofdddny (dohledejte si na internetu, jakou md strukturu
plodnic¢ka myxogastridd).
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Pokud vas zajima pohled studentl na zivot a déni na PfF JU,
mtuizete si precist jejich vlastni postiehy ve studentské priru¢ce
BINOLUPA (http://shp.prf.jcu.cz/BinolupaWeb.pdf).

lta

Www.natur.cuni.cz

Bakalarske _ _
a navazujici magisterské studium

= Pfirodovédecka fakulta nabizi vysokoskolské vzdélani v oblasti véd biologickych,
geografickych, geologickych, chemickych, v ekologii a ochrané Zivotniho prostredi.
Fakulta poskytuje svym studentiim zapojeni do vyzkumu v pfirodnich védach, pfistup
k nejnovéjsim poznatkim a jejich vyuziti, vyuku propojenou s védeckou a vyzkumnou
ginnosti fakulty a Gizkou spolupraci s Akademii véd CR.

m Prezencni studium je tfistupfiové: bakalafské — navazujici magisterské — doktorské,
s podporou zahranicnich studijnich pobytd.

m Bakalarsky stupen nabizi vzdélani v deviti studijnich programech, které umoznuji vybér
z 27 studijnich obord.

m Magistersky stupefi je moZno absolvovat v osmi studijnich programech s volbou
45 studijnich obori.

m Absolventi Pfirodovédecké fakulty ziskaji kromé diplomu také celoevropsky uznavany
Dodatek k diplomu (Diploma Supplement) v anglickém jazyce, ktery usnadiiuje pozici
na zahrani¢nim trhu préce.

m Absolventi chemickych studijnich obori ziskavaji navic certifikat Eurobachelor a absol-
venti magisterského studia certifikdt Euromaster. Certifikat garantuje srovnatelnost
vzdélani s pfisnymi evropskymi standardy.

BIOLOGIE* GEOGRAFIE * GEOLOGIE * CHEMIE *EKOLOGIE * OCHRANA ZIVOTNIHO PROSTREDI
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FAKULTA LESNICKA A DREVARSKA

Ceské zemédélské univerzity v Praze

Fakulta lesnicka a drevarska CzU

nabizi Siroké spektrum vzdélani
pokryvajici celou oblast lesniho
hospodarstvi, zpracovani dfeva

a myslivosti, to v8e v navaznosti
na ekologii, zkvalitiovani Zivotniho
prostiedi a dalSi odvétvi.

Prezenéni i kombinované studium je
tiistupfiové: bakalafské, navazujici
magisterské a doktorské. Bé&hem
studia je mozZno studovat jeden az
dva semestry na mnoha univerzitach
v Evropé€ i mimo ni, pfipadné se
zU¢astnit az pulro¢nich praxi v Jizni
a Stfedni Americe i jinde. Fakulta
pofada s vybranymi univerzitami
Double-Degree studium, kdy ziska
absolvent souc€asné diplom na$ i
zahranicni.

Budova fakulty se nachazi v klidném
aredluuniverzity vPraze 6—Suchdole,

<P, Fakulta lesnicka

odkud je snadny pfistup k bohatému
kulturnimu zazemi hlavniho mésta.
K dispozici je zde rozsahlé studijné
—informacni centrum, sportovni areal
i ubytovani na kolejich.

Aktualni informace, strukturu
studijnich  program(i,  podminky
pfijimaciho fizeni i mnoho dalSich
informaci naleznete
na www.fld.czu.cz

Studium®na Fakultefzivotniho
prostredi(CZU}v/Praze 5

Zajimaité problematiky/ochrany/zivotniho prostiredi pFirody'a kra i

&~ I akulta Zivotniho

jiny? Nechces seljen biflovat, ale poznavat veci takéwv/ praxi?

Pojd studovat néktery z oborii nabizenych Fakultou Zivotniho prostiedi.

Studium na fakulté Zivotniho prostrfedi neni jen vyukou v teple prednaskovych
sélu, ale je doplnéno ¢etnymi exkurzemi, praxemi a terénnimi cviéenimi.

Studuje se v tfistupriovém systému (Bc. > Ing. > Ph.D.) V kterémkoliv stupni se
muzes$ rozhodnout, zda odejdes do praxe nebo bude$ pokracovat ve studiu na
matefské fakulté nebo na kterékoliv jiné univerzité v CR nebo v zahraniéi.

MuzZe$ vyuZit moznosti studia v zahranic¢i po dobu 3-12 mésicti na nékteré ze spo-
lupracujicich univerzit v Evropé i mimo ni.

Kdyz vydrzi§ a stane$ se UspéSnym absolventem, bude§ mit moZnost ziskat zaji-
mavé zameéstnani.

V soucasnosti je mozné zvolit z 5 bakalarskych, 6 magisterskych a 4 doktorskych
studijnich obort

Bakalarskélstudijnifobory/='titul!Bakalari(Bc?)

Aplikovana ekologie (P, K) — komplexni péce o Zivotni prostifedi s dlirazem na eko-
logické discipliny

Krajinafstvi (P, K) — ochrana a planovani krajiny s dlirazem na technické discipliny
Uzemni technicka a spravni sluzba (P, K) — problematika Zivotniho prosttedi ve stat-
ni spravé a samospravach

Vodni hospodafistvi (P) — ochrana vodnich zdroju, projektovani vodnich prvkl v kra-
jiné

Uzemni planovani (P) - ochrana Zivotniho prostfedi v procesu tizemniho planovani

Ve studiu je moZné pokraovat na FZP v magisterskych studijnich oborech a ziskat
titul InZenyr (Ing.): Aplikovana ekologie (P), Ochrana pfirody (P), Krajinné inZenyr-
stvi (P), Krajinné a pozemkové upravy (P) , Environmentalni modelovani (P), Regi-
onalni environmentalni sprava (P, K)

Prezenéni forma studia (P) je organizovana formou pravidelné dochazky na pred-
nasky a cvieni v semestru. Kombinovana forma studia (K - dfive také dalkové studi-
um) probiha formou 3-4 konzultaci za semestr a spociva ve vétsi mife samostudia.
V kombinované formé je mozné studovat nejen v Praze, ale i v nasSich distancnich
strediscich v Litvinové, v Karlovych Varech a v Breznici na Pfibramsku.

Dals$i informace o Fakulté Zivotniho prostifedi a organizaci studia véetné jednotlivym
studijnich oborl nalezne$ na www.fzp.czu.cz v sekci Studium.

VSECHNY ZAJEMCE SRDECNE ZVEME NA DEN OTEVRENYCH
DVERI KONANY VE DNECH 29.1.-30.1.2010

www.fzp.czu.cz

Konktakt na studijni oddéleni:

g» Fakulta zivotniho
J prostfedi

Fakulta Zivotniho prostfedi
Ceska zemédélska univerzita e-mail: uchazec_fzp@fzp.czu.cz

www. fzp.czu.cz

Kamycka 1176, 165 21 Praha 6 - Suchdol
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