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Abstrakt

Anaerobni protisti predstavuji rozmanity soubor eukaryotickych organismu, které se pfizplsobily
Zivotu v prostredi s nizkym nebo nulovym obsahem kysliku. Tato adaptace vedla ke zméndm v jejich
metabolismu. Mitochondrie anaerobnich protist a od nich odvozené organely maji ¢asto redukované
¢i modifikované struktury a funkce. Tyto organismy jsou ekologicky flexibilni, coz jim umoznuje
prechody mezi riznymi prostfedimi a zplisoby Zivota. Mnoho z téchto organismU muzZe prechazet mezi
volné Zijici a endobiotickou formou. Zndmé jsou také tranzice mezi sladkovodnim a morskym
prostiedim. Diverzitu anaerobnich protist zvySuje jejich schopnost vstupovat do syntrofnich symbidz
s prokaryotickymi organismy, jako jsou bakterie a archea. Tito symbionti poskytuji hostiteli metabolity
a podporuji tak jeho energeticky metabolismus. Tato interakce protistim napomaha prezivat
a prosperovat v nehostinnych podminkach. Dalsi vyzkumy, molekuldrni a fylogenetické analyzy jsou
potfeba k porozuménivztahll mezi jednotlivymi zastupci protist a k upevnéni nasich znalosti o diverzité
a vyvoji téchto organism(. Tato prace shrnuje diverzitu doposud zndmych anaerobnich protist
s dlirazem na obligatné anaerobni volné Zijici zastupce. Cilem prace je zhodnotit, ve kterych skupinach
popisovanych organismu doslo k prechodu mezi prostfedimi ¢i zplsoby Zivota a u kterych se vyskytuji

syntrofni symbidzy.

Klicova slova: mitochondrie, mitochondrion-related organelles, anaerobni protist, tranzice, syntrofni

symbidza, volné Zijici



Abstract

Anaerobic protists represent a diverse group of eukaryotic organisms that have adapted to life in
environments with low or zero oxygen levels. This adaptation has led to changes in their metabolism.
Mitochondria and derived organelles in anaerobic protists often have reduced or modified structures
and functions. These organisms are ecologically flexible, allowing them to transition between different
environments and lifestyle. Many of these organisms can switch between free-living and endobiotic
form. Transitions between freshwater and marine environments are also documented. The diversity
of anaerobic protists is further supported by their ability to enter syntrophic symbioses with
prokaryotic organisms, such as bacteria and archaea. These symbionts provide metabolites to the host
and support its energetic metabolism. Such interactions help protists survive and thrive in hostile
conditions. Further research, including molecular and phylogenetic analyses, is needed to understand
the relationships among different protist representatives and to strengthen our knowledge of the
diversity and evolution of these organisms. This work summarizes the diversity of anaerobic protists
known so far, with an emphasis on obligate anaerobic free-living representatives. The aim of this thesis
is to evaluate which groups of described organisms have undergone transitions between environments

or lifestyles and to identify those exhibiting syntrophic symbioses.

Keywords: mitochondria, mitochondrion-related organelles, anaerobic protists, transition, syntrophic

symbiosis, free-living
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1 Uvod a cile prace

Anoxické prostiedi je prostredi bez dostupného volného kysliku. Toto redukéni prostiedi nalezneme
v rliznych habitatech. Patfi mezi né sladkovodni a morské sedimenty, pldy (Broers et al., 1990;
Fenchel, 1967; Finlay, 1981), ale i travici trakt Zivocichl, napfiklad termitl a prezvykavc( (Brugerolle
et al., 2003; Ohkuma, 2008; Williams, 1986). Mezi organismy, které se pfizplsobily Zivotu bez kysliku
patfi (mimo jiné) nékteré skupiny protist. Anaerobni protisti maji riizné zplQsoby Zivota. Jsou mezi nimi

......

komenzalové i paraziti.

Protisty najdeme i v mikrooxickém prostredi, kde obsah volného kysliku neni nulovy. RGzné skupiny
protist jsou prizplsobeny odliSnym koncentracim volného kysliku. Organismy, které Ziji témér bez
kysliku, ale které pottfebuji jeho néjakou nizkou koncentraci, nazyvame mikroaerofilové (napf. nékteré
druhy nalevnik( rodu Euplotes) (Fenchel and Finlay, 1990). Jiné organismy, které jsou za normalnich
okolnosti aerobni, jsou schopny se docasné pfizplsobit anoxickym podminkam. Takovéto protisty
oznacujeme jako fakultativné anaerobni. Mezi nimi lze zminit zelenou fasu plasténku Chlamydomonas
reinhardtii (Viridiplantae: Chlorophyta), kterd ve tmé kratkodobé prfechazi na anaerobni metabolismus
(Mus et al., 2007). Fakultativné anaerobni je také ménavka Acanthamoeba castellanii (Amoebozoa:
Discosea), kterd ma stejné enzymy pro tvorbu ATP jako hydrogenosomy obligatnich anaerobl (Leger
et al., 2013). Améboflagelati rodu Naegleria (Discoba: Heterolobosea) umi v anaerobnim prostredi,

stejné jako dva predeslé zminéné organismy, produkovat vodik (Fritz-Laylin et al., 2011). Protisty, ktefi

Ziji v aplné anoxickém prostfedi, nazyvdme obligdtné anaerobni.

Anoxickému a mikrooxickému prostiedi se prizplsobilo mnoho skupin protist. Vychazime-li
ze soucasnych fylogenetickych stromu, volné Zijici anaerobni protisti se vyskytuji v mnoha skupinach
protist: Metamonada, Discoba, Breviatea, Amoebozoa, Rhizaria, Alveolata a Stramenopiles (Simpson
et al., 2017). Kromé toho jsou znami i anaerobni Zivocichové a houby. Tyto organismy sice nejsou

fazeny mezi protisty, budou ale v této praci také kratce zminéni.

Cilem této prace je shrnout vyskyt anaerobnich protist napfi¢ eukaryotickymi skupinami. Pokusim se
zhodnotit, nakolik je o dané skupiné znamé, Ze je skutecné obligatné anaerobni. Pfedstavim zpUsob
Zivota anaerobnich protist, tedy zda jsou volné Zijici, anebo endobioticti, a také prostredi, ve kterém
Ziji. Pokusim se zhodnotit, ve kterych skupinach protist doslo k pfechodu z jednoho zpUsobu Zivota na
jiny Ci k prechodu do jiného prostredi. U organism, u kterych se vyskytuji, zminim syntrofni symbidzy

s prokaryotickymi organismy, které jsou pro anaerobni protisty dulezité.



Je nad rdmec této bakalarské prace detailné popsat vSechny anaerobni protisty, jejich morfologickou
variabilitu, evoluci jejich anaerobniho metabolismu a mitochondrii. V praci se budu vénovat predevsim
volné Zijicim obligdtné anaerobnim protistim. Okrajové zminim také endobiotické zastupce, které
nelze opomenout. Diverzitu, syntrofni symbidzy, tranzice mezi morskym a sladkovodnim prostifedim,
prechod k endobiotickému zpUsobu Zivota ¢i adaptaci mitochondrii, se pokusim u vyznamnych skupin

shrnout.

2 Obligatni anaerobioza

DuleZitou adaptaci anaerobnich eukaryot na anoxické prostfedi jsou modifikované mitochondrie
(oznacované jako mitochondrion-related organelles - MRO) Ci (vzacné) jejich sekundarni iplna absence
(Karnkowska et al., 2016; Stairs et al., 2015). Kristy mitochondrii anaerob jsou redukované ¢i chybéji
(Gawryluk a Stairs, 2021; Stairs et al., 2015). Metabolismus MRO je oproti metabolismu aerobnich
mitochondrii modifikovany (Stairs et al., 2015). Néktefi anaerobové maji redukovany mitochondridlni

genom, jini jej nemaji viibec (Ledn-Avila a Tovar, 2004; Miiller, 1993; Mdller et al., 2012).

MRO mohou byt podle morfologie a metabolismu déleny do nékolika typl (Mdiiller et al., 2012).
Anaerobni mitochondrie maji zachovany mitochondridlni genom a kristy. Produkuji ATP oxidativni
fosforylaci, kone¢nym akceptorem elektronu v elektrontransportnim fetézci vsak neni kyslik, ale jiny
substrat jako dusi¢nan nebo fumarat. Takové MRO maji tfeba Foraminifera (dirkonoZci) a druh
Nyctotherus ovalis (Alveolata: Ciliophora) (Miller et al.,, 2012; Risgaard-Petersen et al., 2006;
Stechmann et al., 2008). Hydrogenosomy jsou organely produkujici vodik diky oxidaci pyruvatu nebo
maldtu, postradaji elektrontransportni fetézec. Hydrogenosomy vétsiny organismu postradaji genom
(Lindmark a Miiller, 1973; Mdiller, 1993; Mdiller et al., 2012). V této praci budou jako hydrogenosom
oznaceny ty MRO, které produkuji vodik a ATP. Mitosomy jsou organely, které neumi produkovat ATP
a nemaji tedy funkci v energetickém metabolismu. TéZ nemaji kristy a mitochondrialni genom (De
Graaf a Hackstein, 2012; Ledn-Avila a Tovar, 2004). Vodik produkujici mitochondrie maiji
elektrontransportni fetézec a jako terminalni akceptor elektron( vyuZivaji protony. Protony jakozto
terminalni akceptory elektron umoznuji produkci vodiku (Miiller et al., 2012). MRO anaerobnich
protist jsou ale mnohem variabilnéjsi a ukazuje se, Ze je nelze rozdélit do nékolika malo kategrorii.
Napf. MRO rod( Retortamonas (Metamonada: Fornicata), Barthelona (Metamonada) nebo
Paratrimastix (Metamonada: Preaxostyla) produkuji vodik, ale ne ATP (Hampl et al., 2008; Hampl

a Simpson, 2007; Yazaki et al., 2020; Zhang et al., 2015).

Pokud elektrontransportni fetézec chybi, je produkce ATP zajistovana substratovou fosforylaci v MRO.

Pokud v elektrontransportnim retézci chybi komplex Ill, komplex IV, nebo komponenty komplexu V



(ATP syntazy), predpoklada se, Ze organismus uz neni schopen prechodu zpét na oxidativni fosforylaci,
a tim padem na aerobni zpUsob Zivota (Gawryluk a Stairs, 2021). V pfipadé, Ze u organismu
nenalezneme oxidativni fosforylaci jako soucast energetickych metabolickych drah, povaZzujeme jej za

obligatniho anaeroba.

Ne vidy je kdispozici sekvenci genomu, ze které bych se mohlo odhadnout, zda je konkrétni
organismus schopen oxidativni fosforylace. Ze jsou dani protisti anaerobni se usuzuje podle prostiedi,
z kterého pochazeji odebrané vzorky. U mnoha taxon( totiz nebyl studovan metabolismus ani
mitochondrie, diky kterym by mohl byt anaerobni zplsob Zivota potvrzen. Néktefi ze zastupcu
obligdtnich anaerobl nikdy nebyli nalezeni v prostiedi s dostupnym kyslikem. V pfipadé jejich
ojedinélého ndlezu v prostredi s kyslikem je vyskyt v tomto prostredi pfisuzovan michani jednotlivych
vrstev sedimentu, ojedinélym disturbancim, proudéni vody, teplotni stratifikace (Fenchel a Finlay
2008). Usuzuje se proto, Ze se v prostiedi s kyslikem bézné nevyskytuji a nemohou v ném dlouhodobé
preZit. Pro kultivaci protist vlaboratofi jsou pouZivdna rlznd média. Nékteré kultury v médiu
obsahujici kyslik zanikaji, protoZe bunky téchto kultur nejsou schopny v prostredi s kyslikem prezit.

| z tohoto Ize soudit, Ze se jednda o obligatni anaeroby (Panek et al., 2015; Rotterova et al., 2022).

U mnohych anaerobnich protist jsou zndmé symbidzy s prokaryotickymi organismy. Jedna se
o syntrofni symbidzy, tedy takové, kde mezi zucastnénymi organismy probihd vyména metabolitd.
Vyména metabolitl vede k jejich dalSimu zpracovani a biochemickym reakcim, které by organismy bez
poskytnutého substratu nemohly provést. Zacastnéné organismy mohou z této vymény profitovat.
Vyhoda, kterou ziskdnim dalSiho metabolitu ziskaji, m0zZe vést napf. k osidleni nového habitatu

(Dziallas et al., 2012).

Anaerobni protisty nachazime vrlGznych prostfedich. Na zakladé fylogenetickych analyz
predpokladame, zZe béhem evoluce vétsiny skupin doslo k pfechodlim z jednoho prostfedi do druhého.
Pfechody jsou pozorovany mezi morskym a sladkovodnim prostfedim a mezi volné Zijicimi formami

a endobiotickymi formami.

3 Pozice anaerobnich protist v ramci fylogenetického stromu
eukaryot

Nasledujici kapitoly jsou prehledem anaerobnich skupin protist, jejich diverzity, vyznamnych zastupct

a symbidz. Podle ¢lanku od Lindsay R. Triplett a kolektivu (Triplett et al., 2023) jsou protisti definovani

takto: The word “protist” is a catch-all term describing the many ancient lineages of eukaryotes that

are neither animal, fungal, or plant. Tato definice naznacuje, jak rozmanité jsou organismy, které ji



spliuji. Na pfilozeném obrazku fylogenetického stromu eukaryot vidime, Ze zastupce protist

nalezneme v mnoha eukaryotickych liniich a |lze ocekavat jejich velkou diverzitu.
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Obr.1. Fylogeneticky strom eukaryot. Tento fylogeneticky strom byl vytvoren podle uciva z predmétu
Protistologie, ktery byl predndsen na Univerzité Karlové v Praze v akademickém roce 2023/2024.

Cervenym krouzkem jsou zndzornény skupiny s vyskytem anaerobnich protist.

4 Metamonada

Metamonada je eukaryoticka skupina, kterd zahrnuje vice nez 130 rod(l organismu (Adl et al., 2019).
Vsichni doposud popsani zastupci skupiny Metamonada byli nalezeni v anoxickych ¢i mikrooxickych
prostfedich a jsou povazovani za obligatni anaeroby. Vsechny MRO studované u rdznych zastupcl
skupiny Metamonada jsou anaerobni a postradaiji kristy a genom (Leger et al., 2017, Stairs et al., 2015,
2021). Predpoklada se, zZe jiz posledni spolecny predek skupiny Metamonada byl anaerob s MRO bez
krist a genomu (Roger et al., 2017; Stairs et al., 2015). Zastupci skupiny Metamonada maji MRO typu
hydrogenosom (napf. trichomonada Trichomonas vaginalis) nebo mitosom (nékteré diplomonady,
napf. Giardia intestinalis) (Dolezal et al., 2005; Simpson a Cepictka, 2019). Vyjimkou jsou oxymonady
(napf. Monocecomonoides exilis), které mitochondrii UpIné ztratily (Karnkowska et al., 2016; Novak et
al., 2022). Dnes je skupina Metamonada délena do péti linii, kmen( Preaxostyla, Fornicata, Parabasalia,

Anaeramoebae a rodu Barthelona (Adl et al., 2019; Stairs et al., 2021; Yazaki et al., 2020).



Zastupci kmene Fornicata a rodu Barthelona jsou primarné mofsti (v kmeni Fornicata nalezneme
sekundarné volné Zijici sladkovodni diplomonady a endobiotické diplomondady, retortamonady
a kaviomonady) (Mazancova et al., 2023; Yazaki et al., 2020). Protoze sladkovodni linie metamondd
(rod Paratrimastix z kmene Preaxostyla, volné Zijici diplomonady z kmene Fornicata a nékteré volné

Zijici trichomonady z kmene Parabasalia) tvofi na fylogenetickém stromé metamonadd terminalni linie,

Ize vyvodit, Ze plvodni prostfedi metamonad byl morsky sediment.

4.1 Preaxostyla
Kmen Preaxostyla se déli se na tfi skupiny: ¢eledi Trimastigidae a Paratrimastigidae a fdd Oxymonadida

(oxymonady) (Zhang et al., 2015).

Zastupci Celedi Trimastigidae a Paratrimastigidae maji MRO, které neprodukuji ATP (Hampl et al., 2008;
Zhang et al., 2015). Celed Trimastigidae je zastoupena jedinym rodem, Trimastix. Zastupci (napf.
Trimastix marina) jsou bi¢ikovci Ziji v moiském sedimentu (Hampl, 2017; Zhang et al., 2015). Celed
Paratrimastigidae je zastoupena rodem Paratrimastix, jehoZ zastupci (napf. P. eleionoma, P.
pyriformis) jsou bicikovci Zijici v sladkovodnim sedimentu (Hampl, 2017; Zhang et al., 2015). Rod
Trimastix je zastoupen jen morskymi organismy, naopak rod Paratrimastix pouze sladkovodnimi. Zda
se, Ze predchidce obou rodli pochazel z morského prostiedi a u rodu Paratrimastix doslo k pfrechodu
do sladkovodniho prostfedi pravdépodobné sekundarné. Soudit tak Ize z jeho terminalni pozice na

fylogenetickém stromé metamonad (Hampl, 2017; Mazancova et al., 2023; Yazaki et al., 2020; Zhang
et al.,, 2015).

Rad Oxymonadida je nejvice diverzifikovana skupina kmene Preaxostyla a je tvofen péti ¢eledémi
(Polymastigidae, Streblomastigidae, Pyrsonymphidae, Saccinobaculidae, Oxymonadidae) s vice neZ
140 druhy (Hampl, 2017). Zastupci oxymonad jsou morfologicky velice diverzifikovani (Hampl, 2017;
Heiss et al., 2010). Jsou to vétSinou endobioticti bicikovci Zijici ve stfevech hmyzu (napf. termitech
a Svabech) ¢i obratlovch (Radek et al., 2019; Treitli et al., 2018). Druh Monocercomonoides
merkovicensis byl nalezen i jako potencialné volné Zijici v sedimentu dvou Zump (Treitli et al., 2018).
Pokud by byl M. merkovicensis skuteéné volné Zijici, presel by k tomuto zpUsobu Zivota sekundarné.
Zda se, ze vsichni zastupci oxymonad jsou sekundarné amitochondrialni (Karnkowska et al., 2016,
2019; Novak et al., 2022). Nékteré oxymonady maji na svém povrchu symbiotické bakterie ze skupin
Spirochaetes a Bacteroidales (Noda et al., 2003, 2006) a vcytoplazmé bakterie ze skupiny
Endomicrobia (Stingl et al., 2005). U druhu Streblomastix strix bylo nalezeno patnact rlznych
ektosymbiontl z kmene Bacteroidetes (Treitli et al., 2019). Tito symbionti hostitelské burce poskytuji
dusik a mastné kyseliny. Hostitel je pro bakterie pravdépodobné vhodnym povrchem, na kterém se

bakterie mohou vyskytovat v blizkosti a tvofit jakési spolecenstvi (Treitli et al., 2019). V pfipadé, kdy
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byl druh S. strix zbaven symbiontl, zménily jeho buriky tvar z podlouhlého na kapkovity. Vypada to

tedy, Ze svlj tvar symbiontlim prizpUsobuje (Dyer a Khalsa, 1993).

4.2 Fornicata

Kmen Fornicata je vsoucasnosti zastoupen skupinami karpediemonady (Carpediomonas-like
organisms), diplomonady (fad Diplomonadida), retortamonady (fad Retortamonadida) a kaviomonady
(Celed Caviomonadidae), které jsou dohromady tvoreny pfiblizné 150 druhy (Adl et al., 2007; Kolisko
et al.,, 2010; Simpson, 2003; Yubuki et al., 2017). Zastupci tohoto kmene jsou mofsti, sladkovodni
i endobioticti a jejich MRO maji rizny charakter (Adam, 2017; Fussy et al., 2021; Jerlstrém-Hultqvist et
al., 2013; Kulda et al., 2017; Leger et al., 2017; Vargova et al., 2022).

Skupina organismU zvana karpediemonady tvofi na fylogenetickém stromé kmene Fornicata ty
nejbazalnéjsi linie. Jedna se o parafyletickou skupinu, ktera plivodné zahrnovala jediny popsany druh
Carpediemonas membranifera (Simpson a Patterson, 1999). Od té doby byly popsany dalsi
karpediemonady, tzv. Carpediemonas-like organisms (CLOs) (napf. druhy Ergobibamus cyprinoides,
Dysnectes brevis), celkem je znamo sedm druh( karpediemonad (napft. Kolisko et al., 2010; Park et al.,
2010; Takishita et al., 2012). Jsou to volné Zijici bi¢ikovci a vSichni jsou popsani z morském sedimentu
(Hamann et al., 2017; Kolisko et al., 2010; Takishita et al., 2012). Z toho plyne, Ze kmen Fornicata vznikl
v moiském prostredi. U predchldce diplomondd a retortamonad doslo k pfechodu na endobioticky
zpUsob Zivota. Zda k nému doslo ve slané nebo sladké vodé, neni jasné. MRO vétSiny popsanych
karpediemonad pravdépodobné umi produkovat vodik a ATP (ale napf. MRO druhu Dysnectes brevis

ATP produkovat neumi) (Leger et al., 2017).

Diplomonady (fad Diplomonadida) jsou heterotrofni bicikati anaerobové, ktefi jsou znami nejen jako
vyznamni lidsti paraziti (napf. Giardia intestinalis) a endobiotiCti symbionti Zivocichd, ale také jako
volné Zijici organismy v anoxickych sladkovodnich sedimentech (Adam, 2017; Mazancova et al., 2023).
Rad Diplomonadida je tvoren deseti rody (Adam, 2017). MRO diplomonad jsou typu mitosom (napr.
u druhu Giardia intestinalis) (Tovar et al., 2003) nebo hydrogenosom (napf. u druhu Spironucleus
vortens) (Millet et al., 2013). Volné Zijici diplomonady jsou malo studované, jejich zastupce najdeme
v péti rodech, Trigonomonas, Hexamita, Trepomonas, Gyromonas a Trimitus (Adam, 2017; Mazancova
et al., 2023). Podle dostupnych molekularnich a morfologickych dat se predpoklada, Ze se volné Zijici
diplomonady vyvinuly z endobiotickych predk, jsou tedy prikladem sekundarné volné Zijicich protist
(Mazancova et al., 2023). Pfechod k volnému zplsobu Zivota se pravdépodobné odehral ve sladké
vodeé, kde 7Zil jejich hostitel a doslo k nému nékolikrat nezavisle (Simpson, 2003; Kolisko et al., 2010;
Mazancova et al., 2023). Existuji i nalezy diplomonad z brakického (rod Hexamita) a hypersalinniho

(druh Gyromonas salinus) sedimentu (Mazancova et al., 2023; Ruinen, 1938).

6



Retortamonddy (fad Retortamonadida) jsou tvofeny dvéma rody, Retortamonas a Chilomastix
a priblizné $edesati druhy (Kulda et al., 2017). Tato skupina je viak polyfyleticka (Cepi¢ka et al., 2008;
Hendarto et al., 2019). Rod Chilomastix ma MRO typu hydrogenosom (Hampl a Simpson, 2007). MRO
rodu Retortamonas umi produkovat vodik, neumi vSak produkovat ATP (Flssy et al., 2021). Zastupci
retortamonad jsou bicikovci, ktefi Ziji prevazné jako endobioticti komenzalové bezobratlych Zivocichl
i obratlovcl véetné clovéka (napf. druh Chilomastix mesnili) (Kulda et al., 2017). Znamy je také jeden
volné Zijici druh, Chilomastix cuspidata. Popsany je ze sladkovodnich, brakickych i morskych sediment(

(Bernard et al., 1997).

Nejodvozenéjsi skupinou z kmene Fornicata jsou kaviomonady (Celed Caviomonadidae). Jde zatim
o malo prozkoumanou skupinu. Plvodné byl druh Caviomonas mobilis fazen mezi diplomonady
(Brugerolle a Regnault, 2001; Yubuki et al., 2017). DalSi zastupci jsou lotanema spirale, ktery je
endobioticky a popsany z vykalll gekona (Yubuki et al., 2017), a druh Euthynema mutabile popsany
z morskych sedimentl (Kolisko et al., 2010; Vargova et al., 2022; Yubuki et al., 2017). MRO u téchto
zastupcd se lisi, druh E. mutabile ma pravdépodobné MRO typu hydrogenosom zatimco u /. spirale se

predpoklada, ze ma MRO typu mitosom (Vargova et al., 2022).

4.3 Barthelona

Rod Barthelona tvofi sesterskou linii kmene Fornicata. Popsany druh Barthelona vulgaris (Bernard et
al., 2000) nebyl dlouhou dobu znovu nalezen. Zistal popsany jen na zakladé morfologickych znaku
(Bernard et al., 2000; Yazaki et al., 2020). Do rodu Barthelona patii v soucasnosti pét evolucnich linii.
Jsou to v mofskych sedimentech Zijici bic¢ikovci (Yazaki et al., 2020). Mitochondriim podobné organely
téchto organismu zfejmé nejsou schopny generovat ATP, i kdyZ produkuji vodik — jsou to tedy nejspis

mitosomy (Yazaki et al., 2020).

4.4 Parabasalia

Kmen Parabasalia sestavd prevainé z endobiotickych organismd, znami jsou ivolné Zijici zastupci
(Cepitka et al., 2017). Je vice neZ 450 popsanych druhl (pfes 100 rodd) naleZicich do kmene
Parabasalia (Adl et al., 2007; Céza et al., 2022; Cepicka et al., 2017). Endobioti¢ti zastupci Ziji jako
komenzélové & paraziti. Jejich hostiteli jsou bezobratli Zivocichové iobratlovci. Castymi hostiteli
v rdmci hmyzu jsou (stejné jako u oxymonad) stfeva termitl a Svabu, nékteti zastupci jsou popsani
z plostic (Brugerolle, 2006; Cepicka et al., 2017; Smejkalova et al., 2014). Existuji rozsahlé studie o
specifité bezobratlych hostitel( a jejich symbiont( a o probihajicich metabolickych procesech v ramci
téchto souziti a spolecné evoluci (Gile, 2023). Kromé savcl jsou obratlovéimi hostiteli také ptaci, ryby,

obojzivelnici (Cepicka et al., 2017). VétSina zastupcl jsou bicikovci, néktefi umi vytvofit ménavkovou



ces

formu. Velikost jedincd je rGzna, napf. brvitky Zijici v termitech maji velké mnohobicikaté buriky

(Brugerolle, 2004; Cepicka et al., 2017). Druh Dientamoeba fragilis ztratil bi¢iky Gplné (Garcia, 2016).

U téch popsanych zastupcli kmene Parabasalia, u kterych byla MRO studovana, se vyskytuje
hydrogenosom. Hydrogenosom je hojné studovany diky parazitickym trichomonadam (Leger et al.,

2017; Lindmark a Mdller, 1973; Mdller, 1993).

Nékteti zastupci kmene Parabasalia maji své symbionty (Dolan, 2001). Druh Mixotricha paradoxa je
v souziti se symbiotickymi bakteriemi Treponema ze skupiny Spirochaetales a bakteriemi ze skupiny
Bacteroides (Wenzel et al., 2003). Symbionty ze skupiny Spirochaetales ma také Spirotrichonympha
leidyi (Inoue et al., 2008). Trichonympha agilis ma v jadie symbionty ze skupiny Verrucomicrobia (Sato
et al., 2014). U bakteridlnich symbiontl ze skupin Spirochaetales a Bacteroides bylo ukazano, Ze

vyuzivaji vodik produkovany hostitelem a ze umi fixovat dusik (Ohkuma et al., 2015).

Volné Zijici zastupci kmene Parabasalia jsou popsani ze sladkovodnich i morskych sediment( (Céza et
al., 2022; Cepicka et al., 2010; Hampl et al., 2007). Ze sedimenttl jsou popsané rody Honigbergiella,
Monotrichomonas, Ditrichomonoides (fad Honigbergiellida); Pseudotrichomonas, Lacusteria (fad
Trichomonadida); Pimpavicka, Alexandriella (fad Pimpavickida) (Céza et al., 2022). Neni jasné, zda jsou
tito volné Zijici anaerobové primarné ¢i sekundarné volné Zijici. Podle fylogenetické analyzy genu pro
molekulu RNA malé ribozomalni podjednotky jsou anaerobni volné Zijici Parabasalia roztrousena po
fylogenetickém stromé. Tato skutecnost napovidd tomu, Ze volnému zplsobu Zivota se alespon
nékteré trichomonady prizplUsobily sekundarné a opakované (Céza et al., 2022). Preference habitatu
se u jednotlivych trichomondd lisi, nékteré nalezneme ve sladkych i morskych sedimentech (napf. druh
Pseudotrichomonas keilini a rod Ditrichomonoides), jiné se nachazi jen ve sladkovodnim (napf. rod

Lacusteria) nebo jen v morském (napf. rod Monotrichomonas) prostiedi (Céza et al., 2022).

4.5 Anaeramoebae

Kmen Anaeramoebae, ktery je blizce pfibuzny kmeni Parabasalia (Stairs et al., 2021), tvofi sedm
popsanych rodd Anaeramoeba (Taborsky et al., 2017; Pavlatova et al., 2023). V Zivotnim cyklu
prevazuje ménavkova Zivotni forma, i kdyZz néktefi zastupci jsou schopni vytvofit bic¢ikaté stadium
(A. ignava, A. gargantua). Vsichni zastupci jsou znami z mofského sedimentu (Taborsky et al., 2017;
Pavlatova et al., 2023). Na rozdil od vétsiny zastupcl skupiny Parabasalia jsou tedy zastupci skupiny
Anaeramoebae volné Zijici. Zastupci kmene Anaeramoebae maji nejkomplexnéjsi MRO

(hydrogenosomy) ze vSech zastupcl skupiny Metamonada (Stairs et al., 2021). Znami zastupci maji

symbionty, siran redukujici bakterie ze skupiny Deltaproteobakteria (Jerlstrom-Hultqvist et al., 2023).



Druh Anaeramoeba pumila ma oproti ostatnim zastupclm jiné, zatim blize nepopsané endosymbionty

(Pavlatova et al., 2023).

5 Discoba

Superskupina Discoba je v soucasné dobé délena na ctyfi evoluéni linie: kmeny Euglenozoa a
Heterolobosea, fad Jakobida a rod Tsukubamonas (Adl et al., 2019; Yabuki et al., 2011). AZ na rod
Tsukubamonas, ktery obsahuje jen jednoho zastupce (Yabuki et al., 2011), nalezneme anaeroby ve

vSech skupinach.

5.1 Jakobida

Rad Jakobida je mala skupina protist tvofena priblizné dvaceti popsanymi druhy (Simpson, 2017).
Enviromentalni sekvenovani oviem naznacuje rozsahlejsi diverzitu skupiny Jakobida, pfiblizné 200
druhl (Adl et al., 2007). Jsou to bicikovci se dvéma biciky (Simpson, 2017). Anaerobni zastupci
ze skupiny Jakobida patfi do celedi Stygiellidae se dvéma rody, Stygiella a Velundella. Je popsdno deset
anaerobnich druh(, predpoklada se, Ze jich mohou byt nizké desitky (Panek et al, 2015). Vsichni
popsani anaerobni zastupci byli izolovani z mofskych sedimentd (Bernard et al., 2000; Panek et al.,
2015). Dale byly ziskany enviromentalni sekvence anaerobnich jakobid( z hypersalinnich a na siran
bohatych motskych prostiedi s nizkym obsahem kysliku (Behnke et al., 2006; Alexanderet et al., 2009;
Weber et al., 2014). P¥i kultivaci v laboratofi byli zastupci rodl Stygiella a Velundella preneseni do
sladkovodniho média, kde vSak zahynuli (Panek et al., 2015). Druhy Velundella trypanoides a Stygiella
incarcerata maji MRO bez krist (Panek et al., 2015; Simpson a Petterson, 2001). MRO druhu Stygiella

incarcerata je hydrogenosom (Leger et al., 2016).

5.2 Heterolobosea

Kmen Heterolobosea neni pfilis druhové bohaty, popsano je pfiblizné 150 druhl (Panek et al., 2012,
2017). Jeho zastupci jsou prevaziné améboflafelati, ktefi béhem Zivota umi stfidat stadium ménavky
a bic¢ikovce (Panek et al., 2017). Primarné jsou protisti ze skupiny Heterolobosea volné Zijici. Zastupci
rodl Naegleria a Paravahlkampfia umi pfejit na endobioticky zplisob Zivota (Panek et al., 2017). Druh
Naegleria fowleri je znamy fakultativni lidsky parazit, ktery zplsobuje meningoencefalitidu. Vyskyt
tohoto onemocnéni je velmi vzacny a zda se, Ze jde spiS o ndhodné infekce (Schuster a Visvesvara,
2004). Kmen Heterolobosea se déli na dva podkmeny, druhové chudy Pharyngomonada a druhové
mnohem bohatsi Tetramitia, ve kterém se také nachazi vsichni anaerobni zastupci (Hanouskova et al.,

2018; Panek et al., 2017).



Obligdtné anaerobni zdstupce kmene Heterolobosea tvofi tfi nezdvislé evoluéni linie: Celedi
Psalteriomonadidae a Creneidae a rod Dactylomonas (Hanouskova et al., 2018; O’Kelly et al., 2003;
Panek et al., 2012, 2014) Anaerobni ¢i mikroaerofilni je pravdépodobné také rod Pleurostomum (Ettahi

etal., 2021; Park et al., 2007).

Celed Psalteriomonadidae je tvofena dvaceti popsanymi druhy ve ¢tyfech rodech (Fouckova et al.,
2024). Zastupci této celedi jsou morfologicky diverzifikovani (Panek et al.,, 2012) a jsou nachazeni
v sladkovodnich, mofskych i brakickych sedimentech a v plidach (Fouckova et al., 2024; Panek et al.,
2012, 2017). Soudé podle raznorodosti habitatu, ktery zastupci celedi osidli, doslo k tranzici mezi
sladkovodnim a morskym prostiedim nékolikrat béhem evoluce. Rod Psalteriomonas je tvoren
prevazné sladkovodnimi druhy, ale najdeme zde i druh z brakickych prostredi, P. parva (Fouckova et
al., 2024). Rod Harpagon je tvofen tfemi druhy, z nichZ dva jsou sladkovodni a jeden slanomilny (Panek
et al., 2012, 2014). Fylogenetické vztahy uvnitf ¢eledi Psalteriomonadidae dosud nebyly uspokojivé
vyfeSeny a neni mozné urcit, ktery habitat byl plvodni (Panek et al., 2012, 2014; Fouckova et al., 2024).
MRO zastupcl Psalteriomonadidae je typu hydrogenosom a obvykle nema kristy. Vyjimkou je druh
Pseudoharpagon longus, jehoz hydrogenosomy pravdépodobné maji jednu nebo dvé kristy (Panek et
al., 2014). Néktefi zastupci rodu Psalteriomonas (napf. P. lanterna, P. vulgaris, P. magna) maji
symbiotickd metanogenni Archea asociovana s hydrogenosomy (Broers et al., 1990; Barbera et al.,
2010; Fouckova et al., 2024; Panek et al., 2012). V diplomové praci Martiny Fouckové (Fouckova, 2022)
byli metanogenni symbionti druhl P. lanterna a P. magna urceni jako rod Methanoregula (kmen
Euryarchaeota, tfida Methanomicrobia). Do té doby byli metanogenni symbionti povaZovani za
zastupce rodu Methanobacterium (kmen Euryarchaeota, tfida Methanobacteria) (Broers et al., 1992,

1993).

Druh Creneis carolina je jediny zastupce Celedi Creneidae. Je to améboidni bicikovec, ktery umi
k pohybu vyuzit soucasné bicik a panozky. Jediny nalez tohoto druhu pochazi z morského sedimentu.

MRO druhu Creneis carolina nemaji kristy (Panek et al., 2014).

Rod Dactylomonas patfi do Celedi Selenaionidae aje popsan ze sladkovodnich sedimentl. Jde
o hlubokou evoluc¢ni linii podkmene Tetramitia. MRO tohoto rodu zfejmé postradaji kristy. Popsané
jsou pouze dva druhy (Hanouskova et al., 2018). Nejblizsi zndmy pfibuzny rodu Dactylomonas,

slanomilny druh Selenaion koniopes, je aerobni (Park et al., 2012).

U druh Pleurostomum flabellatum (Celed Tulamoebidae) nebyly pozorované mitochondrialni kristy,
kdéduje vsak geny elektrontransportniho fetézce a proteiny, které se nachazi v membrané krist.
Pfedpoklada se, Ze jeho mitochondrie je bud mikroaerofilni ¢i aerobni (Ettahi et al., 2021). Tento

organismus je prikladem osidleni extrémnich habitatd, Zije v hypersalinnim prostredi (Park et al.,
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2007). Pfedpoklada se, ze druh P. flabellatum je anaerobni. Nasvédcuje tomu ztrata mitochondrialnich
krist a fakt, Ze prostredi, ve kterém byl nalezen, ma minimalni obsah kysliku (Ettahi et al., 2021; Park
et al., 2007). Dalsi zastupci rodu Pleurostomum jsou popsani jen na zakladé morfologickych znakd (Park
et al., 2007; Patterson, 1999). Ze jsou anaerobni se usuzuje z jejich morfologické podobnosti s

Pleurostomum flabellatum a podle prostredi, ze kterého byli popsani (Park et al. 2007).

5.3 Euglenozoa

V kmeni Euglenozoa je jedna linie obligatnich anaerob(, fad Symbiontida. VSichni jeho zastupci jsou
popsani z mofskych sedimentu. Enviromentalni sekvence DNA popisuji diverzitu zastupcl Symbiontida
vétsi, neZ je aktualni pocet popsanych druhi (Behnke et al., 2006). Popsané jsou pouze tfi druhy,
Bihospites baccati, Calkinsia aureus (Leander et al., 2017) a Postgaardi mariagerensis (Yubuki et al.,
2013; Yubuki a Leander, 2018). Maji mitochondriim podobné organely pfipominajici hydrogenosomy
s redukovanymi kristami. Na bunééném povrchu zastupcd nalezneme symbiotické siran redukujici
proteobakterie (Edgcomb et al., 2011; Yubuki a Leander, 2018). Druh Bihospites baccati ma
ektosymbionty podobné epixenosomim u nalevnik(, ti patfi do skupiny Verrucomicrobia, a také ma
ektosymbiotické tycinkovité bakterie (Breglia et al., 2010). Do fadu Symbiontida patfi i dalsi, dosud
nepojmenovani protisti z mofskych sedimentd. U nékterych z nich byla popsdna unikatni symbidza
s magnetotaktickymi bakteriemi ze skupiny Deltaproteobacteria. Diky témto bakteriim jsou schopni

reagovat na magnetické pole (Monteil et al., 2019).

6 Stramenopiles

Stramenopiles jsou soucasti superskupiny Sar. Skupina Stramenopiles je tvorena vice nez 10 000
popsanymi druhy (Yoon et al., 2009). Nejvétsi diverzitu skupiny tvofi fasy (linie Ochrophyta), ale
najdeme zde i heterotrofni organismy a mezi nimi také anaeroby (Simpson et al., 2017). Velké mnozstvi
dat o diverzité volné Zijicich anaerobnich zastupcl ze Stramenopiles pochazi z environmentalniho
sekvenovani casti genu pro molekulu RNA malé ribozomalni podjednotky. Z environmentdlnich
sekvenci jsou popsany linie MAST (zkratka pro MArine STramenopiles). Déli se do 18 skupin, z nichZ
linie MAST-9 a MAST-12 jsou povaZovany za anaerobni (Massana et al., 2004; Yubuki et al., 2015). Druh
Cantina marsupialis tvofil pdvodné skupinu MAST-13, dnes je to samostatna anaerobni linie (Takishita
et al., 2007; Yubuki et al.,, 2015). Je to volné Zijici morsky bicikovec a jeho MRO maji znaky
hydrogenosomu, malé mnozstvi tubuldrnich krist a hodné redukovany elektrontransportni fetézec
(Noguchi et al., 2015). Dalsi samostatna linie je zastoupena druhem Rictus lutensis, ktery byl izolovan
z morského sedimentu. Je povaZovan za anaerobni organismus, protoze byl nalezen v prostredi

s malym obsahem kysliku a jeho MRO maji redukované kristy (Yubuki et al., 2010). Jeho pozice na
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fylogenetickém stromé neni vyjasnéna, pfibuznost vykazuje se skupinou Bicosoecida (Jirsova et al.,

2019; Yubuki et al., 2010).

Endobiotickému zpUsobu Zivota se ptizpUsobila skupina sestavajici z ¢eledi Opalinidae (Cesky opalinky)
a rodl Blastocystis, Karotomorpha a Proteromonas. Cela skupina zahrnuje pfiblizné 400 druht (Adl et

al., 2007).

Zastupci rodu Blastocystis jsou paraziti obratlovcl véetné lidi. Byli povaZovani za plvodce nemoci IBS
(syndrom drdzidivého tracniku). Zdd se, Ze parazitické jsou spiSe fakultativné, protoze jsou hojné
nachdzeni i ve stfevech zdravych osob (Clark et al., 2013; Yason et al., 2019). MRO Blastocystis jsou
malo redukované, maji genom a kristy. Maji hydrogendzu a postradaji komplex 1l alV
elektrontransportniho fetézce a také ATP syntazu (Nasirudeen a Tan, 2004; Pérez-Brocal a Clark 2008;
Stechmann et al., 2008). Tento rod je rozdélovan na 17 evolucnich linii a neni jisté, z kolika druhl se

vlastné sklada (Alfellani et al., 2013).

Zastupci cCeledi Opalinidae a rod( Proteromonas a Karotomorpha (dohromady tvofici skupinu
Opalinata) jsou komenzalové stfev plazd a obojzivelnikd (Kostka et al., 2007; Li et al., 2018, 2024;
Pérez-Brocal, 2010). Pfiblizné dvacet znamych druh( zastupuje rody Proteromonas a Karotomorpha
(Kostka et al., 2007; Kostka, 2017). Druh Opalina longa iZijici ve stftevech Zab ma zachované
mitochondridlni kristy, ale stejné jako zastupci rodu Blastocystis postrada komplex Il a IV
elektrontransportniho tetézce, a také ATP syntdzu (Li et al., 2024; Zhao et al., 2022). Druh

Proteromonas lacertae ma v burce jednu velkou MRO, kterd ma zachované kristy a mitochondrialni

genom (Pérez-Brocal et al., 2010).

7 Rhizaria

Rhizaria jsou soucasti superskupiny Sar. Je to velmi pocetna a diverzifikovana skupina zahrnujici vice
neZ 10 000 druhi, mezi které patfi heterotrofni organismy, nékteré rasy a také paraziti Zivocichl (Adl
et al., 2007, 2019; Simpson et al., 2017). Anaerobni protisty zde najdeme jako jednotlivé anaerobni
linie, kterych je malo. Anaerobni rod cerkomonad Brevimastigomonas ma dva druhy. Druh
B. motovehiculus ma MRO kombinujici znaky aerobni mitochondrie a anaerobnich mitochondridlnich
derivat(l. Postrada komplexy Ill a IV elektrontransportniho retézce, ma specifickou ATP syntazu, ktera
neni funkéni (ATP produkuje diky substratové fosforylaci) (Gawryluk et al., 2016) a MRO ma minimum
krist (Gawryluk et al., 2016). MRO druhu B. anaerobica ma kristy pocetnéjsi a jeji metabolismus je

komplexnéjsi (Bass et al., 2009; Brabender et al., 2012; Gawryluk et al., 2016).

12



Druh Mikrocytos mackini je vnitrobunécny parazit Ustfic. Mitochondrii podobnd organela u néj nebyla
pozorovana. Pfedpoklada se, Ze néjaky derivat mitochondrie ma, protoZe u néj byly nalezeny geny,
které jsou charakteristické pro mitosom (Burki et al., 2013). Extrémni redukce mitochondrie je

pravdépodobné dlisledkem parazitického zpUsobu Zivota.

Foraminifera (dirkonosci) je kmen jednobunécnych mofskych protist, ktery je tvoren priblizné 950 rody
(Adl et al., 2019). DirkonoZci zZiji pfevainé v morském sedimentu a casto maji vapenaté schranky
(Boersma, 1998). DirkonoSci umi prezit v anoxickém prostredi. Prezit vtakovém prostredi jim
umoziuje jejich schopnost denitrifikovat dusi¢nany z okoli na oxid dusny nebo elementdrni dusik
(Risgaard-Petersen et al., 2006). Touto anaerobni respiraci ziskaji energii v podobé ATP i bez
pritomnosti kysliku. Zaroven jsou to dulleZité organismy uvolnujici vice nez 50 % dusiku z mofskych
sediment( (Glock et al., 2013). Néktefi dironosci v anoxickém prostfedi umi nejen preZit, ale také
prospivat. U zastupcl rodl Bolivina a Stainforthia bylo pozorovano, Ze preferuji dusi¢nany pred
kyslikem jako akceptory elektron(i v dychacim fetézci a Ze se jejich metabolicka aktivita v prostredi bez
kysliku zvysi (Orsi et al., 2020). U dirkonozcl byly pozorovany symbiotické bakterie z Celedi
Desulfobacteraceae, které redukuji sirany z okolniho anoxického prostiedi (Woehle et al., 2022). le
mozné, ze kromé siranl umi tyto bakterie redukovat také dusi¢nany a oxid dusicity. V takovém pfipadé
by jejich metabolismus mohl souviset s procesem denitrifikace dirkonoZc(l. Bakterie by také mohly
vyuzivat pfistup k dusi¢nandim k tvorbé organickych sloucenin v rdmci své vlastni buriky. Zatim neni
jasné, jestli schopnost dirkonoZcl denitrifikovat souvisi s metabolismem téchto symbiotickych bakterii.

(Woehle et al., 2022).

8 Ciliophora

Kmen Ciliophora (nalevnici) nalezi do superskupiny Sar a skupiny Alveolata. Kmen zahrnuje aerobni
i anaerobni druhy, popsanych druh( je vice nez 8000 (Lynn, 2017). Jejich predpokladana diverzita je
mnohem vétsi, odhaduje se az na 30 000 druht (Adl et al., 2007, 2019). Kmen Ciliophora se déli na dva
podkmeny, Postciliodesmatophora a Intramacronucleata (Lynn, 2017). Review od J. Rotterové
a kolektivu shrnuje vyskyt anaerobnich a mikroaerofilnich organismi v rdmci celého kmene Ciliophora
(Rotterova et al., 2022). Jedinou tfidou nalevnikl, ve které nenalezneme anaerobni zastupce, je

Protocruziea (podkmen Intramacronucleata) (Rotterova et al., 2022).

8.1 Plagiopylea

Zastupci tridy Plagiopylea jsou obligdtné anaerobni, volné Zijici ¢i endobioticti. Nalezneme je

v sladkych, mofskych i brakickych vodach (Lynn, 2008; Nitla et al., 2019). Tyto organismy vSak nejsou
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morfologicky moc diverzifikované a nékteré druhy jsou Spatné kultivovatelné a maji krypticky zplsob
Zivota (Nitla et al.,, 2019). Maji MRO typu hydrogenosom, ktery postrada kristy a Uplné ztratil
elektrontransportni fetézec (Embley a Finlay, 1994; Lewis et al., 2020). Zastupci maji endosymbiotické
metanogeny, ktefi mohou byt associovani s hydrogenosomem, ¢i ektosymbioty (Lynn, 2017). Druh
Plagiopyla ramani ma metanogenni endosymbionty z rodu Methanocorpusculum nahloucené v okoli
hydrogenosomu, u P. nasuta byli pozorovani také ektosymbionti (Nitla et al., 2019). Endosymbiont
druhu Trimyema finlayi patfi do rodu Methanocorpusculum, v burice se pravdépodobné také nachazi
v asociaci s hydrogenosomem (Lewis et al., 2018). U rodu Trimyema mUZeme pozorovat tendenci
k prechodu z morského do sladkovodniho prostiedi. Na fylogenetickém stromé hloubéji se odvétvuijici
druhy (T. koreanum a T. minutum) jsou morské (Baumgartner et al., 2002; Cho et al., 2008), zatimco
odvozenéjsi druhy (T. finlay a T. compressum) jsou sladkovodni (Lewis et al., 2018; Schinzato et al.,

2007).

8.2 Anaerocyclidiidae

Celed Anaerocyclidiidae patii do tfidy Oligohymenophorea a podtfidy Scuticociliatia. Jeji zastupci jsou
volné Zijici a obligatné anaerobni. Podle enviromentalnich sekvenci je diverzita anaerobnich zastupct
podtfidy Scuticociliatia mnohem vétsi, neZz jakou ji ukazuji doposud popsané organismy. Ty jsou

reprezentovany jen rodem Anaerocyclidium (Polakova et al., 2023).

Popsani zastupci jsou sladkovodni i mofsti. Rod Anaerocyclidium je zastoupen prevazné sladkovodnimi
druhy, vyjimkou je druh A. maritimum nalezeny v morském sedimentu (Poldkova et al., 2023). Dalsi
mofsti nalevnici pfibuzni rodu Anaerocyclidium jsou zndmi z enviromentdlnich sekvenci a jsou déleny
do ctyr linii (de Castro et al., 2014). VSechny zkoumané MRO zastupct rodu Anaerocyclidium umi
produkovat vodik a maji kristy (Lewis et al., 2020; Poldkova et al., 2023). Znami zastupci maji
metanogenni endosymbionty. U sladkovodnich druh( se symbionti nachazi v cytoplazmé a jsou blizce
asociovani s MRO (Lewis et al., 2020; Poldkova et al., 2023). Druh A. maritimum symbiotické
metanogeny nema, ma ale blize nepopsané symbiotické bakterie (Poldkova et al., 2023). Pozice
anaerobnich zastupcl podttidy Scuticociliata v ramci fylogenetického stromu neni jasna. Zda se, Ze rod
Anaerocyclidium je primarné sladkovodni a druh A. maritimum pteSel do morského prostredi
sekundarné. Je moiné, Ze absence metanogennich symbiontd by mohla souviset s prechodem

do jiného habitatu.

8.3 APM nalevnici

Skupina APM ndlevnikl sestava ze tfi tfid: Armophorea, Muranotrichea, Parablepharismea. Do této

skupiny patfi mozna i tfidy Odontostomatea a Cariacotrichea (Méndez-Sanchez et al., 2023; Li et al.,
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2023; Paiva et al., 2013; Rotterova et al., 2020). VSichni zastupci skupiny APM jsou obligatné anaerobni
(Méndez-Sanchez et al., 2023; Li et al., 2023; Paiva et al., 2013; Rotterova et al., 2020). MRO APM
nalevnikll maji zachovany mitochondridlni genom, ptinejmensim u zastupcl tfidy Muranotrichea

a rodu Metopus jsou v MRO zachované kristy (Rotterova et al., 2020, 2022).

Zastupci tfid Parablepharismea a Muranotrichea Ziji v brakickych a motskych sedimentech, popsano je
jich malo druhil. Trida Parablepharismea je tvorena jedinym rodem (Parablepharisma) a ttida
Muranotrichea je zastoupena tfemi druhy (Muranothrix gubernata, M. felix a Thigmothrix strigosa)
(Méndez-Sanchez et al., 2023; Rotterova et al., 2020). U zastupcl obou tfid byly nalezeny tycinkovité
ektosymbiotické deltaproteobakterie, které se nachazeji v blizkosti hydrogenosomi hostitele.
Symbiotickd metanogenni Archaea byla pozorovédna jen u tfidy Parablepharismea (Rotterova et al.,

2020).

Armophorea je rozsahld tfida ndlevnik(. Najdeme zde prevainé sladkovodni, ale i morské
a endobiotické zastupce v deviti Celedich reprezentujici pfiblizné polovinu zndmych anaerobnich
nalevnik( (Lynn, 2017; Rotterova et al., 2018; Zhuang et al., 2022). VétSina znamych druh( je volné

Zijici, endobiotickému zplsobu Zivota se pfizplsobil druh Parametopidium circumlabens (Celed

Metopidae) a zastupci fadu Clevelandellida (da Silva-Neto et al., 2016; Li et al., 2023).

Celed Tropidoatractidae je tvorena dvéma rody, sladkovodnim rodem Tropidoatractus a moiskym
rodem Palmarella (Rotterovd et al.,, 2018). Symbiotickd metanogenni Archea byla pfitomna
u zkoumanych zastupcl rodu Tropidoatractus, u druhu T. spinosus byly pozorovany také tycinkovité
endosymbiotické baktrie. Druhu Palmarella salina ma blize nepopsané bakteridlni epibionty (Rotterova

et al., 2018).

Vétsina zastupcl celedi Metopidae je sladkovodni, ale najdeme zde tfi linie, které jsou morské ci
brakické. Jedna je zastoupena nékolika morskymi druhy (napf. M. spiculatus, M. major, M. paraes) (Li
et al., 2023; Zhuang et al., 2022). Pravdépodobné mofsky je druh Metopus sp. SALKALUZ (Rotterova,
2015). Ten je mozina pribuzny endobiotickému druhu Parametopidium circumlabens, ktery je
komenzalem motskych jeZzovek (da Silva-Neto et al., 2016). Ze sladkovodniho prostiedi popsany druh
Heterometopus palaeformis byl dvakrat nalezen v brakické vodé (Foissner, 2016; Zhuang et al., 2024).
Tyto linie jsou si vzdjemné nepfibuzné, k pfechodu do morského prostiedi zde doslo nékolikrat
nezavisle. Vétsina zastupcl Celedi Metopidae ma symbiotickd metanogenni Archea napt. zrodl
Methanocorpusculum (napf. u druhu M. cortortus) a Methanobacterium (napf. u druhu H. palaeformis)
(Rotterova et al., 2022). Je zndmy jen jediny druh nalevnika, ktery nemd metanogenni symbionty,

M. yantaiensis (Omar et al.,, 2017), ten ma ale symbiotické bakterie z fadu Clostridiales. Druh
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Brachonella comma md prokaryotické endosymbionty, pravdépodobné metanogenni Archea, ulozené

v cytoplazmé (Bourland et al., 2022).

Celed Apometopidae je zastoupena rodem Urostomides. Je to sladkovodni rod, u kterého se
predpokladd, ze ma symbiotickda metanogenni Archea. Ta byla zatim popsdna jen u druhu U. denarius

(Bourland et al., 2017).

V ramci tfidy Armophorea byla nedavno upevnéna pozice celedi Caenomorphidae (Armophorida) (Li
et al., 2023; Rotterova et al., 2024). Organismy spadajici do této celedé jsou sladkovodni, brakické
i morské. Néktefi zastupci této celedi maji své symbionty. Druhy Caenomorpha medusa a Sulfonecta

uniserialis maji symbiotické tycinkovité bakterie (Li et al., 2017).

Clevelandellida je rad sestavajici jen zendobiotickych organism(. Je délen do péti celedi,
Clevelandellidae, Nyctotheridae, Sicuophoridae, Neonyctotheridae a Inferostomatidae. Tato rfad tvofi
termindlni linii tfidy Armophorea a tvoti vnitfni skupiny radu Metopida, jehoz zastupci jsou prevaziné
volné Zijici. K endobiotickému zplsobu Zivota tak pravdépodobné presel uz spoleény predek zastupcl
fadu Clevelandellida (Kotyk et al., 2023; Lynn a Wright, 2013). Jedna se o nélevniky Zijici v travicim
traktu Svabl, mnohonozZek ¢i zab (Lynn, 2017). MRO druhu Nyctotherus ovalis je vodik produkujici

mitochondrie. Postrada geny pro komlexy lll, IV a V elektrontransportniho fetézce, presto je jeji genom

velice podobny genomu aerobni mitochondrie (De Graaf et al., 2011; Van Hoek et al., 2000).

Odontostomatea je malo prozkoumana tfida volné Zijicich nalevnik(. Jejich pozice na fylogenetickém
stromé neni dosud vyjasnéna, nékteré fylogenetické analyzy je fadi do blizkosti tfidy Litostomatea, jiné
do skupiny APM nalevnik( (Méndez-Sanchez et al., 2023; Rotterova et al., 2020). Jsou to sladkovodni
i brakické organismy. Druhy Discomorphella pedroeneasi a Saprodinium dentatum maji organely
kombinujici znaky mitochondrie a hydrogenosomu. U obou druhi se nachazi endosymbiotické bakterie

z nékolika bliZze nespecifikovanych rod( (Paiva et al., 2017).

8.4 Copemetopea

Rod Copemetopus byl popsany teprve nedavno, jeho zastupci byli plvodné fazeni do tfidy
Heterotrichea. Nové byla pro tento rod vytvofena samostatna tfida Copemetopea (Fokin et al., 2023).
Rod zahrnuje Ctyfi druhy, které pochazi z brakickych vod. Pfi jejich kultivaci v laboratofi probéhl pokus
kultivovat je ivmorské vodé a vaerobnim prostfedi. Kultivaci v aerobnim prostfedi organismy
neprezily, coZ naznacuje, Ze jsou anaerobni (Campello-Nunes et al., 2022; Fokin et al., 2023). U druhu
C. mystakophoros byly popsany dva typy mitochondrie, jeden typ podobny typické aerobni
mitochondrii, druhy podobny MRO produkujici vodik. Bylo u néj také nalezeno nékolik rliznych skupin

symbiotickych bakterii (Fokin et al., 2023). Pozice rodu Copemetopus na fylogenetickém stromé neni
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vyjasnéna, rlizné analyzy ukazuji jeho pfibuznost se skupinami Protocruziea, Litostomatea a APM

nalevnikl (Campello-Nunes et al., 2022; Fokin et al., 2023).

8.5 Litostomatea

Tfida Litostomatea je tvofena prevaziné aerobnimi druhy, anaerobni zastupce zde najdeme jako
jednotlivé evolucni linie (Lynn, 2017). Zastupci podtfidy Trichostomatia jsou endobioticti protisti Zijici
ve stfevech obratlovcl. Mezi jejich hostiteli nalezneme domestikovany dobytek, slony, nosorozce,
gorily, Simpanze, ale tfeba i Zaby, ryby a lidi (Cedrola et al., 2020; Cox, 2005; Kamra, 2005). Popsanych
je pfiblizné 1000 druhl (Cedrola et al., 2020). Mnoho z nich ma symbiotickd metanogenni Archea

(Embley et al., 2003). Maji derivat aerobni mitochondrie produkujici vodik (Feng et al., 2020).

Rody Legendrea a Dactylochlamys jsou sladkovodni volné Zijici eukaryotni anaerobové. Rod Legendrea
sestava ze tfi druhd, z rodu Dactylochlamys je popsany jeden zastupce. Maji metanogenni symbionty.
U rodu Legendrea zrodl Methanobacterium a Methanosaeta, u rodu Dactylochlamys z rodu
Methanocorpusculum (Pomahac et al., 2023). Ze sladkovodniho sedimentu jsou popsané také rody
Apertospathula a Penardiella (Weiss a Esteban, 2024). Nalezy téchto zastupcl nejsou casté, ale
pochdzeji z anoxického prostredi. Predpoklada se proto, Ze popsani zastupci jsou anaerobni (Weiss

a Esteban, 2024).

9 Apicomplexa

Kmen Apicomplexa ndlezi do superskupiny Sar a skupiny Alveolata. Je tvoren vice néZz 6000 popsanymi
druhy a jeho diverzita je odhadovana jako mnohonasobné vétsi (Adl et al., 2007; Votypka et al., 2017).
Zastupci tohoto kmene jsou paraziti bezobratlych Zivocichll i obratlovcl véetné ¢lovéka (napt. druh
Plasmodium falciparum zpUsobuje smrtelné onemocnéni, malarii) (Votypka et al., 2017). Paraziti se
v rlizné mife prizpUsobili prostfedi uvnitf téla hostitele, kde kyslik neni dostupny ve velkych
koncentracich. Zastupci maji rizné redukované mitochondrie napt. Cryptosporidium parvum umi
produkovat ATP jen substratovou fosforylaci a néktefi zastupci evolucni linie eugregarina ztratili

mitochondridlni genom a elektrontransportni fetézec (Salomaki et al., 2021).

10 Amoebozoa

V superskupiné Amoebozoa najdeme jednu skupinu anaerobnich protist, Archamoebae. DalSimi

moznymi anaeroby jsou druhy Vannella peregrinia a Flamella citrensis.

17



10.1 Archamoebae

Vsichni zastupci skupiny Archamoebae jsou obligatné anaerobni a maji MRO v podobé hydrogenosomu
(napf. Mastigamoeba balamuthi) nebo mitosomu (napf. Entamoeba histolytica) (Zahonova et al.,
2023). Patti sem volné Zijici mofsti i sladkovodni zastupci a paraziti stfev Zivocichu. Jsou to améboidni
bic¢ikovci nebo ménavky (Adl et al., 2019; Panek et al., 2016). Popsano je pfiblizné 260 volné Zijicich
druhl (Ptackova et al., 2013).

Celed Entamoebidae je pfevainé endobioticka, napf. druh Entamoeba histolytica je lidsky parazit
zpUsobuijici uplavici (Walker et al., 2017). Druh Entamoeba moshkovskii je amfizoicky tj. ma volné Zijici
i endobiotickou formu (Heredia et al., 2012). Jediny znamy druh této celedi, ktery by mohl byt Cisté
volné Zijici, je Entamoeba marina (Shiratori a Ishida, 2016). Popsany je z pfilivové zony more. Zastupci
¢eledi Rhizomastixidae jsou endobioticti i volné Zijici. Ziji ve stievech hmyzu a obojzivelnikd (Walker et
al., 2017). Volné Zijici druhy Rhizomastix libera a R. varia jsou popsané ze sladkovodnich sedimentl
(Ptackova et al., 2013; Zadrobilkova et al., 2015). Volné Zijici je potencialné i druh R. elongata, ktery
byl izolovan z Zumpy. Vzhledem k mistu ndlezu neni jisté, zda je skutecné endobioticky (Zadrobilkova
et al., 2015). Zda doslo k pfechodu z endobiotického nebo volného zplsobu Zivota nelze podle pozice
druht na fylogenetickém stromé urcit. Volné Zijici zastupci jsou si nepfibuzni a netvofi jen jednu volné

Zijici linii.

Celed Mastigamoebidae sestava prevazné zvolné Zijicich mo¥skych i sladkovodnich améboidnich
bic¢ikovcl rodl Mastigamoeba, Paramastigamoeba a Seravinia a parazitickych ménavek zrodu
lodamoeba a Endolimax (Chistyakova et al., 2023; Panek et al., 2016; Ptackova et al., 2013; Walker et
al., 2017). Rod Pelomyxa je blizce pribuzny rodu Mastigella a spolecné tvofri celed Pelomyxidae, jejiz
zastupci jsou prevainé sladkovodni (ale napf. druh Mastigella erinacea byl izolovan ze salinniho
sedimentu) a volné Zijici (Chistyakova et al., 2023; Panek et al.,, 2016; Ptackova et al., 2013;
Zadrobilkova et al., 2015). Rod Pelomyxa ma mnoho symbiontd. U druhu P. palustris byli urceni tfi,
metanogeni z rodu Methanosaeta, gramnegativni Deltaproteobacteria a grampozitivni Actinobacteria
(Gutiérrez et al., 2017). U druhu P. schiedti byli symbionti uréeni jako metanogeni zrodu
Methanoregula, gramnegativni Deltaproteobacteria a grampozitivni Clostridia (Treitli et al., 2023).
U téchto dvou zastupcl jsou spoleCenstvi velmi podobna, je zde pfitomny metanogen
a deltaproteobakterie. Symbionti jedné hostitelské buriky se navzajem pravdépodobné ovliviiuji. Zatim
neni popsané jak (napf. by si mohli vyménovat metabolity), presto se predpoklada, Zze uskupeni

symbiontl v cytosolu hostitelské buriky neni nahodné (Treitli et al., 2023).
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Méné zndmé jsou rody Tricholimax a Endamoeba. Jsou to endobiotické organismy nachazejici se
ve stfevech Zab (druh Tricholimax hylae) a hmyzu (rod Endamoeba). Jejich pozice na fylogenetickém

stromu skupiny Archamoebae je neznama (Zadrobilkova, 2016).

10.2 Discosea a Variosea

Druh Vannella peregrinia (Discosea) je popsan z mofskych anoxickych sedimentl. Jeho mitochondrii
podobné organely maji minimum krist (Smirnov a Fenchel, 1996; Smirnov, 1999). Druh Flamella
citrensis (Variosea) je znam ze sladkovodniho prostfedi z nadrzi s rozkladajicimi se citronovymi
slupkami (Bovee, 1956). Tyto druhy nejsou dostate¢né popsané. Ze jsou anaerobni se usuzuje podle

prostiedi, ve kterém byly nalezeny, a podle morfologie jejich mitochondrii.

11 Obazoa

Superskupina Obazoa je druhové nejbohatsi superskupinou eukaryot. Patfi sem Zivocichové (Metazoa),
houby (Fungi) a nékolik linii protist. Superskupina Obazoa se déli na tfi linie, Opisthokonta, Breviatea a

Apusomonadida (Adl et al., 2019).

11.1 Breviatea

Breviatea jsou malo pocetnou skupinou protist. Znamé a popsané jsou Ctyfi druhy a vSechny jsou
anaerobni a volné Zijici. Vyskytuji se v rGznych habitatech. Druh Breviata ananthema byl popsan
z brakickych mikrooxickych habitatl (Walker et al., 2006), druh Pygsuia biforma byl popsan ze
sladkovodniho sedimentu (Brown et al., 2013), druhy Subulatomonas tetraspora a Lenisia limosa
z morskych sediment( (Hamann et al., 2016; Katz et al., 2011). VSichni zastupci jsou améboidni
bicikovci (Heiss et al., 2017). MRO u zastupcll skupiny Breviatea jsou typu hydrogenosom (Brown et

al., 2013; Hamann et al., 2016; Stairs et al., 2014; Walker et al., 2006).

Druh Lenisia limosa je ve vztahu mutualistické symbidzy s ektobiotickou epsilonproteobakterii rodu
Arcobacter. Lenisia umi pfechazet mezi dvéma zplsoby oxidace pyruvatu. Kazdy z téchto zpUsob(l vede
k jinému mnozstvi vyprodukovaného ATP. Epibiont umoziuje odebiranim vodiku oxidaci pyruvatu az
na acetat a oxid uhlicity, coZ produkci ATP zvySuje (Hamann et al., 2016). Tato symbidza zvysuje fitness

obou organism.
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11.2 Opisthokonta
Opisthokonta je rozsahla skupina zahrnujici houby, Zivocichy a nékolik linii protist. | mezi houbami
a zivocichy nalezneme organismy, které se prizpusobily Zivotu v anoxickém prostredi. Tyto organismy

nepatfi mezi protisty, je vSak vhodné je zde kratce zminit.

Anaerobni zastupci hub (Fungi) patfi do oddéleni Neocallimastigomycota. Tento kmen sestava
z osmndcti anaerobnich rodd (Ebersberger et al., 2012; Hibbett et al., 2007). Anaerobni houby byly

popsany z travici soustavy byloZravcl (Hanafy et al., 2020; Orpin, 1975).

Anaerobni jsou zastupci ZivoCichll (Metazoa) z kmene Loricifera (korzetky). Jsou popsani z mofskych
sediment( (Bang-Berthelsen et al., 2013; Donovaro et al., 2010; Kristensen, 1983). U zastupcl rodd
Spinoloricus, Rugiloricus a Pliciloricus bylo ukazano, Ze nemaji aerobni mitochondrii (Donovaro et al.,

2010).

12 Zavér
Anaerobni zpUsob Zivota se u protist vyvinul béhem evoluce nékolikrat nezavisle. Tyto organismy se
vyskytuji napfi¢ rGznymi superskupinami eukaryotického stromu Zivota. Mezi protisty najdeme jak celé

anaerobni skupiny, tak i osamocené anaerobni druhy.

Anaerobni protisti se pfizpUsobili Zivotu v rlznych prostfedich, nalezneme je ve vodnim sedimentu,
padé, ale také v travicim traktu dalSich organismi. Prechody mezi rlznymi prostfedimi jsou
u anaerobnich protist ¢asté. Mnoho linii anaerobt proniklo do stfev Zivocich(, kde existuji bud’ jako
komenzalové, mutualisti ¢i paraziti. Mezi nimi najdeme napf¥. oxymonady, vétSinu zastupcl z kmene
Parabasalia, fadu archaméb ¢i celou podttidu nalevnik( Trichostomatia a rad Clevelandellida. Existuji
také protisti, ktefi k volnému zpUsobu Zivota presli sekundarné. Tento prechod je znamy u nékterych
diplomonad, u oxymonady Monocercomonoides mercovicensis a predpoklada se, Zze k nému doslu
i u nékterych trichomonad. Vyjimkou mezi anaeroby nejsou ani prechody mezi sladkovodnim
a morskym prostfedim. Tyto pfechody se v evoluci odehraly nékolikrat nezavisle na sobé. Sekundarni
prechod do sladkovodniho prostfedi je znam u nékolika linii metamonad. Dalsi pfechody mizeme
pozorovat napf. u celedi Psalteriomonadidae (Discoba: Heterolobosea) a Metopidae (Alveolata:
Ciliohora). Mnohdy je nemozné urdit, ze kterého prostredi pochazel predek dané skupiny organisma.
Déje se tak kvlli nevyjasnénym fylogenetickym vztahim v ramci skupiny ¢i kvali rdznorodosti

prostiedi, ve kterych se jednotlivi zastupci nachazi.

Diverzita anaerobnich protist je pravdépodobné mnohem rozsahlejsi, nez jakou ji ukazuji doposud

popsané organismy. Stale jsou nachazeny nové druhy a jejich pozice v ramci fylogenetického stromu
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je vyjasnfiovana. Presto zUstdvd mnoho protist nepopsanych aznamych jen z environmentalnich
sekvenci. Je mnoho izolovanych linii anaerobnich organism, které byly popsany nahodou a s malou
Cetnosti, nékteré pouze jednou. Patfi mezi né napf. druhy Creneis carolina a Rictus lutensis
predstavujici samostatné anaerobni linie. Takto izolované a malo cetné organismy budou

pravdépodobné naddle postupné popisovany.

Mnoho anaerobnich protist Zije v symbiotickém vztahu s prokaryotickymi organismy. Tyto vztahy jsou
stéle hojné a intenzivné studovany a mnohé z nich zUstavaji nepopsané. Je mozné, Zze podrobnéjsi
vyzkum metabolickych procesi a symbiotickych souZiti s prokaryotickymi organismy povede k zarazeni

jiz znamych skupin protist mezi anaeroby.

Doufam, Ze své ziskané védomosti o diverzité anaerobnich protist a jejich symbiotickych vztah(
s prokaryotickymi organismy dale vyuziji pfi tvorbé své magisterské prace. Ta se bude zamérovat na

inhibici metanogennich symbiont( u vybranych zastupcl anaerobnich protist.
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