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Abstrakt

Nalevnici (Ciliata) jsou jednobunécéné eukaryotické organismy, jez nalezi do skupiny
Alveolata. Systém nalevniki se béhem poslednich let nékolikrat zménil. Dnes je systém
nalevnikii zaloZzen na struktufe somatické infraciliatury a na makronukledrnim cyklu.
Nélevnici se déli na dva podkmeny a jedenact tfid. Anaerobni (mikroaerofilni) nalevniky
nalezneme v ramci tii tfid: Armophorea, Litostomatea a Plagiopylea. Jejich mitochondrie je
redukovana na hydrogenosom. Hydrogenosom je organela, u které¢ neprobiha oxidativni, ale
pouze substratovd fosforylace. Kone¢nymi produkty metabolismu hydrogenosomu jsou
vodik, oxid uhlicity, ATP, acetat, laktat, sukcinat popt. butyrat. Nejlépe prostudovanym
anaerobnim nalevnikem je Nyctotherus ovalis, u kterého tato organela predstavuje zajimavy
piechod mezi ,,pravou’ mitochondrii a hydrogenosomem, jaky zname tfeba u trichomonad.
Pro anaerobni nalevniky je charakteristicka pfitomnost metanogennich archebakterii, jez se
vykytuji v cytoplazmé pravé okolo hydrogenosomti. Tyto bakterie pak vyuzivaji vodik pro
tvorbu metanu, ktery je uvoliiovan do ovzdus$i. Anaerobni nalevniky nalezneme jak volné
zijici (témét ve vSech typech vod, na skladkach, v anaerobnich Cistickach, napt. Trimyema
nebo Metopus), tak v zazivacim traktu zivoCichli vcetné Cloveéka. Zatimco vétSina
endobiotickych druhli jsou komenzalové nebo mutualisti (napt. Nyctotherus nebo bachrovi

nalevnici), Balantidium coli mize zpisobit smrtenou chorobu.

Klicova slova: anaerobioza; Balantidium coli; Ciliata; hydrogenosom; metanogenni

archebakterie; ndlevnici; Nyctotherus ovalis



Abstract

Ciliates (Ciliata) are single-celled eukaryotic organisms belonging to the group Alveolata.
The system of ciliates has changed during past several years. Nowadays, the system is based
on the structure of somatic infraciliature and macronuclear cycle. Ciliates are divided into
two subphylla and eleven classes. Anaerobic (microaerophilic) ciliates can be found in three
classes: Armophorea, Litostomatea and Plagiopylea. Their mitochondrion is reduced to the
hydrogenosome. Hydrogenosomes are organelles in which only substrate phosphorylation
occurs. End products of the hydrogenosomal metabolism are hydrogen, carbon dioxide, ATP,
acetate, lactate, succinate or butyrate. The most studied anaerobic ciliate is Nyctotherus
ovalis in which these organelles represent an interesting transition between the "typical”
mitochondrion and hydrogenosome as known from trichomonads. Anaerobic ciliates are
characterized by the presence of methanogenic archaea in the cytoplasm. These
archaebacteria use hydrogen to form methane, which is then released into the air. Anaerobic
ciliates are free-living (in almost all types of water, e.g. Trimyema or Metopus) or live in the
digestive tract of animals including humans. While most endobiotic species are commensals

or mutualists (e.g. Nyctotherus or rumen ciliates), Balantidium coli can cause mortal disease.

Keywords: anaerobiosis; Balantidium coli; Ciliata; ciliates; hydrogenosome; methanogenic

archaea; Nyctotherus ovalis



1. Uvod

Nalevnici (Ciliata) jsou jednou z nejznamé;jsich skupin prvoki. Zatim jich bylo popsano néco
kolem 3500 druhti, ale odhaduje se, Ze jich bude az 30000 druht (Adl ef al. 2007). Vyskytuji
se v hojném poctu téméf ve vSech vodnich prostiedich od oceanti k malym rybnikiim, ve
Spinavych vodach, ale 1 na sousi, nebo parazituji u rtiznych skupin zivocichl véetné ¢loveka.
Tvar téla je ovalny a pokryty ciliemi (fasinkami), coz neni nic jiného nez biciky. Ty
nalevnikovi slouzi k pohybu. Potravu pfijimaji pomoci cytostomu, ktery je umistén na konci
téla (terminalné) nebo na btisni strané (ventralng), pres cytopharynx do potravni vakuoly, kde
dojde k jejimu zpracovani. Zbytky neztravené potravy pak vychazeji ven cytoproktem.

Staly tvar téla nalevnika zajistuje 1 — 4 um silnd podpovrchové vrstva zvana kortex
(Lynn a Small 2002; viz obr. 1). Ta se skldda ze dvou casti: z pelikuly a z cilidrnich
(kinetidovych) kotent, které tvoii infraciliaturu. Pelikula se skladd z bunééné membrany
(plasmalemy) a n¢kdy i z perilemy. Pod plasmalemou se vyskytuje systém membranovych
alveolt, které hraji hlavni roli pfi iontové regulaci. Zakladni slozkou infraciliatury jsou
kinetidy, jez jsou sloZzené¢ z kinetosomi (basalnich télisek bicikl). Kinetosomy byvaji
navzajem propojeny bazalnimi mikrotubularnimi pasy. Podle umisténi na buiice néalevnika
muzeme rozliSit dvoji ciliaturu (jedna se o typ obrveni, soubor jednotlivych cilii): somatickou
(funkce pohybu, senzoricka funkce) a oralni (ziskdva a zpracovava potravu). Somaticka
ciliatura se skldda z monokinetid, dikinetid nebo polykinetid a obvykle se vyskytuje po celém
téle kromé& ustniho otvoru. Obvykle byvaji tyto kinetidy uspofadané do podelnych fad, které
nazyvame kinety. Jejich pravidelné usporadani ale byva preruseno v ordlni oblasti. Oralni
ciliatura je také tvoiena z monokinetid, dikinetid nebo polykinetid, ale na rozdil od somatické
ciliatury jsou kinetidy navzajem propojeny fibrilami. Oralni kinetidy se navzajem propojuji
pomoci mikrotubulti a mikrofilament a vytvaii tak spolecné s cytostomem a cytofaryngem
oralni aparat. V osmdesatych letech 20. stoleti oralni ciliatura slouzila jako hlavni
morfologicky znak a podle ni se nélevnici zafazovali do jednotlivych skupin.

Dal$im charakteristickym znakem nalevnikii je jaderny dualismus a konjugace (typ
pohlavniho rozmnozovani). V kazdé bunice nalevnika najdeme velky makronukleus (jeden
nebo vice) a maly mikronukleus (mutze jich byt také n€kolik). Makronukleus je polyploidni
(aneuploidni), je mistem syntézy RNA a zajiStuje genovou expresi. Na rozdil od
makronukleu je mikronukleus diploidni a uplatiiuje se pii rozmnozovani, pii konjugaci.
Protoze pouze mikronukleus se mlize mitoticky nebo meioticky délit. Obsahuje normalni

eukaryotické chromosomy a tvofi se intranuklearni délici vieténko, coz u makronukleu



nenalezneme. Makronukleus se vyviji z mikronukleu a déli se tzv. amitézou, kdy je
geneticky materidl mezi dcefiné makronuklei rozdélen viceméné nahodné. Pfi amitdze se
nevytvari typické d¢lici vieténko, byly vSak objeveny intra- (Intramacronucleata)
a extranuklearni (Heterotrichea) mikrotubuly. Pfesny pribéh amitézy nebyl dosud podrobné
prozkouman. Kromé nepohlavniho déleni se nalevnici rozmnozuji pomoci konjugace. Jedna
se o sexudlni proces, pfi kterém se spojuji dvé buniky téhoz druhu nalevnika. Béhem tohoto
spojeni dojde ke vzijemné vyméné haploidnich jader a po skonceni vymény se builky od
sebe oddéli. Slozita stavba kortexu, jaderny dualismus a konjugace jsou charakteristickymi

znaky, podle kterych lze o ur¢itém organismu prohlasit, ze se jedna o nalevnika.
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Obr. 1. Morfologie bunky nalevnika (Lynn a Small 1990).



2. Fylogeneze nalevnikii

Béhem let se systém nalevnikd nékolikrat zdsadné zménil. V minulém stoleti byl postupné
vytvofen systém nalevnikli na zaklad€ oralni ciliatury. Podle jeji slozitosti se rozliSovaly tii
tiidy. Do tfidy Kinetofragminophorea patiily formy, jejichz oralni ciliatura je jen slabé
odlisSna od somatické cilliatury a je odvozena z apikdlnich Casti somatickych kinet. Tiida
Oligohymenophorea ma krom¢ astomatnich nalevnikii ordlni aparat dobfe vyvinuty. Oralni
ciliatura je zcela odlisna od somatické ciliatury. Sklada se z periordlni membrany na pravé
strané a z malého poctu (obvykle tii) membranel na levé stran€. U tiidy Polyhymenophorea
je oralni aparat tvofen mnoha slozitymi membranelami, somatickd ciliatura mutze byt
normalné vyvinuta, redukovana nebo zcela pfeménénd na ciry. Systém zaloZzeny na oralni
ciliatufe a ontogenezi oralniho aparatu dosahl vrcholu v 80. letech 20. stoleti (Corliss et al.
1980).

Hned od pocatku byl tento ptistup kritizovan s tim, Ze oralni ciliatura podléha silnym
selekénim tlakiim a Castym konvergencim (napt. Lynn 1979, 1981). Byly vytvofeny nové
tiidy nalevnik (Lynn a Corliss 1991, citovano v Baroin-Tourancheau et al. 1992). Prvni
molekularné-fylogenetické studie  nalevniki  skutecné  ukazaly, ze  tiidy
Kinetophragminophorea a Polyhymenophorea jsou polyfyletické (napf. Baroin-Tourancheau
et al. 1992; Bernhard et al. 1995; Hirt et al. 1995; Stechmann et al. 1998). Corlissiiv systém
tii tfid byl zcela opusStén a postupné nahrazen systémem s dvéma podkmeny a jedenacti
tiidami (Lynn 2003; viz obr. 2). Tento v soucasnosti pouzivany systém je zaloZzen na
makronukledrnim cyklu a na struktufe tentokrat somatické infraciliatury, tj. struktury
somatickych kinetid (viz tab. 1). O somatické infraciliatufe se soudi, ze mén¢ podléha
konvergencim neZ oralni infraciliatura. Soudobé molekularné-fylogenetické analyzy
potvrzuji pfirozenost jednotlivych tfid (napt. Wright et al. 1997; van Hoek et al. 1998;
Affa’A et al. 2004; Striider-Kypke et al. 2006; Stoeck et al. 2007; Cho et al. 2008).
postciliodesmy, znamé téz jako Km-fibrily. Jednd se o spojené mikrotubularni svazky
vznikajici tak, Ze postcilidrni mikrotubuly mifi dozadu a piekryvaji ty, které ptichazeji
zepiedu. Ttida Karyorelictea ma makronukleus, ktery se nedé€li a u tfidy Heterotrichea se
makronukleus d€li pomoci extranuklearnich (mimojadernych) mikrotubulti. U podkmene
Intramacronucleata, ktery obsahuje vétSinu zastupcli, se makronukleus déli pomoci
intranukledrnich (vnitrojadernych) mikrotubuld, i kdyz jejich role nebyla dosud plné

objasnéna a pravé délici vieténko neni vytvoreno. U jednoho zastupce fazeného do tohoto



podkmene (rod Protocruzia) se také vyskytuji postciliodesmy (Lynn 2003). Jednotlivé tridy
podkmene Intramacronucleata se obvykle odliSuji strukturou somatické infraciliatury.

Systém nalevnikii bohuZel neni jeSté na sto procent ustidleny a béhem let mizeme
o¢ekavat novinky, jenz tento v soucasné dob& pouzivany systém pozméni nebo upevni. Je to
dano tim, ze prubéh fylogeneze nalevnikl byl studovan pouze pomoci analyzy genu pro SSU
rRNA. Od devadesatych let se ale zajem védcti zaméfil na ovéfovani fylogenetickych vztaht

pomoci dalSich gend, jako je napt. EF-1a (Moreira ef al. 1999).

Tab. 1. Soucasny systéem kmene nalevniku. Podle Lynn 2003.

Podkmen 1. Postciliodesmatophora.
Ttida 1. Karyorelictea
Ttida 2. Heterotrichea
Podkmen 2. Intramacronucleata
Ttida 3. Spirotrichea (podtiida 1. Protocruziidia, podtfida 2. Phacodiniida, podtfida 3.
Hypotrichia, podtiida 4. Oligotrichia, podtfida 5. Choreotrichia, podtiida 6.
Stichotrichia, podtiida 7. Licnophoria)
Ttida 4. Armophorea
Ttida 5. Litostomatea (podtiida 1. Haptoria, podtfida 2. Trichostomatia)
Ttida 6. Phyllopharyngea (podtiida 1. Phyllopharyngia, podtiida 2. Rhynchodia, podtiida 3.
Chonotrichia, podtiida 4. Suctoria)
Ttida 7. Nassophorea
Ttida 8. Colpodea
Ttida 9. Prostomatea
Ttida 10. Plagiopylea
Ttida 11. Oligohymenophorea (podtiida 1. Peniculia, podtfida 2. Scuticociliatia, podtfida 3.
Hymenostomatia, podtiida 4. Apostomatia, podtiida 5. Peritrichia, podtiida 6.

Astomatia)



Obr. 2. Ukazky zastupcu jednotlivych trid nalevnikii. Podle Lynn (2003). A: Loxodes

(Karyorelictea); B: Stentor (Heterotrichea); C: Protocruzia (Spirotrichea); D: Euplotes
(Spirotrichea); E: Metopus (Armophorea); F: Didinium (Litostomatea); G: Chilodonella
(Phyllopharyngea); H: Obertrumia (Nassophorea); |: Colpoda (Colpodea); J: Plagiopyla
(Plagiopylea); K: Holophrya (Prostomatea), L: Tetrahymena (Oligohymenophorea).



3. Anaerobni nalevnici

VétSina nalevnikl Zije v prostiedi s pfistupem kysliku. Ale existuji 1 vyjimky. Znadme rody
(napt. Metopus, Nyctotherus, Plagiopyla, Trimyema), které mohou obyvat prostfedi bud’
s ptistupem velmi malého mnozstvi kysliku, nebo uplné bez kysliku. Misto mitochondrie
maji hydrogenosom, zvlastni organelu, kterd produkuje vodik a ATP. Kromé zastupct této
skupiny zname 1 jiné eukaryotické organismy vyskytujici se v takovémto prostredi, naptiklad
anaerobni houby (nckteré chytridiomycety) nebo skupinu Parabasala (trichomonady).
Predpokladame, ze ptedek nalevnikli byl aerobni a béhem evoluce doslo tfikrat k pfechodu
na anaerobni zpusob zivota. Anaerobni nélevnici nalezi do tfi tfid Armophorea, Litostomatea

a Plagiopylea (viz obr. 3).

3.1. Trida Armophorea

Fylogeneticka pozice armoforei byla dlouho zahadna. Byli fazeni ke spirotricheim nebo jako
Ciliophora incertae sedis (McGrath et al. 2007). Navic, dva fady armoforei, tj. Armophorida
a Clevelandellida, byly dlouho fazeny na rizna mista systému nalevniki. Az v roce 2003
byly na zdklad¢ somatickych kinetid tyto dva taxony pfifazeny k sobé do jedné tiidy (Lynn
2003). To bylo potvrzeno na zakladé molekularné-fylogenetickych studii (Affa’a et al. 2004;
Slapeta et al. 2005). Stejné jako u t¥idy Plagiopylea se jedna o ,riboclass“ skupinu (tj.
skupinu, jejiz monofylie je podporovana molekularné-fylogenetickymi studiemi genu pro
SSU rRNA, ne vS§ak morfologickymi znaky).

Armophorea mulzeme rozdelit do dvou monofyletickych tadl, Armophorida
a Clevelandellida (viz tab. 2). Jednd se o voln¢ zijici nebo endosymbiotické¢ nalevniky
avcytoplasmé¢ okolo jejich hydrogenosomu mizeme zpozorovat metanogenni
endosymbionty (napt. Gijzen ef al. 1991; Embley et al. 1992).

Zastupci fadu Armophorida maji télo vétSinou stocené doleva, podél ustniho okraje
maji 3 — 5 perioralnich somatickych kinetid (Adl et al. 2005). Somatickd ciliatura je
holotrichni (télo je rovnomérné pokryto fasinkami) a proto se tito nalevnici ¢asto zarazovali
do tfidy Heterotrichea, se kterou vSak tfida Armophorea neni blize pfibuznd (Lynn 2008).
Nalezi sem napftiklad rody Metopus nebo Caenomorpha (viz tab. 2).

Predstavitelé fadu Clevelandellida jsou husté pokryti fasinkami, jejich télo je vétSinou
na bocich zplostélé s mnoha oralnimi polykinetidami po levé strané (Lynn 2008). Jedna se
o komenzaly zijici v Sirokém spektru hostitell. Patii sem Nyctotherus, Nyctotheroides,

Clevelandella a dalsi (viz tab. 2). Tento fad byl ve star§im taxonomickém systému popisovan
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jako podrad Clevelandellina, ktery spadal do tfidy Polyhymenophorea (Corliss 1980).
Soucasti tohoto podiddu byl i jeden zéastupce (Metopus), ktery je ale dnes zafazovéan do

samostatné ¢eledi fddu Armophorida (viz tab. 2).

3.2. Trida Litostomatea

Jako samostatna tfida byla skupina Litostomatea zafazena do systému az v roce 1991 (Lynn
a Corliss 1991, citovano v Baroin-Tourancheau et al. 1992). Jedna se o monofyletickou
skupinu, ktera je siln¢ podporovana molekularné-tfylogenetickymi studiemi (Striidder-Kypke
et al. 2006; Gao et al. 2008). Zahrnuje takové zéstupce (Didinium, Balantidium, Isotricha
atd.), jejichz somatickéd ciliatura je tvofena monokinetidami se dvéma pfi€nymi pasy
mikrotubuldi, jez se objevuji prechodné¢ béhem replikace (Lynn 2003). Dnes muizeme
Litostomatea najit jako soucéast podkmene Intramacronucleata a déli se na dvé podttidy

Haptoria a Trichostomatia (viz tab. 2).

3.2.1. Podtiida Haptoria

Jedna se o parafyletickou skupinu kde nalezneme volné Zijici zastupce. Na rozdil od podtiidy
Trichostomatia se ale zastupci haptorii vyskytuji v aerobnim prostfedi a okolo oralniho
aparatu maji toxycysty. Ty jim slouzi jako obrana proti predatoriim a podili se na chytani
kofisti (Gao et al. 2008). Haptoria jsou casto predatofi jinych nalevnikll. Proto maji
redukovanou a malo rozliSenou oralni ciliaturu a v minulosti byli fazeni do podtiidy
Gymnostomatia tfidy Kinetofragminophorea (Corliss 1980). V roce 1991 byli spole¢né
s podtfidou Trichostomatia zafazeni do tfidy Litostomatea (Lynn a Corliss 1991, citovano

v Baroin-Tourancheau et al. 1992), kam patii dodnes (viz tab. 1).

3.2.2. Podtrida Trichostomatia

Podtiida Trichostomatia je monofyleticky taxon. Organismy této podtiidy Ziji jako
endosymbionti v zazivacim traktu mnohych herbivornich zivo¢ichti (Wright et al. 1997). Pro
zastupce této podtiidy je charakteristicky vnofeny cytostom a absence toxicyst (Striider-
Kypke et al. 2006). Oralni ciliatura téchto nadlevnikii je husta, bazalni téliska mohou byt
organizovana do polykinetid (Adl et al. 2005). V roce 1980 byli zacleniovani do systému
jako tad Trichostomatida, ktery patfil do podttidy Vestibuliferia tfidy Kinetofragminophorea,
tedy jinam nez Haptoria (Corliss 1980).
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3.3. Trida Plagiopylea

Jedna se o monofyletickou skupinu, ktera je blizce pfibuzna skupinam Oligohymenophorea
a Prostomatea (Lynn a Striider-Kypke. 2002; Cho et al. 2008). Spolecné se tfidou
Armophorea jde o ,.,riboclass skupinu, kterd je sice siln¢ podporovana analyzami genu pro
SSU rRNA (Lynn a Strider-Kypke 2002), ale jejich kinetidy nemtizeme pouzit jako
diagnosticky znak pro tuto skupinu (Lynn 2003). Nélevnici z této skupiny maji somatickou
infraciliaturu tvofenou z monokinetid. Jejich orélni ciliatura je velmi jednoducha. Sklada se
do vestibulu (Adl et al. 2005). Zastupci této tfidy maji v sobé vzdy metanogenni
endosymbionty (napt. Shinzato et al. 2007).

Do této skupiny nalezi rod Trimyema (viz tab. 2). Jeho pozice v systému byla dlouho
nejasna. Nejdiive byla fazena do tfidy Prostomatea, vzhledem k apikdlnimu ordlnimu
aparatu, ktery je charakteristicky pro tuto tfidu (Serrano et al. 1988). Poté ji pretadili do tfidy
Oligohymenophorea (Nerad et al. 1995, citovano v Baumgartner et al. 2002) a az v roce
2002, na zéklad¢ sekvence genu SSU rRNA, ji piesunuli do tfidy Plagiopylea (Baumgartner
et al. 2002). Zastupce tohoto rodu milzeme nalézt v termofilnich vodéach (Trimyema
minutum) (Baumgartner et al. 2002) nebo v hypersalinnich vodach (Trimyema koreanum)
(Cho et al. 2008).

V roce 2007, na zdklad¢ analyzy genu pro SSU rRNA (Stoeck et al. 2007), doslo
k umisténi fadu Odontostomatida do tfidy Plagiopylea. Do té doby zlstavali monofyletickou
skupinou nélevniki, ktera patfila do fadu Heterotrichida a pozdéji byla s dalSimy druhy,
oznacované jako incertae sedis, umisténa do nové tfidy Armophorea. VSichni zastupci
skupiny Odonstomatida jsou anaerobni, vyskytuji se hojné¢ v sedimentech sladkovodnich
nadrZi a stejné jako u ostatnich zastupct tfidy Plagiopylea se u nich vyskytuji metanogenni

endosymbionti (Stoeck et al. 2007).

Tab. 2. Systematicky prehled anaerobnich nalevnikii. Podle Lynn (2002). Doplnéno o zmény
ve tridach Plagiopylea (Stoeck et al. 2007) a Litostomatea (Ito et al. 2006).

Trida Armophorea
Rad Armophorida
Celed’ Caenomorphidae (rody Caenomorpha, Cirranter, Ludio)
Celed Metopidae (rody Bothrostoma, Brachonella, Eometopus, Metopus, Palmarela,

Parametopus, Spirorhynchus, Tesnospira, Tropidoatractus)
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Rad Clevelandellida
Celed Clevelandellidae (rody Clevelandella, Metaclevelandella, Paraclevelandia)
Celed Inferostomatidae (rod Inferostoma)
Celed’ Neonyctotheridae (rod Neonyctotherus)
Celed Nyctotheridae (rody Cichlidotherus, Metanyctotherus, Nyctositum, Nyctotheroides,
Nyctotherus, Paracichlidotherus, Pronyctotherus, Pygmotheroides)
Celed Sicuophoridae (rody Geimania, Metasicuophora, Parasicuophora, Prosicuophora,

Sicuophora)

Trida Litostomatea
Podtiida Haptoria *
Rad Cyclotrichida
Celed Mesodiniidae (rody  Askenasia,  Mesodinium,  Myrionecta,  Pelagovasicola,
Rhabdoaskenasia)
Rad Haptorida
Celed Acropisthiidae (rody Acropisthium, Fuscheria)
Celed’ Actinobolinidae (rody Actinobolina, Belonophrya, Dactylochlamys, Legendrea)
Celed Didiniidae (rody Astrostoma, Choanostoma, Cyclotrichium, Didinium, Dinophrya,
Liliimorpha, Monodinium, Zonotrichium)
Celed Enchelyidae (rody Crobylura, Enchelydium, Enchelys, Haematophagus, Ileonema,
Lagynurus,  Longitricha, Microregma, Nannophrya,  Papillorhabdos,
Pithothorax, Quasillagilis, Rhopalophrya, Schewiakoffia, Spasmostoma,
Sphaerobactrum, Thalassiomastix)
Celed’ Helicoprorodontidae (rod Helicoprorodon)
Celed’ Homalozoonidae (rod Homalozoon)
Celed’ Lacrymariidae (rody Lacrymaria, Phialina)
Celed Pleuroplitidae (rod Pleuroplites)
Celed’ Pseudoholophryidae (rody Ovalorhabdos, Paraenchelys, Pseudoholophrya)
Celed’ Pseudotrachelocercidae (rod Pseudotrachelocerca)
Celed Spathidiidae (rody Arcuospathidium, Bryophyllum, Cranotheridium, Diceratula,
Epispathidium, Lacerus, Micromidas, Myriokaryon, Penardiella, Perispira,
Protospathidium, Spathidiodes, Spathidioides, Spathidiosus, Spathidium,
Supraspathidium, Thysanomorpha)
Celed Tracheliidae (rody Branchiocetes, Dileptus, Dimacrocaryon, Micruncus, Monilicaryon,

Paradileptus, Rimaleptus, Teuthophrys, Trachelius)

" Podttida Haptoria zahrnuje pouze aerobni organismy
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Celed’ Trachelophyllidae (rody Acaryophrya, Chaenea, Enchelyodon, Foissnerides, Lagynophrya,
Lepidotrachelophyllum, Trachelophyllum)
Rad Pleurostomatida
Celed” Amphileptidae (rody Amphileptus, Opisthodon, Pseudoamphileptus)
Celed Litonotidae (rody Acineria, Heminotus, Litonotus, Loxophyllum, Siroloxophyllum)

Celed Protohalliidae (rod Protohallia)

Podtiida Trichostomatia
Rad Vestibuliferida
Celed Balantidiidae (rod Balantidium)
Celed’ Isotrichidae (rody Bitricha, Dasytricha, Isotricha, Protoisotricha)
Celed Paraisotrichidae (rody Enterophrya, Paraisotrycha, Rhizotricha)
Celed’ Pycnotrichidae (rody Collinina, Infundibulorium, Nicollella, Pycnothrix, Vestibulongum)
Celed Protocaviellidae (rody Hydrochoerella, Protocaviella)
Rad Entodiniomorphida
Podi‘ad Archistomatina
Celed Buetschliidae (rody  Alloiozona, Ampullacula, Amylophorus, — Blepharocodon,
Blepharoconus,  Blepharomonas,  Blepharoplanum,  Blepharoposthium,
Blepharosphaera,  Blepharozoum, Buetschlia, Buissonella, Bundleia,
Cucurbella, Didesmis, Hemiprorodon, Holophryoides, Holophryozoon,
Kopperia, Levanderella, —Meiostoma,  Paraisotrichochopsis,  Pingius,
Polymorphella, Prorodonopsis, Protolutzia, Pseudobuetschlia, Sciurula,
Sulcoarcus, Wolskana)
Podrad Blepharocorythina
Celed Blepharocorythidae (rody Blepharocorys, Charonina, Charonnautes, Circodinium,
Ochoterenaia, Pararaabena, Raabena, Spirocorys)
Podiad Entodiniomorphina
Celed Cycloposthiidae (rody Bertolinella, Bozasella, Cycloposthium, Diplolophus, Lavierella,
Toxodinium, Tricaudalia, Trifascicularia, Tripalmaria, Triplumaria)
Celed Prototapirellidae (rod Prototapirella)
Celed Ditoxidae (rody Ditoxum, Tetratoxum, Triadinium)
Celed Macropodiniidae (rod Macropodinium)
Celed Ophryoscolecidae  (rody  Caloscolex, Campylodinium, —Cunhaia,  Diplodinium,
Diploplastron, Elytroplastron, Enoploplastron, Entodinium, Eodinium,
Epidinium,  Epiplastron, Eremoplastron, Eudiplodinium, Metadinium,
Ophryoscolex, Opisthotrichium, Ostracodinium, Polyplastron)
Celed’ Polydiniellidae (rody Elephantophilus, Polydiniella, Pterodinium, Thoracodinium)
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Celed Rhinozetidae (rod Rhinozeta)

Celed’ Spirodiniidae (rody Cochliatoxum, Spirodinium)

Celed Telamodiniidae (rody Megadinium, Telamodinium, Teratodinium)
Celed Troglodytellidae (rody Gorillophilus, Troglodytella)

Celed’ Gilchristidae (rody Gilchristia, Digilchristia)

Trida Plagiopylea

Rad Plagiopylida
Celed Plagiopylidae (rody Lechriopyla, Paraplagiopyla, Plagiopyla, Pseudoplagiopyla)
Celed’ Sonderiidae (rody Parasonderia, Sonderia, Sonderiella)
Celed’ Trimyemidae (rod Trimyema)

Rad Odontostomatida
Celed’ Discomorphellidae (rod Discomorphella)
Celed Epalxellidae (rody Atopodinium, Epalxella, Pelodinium, Saprodinium)
Celed Mylestomatidae (rod Mylestoma)
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Obr. 3. Ukazky — anaerobnich  ndlevnikii.  A:  Trimyema  (Plagiopylea)
(tolweb.org/images/Alveolates/2379); B: Plagiopyla (Plagiopylea) (eol.org/pages/2914984);
C: Brachonella (4rmophorea) (eol.org/pages/2909113); D: Epidinium (Litostomatea)

(www.microscopy-uk.org.uk/mag/artnov03/dfrumen.html).
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4. Anaerobioza

eey

Na zemi, kromé& aerobnich organismil, které nedokdzi existovat bez kysliku, ziji i takové, pro
které je kyslik toxicky. Takovéto organismy nazyvame anaeroby a prostiedi je anaerobni.
U téchto organismti nachazime redukovanou mitochondrii, ktera je specializovana pravé na
zivot bez kysliku — hydrogenosom nebo mitosom (Entamoeba histolytica, Giardia
intestinalis, mikrosporidie apod.). U anaerobnich nalevnikl je to hydrogenosom, ale vi se

o ném mnohem méné nez o hydrogenosomu trichomonad nebo chytridiomycet.

4.1. Hydrogenosom anaerobnich nalevniki

Hydrogenosom je specializovana organela eukaryotnich organismti, jejichz metabolismus
probiha v anaerobnich podminkéch bez oxidativni fosforylace a kone¢nym produktem neni
voda, jak to zndme u aerobnich mitochondrii, ale vodik. Teorie vzniku hydrogenosomu
predpoklada, Ze s mitochondriemi maji spolecného jednoho ptedka (Hackstein et al. 1999).
Dnes se zda byt jisté, Zze ptivod hydrogenosomu je polyfyleticky a Ze vznikl u riznych skupin
prvoku nékolikrat nezévisle na sobé (Dyall a Johnson. 2000). Byl nalezen naptiklad u skupin
Parabasala (trichomondady), Ciliata (nalevnici) a u anaerobnich chytridiomycet (Roger 1999).
Ale jednotlivé hydrogenosomy se u riiznych skupin prvokii od sebe navzdjem strukturné
a metabolicky lisi (Boxma et al. 2005).

Stejné jako mitochondrie hydrogenosom ma dvojitou membranu, vnitini membréana
mize vytvaret kristy. Je velky kolem lpm a pfi jeho energetickém metabolismu dochazi
k produkci ATP (mén€ nez u mitochondrie) (Bui et al. 1996; Martin 2005). Zatim, az na
vyjimku (Nyctotherus ovalis), nebyla v hydrogenosomu u anaerobnich nalevnikd pozorovana
DNA, ktera tam nejspise bude, ale zatim ji nikdo nehledal. Na rozdil od mitochondrie je vSak
pfitomna hydrogendza a pyruvat-ferredoxin oxidoreduktdza (Dyall et al. 2000). Uvnitf
hydrogenosomu dochazi k rozkladu pyruvatu bud’to na acetat, laktat, sukcinat popiipadé
butyrat a dale vznika oxid uhli¢ity a molekularni vodik (Yarlett et al. 1985; Ellis et al. 1991;
Tielens et al. 2002).

4.2 Hydrogenosom nalevnika Nyctotherus ovalis

eey

Nyctotherus ovalis 7ijici ve stievé §vabl, je zatim jediny druh nalevnika, u kterého byl
hydrogenosom velmi dobie prozkouman (van Hoek et al. 1998). Jedna se o mitochondridlni
derivat, ktery predstavuje unikatni pfechod mezi ,,pravou* mitochondrii a hydrogenosomem,

jak ho zndme tfeba u trichomonad (Dyall ef al. 2000). Hydrogenosom N. ovalis vypada sice
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jako mitochondrie, ale na rozdil od ni je obklopeny metanogennimi archebakteriemi a 1isi se
od ni svym energetickym metabolismem (van Hoek et al. 2000).

Hydrogenosom N. ovalis obsahuje genom a v jeho vnitini membrang, kterd vytvari
kristy, je pfitomen lipid kardiolipin, coZ jsou typické znaky pro ,,pravé” mitochondrie
(Boxma et al. 2005). Jeho genom kéduje ribosomalni proteiny a dva komponenty dychaciho
fetézce, komplex 1 a II. Byly 1 identifikovany geny, jez zfejmé koéduji enzymy Krebsova
cyklu, jako je malat dehydrogenaza, sukcinat dehydrogendza, sukcinyl-CoA syntetdza ¢i
o—ketoglutarat dehydrogenaza. (Boxma et al. 2005; Hackstein et al. 2006). Hydrogenosom je
citlivy na inhibitory mitochondridlniho komplexu I a II. Tyto mitochondridlni komplexy
produkuji sukcinat jako hlavni kone¢ny metabolicky produkt. Stejnou biochemickou
vlastnosti (produkce sukcinatu) disponuji i anaerobni mitochondrie, napt. u druhu Euglena
gracillis (Rotte et al. 2001). Mimo sukcinatu miize v hydrogenosomu vznikat z pyruvatu
imalé mnozstvi acetatu (Tielens et al. 2002). Na obrazku 4 mlzeme vidét, jak
pravdépodobné probiha energeticky metabolismus druhu Nyctotherus ovalis.

V hydrogenosomu druhu Nyctotherus ovalis nalezneme neobvyklou hydrogenazu. Jedna
se o polyprotein (transla¢ni produkt St€peny posttranslaéné proteazami na jednotlivé funkéni
proteiny), ktery se sklada z Fe-Fe hydrogenazy a ze dvou podjednotek komplexu I (Boxma et
al. 2007). Tato hydrogendza ziejmé spojuje fermentativni glukdézovy metabolismus se
zakladnimi komponenty mitochondridlniho pienosu elektronii (Akhmanova et al. 1998).
Hydrogenaza tak potencialné¢ dovoluje reoxidaci redukovaného NAD(P) v komplexu I
a dochézi k ukladani zasobni energie, kterd se pozdéji vyuziva k vypuzeni protont. Ty davaji
vzniknout molekularnimu vodiku (Hackstein er al. 1999). U hydrogenosomu rodu
Blastocystis (Stramenopiles, Chromalveolata), jenz se vyskytuje v anaerobnim prostiedi,
doslo ke konvergentni evoluci. U obou hydrogenosomi nalezneme totiz podobné znaky.
Hydrogenosom rodu Blastocystis ma také svoji DNA, dva komponenty dychaciho fetézce,

Fe-Fe hydrogenazu a jeho vnitini membrana vytvaii kristy (Stechmann et al. 2008).
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Obr. 4. Predpokladané schema energetického metabolismu u Nyctotherus ovalis (Hackstein
et al. 2006). Zkratky: AcCoA = acetyl-CoA; CITR = citrat; FRD = fumarat reduktiza;, FUM
= fumarat; Hyd = hydrogendza;, o-KG = o—ketoglutarat; MAL = malat; OXAC =

oxaloacetat; PDH = pyruvat dehydrogendza; PEP = fosfoenolpyruvat; PYR = pyruvat; RQ
= rhodochinon;, SUCC = sukcinat; SUCC-CoA = sukcinyl-CoA.

5. Metanogenni symbionti anaerobnich prvokii

Nalevnici byvaji Casto osidlovani vnitrobunénymi symbionty. Jedna se o fadu druha
prokaryotickych organismii a mohou se vyskytovat jako paraziti, mutualisti, komenzalové
apod. Doposud mame mélo informaci o vzajemnych metabolickych interakcich anaerobniho
nalevnika s jeho symbionty (Gortz 2001). Vyznamnou skupinou endosymbiontii anaerobnich
nalevnikil jsou metanogenni archebakterie. M4 se za to, Ze tato vzajemnd symbidza funguje

uz od pocatku evoluce nalevnikl (van Hoek et al. 2000).

5.1 Metanogenni archebakterie

cey

Archebakterie jsou prokaryotické organismy casto zijici v extrémnich podminkach

(s vysokou teplotou, pH nebo vysokym obsahem soli). Nalezneme je na mistech, jako jsou
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napiiklad moktady, oceany, pidy nebo odpadni vody (van Hoek et al. 2000). Metanogenni
archebakterie spole¢né s nalevniky ziji v endosymbiotickém vztahu (Vogels et al. 1980)
a vyskytuji se v cytoplazmé okolo néalevnikova hydrogenosomu (Gortz 2001; viz obr. 5).
Tato symbio6za byla poprvé popsana u bachorovych nalevnikt (Stumm et al. 1982).

Pfitomnost metanogeni je indikovana enzymem metyl-koenzym M reduktdzou
(mcrA), nélevnici vlastni metanogenni metabolismus nemaji a nemohou tedy tento enzym
produkovat. Metyl-koenzym M reduktaza je pifitomna ve vSech metanogennich
archebakteriich a je diilezitd pro kone¢nou fazi metanogeneze, kde se podili na snizeni poctu
metylovych skupin vazajici se na koenzym M (Thauer 1998). Pokud najdeme v nalevnicich
tento enzym, vime s jistotou, Ze jsou zde pfitomné i metanogenni bakterie (Denman et al.
2007). Jinym dikazem pfitomnosti metanogent v nalevnikovi predstavuje napiiklad znacna
produkce metanu u Svaba. Ten jej posléze vyuziva jako shromazd’'ovaci feromon (Gijzen et
al. 1991).

Metanogenni archebakterie jsou zndmy pro svoji hostitelskou specifitu (van Hoek et al.
2000). Je to dano jejich vertikalnim prenosem. Pii dé€leni buiky nalevnika dochazi
k ndhodnému rozdéleni metanogennich archebakterii do dvou dcetinych bunék-archebakterie
jsou pienaSeny vertikdln€é. Hostitelskou specifitu dokazuji i1 dal$i studie, které popisuji
archebakterie u riznych skupin anaerobnich nélevnikii. Napiiklad u dvou ptibuznych
zastupcti rodu Metopus, druhy Metopus palaeformis a Metopus contortus nalezneme
endosymbiotické bakterie, které sice patifi do stejného rodu Methanobacterium, ale jsou od
sebe navzijem odlisné (Embley et al. 1992). Stejné jako u rodu Metopus, tak iurodu
Trimyema byly pozorovany rozdilné archebakterie. U druhu Trimyema sp. se jedna
o symbionta blizce ptibuzného volné Zijicimu metanogenu Methanocorpusculum parvum
(Finlay et al. 1993) a u druhu Trimyema compressum jde o zastupce blize ptibuzného druhu
Methanobrevibacter — arboriphilicus  (Shinzato et al. 2007). DalSimi popsanymi
archebakteriemi jsou napiiklad endosymbionti rodu Methanobrevibacter, jiz se primarné
vyskytuji v cytoplasmé druhu Nyctotherus ovalis (Gijzen et al. 1991; Gijzen a Barugahare
1992).
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Obr. 5. Endosymbiotické bakterie (B) okolo hydrogenosomu (M) druhu Nyctotherus ovalis.
Podle Gijzen et al. (1991).

5.2 Metanogeneze

Metanogenni archebakterie (jak ty co ziji v nalevnicich, tak i ty co ziji volné v prostiedi)
vyuzivaji elektrony ziskané z vodiku (a nékdy i z kyseliny mravenci) k redukci oxidu
uhli¢itého na metan a vodu. Tento proces nazyvame metanogeneze (Hungate et al. 1970).
Metan, ktery vznika pfi tomto procesu, se potom uvoliuje jako jeden ze sklenikovych plynii
do atmosféry.

Zavislost mezi vydejem metanu a poc¢tem nalevnikli zatim sice nebyla prokazana (van
Hoek et al. 2006), ale miiZzeme o¢ekavat vyrazné rozdily ve tvorb&é metanu v piimé zavislosti
na poctu metanogennich endosymbionti u jednotlivych druhi nalevnikd. AvSak vime
s jistotou, Ze metanogenni symbionti u bachorovych nalevnikti vyrabi az stokrat vice metanu
Pravé proto je tato symbidza mezi bachorovymi nalevniky a metanogennimi bakteriemi
dalezitd a je jednim ze zdroji metanu v ovzdusi (Gortz 2001). Dalsi divod vyznamu
metanogeze je v metabolickém plsobeni mikroflory v bachoru. Metanogenni bakterie
v bachoru pfispivaji k eliminaci redukénich ekvivalentt. Ty byly utvofeny pfi fermentaci,

ktera probih4 &innosti anaerobnich organismti (Surin ez al. 2006).
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6. Zivotni prostredi anaerobnich nalevniki

Anaerobni nalevnici mohou Zit pouze v prostiedi s velmi malym pfistupem kysliku nebo
uplné bez n¢ho. Zastupce jednotlivych skupin nachazime jak volné Zijici (téméf ve vSech
typech vod, na skladkach, v anaerobnich ¢istickach), tak i v zazivacim traktu zivocicht
veetné Cloveéka. VéEtsina endobiotickych druhti jsou komenzalové nebo mutualisti, ale zndme
1 jednoho parazitujiciho zastupce, ktery napada Zivo€ichy a €loveka. Je jim Balantidium coli

a muze zpusobit smrtelnou chorobu.

6.1. Volné Zijici anaerobni nalevnici

Volné Zijici anaerobni nalevniky miiZzeme nalézt témét viude. Zivi se bakteriemi a fasami
(Corliss 2002). Zname i druhy, které se mohou vyskytovat v okoli bohatém na sulfidy (napf.
Plagiopyla nasuta nebo Metopus es). Tito zastupci ke svému rlstu potfebuji vysoké mnozstvi

bakterii, teplotu okolo 18 °C a koncentraci sulfanu okolo 1 mM (Massana et al. 1994).

6.2. Stirevni nalevnici

Anaerobni prostiedi v gastrointestindlnim traktu bylozravych zivocichd podporuje rozvoj
specifickych mikrobidlnich spoleCenstvi, kterd byvaji slozena z bakterii, anaerobnich hub
nebo anaerobnich prvokli a je charakterizovano dostupnosti bohatého zdroje rostlinnych
polymerti (Breznak 1982; Hungate 1966, citovano v Gijzen et al. 1991). U bylozravych
savceu (napiiklad ovce, hovézi dobytek nebo kozy) nalezneme tyto mikroorganismy
predevsim v bachoru, u zivocCicha, ktefi bachor nemaji, se tyto organismy vyskytuji ve sttevé
(Ricard et al. 2006). Abychom pochopili jejich roli v bachorovém ekosystému, musime znat
vice informaci o mikrobialni komunité a o jejich celkovém efektu na fermentaci (Ranilla et

al. 2007).

6.2.1. Bachorovi nalevnici

Bachor je vysoce specializovana ¢ast zaludku, ktera je charakteristicka pro prezvykavce
(Ruminantia), a probihd zde trdveni rostlinného materidlu jako potravniho zdroje (Ricard et
al. 2006). Tady bachorovi nalevnici travi sacharidy, produkuji aminokyseliny a zpracovavaji
nestravitelné strukturni polysacharidy na nestabilni lipidy, aby pak mohly byt snadno
absorbovany hostitelem a vytvaiet tak jeho hlavni zasoby energie (Cameron 2003).
podtiidy Trichostomatia a mizeme je rozd¢lit do dvou hlavnich skupin (Ricard et al. 2006):

fad Entodiniomorphida (Entodinium simplex, Entodinium caudatum, Eudiplodinium
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maggii, Metadinium medium, Diploplastron affine, Polyplastron multivesiculatum
a Epidinium ecaudatum) a tad Vestibuliferida, diive pojmenované Holotricha (Isotricha
prostoma, Isotricha intestinalis a Dasytricha ruminantium).

Dodnes jsou popsand spolecenstva stfevnich nalevnikli u fady byloZravci, napf. u zebu
(Mishima et al. 2009), koni (Striider-Kypke et al. 2007), vac¢natci (Cameron 2003)
a velbloudi (Del Valle et al. 2008). Ale mizeme je objevit i u ryb (Li et al. 2007) nebo
u Simpanzt a goril. Tady byla nalezena Troglodytella. O jeji roli u Simpanzl se toho zatim
moc nevi (Modry et al. 2009). Zajimavé je, Ze u lidi nebyla nalezena. Ocekdvame, ze nasi
predci ji nejspis méli, ale béhem evoluce o ni pfisli. Asi to bylo dano vlivem zmény potravy
(Irbis et al. 2008). Vroce 2006 doSlo k popsani nové skupiny ndlevniki, kterd zije
v zazivacim traktu nosoroZce (skupina Gilchristidae) a nalezi do skupiny Entodinomorphida
(Ito et al. 2006). Jinak mizeme najit endosymbiotické nalevniky i u bezobratlych zivocichi,
napf. u §vabl jiz zminovany Nyctotherus ovalis (Gijzen a Barugahare. 1992), nebo

u krouzkovci, kde byly popsany rody Plagiotoma a Anoplophrya (Affa’a et al. 2004).

6.3. Balantidium jako patogen

Balantidium coli je litostomatni ndlevnik s cystami (viz obr. 6), ktery parazituje u riznych
skupin Zivocichl a ¢lov€ka. Normalné zije v lumen tlustého stfeva prasat, koni (Headley et
al. 2008), primati a obcas i pst (Nakauchi 1999). Prilezitostné mize napadnout i ¢loveka.
Ptibuzné druhy nalezneme témét vSude, naptiklad i1 v plazech a obojzivelnicich (Li et al.
2008) nebo v rybach (Li et al. 2007), kde se zivi stfevnim obsahem a vétSinou nezplsobuji
hostiteli zavazna poskozeni. Za nejasnych podminek se Balantidium coli stava patogenni.
Naélevnici pronikaji do stfevni sliznice nebo do lymfoidni tkan€ a dojde ke vzniku viedtd. Ty
mohou pomoci roznosu krvi perforovat 1 jiné organy. VéEtSinou toto onemocnéni u zvirat
nebyvé doprovazeno viditelnymi ptiznaky, ale ¢asto kon¢i smrti (Headley et al. 2008).
Balantidium je zatim jediny znamy patogenni nalevnik (a zéaroven asi i jediny
nalevnik), ktery mize nakazit i clovéka. Toto malo ¢asté onemocnéni se nazyva balantidioza.
K nakaze dochazi vodou, ktera je kontaminovana vykaly nakazenych zvifat a po téle se dale
rozna8i v krvi. Balantidiéza se vyskytuje téméf po celém svété, ale nejvetsi pocet
onemocnéni je v tropickych oblastech. Projevuje se krvavé hlenovymi prijmy, vysokymi
teplotami, nechutenstvim, hubnutim a mtize dojit az ke zni€eni jater. Balantidioza mé Casto
podobné pfiznaky a prubéh jako amébova dyzenterie. Diagnostika je zaloZzend na

mikroskopickém nalezu nalevniki nebo jeho cyst v preparatu z Cerstvé stolice. LéCi se
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tetracyklinem nebo metronidazolem. Bez 1é€eni mlze byt toto onemocnéni az smrtelné

(Biagi 1970). O balantidioze viz (Zaman 1993).

Obr. 6. Balantidium coli. A: trofozoit (www. nationmaster. com/encyclopedia/Balantidium-

coli); B: cysta (www. phsource. us/PH/PARA/Chapter 2. htm).

7. Z.avér

Cilem m¢ bakalédiské prace bylo shrnout zdkladni informace o anaerobnich nélevnicich.
Jednd se o velmi zajimavou skupinu prvokl, kterd obyva anaerobni prostiedi, ale bohuZzel
neni jesté tak probadand jako jiné skupiny Zzijici ve stejném prostiedi. Fylogenetické vztahy,
které zde popisuji, nejsou zcela ustalené a s nastupem analyz noveé zkoumanych gend se do
budoucnosti mohou tyto vztahy zcela zménit nebo upevnit. Co se tyce jejich hydrogenosomt

a symbiotickych metanogennich archebakterii, jsou anaerobni nalevnici zajimavym tématem,

o kterém toho jesté hodné uslySime.
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