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1. Uvod

Planktonni rozsivky jsou jednobunécné tasy obyvajici jak sladké, tak slané
vody (Allaby, 2012). Tvofi spolu s dalsimi primarnimi producenty spodni patro
potravni pyramidy a jsou zdrojem potravy pro rozli¢ny zooplankton (Allaby,
2012). Vzajemné interakce mezi témito producenty a konzumenty ve vodnich
ekosystémech jsou Siroce studované, ale az v poslednich nékolika desetiletich
se diky rozvoji chemické ekologie dostala na svétlo nova fakta tykajici se
slozité chemické komunikace mezi vodnimi organismy (Hay, 2002).
Po pocatenich problémech s identifikaci molekul, které tyto interakce
zprostiedkovavaji, bylo do dnesni doby u vodnich producentti odhaleno mnoho
biologicky aktivnich latek (Hay, 2002). Jedna se o celou Skalu sekundarnich
metabolitd, které mohou mit rizné G¢inky na jiné jednobunétné i vyssi
organismy (Leflaive & Ten-Hage, 2009). Jako jedny z nejvyznamnéjSich
v ekosystému se ukézaly latky ze skupiny polynenasycenych aldehydi
se zkratkou PUAs, které hojné produkuji pravé i planktonni rozsivky (Pohnert,
2005).

V roce 1999 bylo poprvé prokazano, ze tyto latky maji pfimy negativni vliv
na konzumenty rozsivek (hlavné skupinu Copepoda), ptedevsim az na jejich
dalsi generaci nez piimy okamzity efekt na dospélce (Miralto et al., 1999; Van
Donk et al., 2011). Negativni vliv téchto latek byl ale pozorovan u vice skupin
vodnich zivocicht (Caldwell et al., 2002). Nasledny vyzkum polynenasycenych
aldehydii se zamé&fil 1 na dal$i moZznosti biologicky interakci, napiiklad ze tyto
latky maji alelopatické Gc€inky na potencialni konkurenty rozsivek ve vodnich
ekosystémech (Leflaive & Ten-Hage, 2007). Nejvice diskutovanou se vSak stala
otazka mozné chemické signalizace prostfednictvim PUAs. Tyto sekundarni
metabolity se totiz ukazaly jako klicové v regulaci celé fady metabolickych
kaskad (Vardi et al., 2008). Posledni vyzkumy poukazaly na to, ze PUAs
dokazou spustit proces programované bunécné smrti (PCD) u vodnich
jednobunéénych organismii, podobné jako tento proces zndme napiiklad u

metazoi (Franklin et al., 2006).

Tato prace shrnuje soucasné poznatky o funkci sekundarnich metaboliti
produkovanych rozsivkami se zaméfenim na roli polynenasycenych aldehydi

Vv ekologii vodnich ekosystému.



2. Zakladni charakteristiky rozsivek

Rozsivky (Bacillariophyta, Bacillariophyceae, Diatomaceae nebo Diatoma)
jsou podskupinou hnédych tas (Chromophyta). Jednad se o jednobunécné tasy
uzaviené v dvoudilné kiemité schrance zijici samostatné¢ nebo kolonialné
(Desortova, 2010; Smol & Stoermer, 2010; Allaby, 2012). Podatilo se jim
osidlit jak slané vody, tak i vétSinu vlhkych terestrickych a sladkovodnich
biotopt, a jsou tak velice uspé€Snou skupinou organismi, kterd se da najit v
podstaté témét vSude (Allaby, 2012). Jedna se o bohatou skupinu s vice nez
10 000 druhy, ale velké mnozstvi druhti nebylo doposud popsano (Sims et al.,

2006; Allaby, 2010).

Podle fosilnich nalezd byly prvni zijici rozsivky datovany do obdobi devonu
(paleozoikum) (Kalina & Vana, 2005), dnes vSak molekularni i paleontologicka

data fadi ptivod rozsivek do obdobi jury (mezozoikum) (Rothpletz, 1896).

Rozsivky se rozd¢€luji podle tvaru schranky na penatni (protahlé, dvoustranné
soumérné) a centrické (kruhovité, paprs¢ité soumérné) (Rosypal et al., 1994;
Allaby, 2012). Schranka rozsivek
zvana frustula (Desortova, 2010;

Allaby, 2012) je dvoudilna, b&hem
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zivota jiz dal neroste a je tvofena B

prevazné polymery oxidu kfemicitého (

(Campbell & Reece, 2006). Rozsivky | -

jsou tudiz vyrazné¢ zavislé na

dostupnosti  kfemiku v  prostiedi
(Desortova, 2010; Smol & Stoermer,
2010).

Jednotlivé  Casti  schranky se Schéma  rozsivkovych

nazyvaji théky nebo valvy (horni a schranek:  penatni  rozsivka

vesi — epithékl, spodni a menSi — valvalniho(A) a bocniho pohledu(B),

hypothécu; Kalina & Vatia, 2005). Ty centrickd rozsivka z valvalniho(C) a

do sebe zapadaji jako casti Petriho boéniho pohledu(D)

misky (Hildebrand et al., 2009).

Penatni rozsivky se dale d€li podle pfitomnosti Svu zvaného raphe

na araphidni a raphidni, které mtizeme podle tvaru a poctu raphe dale rozdélit
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na nékolik skupin. Prostfednictvim raphe se do kontaktu s okolim dostava
plazma buriky, kterd umoziuje aktivni pohyb i pfijem latek z okoli (Rosypal et
al., 1994). Ptitomnost konkrétnich druhd rozsivek casto odrazi specifické
podminky, ve kterych ziji, a maji tedy funkci tzv. bioindikatord (Smol &
Stoermer, 2010). Piiidentifikaci konkrétnich taxon rozsivek je dilezita
predevsim morfologie jejich frustuly (Desortova, 2010), ktera je vSak dobie
rozpoznatelna zpravidla jen s pouzitim elektronové mikroskopie. Zvlastnosti
frustuly jsou pory, které slouzi ke komunikaci s Okolim a vyméné plynt
(Campbell & Reece, 2006). Schranka plni i funkci obrannou, a pokud dochazi
naptiklad ke zvySeni selek¢éniho tlaku na populaci rozsivek (vétsi mnozstvi
predatori v okoli apod.), schranka zvétsi svou tloustku, aby byla mechanicky

odolngjsi vuci destrukci (Assmy et al., 2013).

Rozsivky predstavuji cca. ¥4 primarni produkce na Zemi (Nelson et al., 1995,
Kalina & Vana, 2005), a hraji tak naprosto klicovou roli v kolob&éhu uhliku
(Nelson et al., 1995; Assmy et al., 2013). Fotosyntéza je realizovana chlorofyly
typu A a C (Allaby, 2012). Zasobni produkty ukladaji v podobé polymeru
chryzolaminarinu, volutinu nebo olejovych kapének (Rosypal et al., 1994).
Ptitomnost velkého mnozstvi rozsivek v ekosystému se d4 rozpoznat podle
hnédého zabarveni vody, které je zpusobené predev§sim pigmentem
fukoxantinem, diadinoxantinem a diatoxantinem (Rosypal et al., 1994). Ve
vodnim prostiedi se rozsivky ¢asto vyskytuji jako soucast planktonu (Campbell
& Reece, 2006), bentosu nebo perifytonu (Rosypal, 1994; Allaby, 2012).
Rozsivky jsou povazovany za hojnou, dobie dostupnou a na Ziviny bohatou
potravu pro zooplankton (Ribalet et al., 2007b). Spolu s zivinami ale
konzumenti pfijimaji i chemické latky obsazené v biomase, které mohou
vyznamn¢ ovliviiovat metabolismus vyssich ¢lanki potravniho fetézce. Mnoho
z téchto chemickych latek patii mezi sekundarni metabolity, jejichz zékladni

piehled je uveden v nasledujici kapitole.



3. Prehled sekundarnich metabolitii produkovanych

rozsivkami

Sekundarni metabolity jsou rozmanité chemické latky, které se na rozdil
od primarnich metabolitli pfimo netcastni nezbytné zivotné¢ dulezitych drah
V organismu zajistujicich rozmnozovani, rast a vyvoj (Croteau et al., 2000).
Z tohoto dtvodu byly dlouhou dobu pokladany za nadbyteéné produkty
metabolismu bez jakékoli viditelné funkce (Bennett & Wallsgrove, 1994;
Croteau et al., 2000). N¢které sekundarni metabolity mohou byt taxonomicky
specifické (Wink, 2003). Sekundarni metabolity mohou dlouhodobé ovliviiovat
prezivani organismu v prostiedi, jsou soucasti antipredac¢nich a obrannych
mechanismi a aktivné se ucastni nejruznéjSich ekologickych interakci mezi

organismy (Croteau et al., 2000; Wink, 2003).

U rozsivek byla prokazana zna¢na rozmanistost sekundarnich metabolitd,
jejiz ptvod byl oziejmén po osekvenovani kompletniho genomu druhd
Thalassiosira pseudonana (Armbrust et al., 2004) a Phaeodactylum
tricornutum (Bowleret al., 2008). Ukazalo se, Ze rozsivky maji pirekvapivé
velky genom s mnoZstvim sekvenci se zatim neznamou funkci, coZ velice
pravdépodobné souvisi S velkou diverzitou chemickych latek, které produkuji
(Huseby et al., 2013). Ruzné kmeny stejného druhu rozsivek mohou také
produkovat odlisné metabolity v zavislosti na podminkach prostfedi, ve kterém
Ziji (Huseby et al., 2012). Funkce a u¢inky téchto latek na dal$i organismy jsou

pfedmétem dalSiho vyzkumu.

3.1. Isoprenoidy

U nékolika druhl (rod centrickych rozsivek Rhizosolenia a penatni rody
Haslea, Navicula a Pleurosigma), spadajicich do dvou specifickych klastra
oznacovanych jako HBI-1 a HBI-2, byla prokazana produkce vysoce
rozvétvenych isoprenoidia (highly branched isoprenoid, HBI) patficich
do skupiny sesterpenti a triterpend (Damsté et al., 2004). Tvorba a uvoliovani
latek tohoto typu byly doposud znamé piedevsim u vyssich rostlin (Sasso et al.,
2012). Jejich syntéza rozsivkami je zajistovana bud terpensyntetazami
nepiibuznymi tém rostlinnym, nebo se jedna 0 neenzymatickou reakci (Sasso et

al., 2012). Tyto latky se nachazejici v motskych sedimentech datovanych jiz
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do doby pted 91,5 miliony let (Damsté et al., 2004) a slouzi jako indikator
pritomnosti rozsivek. Mezi dalsi nalezené sekundarni metabolity tohoto nebo
odvozeného typu patii také podskupina isoprenoidi monoterpeny, hojné
nalézané u druhG Phaeodactylum tricornutum a Fragilariopsis kerguelensis
(Sasso et al., 2012).

3.2. Kyselina domoova

Kyselina domoova (domoic acid, DA) je heterocyklickd aminokyselina
s toxickymi uc¢inky produkovana nékterymi druhy moiskych rozsivek rodu
Pseudonitzschia a Nitzschia (Bates et al., 1989; Mos, 2001). Toxicita
jednotlivych druhti produkujicich kyselinu domoovou se miize vyznamné lisit

Vv zavislosti na oblastech OH

vyskytu (Bates et al., /K
1998; Mos,  2001). E

Poprvé byla tato latka

N
\\\\\\\\
o

izolovana z fasy 0o
Chondria armata, N
pozd€ji byla nalezena o H OH

také v dalSich druzich Obr. 2: Strukturdlni vzorec kyseliny domoové.
ruduch (Bates et al.,

1998; Hrdina et al., 2005).

Ke zvyseni mnozstvi kyseliny domoové dochdzi spole¢né s nartstem pH
ve vode, coz naznacuje jeji veétsi produkei béhem obdobi rozsivkového vodniho
kvétu (Lundholm et al., 2004). Podle nékterych teorii zpuisobuje globalni zména
klimatu v ne¢kterych zemépisnych Sitkach prodlouzeni vegetacni doby rozsivek,
tedy 1 délku obdobi, po kterou tvoii kyselinu domoovou, coZ zvysuje jeji dopad

na moiské ekosystémy (Mos, 2001).

Funkce kyseliny domoové v metabolismu rozsivek neni uplné ziejma.
Nékteré vysledky naznacuji jeji mozny vyznam jako ucinného chelatacniho
¢inidla pfi ziskavani Zeleza z organickych komplexti v jinak na Zelezo chudych
moiskych vodach (Wells et al., 2005; Silver et al., 2010). V téle zivocichu
pusobi kyselina domoova jako silny neurotoxin diky své strukturni podobnosti

s kyselinou kainovou a glutamovou, které jSOu vyznamnymi neurotransmitery
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(Todd, 1993). Kyselina domoova se vaze na glutamatové receptory
V neuronech, coz se projevuje poSkozenim kratkodobé paméti, pii vétSich
davkach vede otrava DA az k nenavratnému poskozeni mozku (Bates et al.,
1998; Hrdina et al., 2005). Bioakumulace DA ve vodnich potravnich fetézcich
muze zpusobovat rozsahlé otravy motskych ptaks, napiiklad kormorant a

pelikant (Fritz et al., 1992) nebo 1 lachtant (Mos, 2001).

Obr. 3: Schéma pohybu sekundarnich metabolitii potravnim retézcem — 0d jeho

producentii (rozsivek) az k vrcholovym predatoriim.

V roce 1987 byl zaznamenan také piipad rozsahlé otravy lidi po konzumaci
kontaminovanych slavek jedlych (Todd, 1993). Ackoli toxicita kyseliny
domoové miize s tepelnou Upravou moiskych mekkyst poklesnout, nelze ji
zcela eliminovat (Mos, 2001). Po pozieni zplsobuje V lepsim piipad¢ pouze
zazivaci potize, v krajnim vede az kumrti postizenych osob. Zasazeni
centralniho nervového systému zpisobuje kieCe, koéma, stavy zmateni,
dezorientaci a také vede ke ztraté paméti (Bates et al., 1989; Todd, 1993;
Hrdina et al., 2005).

3.3. Polynenasycené mastné kyseliny

Polynenasycené nebo polynesaturované mastné kyseliny (PUFAS) tvofi

spolecné s nékterymi alkoholy lipidy (Arts et al., 2009). Jedna se o mastné
9



kyseliny se dvéma ¢i vice dvojnymi vazbami v dlouhém uhlikovém fetézci (14—
22 uhliki; Yokoyama, 2007; Grofova, 2010). Tyto latky jsou uvoliovany
do prostredi n¢kterymi druhy rozsivek pfi jejich spasani jako nasledek poruseni
bunééné stény a mohou pisobit toxicky napiiklad na planktonni koryse (Jiittner,
2001). Obvykle se ale volné nevyskytuji, nebot’ slouzi u fas pfedevs§sim jako
prekurzory pro mnoho dalSich chemickych latek jako fosfoglyceridy a
triacylglyceroly (Arts et al., 2009).

3.4. Hydroperoxidy mastnych kyselin

Hydroperoxidy mastnych kyselin jsou primarnimi produkty lipoxygenazové
aktivity a obdobné jako jiné podobné latky se objevuji ve chvili, kdy dochazi
k naruseni bunétné membrany, napiiklad pfi konzumaci rozsivek predatory.
U naupliovych stadii korysii zplsobuji vyvojové vady a apoptézu bunck

(Cutignano et al., 2011).

3.5. Oxylipiny

Oxylipiny vznikaji jako produkty rozkladu mastnych kyselin enzymem
lipoxygendzou (Fink et al., 2006). Tento enzym obsahujici Zelezo zajistuje
chod riznych metabolickych drah a je jednim z nejprostudovanéjSich a
nejroz§ifenéjSich enzymi rostlinné i zivocisné fise (Baysal & Demirdoven,

2007).

3.5.1. Eikosanoidy

Eikosanoidy jsou rychle degradujici kyslikaté derivaty dvacetiuhlikatych
esencialnich mastnych kyselin typu omega-3 i omega-6 (Jirak & Zeman, 2007),
mezi které patii i prostanoidy a leukotrieny (Wen & Chen, 2003). Eikosanoidy
obecné pusobi ve slozitych a dlouhych metabolickych drahach organismi jako
bunécéné signalni molekuly ovliviwyjici receptory sptazené s G-proteiny (Wen &
Chen, 2003; Jirak & Zeman, 2007; Vrablik, 2007). Hraji roli hlavné
pfi zanétlivych mechanismech (jsou i soucasti mastocytti a leukocyti), a jsou
tak zkoumdny pro potencidlné 1é¢ivé ucinky uplatnitelné v humanni mediciné

(Jirak & Zeman, 2007; Vrablik, 2007; Végh, 2008).
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3.5.1.1. Kyselina eikosapentaenovda

Kyselina eikosapentaenova (eikosapentoic acid, EPA) je derivatem mastnych
kyselin typu omega-3 (Végh, 2008) se vzorcem: omega-3 20:5 (Yokoyama,
2007). Vyznamnymi producenty EPA jsou zastupci rodu Nitzschia, predevsim
N. alba a N. laevis (Wen & Chen, 2003). Jeji
produkce je zavisla na rychlosti rustu a HO °
mnozstvi jedinct vodniho kvétu (Wen et al.,
2002). Krom¢ rozsivek ji tvoii 1 dalsi
moiské fasy ze skupin Chlorophyceae,
Chrysophyceae, Cryptophyceae,
Eustigamatophyceae a Prasinophyceae (Wen

& Chen, 2003).
Obr. 4: Chemicka struktura

Samotnd EPA se ve vétSin€ vyzkumu kyseliny eikosapentaové (EPA).

ukazuje jako netoxickd pro moiské

organismy, n¢které studie ale uvadi negativni nebo pozitivni vliv na nékteré
druhy (Leflaive & Ten-Hage, 2009). U druhu skupiny Anostraca, konkrétné
druhu Thamnocephalus platyurus byly pozorovany toxické uéinky kyseliny
eikosapentaenové uvolnéné z rozsivkového biofilmu (Jittner, 2001). Naopak u
nékterych druhi perloocek nebo viiniki EPA podporuje rist, naptiklad u rodu
Daphnia nebo Keratella (Ikawa, 2004).

3.5.1.2. Kyselina dokosahexaenova

Kyselina dokosahexaenova (DHA, vzorec omega-3 22:6; Wen et al., 2002)
hraje stejné jako kyselina eikosapentaenova dilezitou roli v nervové soustave
zivocichu (Behrens & Kyle, 1996). Je produkovana nejen nékterymi druhy
rozsivek (Skeletonema costatum), ale i zastupci obrnének nebo haptofyt
(Sijtsma & de Swaaf, 2004).

3.5.1.3. Bacillariolidy

Jedna se o specidlni typy dvacetiuhlikatych eikosanoidii, vyskytujicich se
ve tiech typech — bacillariolid 1-3 (Sinha et al., 2005). Typ 1 funguje jako
inhibitor fosfolipazy A2, kterd je enzymem metabolické premény lipida

na leukotrieny a prostaglandiny, coz jej fadi mezi latky perspektivni ve vyvoji

rrrrr

11



izolovany zrozsivky Pseudonitzscha multiseries, typ 3 se nalezl v jejim
kultivacnim médiu a soudi se, Ze jde o produkt oxidace postranniho uhlikatého
fetézce predchozich typt (Seo et al., 2004; Sinha et al., 2005; Cutignano et al.,
2011).

Kromé¢ vyse uvedenych druht oxylipini vylucuji rozsivky 1 mnoho jejich
derivati. Jako napiiklad od kyseliny eikosapentaenové odvozené feromony
fucoserraten, vylucovany sladkovodni rozsivkou Astrionella formosa
(Hombeck & Boland, 1998), nebo hormosiren a dictyopteren vylucovany
druhem Gomphonema parvulum (Pohnert & Boland, 1996).

3.6. Polynenasycené aldehydy

Polynesaturované nebo nenasycené aldehydy (polyunsaturated aldehydes,
PUAs) se fadi mezi oxylipiny (Hansen et al., 2004). Patii mezi skupinu
sekunddrnich metaboliti objevenych jak u sladkovodnich, tak motskych
rozsivek (Bacellar Mendes & Vermelho, 2013). Jedna se o vysoce reaktivni
elektrofilni chemické slouceniny, které délime na o, B, vy a 6 aldehydy (Hansen
et al., 2004).

Jednotlivé druhy rozsivek produkuji celé spektrum téchto chemickych latek
lisicich se poctem uhlikl, n¢které pouze jeden typ pfipadné vice typt v riznych
pomérech (Wichard et al., 2005). Vyznamnymi zastupci téchto latek jsou 2-
cis,4-cis/trans-dekadienal a 2-

(o]
cis,4-cis/trans, 7-trans- NN

dekatrienal izolované naptiklad

zdruhu Thalassiosira rotula 0\/\/\/\/
(Taylor et al., 2005). Moisky

druh  rozsivky  Skeletonema o

marinoi  tvori i  kratké \/W\
sedmiuhlikaté aldehydické Obr. 5: Chemicka struktura (odshora) 2-Cis-
fetézce, konkrétné 2-cis-4-trans-  4-cis-dekadienalu, 2-cis-4-cis-oktadienal, 2-
heptadienal, a osmiuhlikaté Ccis-4-cis-heptadienal.

aldehydy jako 2-cis-4-trans-oktadienal a 2-cis-4-trans,7-trans-oktatrienal
(Pohnert, 2005; Ribalet et al., 2007b).
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3.6.1. Syntéza a vznik

PUAS nejsou syntetizovany piimo v bunkach, objevuji se az po naruseni
bunééné stény — jejich prekurzory pochazi z fosfolipidii plazmatické membrany
nebo glykolipidi na membrané chloroplastu (Vardi et al., 2008). Vznikaji
oxidaci nenasycenych mastnych kyselin (Pohnert et al., 2002; Hansen et al.,
2004; Arts et al, 2009) na meziprodukty, kterymi jsou Kkyseliny
eikosapentaenova a arachidonova, jez dale reaguji (Ribalet et al., 2007b). Jedna
se o konetné produkty hydroperoxidazové aktivity (Taylor et al., 2005),
predevsim fosfolipazy A2 a lipoxygenazy (Pohnert & Boland, 2002).

Vletnim a podzimnim obdobi jsou PUAs produkovany piedevSim
V pozdnich stadiich vyvoje vodniho kvétu, zatimco na jafe spiSe v inicialni fazi
(lanora & Miralto, 2010). Jejich produkce se také napadné zvySuje
Vv podminkach s nedostatkem fosforu a dusiku (lanora & Miralto, 2010). Neni
zcela jasné, zdali mohou PUAS tvofit za pomoci enzymt i jiné organismy, které
by pouze rozkladaly latky uvolnéné bunécnou lyzi rozsivek do vodniho
prostiedi (Ribalet et al., 2014). V zavérecné kapitole se budu zabyvat pouze
ekologickymi a metabolickymi rolemi PUAs, které patii mezi jedny

Z nejprozkoumanéjsich metabolitd produkovanych rozsivkami.
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4. Polynenasycené aldehydy a jejich funkce

Vv prostiedi

V klasickych ucebnicich ekologie fytoplanktonu jsou rozsivky tradiéné
povazovany za nutricné bohaty zdroj potravy pro zooplankton (Reynolds,
2007). Postupem casu se vSak ukdzalo, Ze navzdory své nutriéni hodnotg,
konzumace rozsivek herbivory vede casto ke snizeni plodnosti a Spatné
zivotaschopnosti nasledujicich generaci planktonnich koryst. Tento fenomén
byl popsan jako ,,paradox of diatom-copepod interactions* V pelagickych
planktonnich sitich (Ban et al., 1997). Pfi¢inou tohoto paradoxu, kdy neni
ovlivnéna vlastni populace herbivort ale az jejich nasledna generace, jsou praveé
polynenasycené aldehydy (Leflaive & Ten-Hage, 2009). Tento typ chemické
obrany je u jednobunéénych fas zcela unikatnim piipadem biologické interakce
s mnoha dusledky pro fungovani celého ekosystému. Produkce PUAs snizuje
ve své podstaté predacni tlak a umoznuje populacim rozsivek pietrvat
v planktonu, ackoli za normalnich podminek by byly nahrazeny jinymi
skupinami fytoplanktonu odolnymi viaci predaci (lanora & Miralto, 2010).
Kromé vySe popsané unikatni funkce obrany proti predatorim mohou PUA

plnit i n€které dalsi funkce, které¢ budou diskutovany nize.

Obr. 6: PUAs produkujici rozsivky (zde jako zdroj PUAs Skeletonema marinoi)

pusobi v ekosystemu jak na zdstupce svého druhu, tak i na ostatni autotrofy a

heterotrofy (predevsim své konzumenty, napriklad klanonozce).
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4.1. Specifika obrany rozsivek proti konzumentim

Ackoli dnes jiz vime, ze PUAs maji prokazatelny vliv na vodni organismy,
neda se vzdy mluvit o zcela jednozna¢né odezvé na jejich pritomnost, nebot’
odpovéd’ na vystaveni PUAs se 1iSi v zavislosti jak na druhu organismu (Jiittner
et al., 2010), tak velikosti davky PUAs, jaké je vystaven (Taylor et al., 2007;
Marrone et al., 2012). Mluvime tak o reakcich druhové specifickych, které jsou

zaroven zavislé na mnozstvi latky (Marrone et al., 2012).

Nekteré organismy mohou reagovat i1 na relativné malé koncentrace PUAs
v okoli zatimco u jinych je zapotiebi k vyvolani reakce mnohem vétsi mnozstvi,
n¢kdy prekracujici realné koncentrace nalézané v piirodnich podminkach
(Ribalet et al., 2007a). Polynesaturované aldehydy vyvolavaji rozdilnou
odpovéd’ také v zdavislosti na své chemické struktufe, obecné Se povazuje
za nejtoxictéjsi 2-trans-4-trans-dekadienal (Taylor et al., 2005). Vysledny
ucinek vzdy zavisi i na senzivit¢ daného organismu a jeho schopnosti
detoxifikovat danou latku. U klanonoZcu byla prokazana Gc¢inna detoxifikace
prostfednictvim glutation reduktdzy, kterd udrzuje hladinu antioxidantu
gluthathionu snizujiciho oxidativni stres vznikly ptisobenim PUAs (Seo et al.,
2006).

4.1.2. Mechanismus pisobeni a vliv na organismy

Polynesaturované aldehydy se vyznaCuji Sirokym spektrem negativnich
ucinkd, které se tykaji predev§im rozmnozovani vodnich organismil v riiznych
fazich Zivotniho cyklu (vajicka, larvalni stadia i dospélci). Na jejich ucinnost
muze mit kromé chemické struktury vliv i fada dalSich faktort, napf.
pritomnost tézkych kovt v okolnim prosttedi (Taylor et al., 2005). Vliv PUAS
na organismy je ovlivnén jejich stabilitou v prostiedi, ktera je znacné zavisla
na teploté, coz naznacuje rozdilny vliv PUAS v zavislosti na hloubkach oceanu,

zemepisnych sitkach nebo ro¢nich obdobich (Bartual & Ortega, 2013).

Mechanismus pusobeni PUAs byl pak dobie popsan na druhu jezovky
Paracentrotus lividus — spociva v zastaveni buné¢ného dé€leni, kdy aldehydy
depolymerizuji mikrotubuly, a neumoziiuji tak tubulinu uspofadani do vlaken,
pficemz vysledny efekt velice pfipomina pisobeni vlivu mitotického jedu

kolchicinu (Buttino et al., 1999). V bunce dochazi piimo ke snizeni exprese
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tubulinovych gend, zatimco u kontrolnich vzorkt bez piitomnosti PUAS se
tento jev neobjevuje (Lauritano et al., 2011b). V piitomnosti aldehydu (2-trans-
4-trans-dekadienal) tak nemize u embrii jezovek dojit k replikaci DNA
(Hansen et al., 2004). Kromé ostnokozcii byly pozorovany poruchy
V embryogenezi, pfi lihnuti a snizena plodnost i u mnohostétinatcti (Caldwell et
al.,, 2002). Vliv na bakteric a viry pak neni doposud zcela objasnén,
pravdépodobné ale PUAs dokazi ovlivilovat skladbu a dynamiku vyvoje

bakterialnich spolecenstev (Paul et al., 2012).

4.1.2.1. Vliv PUAs na zooplankton

V roce 1999 byly poprvé izolovany tii druhy PUAS a zaroven popsany jako
chemické latky s pfimym vlivem na rozmnozovani klanonozcii (Van Donk et
al., 2011). Rozsivky bézn¢ vytvarejici moiské vodni kvéty zpusobovaly
u klanonozcti az 88% netspéch pii lihnuti vajicek, zatimco v podminkach
po odeznéni rozsivkového vodniho kvétu se jednalo pouze o 10% (Miralto et
al., 1999). V laboratornich podminkach se po aplikaci PUAs u klanonozcti
objevovala apoptéza bun€k ve zrajicich oocytech i pozdgjsich vyvojovych
stadii, coz zpusobovalo jejich malformace snaslednou ptedCasnou smrti,
dospélci vsak nebyli vyznamné zasazeni (Leflaive & Ten-Hage, 2009). Jde tedy
0 specifickou strategii, kdy je toxinem negativné ovlivnéna az nasledujici
generace konzumentu (Miralto et al., 1999). Na dospélé jedince klanonozci
PUAs vétsinou toxicky nepusobi (Miralto et al., 1999). Pfesto ma potrava
skladajici se z PUAs produkujicich rozsivek inhibi¢ni efekt na expresi gent
zodpovédnych za detoxifikaci organismu a odpovéd na stresové faktory

prostiedi (Lauritano et al., 2011a; Lauritano et al., 2011b).

Interakce mezi chemickou obranou rozsivek a jejich konzumenty je vsak
zjisténo, ze koncentrace PUAs v médiu ne vzdy tésné koreluje s poctem
netspésné vylihnutych klanonozct (Dutz et al., 2008). Podobné nepritkkazna
pozorovani pochazi také z pfimych méteni v moiskych ekosystémech. Zatimco
nékdy je negativni dopad PUAs na zooplankton vysoce prikazny, jiné studie
nic podobného nedokumentuji (Leflaive & Ten-Hage, 2009). Pravdépodobnych
pii¢in muze byt nékolik, napf. rizna ucinnost jednotlivych typu PUAs (Taylor
et al., 2005), druhove specificka produkce PUAs (Wichard et al., 2005) nebo
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rozdilna  citlivost  jednotlivych  populaci  zooplanktonu v zavislosti
na podminkach prostiredi ¢i ziskani zvySené odolnosti vici PUAs diky

predchozi aklimatizaci k nizkym koncentracim aldehyda (Gross, 2006).

4.2. Alelopatické pusobeni PUAs

Termin alelopatie pochazi z feckého ,,allelo pathos® (vzajemné Skodit) a
poprvé byl pouzit vroce 1937 (Molisch, 1937). V ekologii je tak obecné
nazyvan proces, kdy jedna rostlina aktivné ovliviiuje chemickou cestou jiné
organismy at' uz negativné, nebo pozitivné (Leflaive & Ten-Hage, 2007).
V §ir$im pojeti je alelopatie chdpana jako vztah mezi organismy, kdy jeden druh
produkuje chemickou latku vyvolavajici negativni fyziologickou reakei u jiného
druhu, Casto vedouci az kjeho uUplnému odstranéni z ekosystému (Muller,
1969). Schopnost alelopaticky puasobit na jiné organismy tak piedstavuje
za urcitych podminek vyznamnou kompeti¢ni vyhodu oproti druhtim, které tuto
schopnost nemaji. Vyznam alelopatie ptfi mezidruhovych interakcich roste
S narGstem stresu (napi. nedostatek zivin, svétla, suboptimalni teplota), bud’ se
zvySuje produkce alelopatickych latek, nebo roste senzitivita postizenych

organismu (Leflaive & Ten-Hage, 2007).

4.2.1. Mechanismy alelopatie

Alelopatickou reakci zprostiedkovavaji chemické latky vétSinou malé
molekulové hmotnosti (pod 1000 Da), amfifilni ¢i lipofilni povahy (Bronmark

& Hansson, 2012). Zatim zname nékolik mechanismu jejich ptisobeni:

o Inhibice fotosyntetického aparatu — ptedevsim u sinic je velice
Casta inhibice fotosyntetického aparatu, kdy molekuly alelopatik vstupuji
do bunky a pisobi zmény na thylakoidnich membranach (Leflaive & Ten-
Hage, 2007), v krajnim piipadé vedouci az k inhibici fotosyntézy
zastavenim pfenosu elektront ve fotosystému Il (Gleason & Baxa, 1986).

J Inhibice extracelularnich enzymi — dal§im mechanismem je
inhibice extracelularnich enzymut nutnych k ziskavani potravy (naptiklad
a-glukosidaza), ale kompletni spektrum enzymi ani latka, ktera jejich

inhibici zpisobuje, zatim nebyly zjistény (Leflaive & Ten-Hage, 2007).
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J Paralyzace bunék — u sinice rodu Anabeana byla zjisténa
schopnost znehybnéni nékterych bicikovel, coz vede k jejich postupné
sedimentaci a uvolnéni ekologické niky (Leflaive & Ten-Hage, 2007).

J Inhibice syntézy nukleovych kyselin — n¢které druhy maji také
schopnost inhibovat syntézu nukleovych kyselin tak, ze zastavi
polymerazovou aktivitu v RNA u jinych sinic, hub nebo zelenych tas, coz
vede ke zpomaleni riistu a snizeni fitness postizeného organismu (Leflaive
& Ten-Hage, 2007).

J Vyvolani tvorby reaktivnich forem kysliku — nékteré doposud
neidentifikované slouceniny produkované sinicemi zvysSuji V cilovém
organismu tvorbu kyslikovych radikal ¢i obecné reaktivnich forem
kysliku, které maji ruzné cytotoxické uc¢inky (Leflaive & Ten-Hage,
2007).

Najdeme ale i dalsi mechanismy, jakymi mohou organismy chemicky
pusobit na své okoli. Nékteré druhy sinic nejspise pres inhibici funkce ATPazy,
zabrafiuji vstupu minerald do rostlinného téla, nebo znemoziuji rostlindm
ptistup k dusiku (Rice, 1979). Druh obrnénky Peridinium aciculiferum zase
dokaze spustit lyzi buiiky u nékterych zastupci zlativek, obrnének a skrytének
(Bacellar Mendes & Vermelho, 2013).

4.2.2. PUAs jako alelopatické latky

Polynenasycené aldehydy jsou u rozsivek uvoliovany pievazné porusenim
bunééné stény. Rozsivky alelopaticky plsobi jak na jiné fylogenetické skupiny
autotroft (Prymnesiophyta, Chlorophyta), tak i na jiné druhy rozsivek
(Yamasaki et al., 2007; Leflaive & Ten-Hage, 2011). Vysledkem ptisobeni byva
negativni dopad na dalsi rist spolecenstva fytoplanktonu (Hansen & Eilertsen,
2006, Ribalet et al., 2007a; Yamasaki et al., 2007) nebo sniZzena schopnost
tvorby biofilmu (Leflaive & Ten-Hage, 2011). Jednotlivé testované druhy
fytoplanktonu vykazuji zna¢né rozdilnou miru tolerance vic¢i PUAs, ktera mize
zaviset na faktorech prostiedi a schopnosti detoxifikace daného organismu
(Ribalet et al., 2007a). Zajimavosti je, ze kromé rozsivek produkuji PUAs také
druhy z odlisnych taxonomickych skupin, napiiklad Phaeocystis pouchetii
(Prymnesiophyceae; Hansen & Eilertsen, 2006; Vidoudez et al., 2011).
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Mechanismy ptisobeni PUAs na tirovni bunééného metabolismu budou popsany

V nasledujici kapitole.

4.3. Polynenasycené aldehydy jako signalni molekuly

Polynenasycené aldehydy zfejm¢ piedstavuji signdlni molekuly zajiStujici
mezibunécnou komunikaci. Chemicka komunikace hraje dualezitou roli jak
U jednobunéénych, tak i mnohobunéénych organismi, kde je nutnd neustala
koordinace vSech bunéck. Signaly bunka obvykle vniméd prostiednictvim
proteinovych receptorti zabudovanym do plazmatické membrany (Campbell &
Reece, 2006). Muze ale dochazet i1 k interakci chemické latky s iontovymi
kandly a jejich naslednému otevieni ¢i uzavieni, nebo miize byt latka nejprve
dopravena do cytosolu bunky, kde se vaze na Vnitrobunééné receptory

(Campbell & Reece, 2006).

V roce 2006 byly poprvé popsdny metabolické drahy popisujici plisobeni
PUAS uvniti bun¢k rozsivek (Vardi et al., 2006). Signal zprostiedkovany PUAS
vede pies kalcium-dependentni NO syntazy ke zvySené tvorbé oxidu dusnatého
a nasledné naprogramované bunécéné smrti (programmed cell death, PCD).
Metabolické drahy fizené tvorbou NO byly pozdéji nalezené také v dalSich
vodnich organismech a pravdépodobné se tedy jednd o Siroce rozsifeny
regulaéni mechanismus vyznamné ovliviiujici zivot v oceanech (Vardi, 2008).
Nasledné studie odhalily, ze PUAs spoustéji expresi genu pro PINOAL (nitric
oxide-associated protein) a zvySena tvorba NO zpusobuje expresi metakaspaz,
coz jsou enzymy spojené s PCD (Vardi, 2008). Exprimovani PINOA vede u
bunky ke zvysené citlivosti na PUAS, €0z zptsobi, ze burika reaguje ,,bunéénou
sebevrazdou® i na velice nizké koncentrace, které v bézném stavu nevyvolavaji
zadnou bunéfnou odezvu (Vardi et al., 2008). Pfitomnost PtNOA byla
prokdzana v membranach v chloroplastu, tudiz prvnim piiznakem bunécné

smrti byva vyrazny pokles fotosyntetické aktivity (Vardi et al., 2008).

Tento zpiisob metabolické regulace, spoustéjici procesy nevratné vedouci
k naprogramované buné¢né smrti, nutné¢ vede k otazce, jaky je ekologicky
vyznam bunéfné smrti. Zatimco u metazoi je mechanismus PCD popsan
relativné dobfe, u jednobunéénych fas zatim nejsme schopni ani presné
stanovit, jak moc je rozSifen, byl uz ale prokazan u skupin Cyanobacteria,

Chlorophyta a Dinoflagellata (Frankin et al., 2006). PCD u jednobuné¢nych tas
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by mohla fungovat jako urc¢ity zplisob kooperace mezi populacemi a jedinci
V zavislosti na ménicich se podminkach prostiedi, pravdépodobné ale PCD
funguje u riznych skupin fas trochu odlisSnym zpisobem, a tak neni mozné jeji

ekologicky vyznam zcela generalizovat (Frankin et al., 2006).

(" Nutrient — ~
limitation

Calcium signaling
~
< > Bijis Increased ptNOA1

» v s <D>_» @ > NO pro¢duction

|_Light stress +
K/, Caspase activation
pUAs O
A W, #

Programmed cell death
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Obr. 7: Zjednodusené schéma chemické signalizace a programované bunécné
smrti u rozsivek. Stresové podminky (limitace Zivinami, nedostatek svétla,
predace) vedou k uvolniovani PUASs, které jsou zachyceny ostatnimi jedinci a
spousti u nich kaskadu dejii spojenych s produkci NO vedouci az

Kk programované bunécné smrti (upraveno podle Brownlee, 2008).

Polynesaturované aldehydy se Vv prostfedi neakumuluji, ale jsou postupné
degradovany, a tudiz jejich signalni fuknce trvd pouze po omezenou dobu
(Leflaive & Ten-Hage, 2009). Doposud ziistava nezodpovézenou otazkou, zdali
a Vv jaké mife jsou PUAs aktivné vyluCovany do prostiedi, nebo vznikaji pouze
pii naruSeni bunééné membrany rozkladem polynenasycenych mastnych
kyselin. Teprve nedavno bylo pozorovano uvoliiovani malého mnozstvi PUAs
u mofského druhu Skeletonema marinoi, aniz by doslo k mechanickému
poskozeni bun¢k (Vidoudez & Pohnert, 2008). Uvoliiovani PUAs do prostiedi
pravdépodobné také zavisi na urcitych fazich rstu populace rozsivek (Barofsky
et al., 2010). Vzhledem k nizkym koncentracim téchto latek je vSak mozné, Ze
soucasné analytické metody neumoziuji pfesné stanoveni PUAs a vyrazného
pokroku se dockdme teprve srozvojem citlivéjSich chemickych metod
stanoveni. Hlavnim mechanismem, jakym se PUAs dostavaji do prostiedi, je

predace zooplanktonem, pfi které dochdzi k mechanickému poruseni integrity
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bunék (Vardi et al., 2006). V tomto piipadé se jedna o jasny signal, jak
informovat okolni buriky o napadeni predatorem, ptfipadné i o jiném stresovém
faktoru v prostfedi jako naptiklad limitace zivinami, virova lyze apod. (Ribalet
et al., 2007b; Leflaive & Ten-Hage, 2009).
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Obr. 8: Schéma zobrazujici zapojeni PCD do zivotniho cyklu jednobunécnych

ras a moznda vysvetleni jeho vyznamu (upraveno podle Franklin et al., 2006).
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Metabolicka odpoveéd’ rozsivek se pak 1isi v zavislosti na koncentraci PUAs.
Pokud jsou rozsivky postupné vystaveny nizkym davkam, jsou schopné se
adaptovat a za normalnich podminek letalni koncentrace PUAS ztraci fatalni
ucinek na populaci (Gross, 2006). Zatimco pokud je stejna davka podana bez
predchozi aklimatizace, indukovana mortalita bunék je podstatné vyssi (Gross,
2006). Reakce dalsich mofskych organismi na vystaveni PUAS je riizna a to jak
u fas, tak i U ruznych testovanych skupin bezobratlych, kdy nékteti je vnimaji
jako atraktanty, zatimco jini jsou jimi odpuzovani (Jiittner et al., 2010). Zda se
tedy, ze existuje velkd mezidruhova variabilita odpovédi na tyto latky
v zavislosti na mnoha faktorech, z nich nékteré nebyly doposud spolehlivé

urceny.
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4. Zavér

Polynenasycené aldehydy pfedstavuji zajimavou skupinu sekundéarnich
metaboliti s celou fadou funkci. Ackoli je funkce polynenasycenych aldehydi
v prostfedi zkoumdéna jiz tadu let, stile nebyly zcela objasnény vsSechny
metabolické kaskady a regula¢ni mechanismy urcujici jejich syntézu, Géinky
na organismy a z nich vyplyvajici typy ekologickych interakci. PUAs maji
prokazatelny teratogenni ucinek na naslednou generaci zooplanktonu Ziviciho
se rozsivkami, aniz by piimo ovliviiovaly generaci samotnych konzumentd.
Pravdépodobné také slouzi jako alelopatické a signalni molekuly schopné
indukovat naprogramovanou bunéénou smrt prostiednictvim metabolickych
drah zahrnujicich tvorbu oxidu dusnatého. Je ziejmé, ze PUAs jsou soucasti
velice komplikovanych mechanismi, které utvéieji sloZeni potravnich siti
v moiskych ekosystémech. Dal$i rozvoj chemické ekologie a molekuldrné
genetickych metod ndm v budoucnu poskytne ziejmé mnohd piekvapeni
V porozumnéni slozitosti potravnich vztahti a pfinese mnohem ucelen¢jsi nahled

na motské ekosystémy.
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