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Abstrakt 

Anaerobní protisti představují rozmanitý soubor eukaryotických organismů, které se přizpůsobily 

životu v prostředí s nízkým nebo nulovým obsahem kyslíku. Tato adaptace vedla ke změnám v jejich 

metabolismu. Mitochondrie anaerobních protist a od nich odvozené organely mají často redukované 

či modifikované struktury a funkce. Tyto organismy jsou ekologicky flexibilní, což jim umožňuje 

přechody mezi různými prostředími a způsoby života. Mnoho z těchto organismů může přecházet mezi 

volně žijící a endobiotickou formou. Známé jsou také tranzice mezi sladkovodním a mořským 

prostředím. Diverzitu anaerobních protist zvyšuje jejich schopnost vstupovat do syntrofních symbióz 

s prokaryotickými organismy, jako jsou bakterie a archea. Tito symbionti poskytují hostiteli metabolity 

a podporují tak jeho energetický metabolismus. Tato interakce protistům napomáhá přežívat 

a prosperovat v nehostinných podmínkách. Další výzkumy, molekulární a fylogenetické analýzy jsou 

potřeba k porozumění vztahů mezi jednotlivými zástupci protist a k upevnění našich znalostí o diverzitě 

a vývoji těchto organismů. Tato práce shrnuje diverzitu doposud známých anaerobních protist 

s důrazem na obligátně anaerobní volně žijící zástupce. Cílem práce je zhodnotit, ve kterých skupinách 

popisovaných organismů došlo k přechodu mezi prostředími či způsoby života a u kterých se vyskytují 

syntrofní symbiózy. 

Klíčová slova: mitochondrie, mitochondrion-related organelles, anaerobní protist, tranzice, syntrofní 

symbióza, volně žijící 

  



 

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 Úvod a cíle práce 

Anoxické prostředí je prostředí bez dostupného volného kyslíku. Toto redukční prostředí nalezneme 

v různých habitatech. Patří mezi ně sladkovodní a mořské sedimenty, půdy (Broers et al., 1990; 

Fenchel, 1967; Finlay, 1981), ale i trávicí trakt živočichů, například termitů a přežvýkavců (Brugerolle 

et al., 2003; Ohkuma, 2008; Williams, 1986). Mezi organismy, které se přizpůsobily životu bez kyslíku 

patří (mimo jiné) některé skupiny protist. Anaerobní protisti mají různé způsoby života. Jsou mezi nimi 

primárně volně žijící organismy, sekundárně volně žijící organismy, endobiotičtí mutualisti, 

komenzálové i paraziti. 

Protisty najdeme i v mikrooxickém prostředí, kde obsah volného kyslíku není nulový. Různé skupiny 

protist jsou přizpůsobeny odlišným koncentracím volného kyslíku. Organismy, které žijí téměř bez 

kyslíku, ale které potřebují jeho nějakou nízkou koncentraci, nazýváme mikroaerofilové (např. některé 

druhy nálevníků rodu Euplotes) (Fenchel and Finlay, 1990). Jiné organismy, které jsou za normálních 

okolností aerobní, jsou schopny se dočasně přizpůsobit anoxickým podmínkám. Takovéto protisty 

označujeme jako fakultativně anaerobní. Mezi nimi lze zmínit zelenou řasu pláštěnku Chlamydomonas 

reinhardtii (Viridiplantae: Chlorophyta), která ve tmě krátkodobě přechází na anaerobní metabolismus 

(Mus et al., 2007). Fakultativně anaerobní je také měňavka Acanthamoeba castellanii (Amoebozoa: 

Discosea), která má stejné enzymy pro tvorbu ATP jako hydrogenosomy obligátních anaerobů (Leger 

et al., 2013). Améboflageláti rodu Naegleria (Discoba: Heterolobosea) umí v anaerobním prostředí, 

stejně jako dva předešlé zmíněné organismy, produkovat vodík (Fritz-Laylin et al., 2011). Protisty, kteří 

žijí v úplně anoxickém prostředí, nazýváme obligátně anaerobní.  

Anoxickému a mikrooxickému prostředí se přizpůsobilo mnoho skupin protist.  Vycházíme-li 

ze současných fylogenetických stromů, volně žijící anaerobní protisti se vyskytují v mnoha skupinách 

protist: Metamonada, Discoba, Breviatea, Amoebozoa, Rhizaria, Alveolata a Stramenopiles (Simpson 

et al., 2017). Kromě toho jsou známí i anaerobní živočichové a houby. Tyto organismy sice nejsou 

řazeny mezi protisty, budou ale v této práci také krátce zmíněni.  

Cílem této práce je shrnout výskyt anaerobních protist napříč eukaryotickými skupinami. Pokusím se 

zhodnotit, nakolik je o dané skupině známé, že je skutečně obligátně anaerobní. Představím způsob 

života anaerobních protist, tedy zda jsou volně žijící, anebo endobiotičtí, a také prostředí, ve kterém 

žijí. Pokusím se zhodnotit, ve kterých skupinách protist došlo k přechodu z jednoho způsobu života na 

jiný či k přechodu do jiného prostředí. U organismů, u kterých se vyskytují, zmíním syntrofní symbiózy 

s prokaryotickými organismy, které jsou pro anaerobní protisty důležité.  
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Je nad rámec této bakalářské práce detailně popsat všechny anaerobní protisty, jejich morfologickou 

variabilitu, evoluci jejich anaerobního metabolismu a mitochondrií. V práci se budu věnovat především 

volně žijícím obligátně anaerobním protistům. Okrajově zmíním také endobiotické zástupce, které 

nelze opomenout. Diverzitu, syntrofní symbiózy, tranzice mezi mořským a sladkovodním prostředím, 

přechod k endobiotickému způsobu života či adaptaci mitochondrií, se pokusím u významných skupin 

shrnout. 

2 Obligátní anaerobióza 

Důležitou adaptací anaerobních eukaryot na anoxické prostředí jsou modifikované mitochondrie 

(označované jako mitochondrion-related organelles - MRO) či (vzácně) jejich sekundární úplná absence 

(Karnkowska et al., 2016; Stairs et al., 2015). Kristy mitochondrií anaerobů jsou redukované či chybějí 

(Gawryluk a Stairs, 2021; Stairs et al., 2015). Metabolismus MRO je oproti metabolismu aerobních 

mitochondrií modifikovaný (Stairs et al., 2015). Někteří anaerobové mají redukovaný mitochondriální 

genom, jiní jej nemají vůbec (León-Avila a Tovar, 2004; Müller, 1993; Müller et al., 2012). 

MRO mohou být podle morfologie a metabolismu děleny do několika typů (Müller et al., 2012). 

Anaerobní mitochondrie mají zachovaný mitochondriální genom a kristy. Produkují ATP oxidativní 

fosforylací, konečným akceptorem elektronu v elektrontransportním řetězci však není kyslík, ale jiný 

substrát jako dusičnan nebo fumarát. Takové MRO mají třeba Foraminifera (dírkonožci) a druh 

Nyctotherus ovalis (Alveolata: Ciliophora) (Müller et al., 2012; Risgaard-Petersen et al., 2006; 

Stechmann et al., 2008). Hydrogenosomy jsou organely produkující vodík díky oxidaci pyruvátu nebo 

malátu, postrádají elektrontransportní řetězec. Hydrogenosomy většiny organismů postrádají genom 

(Lindmark a Müller, 1973; Müller, 1993; Müller et al., 2012). V této práci budou jako hydrogenosom 

označeny ty MRO, které produkují vodík a ATP. Mitosomy jsou organely, které neumí produkovat ATP 

a nemají tedy funkci v energetickém metabolismu. Též nemají kristy a mitochondriální genom (De 

Graaf a Hackstein, 2012; León-Avila a Tovar, 2004). Vodík produkující mitochondrie mají 

elektrontransportní řetězec a jako terminální akceptor elektronů využívají protony. Protony jakožto 

terminální akceptory elektronů umožňují produkci vodíku (Müller et al., 2012). MRO anaerobních 

protist jsou ale mnohem variabilnější a ukazuje se, že je nelze rozdělit do několika málo kategrorií. 

Např. MRO rodů Retortamonas (Metamonada: Fornicata), Barthelona (Metamonada) nebo 

Paratrimastix (Metamonada: Preaxostyla) produkují vodík, ale ne ATP (Hampl et al., 2008; Hampl 

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

Pokud elektrontransportní řetězec chybí, je produkce ATP zajišťována substrátovou fosforylací v MRO. 

Pokud v elektrontransportním řetězci chybí komplex III, komplex IV, nebo komponenty komplexu V 
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(ATP syntázy), předpokládá se, že organismus už není schopen přechodu zpět na oxidativní fosforylaci, 

a tím pádem na aerobní způsob života (Gawryluk a Stairs, 2021). V případě, že u organismu 

nenalezneme oxidativní fosforylaci jako součást energetických metabolických drah, považujeme jej za 

obligátního anaeroba.  

Ne vždy je k dispozici sekvenci genomu, ze které bych se mohlo odhadnout, zda je konkrétní 

organismus schopen oxidativní fosforylace. Že jsou daní protisti anaerobní se usuzuje podle prostředí, 

z kterého pocházejí odebrané vzorky. U mnoha taxonů totiž nebyl studován metabolismus ani 

mitochondrie, díky kterým by mohl být anaerobní způsob života potvrzen. Někteří ze zástupců 

obligátních anaerobů nikdy nebyli nalezeni v prostředí s dostupným kyslíkem. V případě jejich 

ojedinělého nálezu v prostředí s kyslíkem je výskyt v tomto prostředí přisuzován míchaní jednotlivých 

vrstev sedimentu, ojedinělým disturbancím, proudění vody, teplotní stratifikace (Fenchel a Finlay 

2008). Usuzuje se proto, že se v prostředí s kyslíkem běžně nevyskytují a nemohou v něm dlouhodobě 

přežít.  Pro kultivaci protist v laboratoři jsou používána různá média. Některé kultury v médiu 

obsahující kyslík zanikají, protože buňky těchto kultur nejsou schopny v prostředí s kyslíkem přežít. 

I z tohoto lze soudit, že se jedná o obligátní anaeroby (Pánek et al., 2015; Rotterová et al., 2022).  

U mnohých anaerobních protist jsou známé symbiózy s prokaryotickými organismy. Jedná se 

o syntrofní symbiózy, tedy takové, kde mezi zúčastněnými organismy probíhá výměna metabolitů. 

Výměna metabolitů vede k jejich dalšímu zpracování a biochemickým reakcím, které by organismy bez 

poskytnutého substrátu nemohly provést. Zúčastněné organismy mohou z této výměny profitovat. 

Výhoda, kterou získáním dalšího metabolitu získají, může vést např. k osídlení nového habitatu 

(Dziallas et al., 2012). 

Anaerobní protisty nacházíme v různých prostředích. Na základě fylogenetických analýz 

předpokládáme, že během evoluce většiny skupin došlo k přechodům z jednoho prostředí do druhého. 

Přechody jsou pozorovány mezi mořským a sladkovodním prostředím a mezi volně žijícími formami 

a endobiotickými formami. 

3 Pozice anaerobních protist v rámci fylogenetického stromu 

eukaryot 

Následující kapitoly jsou přehledem anaerobních skupin protist, jejich diverzity, významných zástupců 

a symbióz. Podle článku od Lindsay R. Triplett a kolektivu (Triplett et al., 2023) jsou protisti definováni 

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 naznačuje, jak rozmanité jsou organismy, které ji 
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splňují. Na přiloženém obrázku fylogenetického stromu eukaryot vidíme, že zástupce protist 

nalezneme v mnoha eukaryotických liniích a lze očekávat jejich velkou diverzitu. 

 

 

Obr.1. Fylogenetický strom eukaryot. Tento fylogenetický strom byl vytvořen podle učiva z předmětu 

Protistologie, který byl přednášen na Univerzitě Karlově v Praze v akademickém roce 2023/2024. 

Červeným kroužkem jsou znázorněny skupiny s výskytem anaerobních protist. 

4 Metamonada 

Metamonada je eukaryotická skupina, která zahrnuje více než 130 rodů organismů (Adl et al., 2019). 

Všichni doposud popsaní zástupci skupiny Metamonada byli nalezeni v anoxických či mikrooxických 

prostředích a jsou považováni za obligátní anaeroby. Všechny MRO studované u různých zástupců 

skupiny Metamonada jsou anaerobní a postrádají kristy a genom (Leger et al., 2017; Stairs et al., 2015, 

2021). Předpokládá se, že již poslední společný předek skupiny Metamonada byl anaerob s MRO bez 

krist a genomu (Roger et al., 2017; Stairs et al., 2015). Zástupci skupiny Metamonada mají MRO typu 

hydrogenosom (např. trichomonáda Trichomonas vaginalis) nebo mitosom (některé diplomonády, 

např. Giardia intestinalis) (Doležal et al., 2005; Simpson a Čepička, 2019). Výjimkou jsou oxymonády 

(např. Monocecomonoides exilis), které mitochondrii úplně ztratily (Karnkowska et al., 2016; Novák et 

al., 2022). Dnes je skupina Metamonada dělena do pěti linií, kmenů Preaxostyla, Fornicata, Parabasalia, 

Anaeramoebae a rodu Barthelona (Adl et al., 2019; Stairs et al., 2021; Yazaki et al., 2020).  
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Zástupci kmene Fornicata a rodu Barthelona jsou primárně mořští (v kmeni Fornicata nalezneme 

sekundárně volně žijící sladkovodní diplomonády a endobiotické diplomonády, retortamonády 

a kaviomonády) (Mazancová et al., 2023; Yazaki et al., 2020). Protože sladkovodní linie metamonád 

(rod Paratrimastix z kmene Preaxostyla, volně žijící diplomonády z kmene Fornicata a některé volně 

žijící trichomonády z kmene Parabasalia) tvoří na fylogenetickém stromě metamonád terminální linie, 

lze vyvodit, že původní prostředí metamonád byl mořský sediment.  

4.1 Preaxostyla 

Kmen Preaxostyla se dělí se na tři skupiny: čeledi Trimastigidae a Paratrimastigidae a řád Oxymonadida 

(oxymonády) (Zhang et al., 2015).  

Zástupci čeledí Trimastigidae a Paratrimastigidae mají MRO, které neprodukují ATP (Hampl et al., 2008; 

Zhang et al., 2015). Čeleď Trimastigidae je zastoupena jediným rodem, Trimastix. Zástupci (např. 

Trimastix marina) jsou bičíkovci žijí v mořském sedimentu (Hampl, 2017; Zhang et al., 2015).  Čeleď 

Paratrimastigidae je zastoupena rodem Paratrimastix, jehož zástupci (např. P. eleionoma, P. 

pyriformis) jsou bičíkovci žijící v sladkovodním sedimentu (Hampl, 2017; Zhang et al., 2015).  Rod 

Trimastix je zastoupen jen mořskými organismy, naopak rod Paratrimastix pouze sladkovodními. Zdá 

se, že předchůdce obou rodů pocházel z mořského prostředí a u rodu Paratrimastix došlo k přechodu 

do sladkovodního prostředí pravděpodobně sekundárně. Soudit tak lze z jeho terminální pozice na 

fylogenetickém stromě metamonád (Hampl, 2017; Mazancová et al., 2023; Yazaki et al., 2020; Zhang 

et al., 2015). 

Řád Oxymonadida je nejvíce diverzifikovaná skupina kmene Preaxostyla a je tvořen pěti čeleděmi 

(Polymastigidae, Streblomastigidae, Pyrsonymphidae, Saccinobaculidae, Oxymonadidae) s více než 

140 druhy (Hampl, 2017). Zástupci oxymonád jsou morfologicky velice diverzifikovaní (Hampl, 2017; 

Heiss et al., 2010). Jsou to většinou endobiotičtí bičíkovci žijící ve střevech hmyzu (např. termitech 

a švábech) či obratlovců (Radek et al., 2019; Treitli et al., 2018). Druh Monocercomonoides 

merkovicensis byl nalezen i jako potenciálně volně žijící v sedimentu dvou žump (Treitli et al., 2018). 

Pokud by byl M. merkovicensis skutečně volně žijící, přešel by k tomuto způsobu života sekundárně. 

Zdá se, že všichni zástupci oxymonád jsou sekundárně amitochondriální (Karnkowska et al., 2016, 

2019; Novák et al., 2022). Některé oxymonády mají na svém povrchu symbiotické bakterie ze skupin 

Spirochaetes a Bacteroidales (Noda et al., 2003, 2006) a v cytoplazmě bakterie ze skupiny 

Endomicrobia (Stingl et al., 2005). U druhu Streblomastix strix bylo nalezeno patnáct různých 

ektosymbiontů z kmene Bacteroidetes (Treitli et al., 2019). Tito symbionti hostitelské buňce poskytují 

dusík a mastné kyseliny. Hostitel je pro bakterie pravděpodobně vhodným povrchem, na kterém se 

bakterie mohou vyskytovat v blízkosti a tvořit jakési společenství (Treitli et al., 2019). V případě, kdy 
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byl druh S. strix zbaven symbiontů, změnily jeho buňky tvar z podlouhlého na kapkovitý. Vypadá to 

tedy, že svůj tvar symbiontům přizpůsobuje (Dyer a Khalsa, 1993). 

4.2 Fornicata 

Kmen Fornicata je v současnosti zastoupen skupinami karpediemonády (Carpediomonas-like 

organisms), diplomonády (řád Diplomonadida), retortamonády (řád Retortamonadida) a kaviomonády 

(čeleď Caviomonadidae), které jsou dohromady tvořeny přibližně 150 druhy (Adl et al., 2007; Kolisko 

et al., 2010; Simpson, 2003; Yubuki et al., 2017). Zástupci tohoto kmene jsou mořští, sladkovodní 

i endobiotičtí a jejich MRO mají různý charakter (Adam, 2017; Füssy et al., 2021; Jerlström-Hultqvist et 

al., 2013; Kulda et al., 2017; Leger et al., 2017; Vargová et al., 2022). 

Skupina organismů zvaná karpediemonády tvoří na fylogenetickém stromě kmene Fornicata ty 

nejbazálnější linie. Jedná se o parafyletickou skupinu, která původně zahrnovala jediný popsaný druh 

Carpediemonas membranifera (Simpson a Patterson, 1999). Od té doby byly popsány další 

karpediemonády, tzv. Carpediemonas-like organisms (CLOs) (např. druhy Ergobibamus cyprinoides, 

Dysnectes brevis), celkem je známo sedm druhů karpediemonád (např. Kolisko et al., 2010; Park et al., 

2010; Takishita et al., 2012). Jsou to volně žijící bičíkovci a všichni jsou popsaní z mořském sedimentu 

(Hamann et al., 2017; Kolisko et al., 2010; Takishita et al., 2012). Z toho plyne, že kmen Fornicata vznikl 

v mořském prostředí. U předchůdce diplomonád a retortamonád došlo k přechodu na endobiotický 

způsob života. Zda k němu došlo ve slané nebo sladké vodě, není jasné. MRO většiny popsaných 

karpediemonád pravděpodobně umí produkovat vodík a ATP (ale např. MRO druhu Dysnectes brevis 

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

Diplomonády (řád Diplomonadida) jsou heterotrofní bičíkatí anaerobové, kteří jsou známí nejen jako 

významní lidští paraziti (např. Giardia intestinalis) a endobiotičtí symbionti živočichů, ale také jako 

volně žijící organismy v anoxických sladkovodních sedimentech (Adam, 2017; Mazancová et al., 2023). 

Řád Diplomonadida je tvořen deseti rody (Adam, 2017). MRO diplomonád jsou typu mitosom (např. 

u druhu Giardia intestinalis) (Tovar et al., 2003) nebo hydrogenosom (např. u druhu Spironucleus 

vortens) (Millet et al., 2013). Volně žijící diplomonády jsou málo studované, jejich zástupce najdeme 

v pěti rodech, Trigonomonas, Hexamita, Trepomonas, Gyromonas a Trimitus (Adam, 2017; Mazancová 

et al., 2023). Podle dostupných molekulárních a morfologických dat se předpokládá, že se volně žijící 

diplomonády vyvinuly z endobiotických předků, jsou tedy příkladem sekundárně volně žijících protist 

(Mazancová et al., 2023). Přechod k volnému způsobu života se pravděpodobně odehrál ve sladké 

vodě, kde žil jejich hostitel a došlo k němu několikrát nezávisle (Simpson, 2003; Kolisko et al., 2010; 

Mazancová et al., 2023). Existují i nálezy diplomonád z brakického (rod Hexamita) a hypersalinního 

(druh Gyromonas salinus) sedimentu (Mazancová et al., 2023; Ruinen, 1938).  
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Retortamonády (řád Retortamonadida) jsou tvořeny dvěma rody, Retortamonas a Chilomastix 

a přibližně šedesáti druhy (Kulda et al., 2017). Tato skupina je však polyfyletická (Čepička et al., 2008; 

Hendarto et al., 2019). Rod Chilomastix má MRO typu hydrogenosom (Hampl a Simpson, 2007). MRO 

rodu Retortamonas umí produkovat vodík, neumí však produkovat ATP (Füssy et al., 2021). Zástupci 

retortamonád jsou bičíkovci, kteří žijí převážně jako endobiotičtí komenzálové bezobratlých živočichů 

i obratlovců včetně člověka (např. druh Chilomastix mesnili) (Kulda et al., 2017). Známý je také jeden 

volně žijící druh, Chilomastix cuspidata. Popsaný je ze sladkovodních, brakických i mořských sedimentů 

(Bernard et al., 1997).  

Nejodvozenější skupinou z kmene Fornicata jsou kaviomonády (čeleď Caviomonadidae). Jde zatím 

o málo prozkoumanou skupinu. Původně byl druh Caviomonas mobilis řazen mezi diplomonády 

(Brugerolle a Regnault, 2001; Yubuki et al., 2017). Další zástupci jsou Iotanema spirale, který je 

endobiotický a popsaný z výkalů gekona (Yubuki et al., 2017), a druh Euthynema mutabile popsaný 

z mořských sedimentů (Kolisko et al., 2010; Vargová et al., 2022; Yubuki et al., 2017). MRO u těchto 

zástupců se liší, druh E. mutabile má pravděpodobně MRO typu hydrogenosom zatímco u I. spirale se 

předpokládá, že má MRO typu mitosom (Vargová et al., 2022).  

4.3 Barthelona 

Rod Barthelona tvoří sesterskou linii kmene Fornicata. Popsaný druh Barthelona vulgaris (Bernard et 

al., 2000) nebyl dlouhou dobu znovu nalezen. Zůstal popsaný jen na základě morfologických znaků 

(Bernard et al., 2000; Yazaki et al., 2020). Do rodu Barthelona patří v současnosti pět evolučních linií. 

Jsou to v mořských sedimentech žijící bičíkovci (Yazaki et al., 2020). Mitochondriím podobné organely 

těchto organismů zřejmě nejsou schopny generovat ATP, i když produkují vodík – jsou to tedy nejspíš 

mitosomy (Yazaki et al., 2020). 

4.4 Parabasalia 

Kmen Parabasalia sestává převážně z endobiotických organismů, známí jsou i volně žijící zástupci 

(Čepička et al., 2017). Je více než 450 popsaných druhů (přes 100 rodů) náležících do kmene 

Parabasalia (Adl et al., 2007; Céza et al., 2022; Čepička et al., 2017). Endobiotičtí zástupci žijí jako 

komenzálové či paraziti. Jejich hostiteli jsou bezobratlí živočichové i obratlovci. Častými hostiteli 

v rámci hmyzu jsou (stejně jako u oxymonád) střeva termitů a švábů, někteří zástupci jsou popsaní 

z ploštic (Brugerolle, 2006; Čepička et al., 2017; Smejkalová et al., 2014). Existují rozsáhlé studie o 

specifitě bezobratlých hostitelů a jejich symbiontů a o probíhajících metabolických procesech v rámci 

těchto soužití a společné evoluci (Gile, 2023). Kromě savců jsou obratlovčími hostiteli také ptáci, ryby, 

obojživelníci (Čepička et al., 2017). Většina zástupců jsou bičíkovci, někteří umí vytvořit měňavkovou 
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formu. Velikost jedinců je různá, např. brvitky žijící v termitech mají velké mnohobičíkaté buňky 

(Brugerolle, 2004; Čepička et al., 2017). Druh Dientamoeba fragilis ztratil bičíky úplně (Garcia, 2016). 

U těch popsaných zástupců kmene Parabasalia, u kterých byla MRO studována, se vyskytuje 

hydrogenosom. Hydrogenosom je hojně studovaný díky parazitickým trichomonádám (Leger et al., 

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

Někteří zástupci kmene Parabasalia mají své symbionty (Dolan, 2001). Druh Mixotricha paradoxa je 

v soužití se symbiotickými bakteriemi Treponema ze skupiny Spirochaetales a bakteriemi ze skupiny 

Bacteroides (Wenzel et al., 2003). Symbionty ze skupiny Spirochaetales má také Spirotrichonympha 

leidyi (Inoue et al., 2008). Trichonympha agilis má v jádře symbionty ze skupiny Verrucomicrobia (Sato 

et al., 2014). U bakteriálních symbiontů ze skupin Spirochaetales a Bacteroides bylo ukázáno, že 

využívají vodík produkovaný hostitelem a že umí fixovat dusík (Ohkuma et al., 2015). 

Volně žijící zástupci kmene Parabasalia jsou popsáni ze sladkovodních i mořských sedimentů (Céza et 

al., 2022; Čepička et al., 2010; Hampl et al., 2007). Ze sedimentů jsou popsané rody Honigbergiella, 

Monotrichomonas, Ditrichomonoides (řád Honigbergiellida); Pseudotrichomonas, Lacusteria (řád 

Trichomonadida); Pimpavicka, Alexandriella (řád Pimpavickida) (Céza et al., 2022). Není jasné, zda jsou 

tito volně žijící anaerobové primárně či sekundárně volně žijící. Podle fylogenetické analýzy genu pro 

molekulu RNA malé ribozomální podjednotky jsou anaerobní volně žijící Parabasalia roztroušena po 

fylogenetickém stromě. Tato skutečnost napovídá tomu, že volnému způsobu života se alespoň 

některé trichomonády přizpůsobily sekundárně a opakovaně (Céza et al., 2022). Preference habitatů 

se u jednotlivých trichomonád liší, některé nalezneme ve sladkých i mořských sedimentech (např. druh 

Pseudotrichomonas keilini a rod Ditrichomonoides), jiné se nachází jen ve sladkovodním (např. rod 

Lacusteria) nebo jen v mořském (např. rod Monotrichomonas) prostředí (Céza et al., 2022). 

4.5 Anaeramoebae 

Kmen Anaeramoebae, který je blízce příbuzný kmeni Parabasalia (Stairs et al., 2021), tvoří sedm 

popsaných rodů Anaeramoeba (Táborský et al., 2017; Pavlátová et al., 2023). V životním cyklu 

převažuje měňavková životní forma, i když někteří zástupci jsou schopni vytvořit bičíkaté stádium 

(A. ignava, A. gargantua). Všichni zástupci jsou známi z mořského sedimentu (Táborský et al., 2017; 

Pavlátová et al., 2023). Na rozdíl od většiny zástupců skupiny Parabasalia jsou tedy zástupci skupiny 

Anaeramoebae volně žijící. Zástupci kmene Anaeramoebae mají nejkomplexnější MRO 

(hydrogenosomy) ze všech zástupců skupiny Metamonada (Stairs et al., 2021). Známí zástupci mají 

symbionty, síran redukující bakterie ze skupiny Deltaproteobakteria (Jerlström-Hultqvist et al., 2023). 
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Druh Anaeramoeba pumila má oproti ostatním zástupcům jiné, zatím blíže nepopsané endosymbionty 

(Pavlátová et al., 2023). 

5 Discoba 

Superskupina Discoba je v současné době dělena na čtyři evoluční linie: kmeny Euglenozoa a 

Heterolobosea, řád Jakobida a rod Tsukubamonas (Adl et al., 2019; Yabuki et al., 2011). Až na rod 

Tsukubamonas, který obsahuje jen jednoho zástupce (Yabuki et al., 2011), nalezneme anaeroby ve 

všech skupinách. 

5.1 Jakobida 

Řád Jakobida je malá skupina protist tvořena přibližně dvaceti popsanými druhy (Simpson, 2017). 

Enviromentální sekvenování ovšem naznačuje rozsáhlejší diverzitu skupiny Jakobida, přibližně 200 

druhů (Adl et al., 2007). Jsou to bičíkovci se dvěma bičíky (Simpson, 2017). Anaerobní zástupci 

ze skupiny Jakobida patří do čeledi Stygiellidae se dvěma rody, Stygiella a Velundella. Je popsáno deset 

anaerobních druhů, předpokládá se, že jich mohou být nízké desítky (Pánek et al., 2015). Všichni 

popsaní anaerobní zástupci byli izolováni z mořských sedimentů (Bernard et al., 2000; Pánek et al., 

2015). Dále byly získány enviromentální sekvence anaerobních jakobidů z hypersalinních a na síran 

bohatých mořských prostředí s nízkým obsahem kyslíku (Behnke et al., 2006; Alexanderet et al., 2009; 

Weber et al., 2014). Při kultivaci v laboratoři byli zástupci rodů Stygiella a Velundella přeneseni do 

sladkovodního média, kde však zahynuli (Pánek et al., 2015). Druhy Velundella trypanoides a Stygiella 

incarcerata mají MRO bez krist (Pánek et al., 2015; Simpson a Petterson, 2001). MRO druhu Stygiella 

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

5.2 Heterolobosea 

Kmen Heterolobosea není příliš druhově bohatý, popsáno je přibližně 150 druhů (Pánek et al., 2012, 

2017).  Jeho zástupci jsou převážně améboflafeláti, kteří během života umí střídat stadium měňavky 

a bičíkovce (Pánek et al., 2017). Primárně jsou protisti ze skupiny Heterolobosea volně žijící. Zástupci 

rodů Naegleria a Paravahlkampfia umí přejít na endobiotický způsob života (Pánek et al., 2017). Druh 

Naegleria fowleri je známý fakultativní lidský parazit, který způsobuje meningoencefalitidu. Výskyt 

tohoto onemocnění je velmi vzácný a zdá se, že jde spíš o náhodné infekce (Schuster a Visvesvara, 

2004). Kmen Heterolobosea se dělí na dva podkmeny, druhově chudý Pharyngomonada a druhově 

mnohem bohatší Tetramitia, ve kterém se také nachází všichni anaerobní zástupci (Hanousková et al., 

2018; Pánek et al., 2017). 
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Obligátně anaerobní zástupce kmene Heterolobosea tvoří tři nezávislé evoluční linie: čeledi 

Psalteriomonadidae a Creneidae a rod Dactylomonas (Hanousková et al., 2018; O’Kelly et al., 2003; 

Pánek et al., 2012, 2014) Anaerobní či mikroaerofilní je pravděpodobně také rod Pleurostomum (Ettahi 

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

Čeleď Psalteriomonadidae je tvořena dvaceti popsanými druhy ve čtyřech rodech (Foučková et al., 

2024). Zástupci této čeledi jsou morfologicky diverzifikovaní (Pánek et al., 2012) a jsou nacházeni 

v sladkovodních, mořských i brakických sedimentech a v půdách (Foučková et al., 2024; Pánek et al., 

2012, 2017). Soudě podle různorodosti habitatu, který zástupci čeledi osídli, došlo k tranzici mezi 

sladkovodním a mořským prostředím několikrát během evoluce. Rod Psalteriomonas je tvořen 

převážně sladkovodními druhy, ale najdeme zde i druh z brakických prostředí, P. parva (Foučková et 

al., 2024). Rod Harpagon je tvořen třemi druhy, z nichž dva jsou sladkovodní a jeden slanomilný (Pánek 

et al., 2012, 2014). Fylogenetické vztahy uvnitř čeledi Psalteriomonadidae dosud nebyly uspokojivě 

vyřešeny a není možné určit, který habitat byl původní (Pánek et al., 2012, 2014; Foučková et al., 2024).  

MRO zástupců Psalteriomonadidae je typu hydrogenosom a obvykle nemá kristy. Výjimkou je druh 

Pseudoharpagon longus, jehož hydrogenosomy pravděpodobně mají jednu nebo dvě kristy (Pánek et 

al., 2014). Někteří zástupci rodu Psalteriomonas (např. P. lanterna, P. vulgaris, P. magna) mají 

symbiotická metanogenní Archea asociovaná s hydrogenosomy (Broers et al., 1990; Barberà et al., 

2010; Foučková et al., 2024; Pánek et al., 2012). V diplomové práci Martiny Foučkové (Foučková, 2022) 

byli metanogenní symbionti druhů P. lanterna a P. magna určeni jako rod Methanoregula (kmen 

Euryarchaeota, třída Methanomicrobia). Do té doby byli metanogenní symbionti považováni za 

zástupce rodu Methanobacterium (kmen Euryarchaeota, třída Methanobacteria) (Broers et al., 1992, 

1993). 

Druh Creneis carolina je jediný zástupce čeledi Creneidae. Je to améboidní bičíkovec, který umí 

k pohybu využít současně bičík a panožky. Jediný nález tohoto druhu pochází z mořského sedimentu. 

MRO druhu Creneis carolina nemají kristy (Pánek et al., 2014). 

Rod Dactylomonas patří do čeledí Selenaionidae aje popsán ze sladkovodních sedimentů. Jde 

o hlubokou evoluční linii podkmene Tetramitia. MRO tohoto rodu zřejmě postrádají kristy. Popsané 

jsou pouze dva druhy (Hanousková et al., 2018). Nejbližší známý příbuzný rodu Dactylomonas, 

slanomilný druh Selenaion koniopes, je aerobní (Park et al., 2012). 

U druh Pleurostomum flabellatum (čeleď Tulamoebidae) nebyly pozorované mitochondriální kristy, 

kóduje však geny elektrontransportního řetězce a proteiny, které se nachází v membráně krist. 

Předpokládá se, že jeho mitochondrie je buď mikroaerofilní či aerobní (Ettahi et al., 2021). Tento 

organismus je příkladem osídlení extrémních habitatů, žije v hypersalinním prostředí (Park et al., 
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2007). Předpokládá se, že druh P. flabellatum je anaerobní. Nasvědčuje tomu ztráta mitochondriálních 

krist a fakt, že prostředí, ve kterém byl nalezen, má minimální obsah kyslíku (Ettahi et al., 2021; Park 

et al., 2007). Další zástupci rodu Pleurostomum jsou popsáni jen na základě morfologických znaků (Park 

et al., 2007; Patterson, 1999). Že jsou anaerobní se usuzuje z jejich morfologické podobnosti s 

Pleurostomum flabellatum a podle prostředí, ze kterého byli popsáni (Park et al. 2007). 

5.3 Euglenozoa 

V kmeni Euglenozoa je jedna linie obligátních anaerobů, řád Symbiontida. Všichni jeho zástupci jsou 

popsáni z mořských sedimentů. Enviromentální sekvence DNA popisují diverzitu zástupců Symbiontida 

větší, než je aktuální počet popsaných druhů (Behnke et al., 2006). Popsané jsou pouze tři druhy, 

Bihospites baccati, Calkinsia aureus (Leander et al., 2017) a Postgaardi mariagerensis (Yubuki et al., 

2013; Yubuki a Leander, 2018). Mají mitochondriím podobné organely připomínající hydrogenosomy 

s redukovanými kristami. Na buněčném povrchu zástupců nalezneme symbiotické síran redukující 

proteobakterie (Edgcomb et al., 2011; Yubuki a Leander, 2018). Druh Bihospites baccati má 

ektosymbionty podobné epixenosomům u nálevníků, ti patří do skupiny Verrucomicrobia, a také má 

ektosymbiotické tyčinkovité bakterie (Breglia et al., 2010). Do řádu Symbiontida patří i další, dosud 

nepojmenovaní protisti z mořských sedimentů. U některých z nich byla popsána unikátní symbióza 

s magnetotaktickými bakteriemi ze skupiny Deltaproteobacteria. Díky těmto bakteriím jsou schopni 

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

6 Stramenopiles 

Stramenopiles jsou součástí superskupiny Sar. Skupina Stramenopiles je tvořena více než 10 000 

popsanými druhy (Yoon et al., 2009). Největší diverzitu skupiny tvoří řasy (linie Ochrophyta), ale 

najdeme zde i heterotrofní organismy a mezi nimi také anaeroby (Simpson et al., 2017). Velké množství 

dat o diverzitě volně žijících anaerobních zástupců ze Stramenopiles pochází z environmentálního 

sekvenování části genu pro molekulu RNA malé ribozomální podjednotky. Z environmentálních 

sekvencí jsou popsány linie MAST (zkratka pro MArine STramenopiles). Dělí se do 18 skupin, z nichž 

linie MAST-9 a MAST-12 jsou považovány za anaerobní (Massana et al., 2004; Yubuki et al., 2015). Druh 

Cantina marsupialis tvořil původně skupinu MAST-13, dnes je to samostatná anaerobní linie (Takishita 

et al., 2007; Yubuki et al., 2015). Je to volně žijící mořský bičíkovec a jeho MRO mají znaky 

hydrogenosomu, malé množství tubulárních krist a hodně redukovaný elektrontransportní řetězec 

(Noguchi et al., 2015). Další samostatná linie je zastoupena druhem Rictus lutensis, který byl izolován 

z mořského sedimentu. Je považován za anaerobní organismus, protože byl nalezen v prostředí 

s malým obsahem kyslíku a jeho MRO mají redukované kristy (Yubuki et al., 2010). Jeho pozice na 
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fylogenetickém stromě není vyjasněna, příbuznost vykazuje se skupinou Bicosoecida (Jirsová et al., 

2019; Yubuki et al., 2010). 

Endobiotickému způsobu života se přizpůsobila skupina sestávající z čeledi Opalinidae (česky opalinky) 

a rodů Blastocystis, Karotomorpha a Proteromonas. Celá skupina zahrnuje přibližně 400 druhů (Adl et 

al., 2007).  

Zástupci rodu Blastocystis jsou paraziti obratlovců včetně lidí. Byli považováni za původce nemoci IBS 

(syndrom dráždivého tračníku). Zdá se, že parazitické jsou spíše fakultativně, protože jsou hojně 

nacházeni i ve střevech zdravých osob (Clark et al., 2013; Yason et al., 2019). MRO Blastocystis jsou 

málo redukované, mají genom a kristy. Mají hydrogenázu a postrádají komplex III a IV 

elektrontransportního řetězce a také ATP syntázu (Nasirudeen a Tan, 2004; Pérez-Brocal a Clark 2008; 

Stechmann et al., 2008). Tento rod je rozdělován na 17 evolučních linií a není jisté, z kolika druhů se 

vlastně skládá (Alfellani et al., 2013). 

Zástupci čeledi Opalinidae a rodů Proteromonas a Karotomorpha (dohromady tvořící skupinu 

Opalinata) jsou komenzálové střev plazů a obojživelníků (Kostka et al., 2007; Li et al., 2018, 2024; 

Pérez-Brocal, 2010). Přibližně dvacet známých druhů zastupuje rody Proteromonas a Karotomorpha 

(Kostka et al., 2007; Kostka, 2017). Druh Opalina longa žijící ve střevech žab má zachované 

mitochondriální kristy, ale stejně jako zástupci rodu Blastocystis postrádá komplex III a IV 

elektrontransportního řetězce, a také ATP syntázu (Li et al., 2024; Zhao et al., 2022). Druh 

Proteromonas lacertae má v buňce jednu velkou MRO, která má zachované kristy a mitochondriální 

genom (Pérez-Brocal et al., 2010). 

7 Rhizaria 

Rhizaria jsou součástí superskupiny Sar. Je to velmi početná a diverzifikovaná skupina zahrnující více 

než 10 000 druhů, mezi které patří heterotrofní organismy, některé řasy a také paraziti živočichů (Adl 

et al., 2007, 2019; Simpson et al., 2017). Anaerobní protisty zde najdeme jako jednotlivé anaerobní 

linie, kterých je málo. Anaerobní rod cerkomonád Brevimastigomonas má dva druhy. Druh 

B. motovehiculus má MRO kombinující znaky aerobní mitochondrie a anaerobních mitochondriálních 

derivátů. Postrádá komplexy III a IV elektrontransportního řetězce, má specifickou ATP syntázu, která 

není funkční (ATP produkuje díky substrátové fosforylaci) (Gawryluk et al., 2016) a MRO má minimum 

krist (Gawryluk et al., 2016). MRO druhu B. anaerobica má kristy početnější a její metabolismus je 

komplexnější (Bass et al., 2009; Brabender et al., 2012; Gawryluk et al., 2016).  
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Druh Mikrocytos mackini je vnitrobuněčný parazit ústřic. Mitochondrii podobná organela u něj nebyla 

pozorována. Předpokládá se, že nějaký derivát mitochondrie má, protože u něj byly nalezeny geny, 

které jsou charakteristické pro mitosom (Burki et al., 2013). Extrémní redukce mitochondrie je 

pravděpodobně důsledkem parazitického způsobu života. 

Foraminifera (dírkonošci) je kmen jednobuněčných mořských protist, který je tvořen přibližně 950 rody 

(Adl et al., 2019). Dírkonožci žijí převážně v mořském sedimentu a často mají vápenaté schránky 

(Boersma, 1998). Dírkonošci umí přežít v anoxickém prostředí. Přežít v takovém prostředí jim 

umožňuje jejich schopnost denitrifikovat dusičnany z okolí na oxid dusný nebo elementární dusík 

(Risgaard-Petersen et al., 2006). Touto anaerobní respirací získají energii v podobě ATP i bez 

přítomnosti kyslíku. Zároveň jsou to důležité organismy uvolňující více než 50 % dusíku z mořských 

sedimentů (Glock et al., 2013). Někteří díronošci v anoxickém prostředí umí nejen přežít, ale také 

prospívat. U zástupců rodů Bolivina a Stainforthia bylo pozorováno, že preferují dusičnany před 

kyslíkem jako akceptory elektronů v dýchacím řetězci a že se jejich metabolická aktivita v prostředí bez 

kyslíku zvýší (Orsi et al., 2020). U dírkonožců byly pozorovány symbiotické bakterie z čeledi 

Desulfobacteraceae, které redukují sírany z okolního anoxického prostředí (Woehle et al., 2022). Je 

možné, že kromě síranů umí tyto bakterie redukovat také dusičnany a oxid dusičitý. V takovém případě 

by jejich metabolismus mohl souviset s procesem denitrifikace dírkonožců. Bakterie by také mohly 

využívat přístup k dusičnanům k tvorbě organických sloučenin v rámci své vlastní buňky. Zatím není 

jasné, jestli schopnost dírkonožců denitrifikovat souvisí s metabolismem těchto symbiotických bakterií. 

(Woehle et al., 2022).  

8 Ciliophora 

Kmen Ciliophora (nálevníci) náleží do superskupiny Sar a skupiny Alveolata. Kmen zahrnuje aerobní 

i anaerobní druhy, popsaných druhů je více než 8000 (Lynn, 2017). Jejich předpokládaná diverzita je 

mnohem větší, odhaduje se až na 30 000 druhů (Adl et al., 2007, 2019). Kmen Ciliophora se dělí na dva 

podkmeny, Postciliodesmatophora a Intramacronucleata (Lynn, 2017). Review od J. Rotterové 

a kolektivu shrnuje výskyt anaerobních a mikroaerofilních organismů v rámci celého kmene Ciliophora 

(Rotterová et al., 2022). Jedinou třídou nálevníků, ve které nenalezneme anaerobní zástupce, je 

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

8.1 Plagiopylea 

Zástupci třídy Plagiopylea jsou obligátně anaerobní, volně žijící či endobiotičtí. Nalezneme je 

v sladkých, mořských i brakických vodách (Lynn, 2008; Nitla et al., 2019). Tyto organismy však nejsou 
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morfologicky moc diverzifikované a některé druhy jsou špatně kultivovatelné a mají kryptický způsob 

života (Nitla et al., 2019). Mají MRO typu hydrogenosom, který postrádá kristy a úplně ztratil 

elektrontransportní řetězec (Embley a Finlay, 1994; Lewis et al., 2020). Zástupci mají endosymbiotické 

metanogeny, kteří mohou být associováni s hydrogenosomem, či ektosymbioty (Lynn, 2017). Druh 

Plagiopyla ramani má metanogenní endosymbionty z rodu Methanocorpusculum nahloučené v okolí 

hydrogenosomu, u P. nasuta byli pozorováni také ektosymbionti (Nitla et al., 2019). Endosymbiont 

druhu Trimyema finlayi patří do rodu Methanocorpusculum, v buňce se pravděpodobně také nachází 

v asociaci s hydrogenosomem (Lewis et al., 2018). U rodu Trimyema můžeme pozorovat tendenci 

k přechodu z mořského do sladkovodního prostředí. Na fylogenetickém stromě hlouběji se odvětvující 

druhy (T. koreanum a T. minutum) jsou mořské (Baumgartner et al., 2002; Cho et al., 2008), zatímco 

odvozenější druhy (T. finlay a T. compressum) jsou sladkovodní (Lewis et al., 2018; Schinzato et al., 

2007). 

8.2 Anaerocyclidiidae  

Čeleď Anaerocyclidiidae patří do třídy Oligohymenophorea a podtřídy Scuticociliatia. Její zástupci jsou 

volně žijící a obligátně anaerobní. Podle enviromentálních sekvencí je diverzita anaerobních zástupců 

podtřídy Scuticociliatia mnohem větší, než jakou ji ukazují doposud popsané organismy. Ty jsou 

reprezentovány jen rodem Anaerocyclidium (Poláková et al., 2023). 

Popsaní zástupci jsou sladkovodní i mořští. Rod Anaerocyclidium je zastoupen převážně sladkovodními 

druhy, výjimkou je druh A. maritimum nalezený v mořském sedimentu (Poláková et al., 2023). Další 

mořští nálevníci příbuzní rodu Anaerocyclidium jsou známí z enviromentálních sekvencí a jsou děleny 

do čtyř linií (de Castro et al., 2014). Všechny zkoumané MRO zástupců rodu Anaerocyclidium umí 

produkovat vodík a mají kristy (Lewis et al., 2020; Poláková et al., 2023). Známí zástupci mají 

metanogenní endosymbionty. U sladkovodních druhů se symbionti nachází v cytoplazmě a jsou blízce 

asociovaní s MRO (Lewis et al., 2020; Poláková et al., 2023). Druh A. maritimum symbiotické 

metanogeny nemá, má ale blíže nepopsané symbiotické bakterie (Poláková et al., 2023). Pozice 

anaerobních zástupců podtřídy Scuticociliata v rámci fylogenetického stromu není jasná. Zdá se, že rod 

Anaerocyclidium je primárně sladkovodní a druh A. maritimum přešel do mořského prostředí 

sekundárně. Je možné, že absence metanogenních symbiontů by mohla souviset s přechodem 

do jiného habitatu.  

8.3 APM nálevníci 

Skupina APM nálevníků sestává ze tří tříd: Armophorea, Muranotrichea, Parablepharismea. Do této 

skupiny patří možná i třídy Odontostomatea a Cariacotrichea (Méndez-Sánchez et al., 2023; Li et al., 
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2023; Paiva et al., 2013; Rotterová et al., 2020). Všichni zástupci skupiny APM jsou obligátně anaerobní 

(Méndez-Sánchez et al., 2023; Li et al., 2023; Paiva et al., 2013; Rotterová et al., 2020). MRO APM 

nálevníků mají zachovaný mitochondriální genom, přinejmenším u zástupců třídy Muranotrichea 

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

Zástupci tříd Parablepharismea a Muranotrichea žijí v brakických a mořských sedimentech, popsáno je 

jich málo druhů. Třída Parablepharismea je tvořena jediným rodem (Parablepharisma) a třída 

Muranotrichea je zastoupena třemi druhy (Muranothrix gubernata, M. felix a Thigmothrix strigosa) 

(Méndez‐Sánchez et al., 2023; Rotterová et al., 2020). U zástupců obou tříd byly nalezeny tyčinkovité 

ektosymbiotické deltaproteobakterie, které se nacházejí v blízkosti hydrogenosomů hostitele. 

Symbiotická metanogenní Archaea byla pozorována jen u třídy Parablepharismea (Rotterová et al., 

2020).  

Armophorea je rozsáhlá třída nálevníků. Najdeme zde převážně sladkovodní, ale i mořské 

a endobiotické zástupce v devíti čeledích reprezentující přibližně polovinu známých anaerobních 

nálevníků (Lynn, 2017; Rotterová et al., 2018; Zhuang et al., 2022). Většina známých druhů je volně 

žijící, endobiotickému způsobu života se přizpůsobil druh Parametopidium circumlabens (čeleď 

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

Čeleď Tropidoatractidae je tvořena dvěma rody, sladkovodním rodem Tropidoatractus a mořským 

rodem Palmarella (Rotterová et al., 2018). Symbiotická metanogenní Archea byla přítomna 

u zkoumaných zástupců rodu Tropidoatractus, u druhu T. spinosus byly pozorovány také tyčinkovité 

endosymbiotické baktrie. Druhu Palmarella salina má blíže nepopsané bakteriální epibionty (Rotterová 

et al., 2018). 

Většina zástupců čeledi Metopidae je sladkovodní, ale najdeme zde tři linie, které jsou mořské či 

brakické. Jedna je zastoupena několika mořskými druhy (např. M. spiculatus, M. major, M. paraes) (Li 

et al., 2023; Zhuang et al., 2022). Pravděpodobně mořský je druh Metopus sp. SALKALUZ (Rotterová, 

2015). Ten je možná příbuzný endobiotickému druhu Parametopidium circumlabens, který je 

komenzálem mořských ježovek (da Silva-Neto et al., 2016). Ze sladkovodního prostředí popsaný druh 

Heterometopus palaeformis byl dvakrát nalezen v brakické vodě (Foissner, 2016; Zhuang et al., 2024). 

Tyto linie jsou si vzájemně nepříbuzné, k přechodu do mořského prostředí zde došlo několikrát 

nezávisle. Většina zástupců čeledi Metopidae má symbiotická metanogenní Archea např. z rodů 

Methanocorpusculum (např. u druhu M. cortortus) a Methanobacterium (např. u druhu H. palaeformis) 

(Rotterová et al., 2022). Je známý jen jediný druh nálevníka, který nemá metanogenní symbionty, 

M. yantaiensis (Omar et al., 2017), ten má ale symbiotické bakterie z řádu Clostridiales. Druh 
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Brachonella comma má prokaryotické endosymbionty, pravděpodobně metanogenní Archea, uložené 

v cytoplazmě (Bourland et al., 2022). 

Čeleď Apometopidae je zastoupena rodem Urostomides. Je to sladkovodní rod, u kterého se 

předpokládá, že má symbiotická metanogenní Archea. Ta byla zatím popsána jen u druhu U. denarius 

(Bourland et al., 2017). 

V rámci třídy Armophorea byla nedávno upevněna pozice čeledi Caenomorphidae (Armophorida) (Li 

et al., 2023; Rotterová et al., 2024). Organismy spadající do této čeledě jsou sladkovodní, brakické 

i mořské. Někteří zástupci této čeledi mají své symbionty. Druhy Caenomorpha medusa a Sulfonecta 

uniserialis mají symbiotické tyčinkovité bakterie (Li et al., 2017). 

Clevelandellida je řád sestávající jen z endobiotických organismů. Je dělen do pěti čeledí, 

Clevelandellidae, Nyctotheridae, Sicuophoridae, Neonyctotheridae a Inferostomatidae. Tato řád tvoří 

terminální linii třídy Armophorea a tvoří vnitřní skupiny řádu Metopida, jehož zástupci jsou převážně 

volně žijící. K endobiotickému způsobu života tak pravděpodobně přešel už společný předek zástupců 

řádu Clevelandellida (Kotyk et al., 2023; Lynn a Wright, 2013). Jedná se o nálevníky žijící v trávícím 

traktu švábů, mnohonožek či žab (Lynn, 2017). MRO druhu Nyctotherus ovalis je vodík produkující 

mitochondrie. Postrádá geny pro komlexy III, IV a V elektrontransportního řetězce, přesto je její genom 

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

Odontostomatea je málo prozkoumaná třída volně žijících nálevníků. Jejich pozice na fylogenetickém 

stromě není dosud vyjasněna, některé fylogenetické analýzy je řadí do blízkosti třídy Litostomatea, jiné 

do skupiny APM nálevníků (Méndez‐Sánchez et al., 2023; Rotterová et al., 2020). Jsou to sladkovodní 

i brakické organismy. Druhy Discomorphella pedroeneasi a Saprodinium dentatum mají organely 

kombinující znaky mitochondrie a hydrogenosomu. U obou druhů se nachází endosymbiotické bakterie 

z několika blíže nespecifikovaných rodů (Paiva et al., 2017). 

8.4 Copemetopea 

Rod Copemetopus byl popsaný teprve nedávno, jeho zástupci byli původně řazeni do třídy 

Heterotrichea. Nově byla pro tento rod vytvořena samostatná třída Copemetopea (Fokin et al., 2023). 

Rod zahrnuje čtyři druhy, které pochází z brakických vod. Při jejich kultivaci v laboratoři proběhl pokus 

kultivovat je i v mořské vodě a v aerobním prostředí. Kultivaci v aerobním prostředí organismy 

nepřežily, což naznačuje, že jsou anaerobní (Campello-Nunes et al., 2022; Fokin et al., 2023). U druhu 

C. mystakophoros byly popsány dva typy mitochondrie, jeden typ podobný typické aerobní 

mitochondrii, druhý podobný MRO produkující vodík. Bylo u něj také nalezeno několik různých skupin 

symbiotických bakterií (Fokin et al., 2023). Pozice rodu Copemetopus na fylogenetickém stromě není 
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vyjasněna, různé analýzy ukazují jeho příbuznost se skupinami Protocruziea, Litostomatea a APM 

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

8.5 Litostomatea 

Třída Litostomatea je tvořena převážně aerobními druhy, anaerobní zástupce zde najdeme jako 

jednotlivé evoluční linie (Lynn, 2017). Zástupci podtřídy Trichostomatia jsou endobiotičtí protisti žijící 

ve střevech obratlovců. Mezi jejich hostiteli nalezneme domestikovaný dobytek, slony, nosorožce, 

gorily, šimpanze, ale třeba i žáby, ryby a lidi (Cedrola et al., 2020; Cox, 2005; Kamra, 2005). Popsaných 

je přibližně 1000 druhů (Cedrola et al., 2020). Mnoho z nich má symbiotická metanogenní Archea 

(Embley et al., 2003). Mají derivát aerobní mitochondrie produkující vodík (Feng et al., 2020).  

Rody Legendrea a Dactylochlamys jsou sladkovodní volně žijící eukaryotní anaerobové. Rod Legendrea 

sestává ze tří druhů, z rodu Dactylochlamys je popsaný jeden zástupce. Mají metanogenní symbionty. 

U rodu Legendrea z rodů Methanobacterium a Methanosaeta, u rodu Dactylochlamys z rodu 

Methanocorpusculum (Pomahač et al., 2023). Ze sladkovodního sedimentu jsou popsané také rody 

Apertospathula a Penardiella (Weiss a Esteban, 2024). Nálezy těchto zástupců nejsou časté, ale 

pocházejí z anoxického prostředí. Předpokládá se proto, že popsaní zástupci jsou anaerobní (Weiss 

a Esteban, 2024).  

9 Apicomplexa 

Kmen Apicomplexa náleží do superskupiny Sar a skupiny Alveolata. Je tvořen více něž 6000 popsanými 

druhy a jeho diverzita je odhadovaná jako mnohonásobně větší (Adl et al., 2007; Votýpka et al., 2017). 

Zástupci tohoto kmene jsou paraziti bezobratlých živočichů i obratlovců včetně člověka (např. druh 

Plasmodium falciparum způsobuje smrtelné onemocnění, malárii) (Votýpka et al., 2017). Paraziti se 

v různé míře přizpůsobili prostředí uvnitř těla hostitele, kde kyslík není dostupný ve velkých 

koncentracích. Zástupci mají různě redukované mitochondrie např. Cryptosporidium parvum umí 

produkovat ATP jen substrátovou fosforylací a někteří zástupci evoluční linie eugregarina ztratili 

mitochondriální genom a elektrontransportní řetězec (Salomaki et al., 2021). 

10 Amoebozoa 

V superskupině Amoebozoa najdeme jednu skupinu anaerobních protist, Archamoebae. Dalšími 

možnými anaeroby jsou druhy Vannella peregrinia a Flamella citrensis. 
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10.1 Archamoebae  

Všichni zástupci skupiny Archamoebae jsou obligátně anaerobní a mají MRO v podobě hydrogenosomu 

(např. Mastigamoeba balamuthi) nebo mitosomu (např. Entamoeba histolytica) (Záhonová et al., 

2023). Patří sem volně žijící mořští i sladkovodní zástupci a paraziti střev živočichů. Jsou to améboidní 

bičíkovci nebo měňavky (Adl et al., 2019; Pánek et al., 2016). Popsáno je přibližně 260 volně žijících 

druhů (Ptáčková et al., 2013). 

Čeleď Entamoebidae je převážně endobiotická, např. druh Entamoeba histolytica je lidský parazit 

způsobující úplavici (Walker et al., 2017). Druh Entamoeba moshkovskii je amfizoický tj. má volně žijící 

i endobiotickou formu (Heredia et al., 2012). Jediný známý druh této čeledi, který by mohl být čistě 

volně žijící, je Entamoeba marina (Shiratori a Ishida, 2016). Popsaný je z přílivové zóny moře. Zástupci 

čeledi Rhizomastixidae jsou endobiotičtí i volně žijící. Žijí ve střevech hmyzu a obojživelníků (Walker et 

al., 2017). Volně žijící druhy Rhizomastix libera a R. varia jsou popsané ze sladkovodních sedimentů 

(Ptáčková et al., 2013; Zadrobílková et al., 2015). Volně žijící je potenciálně i druh R. elongata, který 

byl izolován z žumpy. Vzhledem k místu nálezu není jisté, zda je skutečně endobiotický (Zadrobílková 

et al., 2015). Zda došlo k přechodu z endobiotického nebo volného způsobu života nelze podle pozice 

druhů na fylogenetickém stromě určit. Volně žijící zástupci jsou si nepříbuzní a netvoří jen jednu volně 

žijící linii. 

Čeleď Mastigamoebidae sestává převážně z volně žijících mořských i sladkovodních améboidních 

bičíkovců rodů Mastigamoeba, Paramastigamoeba a Seravinia a parazitických měňavek z rodů 

Iodamoeba a Endolimax (Chistyakova et al., 2023; Pánek et al., 2016; Ptáčková et al., 2013; Walker et 

al., 2017). Rod Pelomyxa je blízce příbuzný rodu Mastigella a společně tvoří čeleď Pelomyxidae, jejíž 

zástupci jsou převážně sladkovodní (ale např. druh Mastigella erinacea byl izolován ze salinního 

sedimentu) a volně žijící (Chistyakova et al., 2023; Pánek et al., 2016; Ptáčková et al., 2013; 

Zadrobílková et al., 2015). Rod Pelomyxa má mnoho symbiontů. U druhu P. palustris byli určeni tři, 

metanogeni z rodu Methanosaeta, gramnegativní Deltaproteobacteria a grampozitivní Actinobacteria 

(Gutiérrez et al., 2017). U druhu P. schiedti byli symbionti určeni jako metanogeni z rodu 

Methanoregula, gramnegativní Deltaproteobacteria a grampozitivní Clostridia (Treitli et al., 2023). 

U těchto dvou zástupců jsou společenství velmi podobná, je zde přítomný metanogen 

a deltaproteobakterie. Symbionti jedné hostitelské buňky se navzájem pravděpodobně ovlivňují. Zatím 

není popsané jak (např. by si mohli vyměňovat metabolity), přesto se předpokládá, že uskupení 

symbiontů v cytosolu hostitelské buňky není náhodné (Treitli et al., 2023). 
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Méně známé jsou rody Tricholimax a Endamoeba. Jsou to endobiotické organismy nacházející se 

ve střevech žab (druh Tricholimax hylae) a hmyzu (rod Endamoeba). Jejich pozice na fylogenetickém 

stromu skupiny Archamoebae je neznámá (Zadrobílková, 2016). 

10.2 Discosea a Variosea 

Druh Vannella peregrinia (Discosea) je popsán z mořských anoxických sedimentů. Jeho mitochondrii 

podobné organely mají minimum krist (Smirnov a Fenchel, 1996; Smirnov, 1999). Druh Flamella 

citrensis (Variosea) je znám ze sladkovodního prostředí z nádrží s rozkládajícími se citrónovými 

slupkami (Bovee, 1956). Tyto druhy nejsou dostatečně popsané. Že jsou anaerobní se usuzuje podle 

prostředí, ve kterém byly nalezeny, a podle morfologie jejich mitochondrií. 

11 Obazoa 

Superskupina Obazoa je druhově nejbohatší superskupinou eukaryot. Patří sem živočichové (Metazoa), 

houby (Fungi) a několik linií protist. Superskupina Obazoa se dělí na tři linie, Opisthokonta, Breviatea a 

Apusomonadida (Adl et al., 2019).  

11.1 Breviatea 

Breviatea jsou málo početnou skupinou protist. Známé a popsané jsou čtyři druhy a všechny jsou 

anaerobní a volně žijící. Vyskytují se v různých habitatech. Druh Breviata ananthema byl popsán 

z brakických mikrooxických habitatů (Walker et al., 2006), druh Pygsuia biforma byl popsán ze 

sladkovodního sedimentu (Brown et al., 2013), druhy Subulatomonas tetraspora a Lenisia limosa 

z mořských sedimentů (Hamann et al., 2016; Katz et al., 2011). Všichni zástupci jsou améboidní 

bičíkovci (Heiss et al., 2017). MRO u zástupců 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 symbiózy s ektobiotickou epsilonproteobakterií rodu 

Arcobacter. Lenisia umí přecházet mezi dvěma způsoby oxidace pyruvátu. Každý z těchto způsobů vede 

k jinému množství vyprodukovaného ATP. Epibiont umožňuje odebíráním vodíku oxidaci pyruvátu až 

na acetát a oxid uhličitý, což produkci ATP zvyšuje (Hamann et al., 2016). Tato symbióza zvyšuje fitness 

obou organismů.  
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11.2 Opisthokonta 

Opisthokonta je rozsáhlá skupina zahrnující houby, živočichy a několik linií protist. I mezi houbami 

a živočichy nalezneme organismy, které se přizpůsobily životu v anoxickém prostředí. Tyto organismy 

nepatří mezi protisty, je však vhodné je zde krátce zmínit. 

Anaerobní zástupci hub (Fungi) patří do oddělení Neocallimastigomycota. Tento kmen sestává 

z osmnácti anaerobních rodů (Ebersberger et al., 2012; Hibbett et al., 2007). Anaerobní houby byly 

popsány z trávicí soustavy býložravců (Hanafy et al., 2020; Orpin, 1975). 

Anaerobní jsou zástupci živočichů (Metazoa) z kmene Loricifera (korzetky). Jsou popsáni z mořských 

sedimentů (Bang-Berthelsen et al., 2013; Donovaro et al., 2010; Kristensen, 1983). U zástupců rodů 

Spinoloricus, Rugiloricus a Pliciloricus bylo ukázáno, že nemají aerobní mitochondrii (Donovaro et al., 

2010). 

12 Závěr 

Anaerobní způsob života se u protist vyvinul během evoluce několikrát nezávisle. Tyto organismy se 

vyskytují napříč různými superskupinami eukaryotického stromu života. Mezi protisty najdeme jak celé 

anaerobní skupiny, tak i osamocené anaerobní druhy.  

Anaerobní protisti se přizpůsobili životu v různých prostředích, nalezneme je ve vodním sedimentu, 

půdě, ale také v trávicím traktu dalších organismů. Přechody mezi různými prostředími jsou 

u anaerobních protist časté. Mnoho linií anaerobů proniklo do střev živočichů, kde existují buď jako 

komenzálové, mutualisti či paraziti. Mezi nimi najdeme např. oxymonády, většinu zástupců z kmene 

Parabasalia, řadu archaméb či celou podtřídu nálevníků Trichostomatia a řád Clevelandellida. Existují 

také protisti, kteří k volnému způsobu života přešli sekundárně. Tento přechod je známý u některých 

diplomonád, u oxymonády Monocercomonoides mercovicensis a předpokládá se, že k němu došlu 

i u některých trichomonád. Vyjímkou mezi anaeroby nejsou ani přechody mezi sladkovodním 

a mořským prostředím. Tyto přechody se v evoluci odehrály několikrát nezávisle na sobě. Sekundární 

přechod do sladkovodního prostředí je znám u několika linií metamonád. Další přechody můžeme 

pozorovat např. u čeledí Psalteriomonadidae (Discoba: Heterolobosea) a Metopidae (Alveolata: 

Ciliohora). Mnohdy je nemožné určit, ze kterého prostředí pocházel předek dané skupiny organismů. 

Děje se tak kvůli nevyjasněným fylogenetickým vztahům v rámci skupiny či kvůli různorodosti 

prostředí, ve kterých se jednotliví zástupci nachází. 

Diverzita anaerobních protist je pravděpodobně mnohem rozsáhlejší, než jakou ji ukazují doposud 

popsané organismy. Stále jsou nacházeny nové druhy a jejich pozice v rámci fylogenetického stromu 
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je vyjasňována. Přesto zůstává mnoho protist nepopsaných a známých jen z environmentálních 

sekvencí. Je mnoho izolovaných linií anaerobních organismů, které byly popsány náhodou a s malou 

četností, některé pouze jednou. Patří mezi ně např. druhy Creneis carolina a Rictus lutensis 

představující samostatné anaerobní linie. Takto izolované a málo četné organismy budou 

pravděpodobně nadále postupně popisovány. 

Mnoho anaerobních protist žije v symbiotickém vztahu s prokaryotickými organismy. Tyto vztahy jsou 

stále hojně a intenzivně studovány a mnohé z nich zůstávají nepopsané. Je možné, že podrobnější 

výzkum metabolických procesů a symbiotických soužití s prokaryotickými organismy povede k zařazení 

již známých skupin protist mezi anaeroby.  

Doufám, že své získané vědomosti o diverzitě anaerobních protist a jejich symbiotických vztahů 

s prokaryotickými organismy dále využiji při tvorbě své magisterské práce. Ta se bude zaměřovat na 

inhibici metanogenních symbiontů u vybraných zástupců anaerobních protist. 
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