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Abstrakt

Nivikolni hlenky (Myxomycetes) jsou relativné malo prozkoumana skupina organismt
patficich do skupiny Amoebozoa, ktera se adaptovala na prostiedi tajiciho snéhu. Tyto druhy
tvoii plodnice za odtdvajicimi sné¢hovymi poli na lokalitdch s dlouho vytrvavajici snéhovou
pokryvkou. Nivikolni hlenky se adaptovaly na extrémni prostfedi spojené s nizkymi teplotami
a vysokou vlhkosti. Jsou schopné piezit a rychle se rozmnoZovat i v tomto relativn€ nestabilnim
prostiedi. Na zaklad€¢ dostupnych zdrojii je ziejmé, ze jsou nivikolni druhy celosvétove
roz$iteny horsky prvek, i kdyz jejich detailni rozsifeni je v mnoha piipadech nezndmé. Dosud
bylo popsano asi 100 druhti, avS§ak mnoho z nich se zdd byt spiSe druhovymi komplexy
kryptickych druhii. Vyskyt nivikolnich hlenek je podminén tfemi zékladnimi faktory:
nacasovani sné¢hové pokryvky, stabilita snéhové pokryvky az do skonceni mrazli a jeji
dostatecnd mocnost jako ochrana pfed mrazy. Piestoze tézisté jejich vyskytu je v nadmotské
vySce mezi 1500-2500 m n. m., nalezy téchto druhti jsou ¢im dél Castéji také z niZzinnych
oblasti. Tato prace se veénuje jejich fylogenetickému postaveni a diversité¢, podminkdm
ovlivitujicim jejich vyskyt, specialnim adaptacim a ekologickému vyznamu. Prace zdaraziuje
jejich vyznam jakozto pidni slozky a poukazuje na potiebu dalSich studii pro lepsi pochopeni

jejich diverzity, rozsifeni a vyznamu na ekosystémové trovni.

Klicova slova: nivikolni hlenky, Myxomycetes, ekologie, diverzita, rozsifeni, horské prostredi,
snih



Abstract

Nivicolous slime moulds (Myxomycetes) are a relatively understudied group of
organisms belonging to Amoebozoa, which have adapted to melting snow environment. These
species form fruiting bodies behind melting snowbanks on sites with long-lasting snow cover.
Nivicolous myxomycetes have adapted to extreme environments associated with low
temperatures and high humidity. They show the ability to survive and reproduce rapidly even
in this relatively unstable environment. Based on available data, it is clear that nivicolous
species are globally widespread montane element, although their detailed distribution patterns
are not yet fully known. About 100 species have been described so far, but many of them appear
to be species complexes of cryptic species. The occurrence of nivicolous myxomycetes is
conditioned by three factors: the timing of the snow cover, the stability of the snow cover and
its sufficient strength as protection against frost. Although they are mostly found at altitudes
between 1500-2500 m a. s. 1., these species are being found in lowland areas as well. This work
focuses on their phylogenetic position and diversity, the conditions affecting their occurrence,
special adaptations and ecological significance. The work emphasizes their importance as a soil
component and highlights the need for further studies for a better understanding of their

diversity, distribution and importance on ecosystem level.

Keywords: nivicolous myxomycetes, Myxomycetes, ecology, diversity, distribution, mountain
environment, SNOW
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1. Uvod a cil prace

Nivikolni hlenky jsou relativné malo prozkoumanou skupinou améboidnich protist, které
se vyznacuji tim, Ze tvoii plodnice na okrajich odtavajicich snéhovych poli. Patii do tfidy
vlastnich hlenek — Myxomycetes, jsou to eukaryotické organismy v ramci skupiny Amoebozoa.

Nivikolni hlenky jsou adaptovany na extrémni prostiedi spojené s tajicim snéhem, které je
charakterizovano vysokou vlhkosti, nizkymi teplotami (Alexopoulos 1963) a prudkymi
zménami téchto dvou faktort (Schnittler et al. 2015; Woyzichovski et al. 2022). Tyto druhy se
dokdzaly pfizptisobit vySe zminénym podminkam tak, Ze jsou schopny se v jedné fazi svého
zivotniho cyklu velmi rychle rozmnozovat za nizkych teplot udrzovanych pod snéhovou
pokryvkou (Schnittler et al. 2015), a v druhé fazi svého Zivotniho cyklu dokézi plodit
a pohlavné se rozmnozovat za vysoce kolisavych teplot na povrchu pudy za odtdvajicim
sné¢hem (Schnittler et al. 2015; Woyzichovski et al. 2022). Vyskytuji se piedev§im v montannim
a subalpinském stupni (Ronikier a Ronikier 2009). Hlenky obecné tvoii vyznamnou slozku
pudni mikrobioty, kde améboidni populace téchto organismil preduji bakterie a ostatni
mikroorganismy a ovliviuji tak jejich aktivitu, ¢imz ovliviiuji kolobéh Zivin (Madelin 1984;
Kamono et al. 2013; Borg Dahl et al. 2018).

I pfes svoji unikatni zivotni strategii jsou nivikolni hlenky stale velmi malo probadana
skupina, mimo jiné kvili jejich slozité kultivaci a nedostatku morfologickych dat (Borg Dahl
et al. 2018). Hlenky obecné byly diive ptehliZzeny, protoze se povazovaly za organismy velmi
vzacné organismy a s minimalnim ekologickym vyznamem v biosfétfe. Dnes uz vime, ze kromé
okem-viditelnych plodnic jsou hlenky jedny z nejhojnéjSich slozek piidni bioty, coZ naznacuje,
ze jejich vyznam je daleko vétsi (Madelin 1984; Stephenson a Feest 2012; Shchepin et al. 2024).
Rozvoj molekularnich metod umoznil jejich detailnéjsi studium, avSak navzdory mnozstvi praci
zamétenych na tuto skupinu, je stale mnoho nezodpovézenych otdzek, a to predevsim tykajicich
se fylogenetického postaveni a ptibuznosti jednotlivych taxonl véetné identifikace kryptickych
druhti, jejich vyznamu v ekosystému a také jejich rozsiteni (Borg Dahl et al. 2018). VétSina
studii se dosud zamétovala pouze na morfologii plodnic a mikroskopickych struktur (spory,
kapilicium, peridium), v poslednich letech sice ptibyva praci zalozenych na molekularnich
datech, ale pro lepsi poznani této jedine¢né skupiny organismi je potieba dalsi vyzkum.

Jelikoz nivikolni hlenky patfi do skupiny vlastnich hlenek (Myxomycetes), prvni ¢ast této
bakalatské prace se bude zabyvat stru¢nym shrnutim dosavadnich poznatkl o této skupiné,

jejich morfologické charakteristice a Zivotnim cyklu. Druhd ¢ast této prace se pak zamétuje
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pfimo na skupinu nivikolnich hlenek, a to konkrétné na diverzitu, ekologii a rozsifeni této
skupiny.

Prvnim cilem této prace je shrnout dosavadni poznatky o nivikolnich hlenkach;
o fylogenetickych problémech v diverzité, distribuci, podminkach vyskytu, adaptacich
a ekologickém vyznamu této skupiny. Druhym cilem je pak odhalit a shrnout nedostatky

v dosavadnim poznani této skupiny.



2. Hlenky (Myxomycetes) — obecna charakteristika

Kmen hlenky (Mycetozoa) - také zname jako slizovky, houbam podobné organismy nebo
slizové plisn€, jsou skupina eukaryotickych organismii tvofici makroskopické plodnice.
Mycetozoa sensu stricto obsahuje ovSem 1 skupiny netvoticich makroskopické plodnice, jde
o skupiny pouze améboidnich taxont (Leontyev a Schnittler 2017). Patfi do fiSe Amoebozoa
a jsou druhové nejbohatsi skupinou v ramci této fiSe. Dle ndlezii hlenky obyvaji vSechny
terestrické ekosystémy (Stephenson et al. 2008) a nékteré druhy byly nalezeny i ve vodnim
prostiedi (Lindley et al. 2007). Podle tradi¢ni taxonomie tento kmen zahrnuje tfi neptibuzné
linie — tfidy Myxomycetes (nebo také Myxogastria — vlastni hlenky), Dictyosteliomycetes
(diktyostelidy) a Protosteliomycetes (protostelidy). Recentni fylogenetické analyzy vsak
podporuji blizkou ptibuznost Myxomycetes a Dictyosteliomycetes, kterou fadi do spole¢né
monofyletické nadtiidy Macromycetozoa a tfidu Protosteliomycetes jako sesterskou linii této
nadtfid¢é (Baldauf a Doolittle 1997; Fiore-Donno et al. 2009; Cavalier-Smith 2013; Leontyev a
Schnittler 2017). Pii neptiznivych podminkach, jako miize byt naptiklad nedostatek Zzivin,
vytvaii vyse zminénou plodnici, ve které se tvoii odolnd stadia — spory, které jsou nasledné
rozneseny vétrem do okoli. U jednotlivych tiid se plodnice tvofi odliSnymi zplisoby
— u Protosteliomycetes vznikaji plodnice z jedné bunky (z jedné améby), jsou to nejjednodussi
slizové plisné a maji méné sloZity zivotni cyklus. U Dictyosteliomycetes vznikaji plodnice
agregaci vice bun¢k, a u Myxomycetes vznikaji z jednobunécného mnohojaderného utvaru
— plazmodia (Cavalier-Smith 2013; Stephenson a Schnittler 2017).

Ttida Myxomycetes neboli pravé hlenky, je skupina volné¢ zijicich heterotrofnich
organismi. Do pravych hlenek patii fady Echinosteliales, Liceales, Trichiales, Stemonitales
a Physarales (Martin and Alexopoulos, 1969 v Stephenson and Schnittler, 2017). Znacny
potencial Sifeni pomoci spor naznacuje, ze by se jednotlivé druhy hlenek mohly vyskytovat
celosvétove (Kamono et al. 2009). Ovsem studie ukazuji, Ze redlné rozsiteni obvykle zavisi na
dostupnosti mikrohabitatlh vhodnych pro jejich rast a vyvoj (Schnittler a Mitchell 2000), mezi
nejcastéjsi patii napiiklad rozkladajici se rostlinné zbytky ¢i klra stromt. I pfes obecné
kosmopolitni rozsiteni maji n¢které druhy necekané uzké ekologické niky (Schnittler 2001;
Rojas a Stephenson 2010). AvSak stanovistni preference jsou zatim znamy pouze z nalezu
plodnic a pro kompletni znalost rozsifeni téchto organismu jsou zapotiebi studie vyuzivajici

sekvenovani environmentélnich vzorki (Stephenson a Schnittler 2017).



2.1. Zivotni cyklus

V zivotnim cyklu hlenek se vyskytuji dvé trofické faze. Prvni jsou jednobunécné formy —
ameby a bicikovci, souhrnné se jim fika améboflagelati, druhé je pak mnohojaderné
plazmodium (Martin et al. 1983 v Stephenson a Schnittler 2017). Améboflagelati se zivi drave
bakteriemi, vyviji se a déli a buduji tak obrovské klonalni populace v daném mikrohabitatu.
Poté dochazi ke splynuti gamet mezi kompatibilnimi amébami a ptechazi tak do dalSiho
trofického stadia — plazmodia. Ty se mohou dortstat az metr v praméru. Tato velkd plazmodia
pak obsahuji i tisice diploidnich jader, ktera se synchronizované déli (Stephenson a Schnittler
2017). Plazmodium se zivi kromé& bakterii také kvasinkami, spory nebo hyfami hub ¢i
mikrotasami (Stephenson a Stempen 1994; Smith a Stephenson 2007). Z plazmodia se dale za
ur¢itych podminek tvofi jedna nebo vice plodnic — sporokarpy nebo sporofory. V zivotnim
cyklu hlenek se tvoii také tfi dormantni stadia— spory, mikrocysty a sklerocia. Mikrocysty
(z améb) a sklerocia (z plazmodia) piezivaji nékolik malo let, spory jsou pak schopny ptezit
i n€kolik desetileti, a to i ve velmi neptiznivych podminkach. Spory jsou pfenaSeny zejména
vétrem. Zivotni cyklus se uzavira kli¢enim spor za vzniku jednojadernych améb nebo bi¢ikovcl

(Obr. 1).

Obr. 1 — Zivotni cyklus Myxomycetes: A — zralé plodnice, B — spory, C — protoplast oddé&lujici se ze spory, D — 1.troficka faze
= améba/bicikovec, E — mikrocysta (klidova faze), F — tvorba zygoty, G — zygota, H — tvorba plazmodia, I — 2.troficka fadze =
plazmodium, J — sklerocium (klidova faze), LK — plodnice. Prevzato z Stephenson (2023), upraveno.



Zivotni cyklus obsahuje sexualni i asexualni reprodukci. V sexualni &asti dochazi k splyvani
kompatibilnich améb, to je kontrolovano parovacimi typy (mating type genes), této reprodukéni
strategii se fikd heterothalismus (Clark a Haskins 2013). U druhti rodu Physarum,
v péstovanych izolatech monosporickych kultur, bylo zji§téno, Ze Zivotni cyklus se mulze
dokoncit pomoci automixie, coZ je forma apogamie. Pfi t¢ dojde k fuzi jader/gamet jednoho
jedince, dale dochéazi k degenerované meidze a vzniknou diploidni spory a cyklus je tak
zakoncen v diploidnim stadiu (Clark a Haskins 2013). U nékterych druhti ovSem dosud nebyla
potvrzena asexualni reprodukce, napt. u rodu Lamproderma (Fiore-Donno et al. 2011).
Predpoklada se, Ze populace hlenek se vétSinou skladaji z klonalnich améb, ale vyvoj plodnic
je stadium predevSim spojené se sexualnim rozmnozovanim. Apogamické linie hlenek jsou
piizptisobeny rychlému rastu a vyuziti dostupnych zdroji ve velmi proménlivém prostiedi,
zatimco sexualni linie maji schopnost dlouhodobého piezivani na stabilngjsim stanovisti. Pro¢
jsou tedy ob¢ strategie v Zivotnim cyklu a co pfesné ovliviiyje stfidani mezi nimi neni dosud

znamo (Clark a Haskins 2013).

2.2. Morfologie

Plazmodium

Plazmodia jsou velmi proménliva a jsou schopna penetrovat i velmi odolné materialy jako
devo (Feest et al. 2015). Casto obsahuji nejriznéjsi barevné pigmenty, oviem obecné maji
velmi mélo znakt, které by se daly vyuZit k rozliSeni jednotlivych druhii. Rozeznadvame tfi
zékladni typy — protoplazmodium, faneroplazmodium a afanoplazmodium.
Protoplazmodia jsou mikroskopickd a maji jen maly pocet jader. Faneroplazmodia
a afanoplazmodia se vyviji ptes protoplazmodium, doristaji se podstatné vétSich rozméri a jsou
mnohojaderna. Faneroplazmodia jsou vice robustni a pigmentované — jsou nejcasteji
pozorovany v piirodé. Afanoplazmodia jsou tenci a prithlednd a v ptirodé se tak Spatné pozoruji

(Stephenson a Schnittler 2017).

Plodnice
Plodnice hlenek jsou velmi morfologicky rozmanité, mohou byt stopkaté nebo piisedlé.
Néekteré produkuji externi spory na jednotlivych stopkéach, u jinych se mohou spory tvofit
intern¢ (Obr. 2). Faneroplazmodia a afaneroplazmodia se rozd€li do podcasti a z kazdé této

¢asti se vyvine jedna plodnice — sporokarp.



U né&kterych druhti miiZeme nalézt plodnice  stopkara pLoonice

sdilejici jednu stopku, coz mize byt jakymsi  apiicium

prvnim krokem v evoluci slozené plodnice.

Velké slozené piisedlé plodnice se vyvinuly —*Fo*

nezavisle v ramci nékolika linii, u n€kterych
jsou jednotlivé plodnicky stale zietelné — ™™
tzv. pseudoacthalia, u nékterych jiz zietelné

. . PERIDIUM
nejsou — tzv. aethalia.

Stopka  vystupuje  z plazmodialni oa T

hmoty, je nebunécnd. U nékterych zastupcii
Trichiales muze byt vyplnéna spordm- Obr. 2 - Popis stopkaté plodnice — sporokarpu.

Pievzato z Leontyev et al. (2019), upraveno.
podobnymi bunikami. U nékterych tada
muze stopka vznikat interné¢ — invaginaci (vnoienim bunééné stény dovnitf) do tvofici se
plodnice. Takto vzniklé stopky €asto navazuji do hmoty spor jako kolumela, kterd se muze
vétvit (Stephenson a Schnittler 2017) (Obr. 2).

Vsechna hmota drzici spory, se nazyva kapilicium,
(Obr. 3) a umoznuje sporam vyschnout. Kapilicium u stopek
vzniklych invaginaci se rovnd kolumele — u nékterych
taxonll mize byt spojena s peridiem (napi. rod Meriderma).
Kapilicium miize byt tedy rizného typu — napft. prodlouzeni
stopky (kolumela), tubularni vldkna vypln€nd vapnikem 3 >
nebo ornamentované vlaknité struktury (Stephenson a S}E’;-esd;‘;zl?;z."d“m druhu Comatrichia
Schnittler 2017). Pievzato z Moreno et al. (2023).

Plodnice jsou ¢asto obaleny vnéjsi extracelularni vrstvou — peridiem. Peridium muze byt

pouze jedno- 1 vicevrstvé, miize byt také obaleno organickym materidlem nebo krystalickymi

slouc¢eninami vapniku (Stephenson a Schnittler 2017).

Spory
Spory jsou odolné stadium a jsou roznaseny vétrem. Spory vétSiny taxont jsou kulovité,
méHi v priméru 4-22 um. Casto jsou zdobeny vyristky nebo jehli¢kami, které zpasobuji jejich
extrémni hydrofobnost. (Obr. 4) Spory mohou byt svétlé nebo tmavé. Svétlé spory maji Casto
rizné pigmenty — napi. Zluty ¢i ¢erveny. Tmavé spory maji relativné jednotnou hnédo-cernou

barvu zplisobenou pigmentem melaninem. (Obr. 5)



Barva plodnice jako celku je dana ptedevSim barvou spor, ovsem u nékterych druht je ddna
také vrstvou vné¢j$iho materidlu na peridiu. Mimo to se u nékterych druhti (napt. z rodu
Lamproderma) miize objevovat modré zbarveni ¢i iridiscence — to je ddno odrazenym svétlem

na povrchu tenkych peridii (Stephenson a Schnittler 2017).

Obr. 4 — Spora druhu
Diderma fallax.
Prevzato z Moreno et al.
(2018).

Obr. 5 — Spory druhu
Physarum albescens.
Ptevzato z Antonopoulos
etal. (2018).




3. Nivikolni hlenky

Nivikolni hlenky jsou taxonomicky rozriiznénad skupina patfici do pravych hlenek
Myxomycetes (Myxogastria), zahrnuji asi 10 % morfodruhové diverzity této tfidy (Shchepin et
al. 2021). Nivikolni hlenky nejsou monofyleticka skupina, spiSe ekologickéa gilda (Schnittler
et al. 2015). Jsou definovany jako organismy vyskytujici se v blizkosti tajici sn¢hové pokryvky,
kdy tvofi plodnice (=fruktifikuji) na jafe za odtadvajicimi snéhovymi poli. Nalézt je mizeme
vétSinou do péti metrl od jejich okraje (Schnittler et al. 2015). Jsou také definovany vyskytem
ve vysokych horskych polohach a vysSich zemépisnych Sitkach. Obecné jsou povazovany za
kosmopolitni, vzhledem k jejich vétrem rozndSenym sporam. Zahrnuji asi 100 popsanych druhti
(Antonopoulos et al. 2018), ovSem u vétSiny z téchto druhli se predpoklada, ze se jedna
o druhové komplexy vice kryptickych druhii (Feng a Schnittler 2015; Feng et al. 2016;
Shchepin et al. 2016; Antonopoulos et al. 2018; Shchepin et al. 2021; 2024; Janik et al. 2020).
Nékteré druhy tvoti plodnice pouze béhem tani sné¢hu — takové druhy se oznacuji jako striktné
nivikolni; druhy, které nemaji tak pfisné¢ naroky oznacujeme jako fakultativné nivikolni
a miizeme je nalézt i pozdé€ji v sezon€. Obecné je vSak miizeme povazovat za Siroce rozsifeny

horsky prvek (Ronikier a Ronikier 2009).

3.1. Diverzita

Diverzita nivikolnich hlenek je zatim relativné malo prostudovand, vzhledem k jejich
slozit¢ kultivaci a nedostatku vhodnych morfologickych znakd pro jejich determinaci.
V poslednich letech se srozvojem molekularnich technik jejich studium usnadiiuje diky
pokrocilejS$im technologiim, jako naptiklad pfimou amplifikaci DNA z environmentéalnich
vzorkl (ePCR) a pomoci sekvenovani nové generace (NGS) (Stephenson et al. 2011; Borg Dahl
et al. 2018). Dle recentnich studii je aktuélné popsano zhruba 100 morfodruhti (Antonopoulos
et al. 2018; Borg Dahl et al. 2018). Nejvétsi diverzita je v montdnnim, subalpinském
a alpinském stupni severni polokoule, z ¢ehoz bylo nejvice druhi nalezeno a popsano
v Evropé, zapadni Asii a Severni Americe (Antonopoulos et al. 2018; Dagamac et al. 2021).
Vysoky podil operac¢nich taxonomickych jednotek (OTU) ziejmé patficich pidnim formam
nivikolnich hlenek napovida, ze diverzita pidnich améboidnich populaci bude podstatn¢ vétsi
nez okem-viditelnych plodnic (Antonopoulos et al. 2018), to podporuje také fakt, Ze znacna
c¢ast zivotniho cyklu Myxomycetes probihd v ptidé ve form¢é améboidni populace. Diky tomu
jsou také zaznamenany nalezy z ptidnich sekvenci v mistech, kde nejsou vhodné podminky pro

fruktifikaci, jako napftiklad nizinné lesy a pastviny v Némecku (Fiore-Donno et al. 2016).



Jelikoz jsou plazmodia ¢asto skrytd, plodnice jsou jediny okem-pozorovatelny indikator
jejich pritomnosti a v taxonomii tak dominuje koncept zalozeny na morfologickych znacich.
Avsak dusledkem apomixie, pii které dojde k izolaci genetickych linii a akumuluji se znaky
zdédeéné od sexualné se rozmnozujicich matetskych forem, navic se tvoii nové znaky mutacemi
a vznikaji tak sady kombinaci znak, které se 1i8i pouze v drobnych rysech. Mimo to mé na
variabilitu plodnic vliv také promeénlivost prostfedi béhem jejich vyvoje. To vSe dohromady
ponékud ztézuje tento systém a je samoziejmée potieba vice molekularnich metod a studii pro
ptesné rozpoznani druht (Schnittler a Mitchell 2000).

Nivikolni hlenky jsou zastoupeny ve tfech z péti fadi Myxomycet, klasifikovanych dle
Martina a Alexopoulose (1969) (Keller et al. 2020) — jde o fady Trichiales, Stemonitales a
Physarales; v téchto fadech jsou i druhy zjinych ekologickych skupin. Druhové popisy
nivikolnich druhti byly vyhradné zalozeny na zékladé morfologickych vlastnosti plodnic a spor,
ovSem recentni studie zalozené na analyze né€kolika nezavislych genetickych markert
prokézaly, ze nékolik morfodruhti se ukazalo byti spiSe druhovymi komplexy nez samostatnymi
druhy — napt. Trichia varia (Feng a Schnittler 2015), Meriderma spp. (Feng et al. 2016),
Lepidoderma chailletii (Shchepin et al. 2016), Physarum albescens (Shchepin et al. 2021),
Didymium nivicola (Janik et al. 2020). Jednotlivé druhy v rdmci téchto komplext totiz vykazuji
mnohem uzsi rozsifeni nez jednotlivé morfodruhy, a tak vznika problém pfi interpretaci dat
o celosvétovém rozsifeni. Tento problém je mozno vytesit pomoci DNA-barcodingu, coz je
molekularni metoda pro ziskani podrobnéjSich informaci o distribuci druhd, kterd ma potencial
zachytit kryptické druhy. OvSem jsou stale potfeba podrobnéjsi studie, které by se zabyvaly
konkrétnimi skupinami a ovéfily tak, zda je vymezeni druht podpofeno sekven¢nimi daty a zda
DNA-barcoding poskytuje dostate¢né rozliSeni pro stanoveni rozsiteni jednotlivych druht
(Shchepin et al. 2024). Obecné se na zaklad¢ dostupnych dat zda, Ze vétSina druhi je vzacnych,
a pouze nekolik jich je béznych (Fiore-Donno et al. 2016). Nize blize popiSu jednotlivé fady
nivikolnich hlenek — tad Physarales, Stemonitales a Trichiales, pficemz tad Physarales je
nejvice studovany fad a je tak popsan nejvice podrobnéji. Pocet studii zaméfenych na druhy

z fada Stemonitales a Trichiales je omezeny.

3.1.1. Physarales
Rad Physarales je jeden ze dvou #adi nivikolnich hlenek, které se vyznacuji tmavymi
melanizovanymi sporami. Ty slouzi jako ochrana pied pohlcovanim vétstho mnozZstvi
ultrafialového zateni (UV) a umoziluji jim tak pfeZivani v tomto extrémnim prostiedi. Diky této

adaptaci tmavosporé taxony dominuji v pocCtu nalezti druhli v blizkosti snéhovych poli
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horskych oblasti ve vyssich nadmotskych vyskach (Keller et al. 2020). VétSina nélezii byla na
severn¢ orientovanych svazich a pievazné na vapenatych substratech (Antonopoulos et al.
2018). V této praci autoii také poukazali na nejasnost, zda je morfologicka variabilita dana
mikroenvironmentalnimi faktory nebo zda jsou pfitomny kryptické druhy. Z mapovani
fylogenetickych znakl tohoto fadu bylo zjisténo, Ze makroskopické znaky, které se pouzivali
k definicim jednotlivych rodti v rdmci tohoto fadu, prochazely v evoluci ¢astymi zvraty a ¢asto
dochazelo také k paralelismu (Garcia-Martin et al. 2023). Do tohoto fadu patii rody Diderma,

Didymium, Elaeomyxa, Lepidoderma a Physarum.

Rod Physarum

Tento rod se vyznacuje pfitomnosti vapniku, a to bud’ ve formé& nekrystalovych granuli
v peridiu nebo v nodech kapilicia. Spory jsou tmavé, ornamentované vyristky ¢i jehlickami.
Druh Physarum vernum je vysoce variabilni v typech kalcifikace — bud’ je vapnik ulozen
v peridiu 1 kapiliciu nebo je vapnik uloZzen pouze v kapiliciu anebo je vépnik-deficientni
a kapilicium je z transparentnich tubul. Vzhledem k tomu, Ze v jednom vzorku mohou byt
nalezeny vSechny tfi typy, a to v€etn¢ prechodnych stadii, mohlo by se jednat o druhovy
komplex. OvSem pro objasnéni jsou nutné dalsi morfologick¢é i molekuldrni studie

(Antonopoulos et al. 2018).

Rod Diderma

Molekularni fylogeneze vytvotrena na zakladé sekvenovani dvou nezavislych markert
pro Sest dosud znamych druhti nivikolnich hlenek rodu Diderma ukézala, Ze by nivikolni druhy
rodu Diderma mohly tvofit monofyleticky klad. AvsSak po porovnani s pouze omezenym
poctem druhti z jinych ekologickych skupin tohoto rodu se ukéazalo, ze nivikolni druhy spolu
nejsou blizce piibuzné a netvofi jako celek monofyletickou skupinu (Novozhilov et al. 2022;
Shchepin et al. 2024) a objevuji se na n€kolika pozicich mezi druhy jinych ekologickych skupin.
To poukazuje na skutecnost, ze nivikolni zivotni strategie se musela vyvinout minimalné tfikrat
v ramci rodu Diderma (Shchepin et al. 2024). V riznych oblastech nalezii byly zjistény rizné
sady sekvenénich variant pro stejné druhy, coZ naznacuje, Ze navzdory schopnosti Sifeni
vzduchem pomoci spor neni tok gent mezi horskymi pasy dostate¢né silny na to, aby se

homogenizovaly frekvence variant 1 jen v rdmci Evropy (Shchepin et al. 2024).

Rod Didymium
Vétsina taxonomickych studii zaméfenych na nivikolni hlenky pochdzi z hor severni

polokoule. Co se tyce jizni polokoule, zde je obecné vysoka mikrobidlni diverzita, avSak je
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velmi malo prostudovana z hlediska nivikolnich hlenek. V poslednich letech vsak pfibyvaji data
1 z této oblasti, v horach jizni Ameriky byly objeveny nové druhy a ptfedpoklada se vysoky
stupen endemismu (Janik et al. 2021).

Ptikladem muze byt relativné nové popsany druh Didymium pseudonivicola, ktery byl
na rozdil od pfibuzného kosmopolitniho druhu Didymium nivicola zaznamenan pouze z jiznich
And v Chile a Argentin¢ (Janik et al. 2021; Novozhilov et al. 2022). D. pseudonivicola (Obr.
6) je oproti D. nivicola velice variabilni, co se tyka morfologickych struktur, ovSem
molekularnimi analyzami bylo potvrzeno, ze se jedna vzdy o stejny druh. (Janik et al. 2021) To
op¢t poukazuje na fakt, ze neexistuje Zadny univerzalni morfologicky znak, diky kterému by se
mohly jednozna¢né identifikovat jednotlivé druhy, a tedy ze ornamentace spor miize byt
v nékterych skupinach mnohem méné diagnosticka, nez se ptredpokladalo. (Lado a Ronikier
2009; Antonopoulos et al. 2018; Janik et al. 2021; Shchepin et al. 2024).

Zajimavosti mize byt také druh Didymium dubium, u kterého se na zéklad¢ dat

ptedpoklada, Ze se jedna o komplex forem nivikolnich i forem majicich jiné ekologické naroky

(Moreno et al. 2018b).

Obr. 6 — Didymium pseudonivicola. Pfevzato z Janik et al. (2021).

Rod Lepidoderma

Od rodu Diderma se tento rod az na vyjimky odliSuje piedevsim krystalickymi Supinami na
kapiliciu, ov§em u n€kterych druht je postaveni v ramci téchto dvou rodd nejasné. Naptiklad
druh Diderma fallax — ptivodné byl fazen k rodu Diderma, ale jelikoZ ma vyraznéji odlisné
zdobeni spor a molekularni afinitu spiSe k rodu Lepidoderma, mnoho nov¢jsich studiti jej proto
fadi k tomuto rodu (Moreno et al. 2018c; Novozhilov et al. 2022; Shchepin et al. 2024). Druh
Lepidoderma chailletii byl na zakladé¢ molekularnich studii rozdélen do tii riznych kladd,
ovSem nebyly nalezeny zddné vyrazné morfologické rozdily, které by pomohly k oddéleni
jednotlivych druhil, a tak autofi navrhovali vyuziti skenovaci elektronové mikroskopie pro
podrobné;jsi zkoumani (Shchepin et al. 2016). Pomoci této metody byly nalezeny pouze malé
odlisnosti ve velikostech spor a v kapiliciu, takze je tento druh zatim bran jako komplex

kryptickych druhii (Moreno et al. 2018c).
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3.1.2. Stemonitales

Rad Stemonitales je druhy ¥ad s tmavymi sporami poskytujicimi evoluéni vyhodu pro tyto
vice nez 55 % vSech nivikolnich druht (Ronikier a Lado 2015). Molekularni a genetické
analyzy prokéazaly, Zze mnoho kosmopolitnich druhti nalezenych na jizni polokouli je odlisnych
od ptibuznych populaci na severni polokouli, coz naznacuje, Ze se nejednd o stejné genetické
linie (Ronikier a Lado 2015). Spole¢né s fadem Physarales tvofi velka plazmodia, ktera jsou
schopna migrace 1 na velké vzdalenosti, diky ¢emuz je miizeme nalézt i napiiklad na kmenech
strom n¢kolik metri nad zemi (Keller et al. 2020). Vztahy jak mezidruhové, tak vnitrodruhové
v tomto fadu nejsou stale vyfeSené a pro stanoveni druhové koncepce i morfologické variability
je zapotiebi podrobnéjSich molekularnich studii (Lado a Ronikier 2009). Do této celedi patii
rody Comatrichia, Diacheopsis, Enerthenema, Lamproderma a Meriderma. Morfologické
analyzy a porovnani dat mezi nalezy ze severni a jizni polokoule prokazaly u vétSiny druht
tohoto fadu vysoky stupenl vnitrodruhové variability, coz ukazuje na izolaci a nezavislé
evolucni procesy vzdalenych populaci. Na druhou stranu u nékterych jinych zastupct je
jednotna morfologie, kterd ukazuje na u€inny, ale ne univerzalni mechanismus §ifeni na velké
vzdalenosti. Mimo to bylo také pozorovano neobvyklé Casovani vyskytu, a to v 1été a na
podzim, coz by mohl byt fenomén specificky pro populace na jizni polokouli (Ronikier a Lado
2015). Prikladem zastupce z tohoto fddu muze byt napiiklad druh Lamproderma carestiae,
ktery je znacné variabilni. Tvofi ptisedlé 1 stopkaté sporokarpy a ma Sirokou Skalu velikosti
i ornamentace spor. Nékteti autoii by na zaklad¢ této variability odlisili jednotlivé morfotypy
do riiznych vnitrodruhovych taxoni, ale dle Lado a Ronikier (2009) je tato variabilita pouze

pfizpiisobenim se extrémnimu prostiedi.

3.1.3. Trichiales

Nivikolni hlenky ztadu Trichiales se vyznaluji svétlymi sporami. Svétla barva je
zpusobena nedostatkem melaninu, coz zpisobuje mensi odolnost viici UV zafeni a tim také
jejich nizsi druhové i pocetni zastoupeni na vysokohorskych lokalitdch pobliz snéhovych poli.
Plazmodium tohoto fadu netvoii velké formy a nemigruje na velké vzdalenosti, takze zastupce
tohoto fadu miizeme nalézt pfedevSim na zemi, opadu a rozkladdajicim se dievé (Keller et al.
2020). Neni mnoho zdznamu o ndlezech zastupcii z rodu Trichiales v blizkosti odtavajicich
snéhovych poli a je uznavano pouze 11 striktné nivikolnich druhii (Ronikier et al. 2020).
VétSina téchto druht je vzacnd nebo omezena na urcitou geografickou oblast (Ronikier et al.

2020), naptiklad Dianema inconspicuum je znama pouze z francouzskych Alp (Poulain et al.
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2011 v Ronikier et al. 2020). V tadu Trichiales rozliSujeme dvé ¢eledi — Dianemataceae, ktera
tvofi nedutd, kapilarni vlakna, a Trichiaceae, ktera ma duta kapilarni vldkna (Keller et al. 2020).
Do tohoto tadu patii rody Arcyria, Dianema, Hemitrichia, Perichaena a Trichia. Tyto rody
maji na zakladé fylogenetickych analyz polyfyleticky charakter a zd4 se, Ze kazdy nové
objeveny morfologicky taxon je fylogeneticky odlisny (Ronikier et al. 2020).

U celedi Trichiaceae se vyskytuje zvlastni struktura — kapilarni nody. U nékterych druhti se
tyto nody vyvijeji z potravnich vakuol, ovSem u jinych jde spiSe o odolné struktury bez dutiny.
Pravé diky této variabilité se tato struktura nedd sama o sob& povazovat za taxonomicky znak
(Keller et al. 1973). U stopkatych druhii ¢eledi Trichiaceae (Arcyria, Hemitrichia, Trichia) se
vyskytuji sporovita téliska. Jde o struktury vyvinujici se ze segmentl protoplasmy na spodnich
castech stonku pod sporami. Jsou vétsi a hustéji naplnéné na bazi stopky, smérem k horni ¢asti
stopky se jejich hustota zmensSuje. Tvarové jsou podobné sporam, ovsem maji hladky povrch
bez jakékoli ornamentace a jejich pokusy o kli¢eni v laboratofi byli netispésné, coz vede
k zavéru, Ze by mohlo jit o nedozralé spory, ovSem pro vyjasnéni funk¢ni tlohy této struktury
je potieba vice zkoumani (Lado & Pando, 1997 v Keller et al. 2020).

Prikladem tohoto rodu muze byt druh Trichia varia, u které bylo zji§téno, ze tvofi velmi
rtznorodé plodnice v zavislosti na podminkéch aktudlniho prostfedi. Nékteré tyto nalezy byly
mylné oznac¢ovany jako nové druhy, avSak pomoci molekularnich metod bylo zjiSténo, ze se

jedna stale o stejny druh, ktery je pouze velice variabilni (Singer et al. 2003).

3.2. Rozsireni a ekologie

Nivikolni hlenky byly plivodné popsany jako alpinské druhy vzhledem k jejich
prevazujicimu rozsifeni nad hranici lesa. Tato charakteristika byla v§ak pozménéna, jelikoz se
zjistilo, ze jejich vyskyt v alpinském stupni neni zdaleka tak rozsifeny a Ze mnohem vice druhti
se vyskytuje v montdnnim, ptfipadné v subalpinském stupni. Pouze jeden druh byl zatim
zaznamenan pouze z alpinského stupné, a to konkrétné druh Dianema inconspicuum (Ronikier
a Ronikier 2009). Podminky pro vyskyt nivikolnich hlenek jsou tedy nasledujici: 1. snéhova
pokryvka musi napadnout ped prvnimi velkymi mrazy, 2. stabilni sn¢hova pokryvka musi trvat
az do jara, kdy uZ nehrozi mrazy, 3. sn¢hova pokryvka musi byt vyssi neZ 30 cm (Schnittler et
al. 2015).

Vétsina druht nivikolnich hlenek je povazovana za kosmopolitni, pfestoze nékteré taxony
vykazuji urcité geograficky ohrani¢ené rozsifeni (Kamono et al. 2013). Plodnice byly
pozorovany pouze tehdy, kdyz sn¢hova pokryvka vytrvavala alespon tii mésice (Meylan 1931).

Améboidni troficka stadia Ziji ve vodnim filmu pod snéhovou pokryvkou, ve kterém je pies
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zimu velkd biomasa mikroorganismil, kterymi se tyto améby zivi (Lipson a Schmidt 2004).

vvvvvv

mikroorganismy v padé¢ (Kamono et al. 2013).

Adaptace

Jako adaptaci pro pfeziti v extrémnim prostiedi maji nivikolni hlenky hned tfi odolna stadia
— spory, mikrocysty a sklerocium. Mikrocysty se formuji pfi postupném ochlazovani
z améboidnich bunék. Pti péstovani v kulturdch bylo zjiSténo, Ze pii pomalém ochlazeni na
teplotu 0 °C se zacystuje asi 1/3 populace améb (Schnittler et al. 2015). Spory jsou u nivikolnich
druhti vétsi nez u druhti z jinych ekologickych skupin, coz miize ovlivnit jejich Sifeni i odolnost
(Lado 2004).

Melanizace spor je jedna z evolu¢nich vyhod pro tyto organismy. Ve vyssich nadmoiskych
vyskach dochdzi k vétSimu pohlcovani UV zéfeni, a melanin slouzi jako ochrana pied ucinky
nadmérného pohlcovani UV, diky tomu jsou melanizované spory odolné;jsi pro preziti v téchto
extrémnich podminkach. Druhy nivikolnich hlenek s tmavymi sporami (Physarales,
Stemonitales) tak vyrazné dominuji ve vysSich lokalitach nad druhy se svétlymi sporami
(Trichiales) (Keller et al. 2020). Mimo to jsou tmavé spory také vyhodné diky vétsi absorpcei
tepla, dojde tak ke zvyseni teploty a to indukuje kli¢eni spory i pod sné¢hovou vrstvou (Lado
2004).

V nalezech prevazuji druhy s bilymi, vapenatymi nebo naopak s duhovymi (iridiscentnimi)
peridii. To bude pravdépodobné slouzit jako ochrana pfi tvorbé spor, aby nedoslo k vyschnuti
protoplastu. Bilé peridium odrazi vice svétla, duhové peridium vyuziva strategii rozptylu svétla
(Lado 2004). Druhy s vapenatymi slouc¢eninami (rod Diderma) se vyskytuji vyhradné
v polohach nad 1500 n n. m., zatimco druhy bez vapenatych sloucenin (rod Lamproderma) maji

Sirsi vySkovou distribuci (Inoue et al. 2024).

3.2.1. Rozsireni

Vétsina nivikolnich hlenek se vyskytuje celosvétove, avsak fragmentované, jejich vyskyt je
spojen prave s horskymi masivy (Fiore-Donno et al. 2009; Ronikier et al. 2010). Vétsina studii
zaméfenych na nivikolni hlenky byla provedena na severni polokouli a o roz§ifeni na téchto
organismu na jizni polokouli neni zatim tolik informaci (Janik et al. 2021; Lado a Ronikier
2008), coz bude ovlivnéno tzv. sampling effort, tedy faktem, Ze na jizni polokouli byl vyzkum
téchto organismt dosud omezen na velmi malé mnozstvi studii (Obr.7) (Stephenson a Shadwick

2009; Schnittler et al. 2015). Absolutné nejlépe je prozkoumana Evropa (Dagamac et al. 2021),
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kde v jednotlivych oblastech probihalo mnoho studii — ptikladem téchto lokalit mtizou byt
Pyreneje (Lopez-Villalba et al. 2022; Lado a Ronikier 2008; 2009), centralni Spanélsko (Lado
et al. 2005; Sanchez et al. 2002; Moreno et al. 2023), Tyrolsko (Singer et al. 2001), polské Tatry
a Karpaty (Paul et al. 2023; Chachuta et al. 2017; Ronikier et al. 2008), Alpy (Meylan 1908;
Ronikier a Ronikier 2009; Borg Dahl et al. 2018; Inoue et al. 2024) a rizné lokality v Rusku —
Kavkaz, Kamcatka a dal$i (Novozhilov et al. 2012; Erastova et al. 2017; Shchepin et al. 2019;
Borzov et al. 2021; Novozhilov et al. 2022; Gmoschinskii a Kireeva 2023; Gmoschinskii et al.
2023). Ve studiich miizeme vysledovat zajimavy fakt, a to, Ze vétSina nalezl nivikolnich hlenek
byla zaznamenana na severnich svazich hor (Schnittler a Novozhilov 1999; Novozhilov et al.

2012; Inoue et al. 2024).

Obr. 7 — Svétové rozsiteni fakultativng nivikolni hlenky Physarum albescens:@ vyskyt P. albescens, + vyskyt jinych nivikolnich
druhi,®@ vysokohorské prostfedi bez nélezli nivikolnich druhdi; A -Severni Amerika, B -Evropa, C -severovychodni Asie
Prevzato z Dagamac et al. (2021).

Nejpocetngjsi skupinou severni polokoule je fad Stemonitales (Ronikier et al. 2020; Borg
Dahl et al. 2018) ovSem na jizni polokouli dominuje ad Trichiales (Ronikier et al. 2020). Mezi
hlavni faktory prostfedi ovliviiujici vyskyt a zivotni cyklus nivikolnich hlenek patii vyska
sn¢hové pokryvky, svétlo, kolisajici teploty a dostupnost potravy pro troficka stadia (Keller et
al. 2020). Obecné se nivikolni hlenky vice nalézaji na otevienych plochach (Ronikier et al.
2008; Schnittler et al. 2015) jako alpinska zakrsla kefova spolecenstva, porostlé nizkymi ketiky
jako rododendrony (Rhododendron sp.) ¢i brusnice boriivka (Vaccinium myrtillus), nebo jsou
to alpinské louky, kde prevladaji porosty kosttav (Festuca spp.), osttic (Care spp.), kakosti
(Geranium spp.) ¢i koniklecl (Pulsatilla spp.). V neposledni fad¢ je pak miizeme nalézt v tzv.

krivolesech — svétlé, kiivolaké porosty stromu a kefd, zastoupeny prevazné biizou (Betula
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pubescens). V téchto biotopech pak mizeme nalézt jistou zakonitost, kdy diverzita hlenek
vzrustd od subalpinskych lesii k alpinskym kefovym porostim a pak opét klesa na alpinskych
loukéch (Novozhilov et al. 2012). Mazeme fici, ze druhy s piisedlymi sporokarpy se vyskytuji
ve vysSich nadmotskych vyskach nez druhy se stopkatymi sporokarpy (Schnittler et al. 2015).

Celosvétovy distribuéni model byl vytvoten pro striktné nivikolni druh Didymium nivicola,
jehoz rozsiteni je relativné dobie zmapovano a je omezeno jen na nejvyssi nadmoiské vysky.
Jeho nalezy byly zdokumentovany po celé severni polokouli, od severni Ameriky ptes Evropu
az po Asii. Nedavno byl tento druh nalezen i v Patagonii v jizni Americe, ovSem na rozdil od
severni polokoule, kde jsou jeho ndlezy rozptylené a povazuje se za vzacny druh, v jiznich
Andach je nejbéznéjsim druhem. Pomoci sekvenovani dvou riiznych markert bylo zjisténo, ze
na jizni polokouli se vyskytuje 17 unikatnich ribotypli tohoto druhu, zatimco na severni
polokouli je pouze jeden ribotyp, odlisny od téch na jizni polokouli. Mezi populacemi severni
polokoule nebyly nalezeny zadné genetické rozdily, coz poukazuje na efektivni Sifeni na velké
vzdalenosti spojené s rychlym asexudlnim mnoZenim. To vSe naznacuje, Ze jizni Andy jsou tzv.
,hotspot™ rozmanitosti tohoto druhu (Janik et al. 2020) a Ze v distribuci téchto organismi
zabranuji bariéry mezi polokoulemi. To bylo také podpofeno tim, ze vitr vétSinou vane
v horizontalnim sméru a zadné proudy nejdou naptic¢ polokoulemi (Gillespie et al. 2012).
Kolonizace severni polokoule, alespoti u tohoto druhu, musela tedy probéhnout jednou udalosti,
coz mohlo byt naptiklad pfenos migrujicimi Zivocichy nebo néjaka vyjimecna klimaticka
udalost (Finlay 2002; Wilkinson et al. 2012).

V Ceské republice se mizeme s nivikolnimi hlenkami také setkat, pomé&rné hojné jsou
napiiklad v Krkonossich, kde na jate pobliz odtavajicich sné¢hovych plani miizeme nalézt béZzny

druh — Physarum albescens (M. Kocianova, os. sd€leni, Obr. 8).

Obr. 8— Physarum albescens. Pfevzato z Antonopoulos et al. (2018).
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3.2.2. Faktory prostredi ovliviiujici vyskyt
Nadmorska vyska

Dle recentnich studii nadmotska vyska neni faktor urCujici vyskyt nivikolnich hlenek.
Prestoze se vétsSinoveé zastupci této skupiny nachéazeji v nadmotské vysce mezi 1500-2500 m
n. m (Moreno et al. 2003; Lado 2004; Ronikier a Ronikier 2009; Stephenson a Shadwick 2009;
Novozhilov et al. 2012; Borg Dahl et al. 2018) existuji i ndlezy z niz§ich nadmotskych vysek.
Ptikladem mohou byt druhy Meridera echiunulatum a Meriderma fuscatum, jejichz Casté
nalezy pochazeji z nadmotské vysky okolo 850 m n. m. (Janik a Ronikier 2016) nebo druh
Diderma globosum var. europaeum, ktery byl nalezen i v 550 m n. m. (Miiller 2002; Nowak v
Ronikier et al. 2008). DalSim piikladem jsou druhy Lamproderma pseudomaculatum
a Lamproderma aff. pulchellum, které byly diive povazovany za striktn¢ nivikolni, avSak byly
nalezeny v nizin€ na vychodni Ukrajiné v 116—-192 m n. m (Yatsiuk a Leontyev 2020). Naopak
jednim z druhli nalezenych v nejvyssi nadmoiské vysce je naptiklad druhy Lamproderma
sauteri, Lamproderma pseudomaculatum a Lamproderma aeneum, které byly nalezeny
v polohach az 3240 m n. m. (Moreno et al. 2018a) nebo druh Perichaena megaspora nalezen
ve vysce az 3479 m n. m. (Ronikier et al. 2013). Jak bylo zminéno vySe, vyskyt nivikolnich
hlenek je dan tfemi zdkladnimi podminkami. V niz§ich polohach sné¢hova pokryvka cCasto
nenapadne dfive, neZ pfijdou mrazy, ovSem prudké mrazy neptichazeji tak nahle a jsou spise
postupné, a tomu se améby dokaZzi prizptsobit. Snéhova pokryvka je relativné stabilni a po
jejim odtani uz mrazy neptichazi, ovSem jeji mocnost je méne nez 30 cm. To vSak nemusi byt
problém, tloustka snéhu slouzici jako ochrana pidy pfed mrazy bude korelovat s teplotou
vzduchu, a jelikoz v niz§ich nadmotskych vyskdch nejsou teploty v zimé tak nizké jako
v horskych oblastech, mize mensi vrstva snéhu byt dostacujici izolace (Yatsiuk a Leontyev
2020). Aktudlné je znamo asi 20 nivikolnich druha vyskytujicich se v nizinach, tyto populace
jsou geneticky vzdalené od horskych populaci, coz naznacuje potencial pro objeveni novych
nizinnych druhii nivikolnich hlenek (Yatsiuk a Leontyev 2020).

Pokud jde o vztah mezi nadmotskou vyskou a vyskytem nivikolnich hlenek, miZeme
pozorovat, zZe tyto organismy se s rostouci zemépisnou Sifkou vyskytuji v nizs§ich nadmoiskych
vyskach. Tuto hypotézu potvrzuji také chybéjici nalezy ze stfedni Asie a stfednich a vychodnich
And, které spliuji pozadavek vysoké nadmoiské vysky, avsak jsou v oblasti suchého horského
pasma, kde neni dostate¢nd vlhkost pro vyskyt téchto organismt. Naopak byly nivikolni hlenky
nalezeny v nizkych nadmoftskych vyskach boredlni zony (Dagamac et al. 2021). Nejlepsi

predikce pro vyskyt v korelaci s nadmotskou vyskou tak plati mezi 35 a 65° severni Sitky, kde

17



pfevladd mirné boredlni podnebi, je dost zimnich srazek, které se stfidaji s vlhkym a teplym
létem (Dagamac et al. 2021). Optimalni nadmoiska vyska pro jejich vyskyt se vSak kazdorocné

méni v zavislosti na snéhové pokryvce (Inoue et al. 2024).

Substrat

Biomasa i diverzita nivikolnich hlenek nartsta se biomasou vegetace, ktera vede k vétSimu
mnozstvi rostlinného detritu, ten zas vede k vétSimu mnozstvi bakterii a jinych
mikroorganismi, kterymi se Zivi ob¢ troficka stadia - améboflagelati i plazmodium (Madelin
1984; Stephenson et al. 2008). Mimo to je rostlinnd vegetace dilezita jako substrat, protoze
nivikolni hlenky rostou nej€astéji pravé na rostlinnych zbytcich, poptipadé nckteré druhy
muzeme nalézt i na ¢astech zivych rostlin (Stephenson et al. 2008; Antonopoulos et al. 2018).
Druhova bohatost se v ramci substrati lisi, snizuje se od ptizemniho opadu po kiiru stromi
a listy zivych rostlin. VétSina druhii se vyskytuje praveé na pozemni podestylce (Novozhilov et
al. 2012) a zbytkach rostlin, v priméru ve vysce do 0.5 cm od povrchu zemé& (Schnittler et al.
2015). Na pozemnim opadu dominuji druhy s plodnicemi bez stopek, zatimco druhy se
stopkatymi plodnicemi muzeme nalézt vice na zivych rostlinach (Erastova et al.
2017).Vyjimkou jsou druhy fadu Stemonitales, které maji pohyblivéjsi afaneroplazmodium a
diky tomu jsou Casto nachazeny na zivych vétvich tr¢icich z tajiciho snéhu i nékolik desitek
centimetrti nad povrchem (Novozhilov et al. 2012; Schnittler et al. 2015) — jde napt. o druhy

Lamproderma arcyrioides, Lamproderma echinosporum (Novozhilov et al. 2012).

Teplota, vihkost a vyznam snéhové pokryvky

Faktory ovlivitujici vyskyt budou také teplota a vlhkost (Alexopoulos 1963). Z méteni
relativni vlhkosti vyplynulo, Ze idedlni je pfes den konstantni 100 %. Jako dny vhodné pro rist
améb jsou povazovany ty, kdy je stala sné¢hova pokryvka a relativni vlhkost je nad 98 %, a denni
teploty zlstavaji nad 0.5 °C, coz jsou teploty optimalni pro riist a rozmnozovani se améb, jak
bylo zjisténo i kultivaci améb v kulturdch. Améby jsou schopny prezivat i pti 0 °C, ovSem
dochdzi k ¢aste¢né encystaci populace, a cysty tak jsou schopny piezit i vétsi mrazy. (Schnittler
et al. 2015). OvSem jak bylo zjiSténo, doba trvani sné¢hové pokryvky ne nutné koreluje
s biomasou nalezenych hlenek. Snih ma vysokou izola¢ni schopnost, je proto dulezité, kdy
napadne — pokud napadne snih na pidu ktera ma kolem 0 °C, udrzi tuto teplotu konstantné
a améboidni populace se tak miiZze rozmnozovat a na jafe fruktifikovat. Kdyz vSak budou
snézeni predchazet hluboké mrazy (-10 °C), snih zaizoluje ptidu s touto teplotou a améboidni
populace nejsou schopny v takovych podminkach piezit (Ronikier a Ronikier 2009; Schnittler
et al. 2015). Jsou dva faktory zpisobujici teploty kolem nuly pod silnou snéhovou pokryvkou
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na konci zimy — prvni je mala teplotni konvekce, za ptedpokladu pidy bez permafrostu, druhy
je pak tajici snih, ktery se zasyti vodou — ztrati tak izolacni schopnost, ale tdni pokracuje, oboji
dohromady tak zabezpeci, ze teplota i nadale zistane konstantni na 0 °C (Schnittler et al. 2015).
Za jarnich slune¢nich dni pak dochézi k intenzivnimu tani na okrajich sné¢hovych plani, toto
tani ochlazuje zbyvajici snih, slune¢ni zatreni pak ohiiva odhalenou ptidu a na okraji sn€hovych
pléni tak dochazi k ptikrému teplotnimu gradientu. Piechod z konstantni nulové teploty pod
tajicim sné¢hem do kolisavych teplot na okraji tajiciho snéhového pole je pravdépodobné jeden
ze spoustécich mechanismi pro tvorbu plodnic — fruktifikaci. Dalsim pfedpoklad pro tvorbu
plodnic, je kriticka hodnota hustoty populace améb, pfi jejimz prekroceni se jesté pod snéhem
tvofi makroplazmodia, a pod tajicim snéhem se tvoii plodnice (Schnittler et al. 2015;
Woyzichovski et al. 2022). Teploty na bodu mrazu také indukuji kliceni spor (Ronikier a
Ronikier 2009).

pH
Dle nékterych studii je vyznamnych faktorem také pH (Harkénen 1977; Stephenson 1989;
Rojas et al. 2010). Pfestoze spoustu druhli mé ziejmée vysokou toleranci, jsou druhy které se
vyskytuji jen na substratech o konkrétnim pH — naptiklad nékteré druhy Physarales mizeme
nalézt pouze na substratech s pH > 5.0 (Schnittler a Stephenson 2002). Pro vétSinu druht je
vSak optimdlni pH = 4,5-6, coz je o néco kyselejsi néZ pro druhy z jinych ekologickych skupin
(Tamayama 2000), pro kliceni spor je pak idealni pH = 4,5-8 (Madelin 1984).

Slunecni zareni

Dalsim faktorem ovliviiyjicim vyskyt je UV zéfeni. Intenzita UV zafeni stoupa
s nadmoiskou vyskou, ¢emuz se nékteré taxony pfizpusobily melanizaci spor (konkrétné se
jedna o fady Physarales a Stemonitales). Diky tomu tmavosporé druhy dominuji ve vysSich
nadmoftskych vyskach (Keller et al. 2020).

Krom¢ UV zafeni ovliviiuje jejich zivotni cyklus také cervené a modré svétlo, oboji
indukuje sporulaci, tedy tvorbu sporokarpt a spor. Jakmile je vrstva snéhové pokryvky natolik
tenkd, ze plazmodium pod sné¢hem je schopno pifijmout cervené svétlo — zacind tvorba

sporokarpt (Schnittler et al. 2015).

Vliv ¢lovéka
Nivikolni hlenky byly i nalezeny na mistech ovlivnénych ¢lovékem. Takovym piikladem
mohou byt méstské parky v Rusku (Gmoschinskii a Kireeva 2023). Jak vyplyva z této studie,

nivikolni druhy zde ¢eli antropogennimu tlaku, konkrétné seslapavani. OvSem zda se, Ze to pro
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né neni limitujici faktor, nalezeny nebyly pouze na stezkach, na kterych ovSem chybély
1 cévnaté rostliny, které tvofi jejich substrat, a tak se ptredpoklada, ze jejich absence zde byla
dana spiSe vymizenim habitatu nez samotnym seslapavanim.

Dalsim faktorem zplsobenym clovékem je devastace rostlinné vegetace zplsobena
nadmérnym spasdnim chovanym dobytkem v horskych oblastech. S rozvojem silni¢ni sité
a techniky ziistavaji zvitata na pastvinach az do poc¢atku zimy a zlikviduji veskerou vegetaci.
Na holych skalach bez vegetace i za pfitomnosti dostatecné sné¢hové pokryvky pak nebyly
zaznamenany zadné nalezy nivikolnich hlenek, jelikoZ nemaji substrat pro sviij rust (Schnittler

a Novozhilov 1999).

Klimaticka zména

Dalsi faktor ovliviiujici vyskyt je klimaticka zména. S ni zimni srdzky ptichdzi pozdéji
a kon¢i mnohem dfive, coz ovliviiuje schopnost vegetace se zotavit, zaroven se tak snizuje
mocnost sné¢hové pokryvky. Ten¢i sn¢hova vrstva pak nevydrzi dostatecné dlouho, zmizi jesté
za chladnych dnt a tim narusi cyklus nivikolnich hlenek (Schnittler a Novozhilov 1999).
Napiiklad v horskych povodich v Ceské republice se v nadmoiské vysce 700-1400 m n. m.
v obdobi 1965-2014 zkratilo obdobi se sné¢hovou pokryvkou az o 6,8 dne/dekadu (Ned¢€lcev a
Jenicek 2021). Dalsim dusledkem klimatické zmény muze byt nizka vlhkost substratu, ktera

opét ovliviiyje Zivotni cyklus téchto organismi (Kellomiki et al. 2010; Klein et al. 2016).

3.2.3. Interakce a vyznam v ekosystému

Nivikolni hlenky vyuzivaji nedostatek potencialni konkurence v prvotnich okamzZicich tani
sn¢hu ke svému rychlému rastu, k ¢emuZ jim napomaha také nahromadény organicky material.
V priiméru byly pozorovany vzdy 3—4 druhy nivikolnich hlenek na 1m? plochy, coz poukazuje
na uréitou miru kompatibility téchto druhti (Lado 2004). V nékterych studiich byly ovsem
v nivikolnim habitatu nalezeny také druhy z jinych ekologickych skupin spole¢né s nivikolnimi
druhy (Singer et al. 2001).

Trofickd stddia jsou predatofi bakterii a jinych mikroorganismii, ¢imz reguluji jejich
aktivitu a ovliviiyji tak dekompozici, kolobéh dusiku a uhliku a neptimo tak ovliviiuji vyssi
trofické trovné — predevsim rast rostlin (Borg Dahl et al. 2018). Pod snéhovou pokryvkou se
v zimnim obdobi teplota pohybuje kolem bodu mrazu i ve vysokohorském prostiedi a vzhledem
k dobré dostupnosti zivin se zde rozvijeji na chlad adaptovand mikrobialni spolecenstva (Ley
etal. 2004). Tyto mikroorganismy pod snéhem funguji jako zasobarna dusiku, béhem tani sné¢hu

odumiraji a slouzi pak jako jeho zdroj. O tom sv&d¢i 1 prudce vzristajici dostupnost dusiku
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vtomto obdobi (Schmidt a Lipson 2004). Améby nivikolnich hlenek preduji tyto
mikroorganismy, ovliviiuji tak jejich populace a tim ovliviiuji dostupnost dusiku pro rostliny,
pro které je dusik na jafe jednim z limitujicich faktorti pro rust (Stephenson a Feest 2012;
mikroby v pudé (Kamono et al. 2013).

Zastupci tiidy Myxomycetes maji mimo jiné také roli bioakumulétorti v ekosystému. Dle
studie porovnavajici obsah 11 prvkil v substratu a plodnicich deviti druhti nivikolnich hlenek,
byly zjistény pomérné velké koeficienty ptechodu, které naptiklad u prvki, jako je méd,
kadmium, Zelezo, nikl a olovo, piesahovaly i1 100 jednotek. Naptiklad druhy Diderma alpinum,
Diderma fallax nebo Lamproderma pseudomaculatum mély nejvyssi obsah vapniku, zeleza
a hotrciku. Byla také pozorovana obecna tendence k akumulaci médi, nejvice u druhti Diderma
globosum, Physarum alpestre a Lamproderma arcyrioides, u kterych analyza prokazala
podobny obsah v médi plodnicich zéastupci z vice riznych lokalit. To ukazuje na moznost, ze
schopnost bioakumulace rtznych prvkd bude specifickou vlastnosti jednotlivych druht.
U vétsiny druhii hlenek byla zjiSténa také schopnost akumulovat vysoce toxické t€zké kovy,
jako kadmium a olovo. Rozdily v koncentracich ptfedev§im zeleza a kifemiku na riznych
lokalitach poukazuji na moznost, ze obsah prvkl v plodnicich hlenek zavisi na vlastnostech
prostfedi a Ze tyto druhy by mohly slouzit jako bioindikatory (Kryvomaz et al. 2016). Dle

zéaveru autort dochazi ke kumulaci ve fazi plazmodia.

3.2.4. Kultivace a potencialni vyuziti

Laboratorni kultivace nivikolnich druhi je relativn€ ndro¢né a omezena. V kultufe se zatim
uspesné podarilo péstovat jen nékteré druhy a ziskani vét§iho mnozstvi biomasy je relativné
obtizné. JelikoZ je potfeba ziskat material v terénu, velmi snadno dochazi ke kontaminaci
jinymi mikroorganismy, bakteriemi ¢i houbami (Liu et al. 2015). Nejvice kultivované jsou
druhy s tmavymi sporami, tedy zéastupci fadu Physarales a Stemonitales (Feng a Schnittler
2015).

Nivikolni hlenky se kultivuji ve vlhkych komorach, nékteré druhy jsou schopny klicit i
v agaru — naptiklad druhy Physarum nivale, Physarum albescens, Lepidoderma chailletii,
Diderma niveum — vSechny tyto druhy nalezi do fadu Physarales. Tyto druhy jsou schopny
vykli¢it i v laboratornich podminkach pro hlenky z jinych ekologickych skupin, mezi tyto
podminky patii napfiklad pokojova teplota (20 °C). Z fadu Stemonitales se ovSem dosud
podafilo vykli¢it pouze druhy Lamproderma ovoideum a Lamproderma carestiae, to naznacuje,

ze druhy z této taxonomické skupiny vyzaduji vice specifické podminky. Pro jejich zjisténi je
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vsak potieba vice pokust v riznych mediich a za rliznych kombinaci teploty, vlhkosti a svétla
(Shchepin et al. 2014). Druh Lamproderma carestiae byl schopen tvofit plodnice pouze pii
trvale udrzovanych nizkych teplotach kolem 4 °C (Schinner 1982).

U nekterych druht péstovanych v kulturdch byly i po jejich brzkém odumfeni objeveny
stopy (prohlubnég) v agaru po plazmodiich. Ty ukazuji, Ze né¢které druhy vylucuji extracelularni
agarolytické enzymy. Jedna se naptiklad o zastupce rodu Diderma (Shchepin et al. 2014).

Nékteré druhy hlenek produkuji rGzné bioaktivni latky, které mohou mit potencial pro
vyuziti ve farmaceutickém priimyslu. Doposud bylo ze zastupci Myxomycetes vyizolovano
pfes 100 sekundarnich metaboliti a mnoho téchto extrakti vykazovalo protinddorové

a antimikrobialni u¢inky (Dembitsky et al. 2005; Nguyen et al. 2017).
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4. Zavér

V této literarni resersi jsem se pokusila shrnout vSechny dosavadni poznatky o nivikolnich
hlenkach. Na zakladé dostupnych zdroji miizeme fici, ze nivikolni hlenky patii mezi
kosmopolitné rozsifeny horsky prvek, data o detailnim rozsiteni druhil v§ak dosud chybi. Nejde
o monofyleticky klad, ale spise o ekologickou skupinu. Dosud je znamo asi 100 druhi, ovSem
vétSina téchto druhii se ukazuje byt spiSe druhovymi komplexy, objevuje se stile vice
kryptickych druhti a v mnoha studiich se poukazuje na otdzku, do jaké miry jsou jednotlivé
druhy variabilni a do jaké miry se jedna pravé o kryptické druhy. To vSe ovSem nasvédcuje
tomu, ze redlny pocet nivikolnich druhti hlenek bude mnohem vyssi.

Jejich vyskyt je ovlivnén tfemi hlavnimi faktory — nacasovani prvniho zimniho sn¢hu, u
kterého je dilezité, aby napadl uz ptfed prvnimi silnymi mrazy; stabilita snéhové pokryvky
trvajici az do poslednich mrazii a dostatecné¢ silna vrstva sné¢hové pokryvky, ktera by méla byt
alespoil 30 cm vysoka. Dle dostupnych studii se nivikolni hlenky hojné€ vyskytuji v montdnnim
a subalpinském pasu, vétSinou v nadmoftskych vyskach mezi 1000-2500 m n. m., avSak ¢im
dal vice nalezi je i z nizinnych oblasti, coz nasvédcuje tomu, Ze vétSina druhi pravdépodobné
neni striktné nivikolni. Otazkou tedy zlstava, zda lze takto oznacit vliibec néktery z popsanych
druht, a zda za ur¢itych podminek by vSechny druhy v této skupiné nebyly schopny riist i mimo
charakteristické lokality. OvSem pro lepsi pochopeni a potvrzeni téchto teorii je potfeba vice
studii zaméfenych na konkrétni druhy a jejich ekologické naroky. Otazkou také zlstava, pro¢
byly nivikolni hlenky zaznamenany z nizin az v nedavném obdobi, zda byly pouze piehlizeny
nebo zda jde o disledek klimatické zmény.

Je znamo, zZe nivikolni hlenky tvofi podstatnou ¢ast pidni mikrobioty, kde preduji jiné
mikroorganismy a tim neptfimo ovliviiuji dostupnost Zivin pro vyssi trofické trovné, predevsim
pro rostliny. Nejsou ovSem Zadné studie zamétujici se na to, jak velky vyznam maji konkrétné

nivikolni hlenky, a také zda nejsou soucasti symbiotickych vztahli s jinymi organismy.
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