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ABSTRAKT 

Kokolitky i rozsivky, patří mezi nejhojnější skupiny mořského fytoplanktonu a jsou 

významnými primárními producenty a součástmi biogeochemických cyklů. Obě dvě skupiny 

jsou navíc schopné biomineralizace a tvoří specifické schránky. Studie kokolitek a jejich virů 

jsou zaměřeny pouze na druh Gephyrocapsa huxleyi a rozsivek především na 

druhy rodu Chaetoceros. Gephyrocapsa huxleyi je známá především ve své diploidní formě, 

která nese na svém povrchu kalcifikované kokolity. Změnou ploidie (nebo alespoň fenotypu) 

tvoří ale i méně známou haploidní formu (nebo diploidní formu s haploidním fenotypem), která 

je schopná odolávat virové infekci. Rozsivky rodu Chaetoceros mají pro rozsivky typickou 

křemičitou schránku a diplontí životní cyklus. V přítomnosti virové infekce tvoří silnostěnné 

spory, které jsou odolné proti virové infekci a dokáží přečkat virovou nákazu do obnovení 

příznivých podmínek, při kterých klíčí, aniž by propukla nákaza.  

Přestože se obrana proti virové infekci kokolitek a rozsivek v mnohém liší, například v typu 

virového genomu, účinnosti schránky v obraně proti infekci či v typu resistentní životní formy, 

najdeme mezi nimi i jisté podobnosti. Mezi analogie lze zařadit například vyvolaní změny 

životního cyklu viru z akutní lytické infekce na latentní formu. S tím souvisí přítomnost 

resistentních forem, které nejsou schopné odolávat vstupu viru do buňky, ale úspěšně zabraňují 

lyzi buňky, a tedy i uvolnění a šíření nových virionů. Dále mezi podobnosti patří také 

ovlivňování resistence bakteriální komunitou asociovanou s daným druhem fytoplanktonu. 

V neposlední řadě jsou si kokolitky a rozsivky společné nedostatečným zájem o studium virů a 

jejich podhodnocenost, co do počtu i významu.  

 

 

Klíčová slova: behaviorální obrana, Chaetoceros, Emiliania huxleyi virus, fytoplankton, 

Gephyrocapsa huxleyi, kokolitky, rozsivky, virus, životní cyklus 

 

 

 

 



ABSTRACT 

Coccolithophorids and diatoms are among the most abundant groups of marine phytoplankton 

and are significant primary producers and components of biogeochemical cycles. Both groups 

are also capable of biomineralization and form specific shells. Studies of coccolithophorid and 

their viruses focus only on the species Gephyrocapsa huxleyi, while studies of diatoms mainly 

focus on species of the genus Chaetoceros. Gephyrocapsa huxleyi is primarily known in its 

diploid form, which carries calcified coccoliths on its surface. By changing ploidy (or at least 

phenotype), it also forms a less-known haploid form (or a diploid form with a haploid 

phenotype), which is capable of resisting viral infection. Diatoms of the genus Chaetoceros 

possess the typical siliceous shell of diatoms and have a diplontic life cycle. In the presence of 

viral infection, they form thick-walled spores that are resistant to viral infection and can survive 

the viral outbreak until favorable conditions are restored, during which they germinate without 

triggering the infection. 

Although the defenses against viral infection in coccolithophorids and diatoms differ in many 

aspects, such as the type of viral genome, the effectiveness of the shell in preventing infection, 

or the type of resistant life form, there are certain similarities between them. Analogies include, 

for example, the induction of a change in the viral life cycle from acute lytic infection to a latent 

form. This is related to the presence of resistant forms that are not capable of preventing the 

entry of the virus into the cell but successfully prevent cell lysis, thereby stopping the release 

and spread of new virions. Furthermore, similarities include the influence of bacterial 

communities associated with the phytoplankton species on resistance. Lastly, coccolithophores 

and diatoms share the common issue of insufficient interest in the study of viruses and their 

underestimation in terms of number and significance. 
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1. ÚVOD 

Viry jsou nejpočetnější biologickou entitou v mořských ekosystémech (Bergh et al., 1989) a napadají 

téměř všechny organismy od bakterií přes řasy, rostliny až po ryby či velké savce (Munn, 2006). Ačkoli 

je dnes již mezi vědeckými kruhy toto tvrzení všeobecně podporováno, ještě donedávna tomu tak nebylo 

(Brussaard, 2004). 

Viry a jejich význam pro mořské ekosystémy byly mnoho let přehlíženy. Průlomovou prací se stal 

výzkum Karla-Heinze Moebuse, který v 80. letech minulého století přeplul Atlantský oceán od 

evropského kontinentálního šelfu po Sargasové moře. Během své plavby izoloval bakteriofágy a snažil 

se odhalit cykly jejich infekce (Moebus, 1980; Moebus & Nattkemper, 1981). Jeho práce, společně se 

zjištěním, že množství virů ve vodě je značně podhodnocené (Ortmann & Suttle, 2005), podnítila další 

výzkum, rozvoj technologií, metod izolace virů a sekvenování DNA. V neposlední řadě tyto poznatky 

umožnily také rozvoj výzkumu mořských virů jako samostatného tématu. Nicméně i přesto, že se 

výzkum mořských virů během několika posledních desítek let rapidně zvýšil, oproti jiným vědeckým 

sférám je prací zabývajících se daným tématem stále nedostatek (Brussaard, 2004). 

Kromě mořských virů a jejich hostitelů jako takových se tématem výzkumu stává i role virů jako důležité 

složky mořských ekosystémů. Viry řídí mortalitu mnoha organismů či významně ovlivňují 

biogeochemické cykly, zejména uhlíku, dále také dusíku a fosforu či jiného prvku, specifického pro 

metabolismus hostitele, například křemíku u rozsivek (Dugdale & Wilkerson, 1998), čímž zásadně 

regulují globální produktivitu oceánů a složení fytoplanktonu (Fuhrman, 1999; Wilhelm & Suttle, 1999; 

Wommack & Colwell, 2000).  

Fytoplanktonní společenstva jsou charakteristická určitou dynamikou tvořenou bilancí reprodukce           

a ztrát. Ta může být ovlivňována mnoha faktory od fyzikálních, jako například teplotou vody či 

intenzitou slunečního záření přes chemické představující například množstvím živin až po biologické 

interakce (Cloern, 1996). Různé působení těchto faktorů, které mnohdy současně představují zdroje, 

vyvolává mezi sinicemi a řasami kompetici, a ovlivňuje tak sukcesi jednotlivých druhů, která se                  

u určitých skupin sinic a řas může projevit tzv. vodním květem. Jak již ale bylo zmíněno dynamiku 

netvoří pouze reprodukce, ale také ztráty. Ty jsou tvořeny vertikálním transportem mezi vrstvami 

vodního sloupce, označovaném jako klesání, disperzí v horizontálním směru, dále také požíráním 

zooplanktonem a lyzí buněk, zahrnující jak lyzi způsobenou přirozenou smrtí, tak virovou infekcí 

(Brussaard, 2004).  

Proces, kterým se udržuje hustota populace, se nazývá hustotně závislý růst populace nebo také tzv. 

přirozená kontrola. Jedním z prostředků přirozené kontroly populace je právě virová infekce. V takovém 

případě chápeme kontrolu populace jako snížení abundance jedinců určité populace, která nastává 

většinou, když se populace nachází na hraniční hodnotě kapacity prostředí a její hustota začíná být 

problémová. Typickým příkladem může být ukončení vodního květu určité skupiny fytoplanktonu 
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specificky vázanými viry (Brussaard et al., 1996). Existují i důkazy o tom, že viry mohou mít v roli 

kontrolora spíše preventivní funkci. V praxi tak mohou více či méně úspěšně bránit tvorbě vodních květů  

(Suttle & Chan, 1994). Fakt, že u některých druhů fytoplanktonu tato preventivní kontrola funguje a u 

jiných ne, je důkazem toho, že některé řasy dokáží virové infekci odolávat nebo se jí dokonce vyhnout, 

a vybízí tedy k zamyšlení nad otázkou obrany fytoplanktonu proti virům (Brussaard, 2004).  

Obecným předpokladem virové infekce je, že s rostoucím počtem jedinců hostitele roste i riziko infekce. 

Může tak dojít k tomu, že přestože jsou virové částice v populaci fytoplanktonu přítomny, k infekci 

nedojde, protože se prostou difúzi jednoduše virová částice s hostelem nesetká. S tím souvisí i parametr 

velikosti částic. Viry mají větší šanci se přichytit na povrch velké buňky, kterou představuje například 

fytoplankton, než na částice menší. V oceánu je ale při normálních podmínkách malých částic 

mnohonásobně více než velkých a ve výsledku je tak šance, že se virus srazí s malou částicí řádově 

vyšší, než že dojde ke srážce s částicí velkou (Brussaard, 2004). To platí zejména při podmínkách 

vodního květu. Pokud se fytoplankton rozmnoží, seskupí a dojde ke kvetení a překročení hranice 

četnosti, při které je již hustota hostitelských buněk tak vysoká, že se šance střetu virové částice                    

a hostitelské buňky dostatečně zvýší, propukne infekce. Díky hustotě populace se infekce snadno šíří             

a velmi rychle a náhle klesá početnost dané populace (Brussaard, 2004). Dalšími faktory, které mohou 

ovlivňovat srážku virové částice s hostitelem je například pohyblivost či nepohyblivost dané formy 

fytoplanktonu. Pokud je buňka opatřena bičíkem a je schopná se pohybovat, roste tím logicky šance 

střetu s virovou částicí (Murray & Jackson, 1992).  

Pro komplexnější pochopení problematiky virové kontroly fytoplanktonních společenstev je potřeba 

zabývat se kromě virové lyze také tím, co je spouštěčem virové infekce a následné replikace. Pro 

identifikaci těchto spouštěčů je třeba uvědomit si, že virová kinetika úzce souvisí s kinetikou svých 

hostitelů, a tak bude silně ovlivňována faktory prostředí, které ovlivňují právě hostitelské organismy, 

jako jsou například intenzita světla, teplota či množství živin. Například virus PBCV-1 (Paramecium 

bursaria chlorella virus) infikující zoochlorelly se při nedostatku světla i nadále replikuje, virus tedy 

není závislý na fotosyntéze hostitele,  ale virový nárůst je v takových podmínkách snížen přibližně            

o polovinu (Van Etten et al., 1983).  

Způsoby obrany proti predátorům či patogenům, včetně virů, lze obecně rozdělit na obranu změnou 

morfologie, do které by patřila například formace ostnů či zesílení buněčné stěny, změnou 

v biochemismu, tedy produkcí toxinů či alelopatických látek nebo obranu behaviorální, tedy obranu 

změnou chování. Za behaviorální obranu můžeme označit například přechod do jiné fáze životního 

cyklu, tvorbu cyst (Van Donk et al., 2011) nebo jiné formy únikové reakce (Hansson, 2000; Pančić & 

Kiørboe, 2018). Nicméně jedná se o komplexní téma, dané kategorie jsou pouze uměle vytvořené                       

a nelze je od sebe striktně oddělit. 
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Cílem práce bude na základě strategie obrany proti svým virům porovnat dvě skupiny mořského 

fytoplanktonu, kokolitky (coccolithophorids) a rozsivky (diatoms). Obě skupiny řas jsou důležitou 

složkou mořského fytoplanktonu a také významně ovlivňují biogeochemické cykly, díky schopnosti 

biomineralizace (Benoiston et al., 2017; Balch, 2018). Práce bude rozdělena do dvou částí. V první části 

práce bude stručně shrnuta interakce mezi vybranými druhy a viry je napadajícími, přičemž detailněji 

bude rozvedena část týkající se obrany proti infekci. V druhé části práce pak bude na základě několika 

kritérií porovnána strategie obrany obou skupin řas.  

2. KOKOLITKY 

2.1  Základní charakteristika kokolitek 

Kokolitky jsou jednobuněčné řasy řazené mezi haptofyta a představují významnou skupinu mořského 

fytoplanktonu. Své jméno získaly díky destičkám z uhličitanu vápenatého nazývaným kokolity, které 

pokrývají jejich povrch a vytváří tak vnější skelet zvaný kokosféra (Paasche, 2001). 

Nejběžnějším a také modelovým druhem kokolitek, nejen pro výzkum virové infekce, je Gephyrocapsa 

(Emiliania) huxleyi, vyskytující se převážně v mírných až subpolárních oblastech, ve kterých za 

příznivých podmínek při pobřeží vytváří vodní květy (Holligan et al., 1983). G. huxleyi je atypická 

oproti ostatním kokolitkám tím, že uvolňuje ze svého povrchu kokolity do okolního prostředí. Během 

vodních květů, a zejména pak při jejich zániku, jsou přitom do okolní vody masivně uvolňovány jak 

organické, tak anorganické látky, jako například CaCO3 v kokolitech, který je v tomto období díky své 

přirozené odrazivosti viditelný ze satelitních snímků jako mléčný zákal (Brown & Yoder, 1994; Tyrrell 

et al., 1999; Tyrrell & Merico, 2004). Wilson et al., (2002) na základě dat získaných při měření 

početnosti fytoplanktonu, bakterií, virů a kokolitů v mořských zónách s vysokou odrazivostí a normální 

odrazivostí jasně označil za příčinu zániku kvetoucích populací infekci viry. Zatímco v zónách 

s normální odrazivostí nad viry převládala populace G. huxleyi, v zónách s vysokou odrazivostí byly 

buňky G. huxleyi lyzované a převažovaly odloučené kokolity a viry.  

2.2  Obrana kokolitek 

V úvodu práce byly identifikovány některé proměnné ovlivňující úspěšnost či neúspěšnost virové 

infekce jako například velikost buňky, hustota populace či pohyblivost. V souvislosti s kokolitkami je 

ovšem nutné uvážit i jiné, pro ně specifické faktory. Nejtypičtějším z nich je jednoznačně již zmiňovaná 

kalcifikace a tvorba kokolitů. Logicky by šlo předpokládat, že kokolity budou kokolitkám poskytovat 

určitou formu mechanické obrany patogenům. Experimentální data a pozorování jsou ale nejednoznačná 

(Harris, 1994; Green et al., 1996; Kolb & Strom, 2013). 

2.2.1 Obrana proti predátorům 

Pokud se zaměříme na spásání zooplanktonem, jsou jasné důkazy, že například pro klanonožce 

nepředstavuje spásání kalcifikovaných forem G. huxleyi výraznější obtíže (Harris, 1994). Výjimku 
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mohou částečně představovat například vysoce tvarově modifikované kokolity některých čeledí, které 

například mají přívěsky, ostny či jsou výrazně prodlouženy (Young et al., 2009). U nálevníků byla 

pozorována snížená rychlost trávení při požírání diploidního stádia G. huxleyi (Kolb & Strom, 2013).   

U obrněnek byla rychlost trávení kokolitek snížena až o 60 % a dokonce byla pozorována pomalejší 

rychlost růstu u jedinců živících se kalcifikovanými kmeny G.huxleyi oproti těm, živícím se 

nekalcifikovanými kmeny (Harvey et al., 2015). Tento fakt může být vysvětlen nestravitelností 

anorganických kokolitů, které z diploidního stádia G. huxleyi dělají nekvalitní zdroj potravy. Přesto se 

během výzkumu v trávicích vakuolách nálevníků našlo více G. huxleyi v diploidním stavu, než ve 

stavu haploidním, tedy naopak, než by se dalo předpokládat. Jako nejpravděpodobnější vysvětlení 

vnímají autoři článku existenci určitého obraného mechanismu haploidního stádia, nejspíše na chemické 

bázi, který z něj dělá nevýhodnou potravu (Kolb & Strom, 2013). 

2.2.2 Vztahy s bakteriemi 

Za zmínku stojí i interakce kokolitek s bakteriemi. Obecně lze bakteriální komunitu asociovanou s          

G. huxleyi označit za druhově bohatou s interakcemi od mutualismu až po parazitismus (Green et al., 

2015). Zajímavým příkladem může být soužití G. huxleyi s Phaeobacter gallaeciensis. Zatímco řasa 

poskytuje bakterii uhlík a síru z DMSP, bakterie produkuje antibiotika a auxiny, které naopak podporují 

růst řasy. Tento vztah, se ale může měnit. V momentě, kdy G. huxleyi přechází do stádia senescence, 

produkuje kyselinu p-kumarovou. Na tu reaguje P. gallaeciensis produkcí škály sekundárních 

metabolitů, mimo jiné silných algicidů zvaných roseobakticidy, čímž působí na řasu patogenně. Tento 

přechod z mutualismu na parazitismus byl označen za Jekyll-Hyde přechod (Seyedsayamdost et al., 

2011). 

Bakterie s fytoplanktonem spolu navíc komunikují pomocí difúzních chemických signálů. Tento jev 

označujeme jako senzorickou komunikaci (quorum sensing) (Hmelo, 2017). Bakteriální signál 

přenášený molekulou 2-heptyl-4-chinolon (HHQ) reversibilně zastavuje buněčný cyklus G. huxleyi. 

Tím sice zastaví například buněčný růst, ale, jak demonstrovali Pollara et al. (2021), dokáže zastavit i 

průběh virové infekce a oddálit tak lyzi napadené buňky. Výsledky naznačují, že by HHQ signál mohl 

zasahovat do syntézy nukleotidů potřebné k úspěšné virové replikaci.  

Výsledky studií dokazují, že vztahy mezi kokolitkami a jejich predátory a bakteriemi jsou velmi 

komplexní. Stejně komplexní, ne-li ještě složitější jsou však jejich vztahy s viry.  

2.2.3 Obrana proti virům 

Virová infekce kokolitky Gephyrocapsa huxleyi je připisována dvouvláknovému (ds)DNA viru 

Emiliania huxleyi virus (EhV) patřícímu do čeledi zvané Phycodnaviridae (Schroeder et al., 2002). Ta 

byla označena jako samostatná čeleď po zkoumání a sekvenování Paramecium bursaria chlorella virus 

(PBCV- 1) (Van Etten & Meints, 1999; Van Etten et al.,2002). Postupně bylo zjištěno, že do čeledi ve 

skutečnosti patří rozmanitá sbírka velkých ikosahedrických (ds)DNA (160-560 kb) virů. Obecně lze o 
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virech napadajících řasy říci, že jsou velmi hostitelsky specifické a napadají pouze určité rody, někdy 

dokonce pouze vybrané kmeny, proto bylo pro tyto viry vyčleněno šest rodů pojmenovaných podle 

svých hostitelů (Van Etten et al., 2002; Dunigan et al., 2006). Je navíc vysoce pravděpodobné, že 

společně s novými výzkumy a podrobnějším popisem izolátů se celá čeleď Phycodnaviridae rozrůzní 

natolik, že se rozpadne na několik podčeledí (Wilson et al., 2009).  

Genom EhV byl sekvenován již v roce 2005, což vedlo k řadě důležitých poznatků. Mimo jiné sekvenace 

odhalila geny pro syntézu ceramidu vyvolávajícího apoptózu či existenci promotoru a RNA polymerázy. 

Tyto objevy naznačují, že by virus mohl kódovat svůj vlastní transkripční aparát (Wilson et al., 2005). 

Také bylo zjištěno, že EhV má obal odvozený od membrány G. huxleyi a výrazně zasahuje do 

metabolické dráhy lipidů svého hostitele a mění jeho tzv. lipodom, tedy souhrn všech lipidů v buňce. 

Minimálně v ranných stádiích infekce vyvolává syntézu nenasycených triacylglycerolů (Malitsky et al., 

2016), potlačuje produkci hostitelských glykosfigolipidů a naopak propaguje syntézu vlastních virových 

glykosfingolipidů, které mohou být následně včleněny do membrány hostitele. Viroidy tak mohou 

buňky opouštět obalené v membráně odvozené od hostitele s již začleněnými virovými glykosfigolipidy. 

A právě vyhnutí se syntézy těchto specifických lipidů změnou metabolismu je jeden z navrhovaných 

způsobů resistence (Rosenwasser et al., 2014). U resistentních buněk G. huxleyi byl pozorován upravený 

metabolismus, při kterém byla ztlumena až úplně zastavena syntéza terpenů a sterolů, na jejichž syntéze 

hostitelem jsou viry zcela závislé. Viry tímto způsobem přichází o přístup k terpenoidům, které bývají 

jinak začleněné v hostitelské membráně a následně i ve virovém obalu, a tím ztrácí schopnost uvolňovat 

se z buňky (Rosenwasser et al., 2014). Podobný princip resistence byl identifikován například i u buněk 

odvozených od kostní dřeně, které se snížením syntézy cholesterolu staly resistentní vůči lidskému 

cytomegaloviru (Blanc et al., 2011), avšak v mořském prostředí se jedná o dosud nepozorovanou 

strategii (Rosenwasser et al., 2014).  

Již na počátku 20. století byly ve vzorcích G. huxleyi objeveny kromě již zmíněných kalcifikovaných 

forem další nekalcifikované buňky, které byly označeny za kalcifikovaným G. huxleyi příbuzné. 

Nicméně stále se přesně nevědělo, jaký mezi nimi panuje vztah (Lohnmann, 1902). Až v 90. letech        

20. století bylo zjištěno, že G. huxleyi má, stejně jako většina ostatních zástupců Haptophyt, poměrně 

složitý haplo-diplontní životní cyklus a že kalcifikace či nekalcifikace odpovídá právě ploidii dané 

buňky (Obrázek 1). Může se vyskytovat ve třech životních formách: jako kalcifikovaná nepohyblivá 

diploidní buňka s kokolity (C-buňka), jako nahá nekalcifikovaná nepohyblivá diploidní buňka (N- 

buňka) nebo jako nekalcifikovaná pohyblivá haploidní buňka s organickými šupinami (S-buňka) 

(Klaveness, 1971; Green et al., 1996; Laguna et al., 2001). Zejména haploidní stádium je ovšem 

mikroskopickou technikou velmi 
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špatně pozorovatelné a bylo tedy dlouhou dobu přehlíženo, proto byla jeho ekologická role a celkově 

význam tohoto pohlavního cyklu u G.huxleyi dlouho neznámá (Frada et al., 2008). 

Poměrně průlomovou prací zabývající se charakterem interakce G.huxleyi a EhV byla studie Frada et al. 

(2008), která přinesla několik zásadních zjištění. Prvním z nich bylo, že haploidní a diploidní stádia 

G.huxleyi jsou rozdílně citlivé k infekci EhV. Zatímco diploidní formy jsou celkem pravidelně a úspěšně 

virem napadány, haploidní formy jsou vůči infekci resistentní. Dalším zjištěním bylo, že infekce 

diploidní formy G.huxleyi může spustit meiózu a tedy přechod na haploidní resistentní formu. Co ale 

způsobuje tuto rezistenci? 

Jednotlivé formy se liší strukturou buněčného povrchu. Diploidní kalcifikované buňky mají na svém 

povrchu jednu nebo dvě volné vrstvy propletených kokolitů a netvoří organické šupiny na povrchu své 

cytoplasmatické membrány, tak jako jiné kokolitky. Naopak u haploidních buněk můžeme najít jenom 

tyto jemné organické šupiny, které těsně obalují cytoplasmatickou membránu v překrývajících se 

vrstvách, ale postrádají vnější kalcifikované kokolity (Klaveness, 1971a; Green at al., 1996). A právě 

toto efektivnější překrytí povrchu cytoplasmatické membrány, a tedy i zakrytí specifických receptorů 

potřebných pro stup viru do buňky, by mohlo představovat jeden z faktorů vysvětlujících resistenci 

haploidních forem oproti diploidním formám G. huxleyi (Green et al., 1996). 

Přechod mezi fázemi mohou ovlivňovat různé biotické i abiotické faktory prostředí. Jak již bylo 

zmíněno, přímé vystavení diploidních buněk G.huxleyi viru spustilo přeměnu na haploidní formu. 

Během vystavení G.huxleyi viru byly pozorovány vyšší koncentrace reaktivních forem kyslíku (ROS) 

(Evans et al., 2006). ROS jsou známé tím, že mohou spouštět programovanou buněčnou smrt (Bidle et 

al., 2007), ale mohou vyvolat také přechod mezi životními fázemi, podobně jako tomu je například            

Obrázek 1 (převzato z Laguna et al., 2001): Snímky Gephyrocapsa huxleyi ze skenovacího 

elektronového mikroskopu. (A) Nepohyblivá kalcifikované buňky (C-buňky) s hrubě se překrývajícími 

kokolity, (B) Pohyblivé nekalcifikované buňky (S-buňky) s organickými šupinami těsně naléhajícími 

na buněčnou membránu. 
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u mnohobuněčné řasy Volvox carteri (Kirk & Kirk, 1986; Nedelcu & Michod, 2003) a mohlo by tomu 

tak být i v tomto případě. Alternativním vysvětlením by byla trvalá přítomnost velmi malého, klasickými 

metodami nedetektovatelného množství haploidních buněk vznikajících meiózou v kulturách 

dominovaných diploidními buňkami. Haploidní buňky by přitom sloužily jako inokulum pro obnovení 

celé haploidní populace, která vzniká až při infekci citlivých diploidních buněk a resistentní haploidní 

formy jsou tak zvýhodněny. Tuto teorii by mohlo podpořit pozorování, při kterém kultura složená 

z populace diploidních buněk a kultura, ve které byly smíchány diploidní a haploidní formy, vykazovaly 

při virové infekci podobnou dynamiku růstu (Frada et al., 2008). 

Zajímavé je, že pouze kalcifikované diploidní formy G. huxleyi tvoří rozsáhlé květy, přestože jsou citlivé 

k virové infekci, která většinou končí rozpadem buněk celé diploidní části populace (Tyrrell & Merico, 

2004; Martínez et al., 2007). Dalo by se tedy předpokládat, že selekce bude působit pro vylepšování 

obranných mechanismů a zamezení infekce na úkor růstové rychlosti. G. huxleyi se nicméně v evoluci 

vydala jinou cestou. Selekce probíhá poněkud překvapivě ve směru zvýšení růstové rychlosti. Čím více 

diploidních buněk vznikne mitózou, tím více haploidních buněk může následně vzniknout meiózou při 

virové infekci a tím větší je šance G. huxleyi před virem uniknout. Tato strategie je přitom závislá na 

resistenci haploidního stádia proti EhV, protože pohyblivé haploidní buňky mají jinak vyšší šanci setkat 

se s virovou částicí (Murray & Jackson, 1992), kterých je navíc na konci lytické fáze, kdy haploidní 

buňky vznikají, ve vodě nejvyšší počet (Wilson et al., 2002). Takto se ale pro viry stanou prakticky 

neviditelné. Zároveň haploidní buňky nefungují pouze jako gamety, které by se při prvním setkání 

s jinou haploidní buňkou spojily za vzniku diploidní. Takové splynutí by se totiž nejspíše uskutečnilo 

ještě v prostředí s vysokou hustotu virů, kde by mohlo dojít k opětovné infekci diploidního stádia. 

Haploidní buňky proto v tomto stavu setrvávají déle, dělí se a migrují a teprve posléze v příznivějších 

podmínkách dávají vzniku diploidním buňkám (Frada et al., 2008). 

2.2.4 Dynamika červené královny nebo něco jiného? 

Pozorovaná životní strategie G.huxleyi se v mnohém liší od evoluční strategie „závodů ve zbrojení“ 

(Frada et al., 2008), kterou poprvé navrhl Van Valen (1973). Dnes bývá strategie „závodů ve zbrojení„ 

označována také jako strategie „Red queen“ (RQ) neboli strategie „červené královny“ 1. Aplikace této 

teorie na životní strategii G. huxleyi by vedla k závěru, že obranným mechanismem je v tomto případě 

sexuální rozmnožování, kdy virová infekce podporuje meiózu. V následující generaci by se tím pádem 

zvýšila diversita a tedy i šance na výskyt jedinců odolnějších proti infekci. Skutečnost že EhV infikuje 

jen některé kmeny v kultuře diploidní G.huxleyi (Schroeder et al., 2002) by tuto interpretaci mohla 

podporovat. Podle dynamiky RQ by se postupem času vytvořily subpopulace G. huxleyi a EhV, které by 

                                                           
1 Překlad tohoto pojmu do češtiny přitom bývá problematický. Šachová královna je černá, anglicky se ale 

označuje jako červená, proto bývá RQ hypotéza chybně překládána jako „Hypotéza červené královny“, přestože 

by se mělo jednat o „Hypotézu černé královny“ (Flegr et al., 2003). Vzhledem k tomu, že se ale pojem 

„Hypotéza červené královny“ stihl za roky nepřesného překladu zažít, bude v této práci královna označena 

klasicky jako červená.  
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se lišily v genech ovlivňující právě resistenci a schopnost infikovat buňku. Nicméně během 

několikaletých experimentálních studiích v norských fjordech nebyla pozorována odpovídající variace 

v diploidních genotypech G. huxleyi (Martínez et al., 2007). Toto pozorování společně s již zmíněnou 

stálostí vysoké růstové rychlosti svědčí o tom, že zde musí existovat jiná efektivnější strategie, která 

zajišťuje přežití těchto relativně konzervativních genotypů. 

Tato alternativní dynamika by působila proti klasické vysoce dynamické strategii červené královny a 

spíše dynamiku hostitel-patogen zpomalovala. Možnost vyhnout se virové infekci tím, že se G. huxleyi 

změní na „neviditelnou“ haploidní formu umožní, aby citlivá diploidní fáze nemusela své zdroje 

soustředit na obranu, ale na svou přímou ekologickou konkurenceschopnost. V souvislosti se strategií 

RQ se tak mluví o strategii „kočky Šklíby“ neboli „Cheshire Cat“ (CC) z Carrollovy knihy Alenka v říši 

divů, která díky schopnosti nechat zmizet své tělo znemožnila vykonat rozsudek „setněte mu hlavu“. 

Kdybychom toto přirovnání aplikovali na G.huxleyi, diploidní část populace, pro virus viditelná, by 

představovala šklebící se hlavu kočky Šklíby, zatímco haploidní část by představovala její tělo pro virus 

neviditelné (Frada et al., 2008). 

Obě tyto strategie se točí kolem sexuálního rozmnožování a nemusí se nutně vylučovat. Strategie kočky 

Šklíby odděluje meiózu a splynutí haploidních buněk v čase či prostoru. Díky tomu se hostitel zbaví 

tlaku patogenu a může se tak evolučně prosazovat jinými směry. Evoluce na úrovni resistence G. huxleyi 

a infekčnosti EhV přitom stále probíhá, ale mnohem pomalejším tempem. Studie například odhalily, že 

se G. huxleyi brání již zmíněné produkci ROS uvolňováním dimethylsulfoniopropionátu (DMS) a 

kyseliny akrylové, které tyto reaktivní formy kyslíku poměrně účinně vychytávají (Evans et al., 2007). 

EhV se přitom brání produkcí v glykosfingolipidů schopných manipulovat metabolismem hostitele a 

možná i indukovat programovanou buněčnou smrt (Vardi et al., 2009).  

Zcela nové poznatky přinesla studie Mordecai at el. (2017), při které byly identifikovány infikované 

haploidní buňky s virovým RNA transkriptomem, ale bez virové DNA, u kterých infekce nekončila lyzí 

buňky. Takové buňky označeny jako „haplokokolitovirobuňka“ (haplococcolithovirocell) byly 

resistentní a infikované zároveň, jinými slovy virus nezpůsoboval jejich lyzi (Obrázek 2). Autor tento 

stav, ve kterém se buňka nachází, připodobnil k Schrödingerově kočce, která byla současně živá i mrtvá, 

stejně tak jako byla tato buňka G.huxleyi infikovaná a resistentní zároveň. Tuto modelovou 

Schrödingerovu kočku zkombinoval s již existující Kočkou Šklíbou za vzniku tzv. „Schrödingerovy 

kočky Šklíby“ (Mordecai et al., 2017). Haplokokolitovirobuňky přitom obsahují kromě virové RNA 

také virové lipidy. Ty by mohly sloužit jako zásobárna již zmíněných virových glykosfigolipidů, mezi 

infekčními cykly EhV a tím viru přinášet evoluční výhodu (Hunter et al., 2015).  

Podobnou strategii můžeme pozorovat například u virů napadajících chaluhy, které na rozdíl od 

ostatních virů s typickou r-strategickou akutní lytickou infekcí, zvolili K-selektovanou životní strategii. 

Tyto viry integrují svou virovou DNA do haploidní či diploidní životní fáze hostitele ve formě latentního 
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proviru (Stevens et al., 2014). Přestože v infikovaných haploidních buňkách G. huxleyi oproti 

infikovaným buňkám chaluh nenajdeme virovou DNA, lze si povšimnout několika podobností. 

Především změny životní strategie EhV z působení akutní infekce na dlouhodobější latenci, během které 

by virus mohl prodělávat sekundární životní cyklus v infikovaných haploidních buňkách. 

 

Obrázek 2 (převzato z Mordecai et al., 2017): Infikovaná diploidní buňka G.huxleyi (coccolithovirocell, 

CLVC) může podlehnout virem indukované lyzi nebo se může znovu objevit jako infikovaná haploidní 

buňka (haplococcolithovirocell, HCLVC) nepodléhající virové lyzi. 

Studie Frada et al. (2017) přinesla další přehodnocení pozorovaného jevu. Při jejich výzkumu byla 

odhalena existence buněk, které byly odolné vůči EhV a byly fenotypově podobné haploidním. Měly 

organické šupiny, byly pohyblivé, ale ve skutečnosti byly diploidní (Obrázek 3). Předpokládá se, že 

diploidní buňky v tomto stavu setrvávají pouze v období stresu, a poté mohou meiózou přejít do 

haploidního stavu nebo změnou fenotypu zpět do kalcifikované nepohyblivé formy. Fenotyp G. huxleyi 

tak nejspíše není vázán s ploidií tak pevně, jak jsme si doposud mysleli a změna ploidie a fenotypu může 

být oddělena od sexuálního rozmnožování a připomínat spíše apomixii. Nejspíše existuje účinný 

resistentní fenotyp podobný haploidní formě, který odsud neznámým mechanismem odolává viru EhV 

(Frada et al., 2017). 
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Jak ukázala nejnovější studie Bousquet et al. (2024) stav diploidní buňky s haploidním fenotypem je 

reversibilní a buňka může v nepřítomnosti virového tlaku přecházet zpět do kalcifikované formy. Tato 

změna ale nastává pouze u malé části nekalcifikované diploidní populace. Stejný přechod z resistentní 

formy do původního fenotypu můžeme pozorovat i u jiných řas, konkrétně například i u rozsivek, kterým 

se bude detailněji věnovat druhá část této práce a které jsou schopny přecházet v příznivých podmínkách 

bez přítomnosti viru z rezistentních spor zpět do vegetativního typu buňky (Pelusi et al., 2021). To, že 

se buňky G. huxleyi navrací do původního kalcifikovaného fenotypu navíc naznačuje, že existují určité 

náklady pro bičíkatou diploidní buňku na to, aby udržela haploidní fenotyp. U bičíkatých diploidních 

buněk byla zaznamenána nižší růstová rychlost a snížená schopnost regenerovat energii. Takové buňky 

jsou tedy pravděpodobně energeticky velmi nevýhodné (Bousquet et al., 2024).  Studie Bousquet et al. 

(2024) také odhalila, nepřítomnost sialových glykosfingolipidů v resistentních bičíkatých diploidních 

buňkách, stejně jako v resistentních haploidních buňkách. Sialové glykosfingolipidy mají mimo jiné 

zásadní roli při biosyntéze kokolitů, slouží jako ligandy pro vstup viru do buňky a jsou přítomné 

v citlivých kalcifikovaných diploidních buňkách (Hunter et al., 2015), což by mohlo vysvětlovat 

podstatu této únikové strategie. 

Pozorování Frada et al. (2017) neodpovídá původní představě o schématu Kočky Šklíby ani upravenému 

schématu Schrödingerovy kočky Šklíby, přestože při jejich porovnání můžeme najít jisté analogie. 

Diploidní resistentní buňka by asi mohla odpovídat přechodu mezi CVCL a HCVCL. Nicméně studie 

Frada et al. (2017) se explicitně nezmiňuje o tom, že by tato diploidní buňka již byla infikovaná                    

a odolávala by infekci. Zároveň studie Mordecai et al. (2017) nepopisuje přítomnost resistentní diploidní 

formy. Problémem je, že každá studie se zaměřuje na pozorování kokolitek trochu jiným způsobem. 

Frada et al. (2017) se zaměřuje spíše na morfologii a ploidii resistentních buněk, zatímco Mordecai et 

al. (2017) zkoumá koexistenci virových složek s resistentní buňkou na molekulární úrovni. Pro plné 

Obrázek 3 (převzato z Frada et al., 2017): Životní cyklus Gephyrocapsa huxleyi - nové upravené 

schéma Cheshire Cat dynamiky interakce druhu G. huxleyi a EhV. Kalcifikované diploidní buňky 

mohou v případě virové infekce produkovat bičíkaté buňky s haploidním fenotypem za současného 

zachování ploidie. 
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pochopení životního cyklu G.huxleyi i EhV bude tak potřeba v budoucích studiích zohlednit oba dva 

přístupy a jejich kombinaci.  

2.2.5 Faktory ovlivňující virovou infekci 

Studie Thamatrakoln et al. (2019) sledovala jak světlo ovlivňuje metabolismus G.huxleyi a interakci 

hostitel-virus. Zjistilo se, že světlo bylo nezbytné pro uchycení viru k buňce hostitele a při přidání EhV 

k buňkám G. huxylei v temnu, byla adsorpce, a tedy i infekce minimální. Také, bylo možné pozorovat 

nejintenzivnější produkci virových částic během neustálého a intenzivního ozáření buněk hostitelské    

G. huxleyi.  

Zajímavým zjištěním bylo také, že zvýšení teploty vyvolává u buněk G. huxleyi citlivých k infekci EhV 

resistenci. Studie Kendrick et al. (2014) sledovala interakci populace G. huxleyi a viru EhV při zvýšení 

teploty o 3°C (z 18°C na 21°C), což by podle Alexander et al. (2013) mělo odpovídat změně teploty 

povrchových vod do roku 2100. Autor také naznačuje, že by mechanismem získané resistence mohly 

být změny buněčného povrchu hostitele, které znemožňují úspěšnou adsorpci viru na jeho povrch.  

2.3 Proč virové infekce studovat? 

Kokolitky mají nezastupitelné místo v mořských ekosystémech a biogeochemických cyklech. 

Významně se spolu s ostatními zástupci fytoplanktonu podílí na koloběhu uhlíku výměnou HCO3
- a CO2 

mezi vodou a vzduchem a na ovlivňování pH povrchových vrstev oceánu. Fotosyntéza v horní vrstvě 

oceánu snižuje hladinu HCO3
- a zabudovává ho do organických látek, zatímco remineralizace tohoto 

uhlíku v nižších vrstvách oceánu jej znovu uvolňuje. Tento proces nazýváme organická uhlíková pumpa 

(Volk & Hoffert, 1985; Rost & Riebesell, 2004) a je silně ovlivňována aciditou oceánů. Acidita dle 

předpokladů, díky stále se zvyšující koncentraci CO2 v atmosféře a tedy i HCO3
- ve vodě, do budoucna 

poroste a právě to, jak kokolitky na tuto změnu zareagují, v budoucnu pravděpodobně silně ovlivní 

průběh klimatických změn (Rost & Riebesell, 2004; Iglesias-Rodriguez et al., 2008). Již zmíněné klesání 

kokolitek, které mimo jiné významně reguluje právě virová infekce, navíc přispívá k vertikálnímu 

transportu organického uhlíku do hlubších vrstev moře, kdy anorganický CaCO3 slouží jako balast se 

kterým se potopí i organický uhlík (Ziveri et al., 2007).  

Kokolitky také produkují dimethylsulfoniopropionát (DMSP), osmoaktivní sloučeninu, kterou můžeme 

nalézt i u bakterií a jiných řas. Jedná se o sirnou sloučeninu, která je prekurzorem klimaticky aktivního 

dimethylsulfidu (DMS). DMS je těkavý plyn přirozeně přecházející z moří do atmosféry a představuje 

tak hlavní zdroj atmosférické síry, namísto H2S, jak se dlouhou dobu vědecká obec domnívala (Lovelock 

et al., 1972). 

Nejvýraznější specializací kokolitek je ovšem samotná kalcifikace. Tou jakožto nejhojnější planktonní 

kalcifikující mořské řasy výrazně přispívají ke globální kalcifikaci oceánů. Kokolitky patří společně 

s koráli a dírkonošci mezi tři hlavní skupiny podílející se na oceánské kalcifikaci. Co se týká tvorby 



12 

 

CaCO3, obstarávají obrněnky a kokolitky většinu současné produkce. CaCO3 produkovaný kokolitkami 

pak představuje přibližně polovinu veškeré globální oceánské produkce (Brownlee & Taylor, 2002). 

Biologickou funkci kalcifikace se vědcům přesto dodnes nepodařilo jasně odhalit. Existují hypotézy, 

které vysvětlují tvorbu kokolitů jako obranu proti intenzivnímu slunečnímu záření, jako obranu proti 

spásání či virové infekci (Krumhardt et al., 2017) nebo jako efektivní způsob, jak se zbavit přebytečných 

cytotoxických vápenatých iontů (Müller et al., 2015). Jasné vysvětlení ale stále postrádáme.   

3 ROZSIVKY 

3.1 Základní charakteristika rozsivek 

Rozsivky jsou jednobuněčné zlatě až hnědě zbarvené řasy řazené mezi Stramenopila. Charakteristická 

pro ně je tvorba dvoudílných křemičitých schránek označovaných jako frustuly. Tyto schránky, 

původem buněčné stěny, jsou velmi pevné, porézní, průhledné a zapadají do sebe podobně jako dvě 

Petriho misky (Round et al., 1990). Křemičitá stěna je přítomná u všech volně žijících fototrofních 

druhů. Výjimku představují endosymbiotické, někdy i heterotrofní, druhy (Mann et al., 2016).  

Rozsivky se vyskytují v téměř všech vodních habitatech. Nalezneme je jako součást planktonu i bentosu 

mořských i sladkých vod. Zároveň existují i terestrické druhy schopné života ve vlhké půdě (Round, 

1982). Tím, že rozsivky nemají žádný aparát, díky, kterému by se ve vodním sloupci dokázaly aktivně 

pohybovat, jsou závislé na fyzikálním toku a proudění oceánu a tráví proto většinu času v jeho horní 

turbulentnější vrstvě (Mitchell et al., 2013). 

Při dostatku světla a křemíku jsou populace rozsivek schopné zažívat období intenzivního růstu                   

a vytvářet vodní květy (Armbrust, 2009). Křemík bývá dobře dostupný v chladnějších oceánech, 

v jezerech se většinou zvyšuje jeho hladina po zimě. Tento jev bývá často doprovázen tvorbou jarních 

vodních květů převážně hnědého zbarvení způsobeného právě rozsivkami (Wassmann & Aadnesen, 

1984; Sarthou et al., 2005). Mezi další faktory, které mohou ovlivňovat růst rozsivek patří také 

koncentrace dusíku, fosforu, železa nebo interakce s jinými organismy, tedy i viry (Reynolds, 2006).  

3.2 Obrana rozsivek 

Přestože pravá příčina evolučního vzniku frustuly není dodnes známá, možnost, že vznikla jako 

mechanická obrana proti predaci či parazitismu se nejeví jako příliš pravděpodobná (Mann et al., 2016). 

Jedním z možných vysvětlení inkorporace křemičitanu do buněčné stěny je významně nižší energetická 

náročnost tohoto procesu oproti začleňování organických látek. Konkrétně se při začlenění kyseliny 

křemičité do buněčné stěny spotřebuje pouze 8 % energie potřebné k začlenění organického uhlíku 

(Raven, 1983). Další hypotézy předpokládají tvorbu schránky jako účinný způsob, jak absorbovat světlo 

nebo jako účinný filtrační mechanismus, který dokáže oddělit živiny od toxinů, patogenů a jiných 

nebezpečných složek (Mitchell et al., 2013). 
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Herringer et al. (2019) navrhuje, že by centrické rozsivky mohly využívat cyklického 

elektroosmotického proudění díky pórům v boční stěně (cingulum), jednak k usnadnění vstřebávání 

potřebných živin, ale také k filtraci a ochraně před virovými částicemi a jinými patogeny. Tento 

mechanismus autor označuje za „hydrodynamickou imunitu“. 

3.2.1 Obrana proti predátorům 

Podobně jako u kokolitek by i u rozsivek šlo předpokládat, že křemičitá schránka bude sloužit jako 

forma mechanické obrany. Přestože schránka poskytuje určitou formu ochrany, můžeme rozsivky 

označit jako běžnou součást potravy spásajícího zooplanktonu (Hamm et al., 2003). 

Pondaven et al. (2007) pozoroval obranné mechanismy rozsivek kultivovaných společně s býložravci, 

kteří se na nich živí. Oproti jedincům pěstovaným v kulturách bez býložravců měli jedinci v kulturách 

s přítomnými býložravci výrazně silněji silicifikované buněčné stěny. Na základě tohoto pozorování 

označil autor zvýšenou silicifikaci jako možnou adaptivní obranou reakci proti predaci. Stejně jako může 

zvýšená silicifikace fungovat jako účinný obranný mechanismus proti kousacímu aparátu klanonožců 

(Hamm et al., 2003), funguje zvýšená silicifikace kusadel klanonožců opačně a usnadňuje pronikání do 

zesílených schránek rozsivek. Zdrojem křemíku pro silicifikaci kousacího aparátu klanonožců by přitom 

mohly být přímo frustuly spasených rozsivek, které se v hojném počtu nachází v jejich trávicí trubici 

(Michels & Schnack-Schiel, 2005). 

Existují také důkazy o parazitismu a infekci rozsivek, která může způsobit jejich zrychlené klesání do 

nižších vrstev vodního sloupce (Canter & Jaworski, 1983; Raven & Waite, 2004). Pozorování infekce 

rozsivek zástupci parazitického rodu heterokont studií Kühn et al. (1996) přineslo otázku, kde se nachází 

slabá místa v jinak odolné frustule. Nejčastěji byla penetrace frustuly parazitickými heterokonty 

pozorována v oblasti opasku, tedy na spoji dvou křemičitých schránek. U silněji silicifikovaných rodů 

pronikali parazité pomocí speciálních otvůrků v buněčné stěně (označovaných jako rimoportula). 

Zajímavou skupinu pak tvoří tzv. zoosporičtí parazité rozsivek. Ty představuje heterogenní skupina 

velmi malých jednobuněčných organismů s bičíkatým stádiem parazitujících na mořských rozsivkách,  

mezi které lze zařadit zástupce chytridiomycet, oomycet a jiných stramenopilních organismů, 

parazitických obrněnek a dalších (Scholz et al., 2016). Scholz et al. (2016) ve své rešerši vyzdvihuje 

podhodnocenost a neprobádanost této skupiny trefným názvem své práce „Zoosporičtí parazité infikující 

mořské rozsivky – Černá skříňka, kterou je třeba otevřít“.  

3.2.2 Vztahy s bakteriemi 

O složité a komplexní povaze interakcí rozsivek s bakteriemi se ví již dlouhou dobu a důkazy, které 

tento fakt potvrzují stále přibývají (Amin et al., 2012). Již Waksman & Butler (1937) dokázali, že 

bakterie jsou schopny remineralizovat organické zbytky mrtvých rozsivek a využívat je k získávání 

potřebných živin, zejména uhlíku, fosforu a dusíku. Nicméně tato pozorování byla omezena pouze na 

již mrtvé rozsivky. Dnes již máme důkazy, které naznačují, že bakterie jsou schopné interagovat                  
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s rozsivkami i během jejich života. Tyto interakce mohou mít charakter mutualistický, kompetitivní, ale 

i patogenní (Amin et al., 2012). Existují totiž algicidní bakterie jejichž interakce s rozsivkami vedou ke 

smrti jednoho nebo dokonce obou partnerů.  Například studie Paul & Pohnert (2011) odhalila jak 

bakterie Kordia algicida interaguje s vybranými mořskými rozsivkami rodu Skeletonema, 

Thalassiosira, Phaeodactylum a Chaetoceros. Zatímco první tři jmenované negativně ovlivňovala 

produkcí algicidů, rod Chaetoceros se ukázal být na tyto algicidy necitlivý, ale negativně reagoval na 

jinou bakterii Saprospira. Tato bakterie tvoří kolonie složené z podlouhlých buněk schopných 

zachycovat rozsivky, agregovat je a tvořit plaky na jejich schránkách. Buněčné stěny rozsivek přitom 

degraduje a následně proniká do buněk, které lyzuje (Furusawa et al., 2003). 

Další zajímavé objevy v rámci interkace bakterie-rozsivky přinesl výzkum Kimura & Tomaru (2014), 

který zkoumal rozsivku Chaetoceros tenuissimus a její přežívání v kulturách bez přítomnosti bakterií       

a v kulturách s bakteriemi. Zatímco v axenické kultuře tvořenou pouze C. tenuissimus bez přítomnosti 

bakterií byla infekce pro populaci smrtelná a končila lyzí buněk, v kultuře s bakteriemi byly buňky C. 

tenissimus schopny přežít infekci vyvolanou virem. Při podrobnějším zkoumání bylo zjištěno, že během 

exponenciální fáze růstu byly i tyto „odolné“ rozsivky citlivé k viru a spustila se u nich infekce, když 

ale dosáhly stacionární fáze, infekce byla potlačena.  

3.2.3 Obrana proti virům 

Jak již bylo zmíněno výše, některé rozsivky, konkrétně i rod Chaetoceros, kterému se bude věnovat tato 

práce, patří mezi organismy s heteromorfním životním cyklem, při kterém může organismus procházet 

dvěma či více různými morfologickými či fyziologickými stádii. Obecně tato stádia mohou rozšířit 

podmínky, ve kterých je organismus schopný přežít nebo mohou zprostředkovávat obranu proti 

patogenům (Pančić & Kiørboe, 2018). Do této skupiny by mimochodem patřily i vybrané druhy 

kokolitek, díky svému haplo-diploidnímu životnímu cyklu. U rozsivek v souvislosti s heteromorfním 

životním cyklem mluvíme o tvorbě klidových stádií, tedy cyst či spor. Ty jsou většinou tlustostěnné, tj. 

silně silicifikované, takže snadno a rychle klesají do hlubších vrstev vodního sloupce (Raven & Waite, 

2004; Salter et al., 2012; Rynearson et al., 2013). Poprvé spory pozoroval Lund (1954), když zkoumal 

sezónní změny u sladkovodní rozsivky Melosira italica a zjistil, že tato rozsivka vykazuje nejvyšší 

abundanci na jaře a na podzim, zatímco léto je schopná přežívat na dně jezera ve formě, kterou označil 

právě za „klidové stádium“. V zimě pak pozoroval, jak byly díky proudění vody tyto klidové spory 

vyneseny opět k hladině, kde posloužily jako inokulum pro založení nové populace. Tvorbu klidových 

spor se během několika následujících let podařilo řadě výzkumných skupin zdokumentovat i u mořských 

rozsivek (Hargraves, 1976; Hollibaugh et al., 1981; French III & Hargraves, 1985).  

Raven & Waite (2004) navrhují, že by rozsivky mohly tvořit spory v reakci na patogeny a využívat je 

k přečkání nepříznivých podmínek, než se díky vertikálnímu promíchávání dostanou do prostředí 

s optimálnějšími podmínkami, za kterých by mohly vyklíčit bez toho, aniž by vypukla infekce. Navíc 
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by tak existoval efektivní způsob, jak odčerpávat infikované buňky z populací zdravých buněk                     

u povrchu. Podobnou strategii můžeme pozorovat i u jiných druhů mořského planktonu. Například            

u obrněnky Alexandrium ostenfeldii byla pozorována tvorba klidových spor po vystavení chemických 

signálů přenášených parazitickým bičíkovcem Parvilucifera infectans (Toth et al., 2004). Při zvažování 

virové infekce jako spouštěče tvorby spor, ale Raven & Waite (2004) označili tuto možnost za 

nepravděpodobnou. Jedním z důvodu bylo, že v té době neexistovaly jednoznačné důkazy o tom, že viry 

rozsivky skutečně úspěšně napadají. Výzkum Suttle et al. (1991), který dané viry izoloval označují za 

neprůkazný. Viry při tomto výzkumu byly izolovány ultrafiltrací, filtrát byl následně přidán do kultury 

vybrané řasy a poté byl sledován pokles počtu jedinců v dané kultuře. Viry ale v případě rozsivek ne 

vždy způsobily tak významný pokles počtu buněk, který by odpovídal infekci. Dalším důvodem pro 

zavrhnutí této hypotézy označili Raven & Waite (2004) teoreticky nedostatečný prostor pro průchod 

viru do buňky. Nesilicifikovaná boční část buněčné stěny má totiž průměr asi 20 nm a póry 

v silicifikované stěně jsou ještě menší s průměrem jen okolo 5-10 nm (Mann, 1981).  

Důkazů o existenci virů napadajících rozsivky, ale přibývalo a stejně tak i důkazů o jejich významné 

roli v životním cyklu rozsivek i biochemických cyklech s nimi spjatých. Prvním prokazatelně 

izolovaným a řádně popsaným virem infikujícím rozsivky byl jednovláknový (ss) RNA virus napadající 

druh Rhizosolenia setigera (Nagasaki et al., 2004). Jen v průběhu dalších pěti let stejná skupina vědců 

izolovala a popsala několik dalších virů (ssRNA i ssDNA) napadajících například i rod Chaetoceros 

(Nagasaki et al., 2005; Shirai et al., 2008; Tomaru et al., 2009). S dostatkem důkazů navrhli existenci 

celé skupiny ssRNA virů napadajících rozsivky tj. Bacillariornaviridae, která je co do počtu zástupců 

velmi podhodnocená a v podstatě neprozkoumaná. Kromě RNA virů by neměla být opomenuta také 

existence a význam DNA virů napadající rozsivky. Patří mezi ně například i jediné dosud izolované         

a popsané ssDNA viry napadající řasy. Příkladem by mohl být virus napadající Chaetoceros tenuissimus 

s kruhovým ssDNA genomem (Tomaru et al., 2011). Zajímavé je, že zástupce C. tenuissimus napadá       

i ssRNA virus (Shirai et al., 2008) a tento druh má tak hned dva přirozené patogeny lišící se typem 

nukleové kyseliny.  

Většina systémů virus-hostitel v současnosti studovaných v laboratorních podmínkách je založena 

na rozsivkách rodu Chaetoceros a jejich virech. Rod Chaetoceros (Obrázek 4) je jedním 

z nejrozmanitějších a nejhojnějších druhů fytoplanktonu brakických a oceánských vod po celém světě 

(Malviya et al., 2016). Jak již bylo řečeno, viry, které rod Chaetoceros napadají jsou většinou ssRNA 

viry (popřípadě ssDNA) viry s velikostí okolo 20 nm a patří tak mezi nejmenší známé viry (Tomaru et 

al., 2009). I proto je jejich izolace a popis oproti dsDNA virům jako je například EhV mnohem 

náročnější. Množství a význam mořských RNA virů je přitom, právě kvůli složité izolaci, dlouhodobě 

podhodnocen, přestože tyto znalosti mohou být zásadní pro naše pochopení toku živin mořských 

ekosystémů (Steward et al., 2013; Arsenieff et al., 2022). Viry infikující rozsivky obecně označit za 
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vysoce druhově specifické, s výjimkou viru CtenRNAV typu II, který je schopný kromě druhu 

Chaetoceros tenuissimus infikovat až další čtyři druhy rodu Chaetoceros (Kimura & Tomaru, 2015). 

3.2.4 Faktory ovlivňující resistenci a dynamiku virové infekce 

Úspěšnost a rychlost virové infekce je nejspíše silně ovlivňována koncentrací rozpuštěno křemíku ve 

vodě. Tuto korelaci zkoumali Kranzler et al. (2019) a zjistili, že u populací vystavených tomuto 

křemíkovému stresu probíhala infekce rychleji a buňky byly rychleji lyzovány. Snižování koncentrace 

křemíku přitom odráželo sukcesi rozsivkových květů. Ve vodách bohatých na křemík rozsivkové 

populace velmi rychle rostou a virová infekce je pouze v ranné fázi. V určité chvíli, ale začne díky 

intenzivnímu růstu rozsivek křemíku ve vodě ubývat. Rozsivky jsou tak vystaveny mírnému 

křemíkovému stresu a infekce se tak může šířit, až napadá téměř celou populaci. Křemík je rozsivkami 

ovšem stále odčerpáván, zatímco množství biomasy květu dosahuje svého maxima. Buňky se dostávají 

do intenzivního křemíkového stresu, mění se jejich fyziologie a vylučují reaktivní formy kyslíku, které 

mohou sloužit jako signál pro virus k zahájení lyze buněk (Obrázek 5). Nastává hromadná lyze buněk, 

tedy ukončení vodního květu se současným uvolněním nových virionů.  

Obrázek 4 (převzato z Tomaru et al., 2009): Chaetoceros socialis (A) Snímek neinfikované buňky z 

transmisního elektronového mikroskopu, (B) snímek klidové spory ze skenovacího elektronového 

mikroskopu, (C) snímek neinfikovaných buněk ze světelného mikroskopu, (D) snímek buněk 

infikovaných příslušným DNA virem ze světelného mikroskopu. 
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Obrázek 5 (převzato z Kranzler et al., 2019): a) Korelace průběhu virové infekce a sukcese 

rozsivkových květů v závislosti na množství dostupného křemíku. b) Tok uhlíku při limitovaném 

množství Si ve vodě odpovídající virovému „zkratu“ a při dostatku Si a tvorbě klidových stádií 

zabraňujících infekci odpovídající virovému „člunku“. 

Ukázalo se ale, že si rozsivky vyvinuly obranné mechanismy v podobě odbočky z tohoto pro ně špatně 

a rychle končícího cyklu. Při pozorování průběhu infekce u Chaetoceros socialis byla zaznamenána 

tvorba spor až u 80% populace v reakci na virovou infekci (Pelusi et al., 2021). Spory byly silně 

silicifikované a rychle se potápěly. Zároveň uvnitř těchto spor byla pozorována virová RNA a spory 

tedy byly infikovány. Uvnitř spor ale nebyly pozorovány zralé viriony. Lze tedy soudit, že virová infekce 

byla pozastavena a viry se takto nedokázaly dál v populaci šířit. Spory byly také schopné v příznivých 

podmínkách klíčit, aniž by se u nich vyvinula infekce a došlo k lyzi buňky. Díky jejich rychlému klesání 

docházelo navíc k rychlému odčerpávání infikované části populace do hloubky, čímž se snížilo riziko 

infekce u dosud nenakažené populace ve vyšších vrstvách. Tento mechanismus nebyl zaznamenán 

pouze během květů, ale působil i mezi tímto obdobím. Díky všem těmto aspektům, lze tvorbu spor 

označit jako účinný obranný mechanismus (Pelusi et al., 2021). 

Nedávná studie Kranzler et al. (2021) také odhalila nízkou abundanci virů asociovaných s rozsivkami 

v oblastech s nedostatkem železa (Fe). Pozorované populace rozsivek vykazovaly při nedostatku Fe 

sníženou virovou replikaci a opožděnou mortalitu. Zatímco v kulturách nasycených Fe byl nárůst 

mimobuněčných virionů dva dny po infekci až 600násobný, v kulturách s nedostatkem Fe byl nárůst 

extracelulárních virionů pouze deseti násobný. Zároveň bylo u buněk s limitovaným přísunem Fe 

pozorováno o přibližně 50 % zvýšené množství buněčného SiO2 a o 50 % vyšší antioxidační kapacita. 
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3.2.5 Dynamika červené královny nebo něco jiného? 

Oproti virové infekci kokolitek, je dodnes virová infekce rozsivek poměrně přehlížena. Neexistuje 

mnoho článků, které by se zamýšlely nad dynamikou koexistence virus-hostitel tak, jako je tomu u 

kokolitek nebo se minimálně autoři těchto článků nepouští do tak odvážných, leč laické veřejnosti 

atraktivních hypotéz (tj. dynamika červené královny, kočky Šklíby či dokonce Schrödingerovy kočky 

Šklíby), přestože bychom mohli dojít k zajímavým závěrům. 

Pelusi et al. (2021) se v textu o tomto vztahu zmiňuje jako o „závodech ve zbrojení“, což je jedno z 

označení používaných pro popis dynamiky červené královny. Je tomu, ale skutečně tak? Jak víme, 

resistentní spory jsou ve skutečnosti také nakaženy a virová RNA je v nich zapouzdřena (Pelusi et al., 

2021). Neblíží se tato dynamika spíš modelu Schrödingerovy kočky Šklíby, při kterém jsou buňky 

nakaženy, a přitom vykazují resistenci? Abychom si na tyto otázky mohli odpověď je bezesporu potřeba 

ještě počkat, co nového přinesou budoucí studie tohoto tématu.  

3.3 Proč virové infekce studovat? 

Rozsivky patří podobně jako kokolitky k nejvýznamnějším mořským organismům (Mann et al., 2016). 

Odhaduje se, že přispívají přibližně 40 % k celkové primární produkci oceánů a patří tedy 

mezi dominantní fotosyntetické skupiny (Malviya et al., 2016; Nelson et al., 1995). Významně se 

zapojují do globálních biogeochemických cyklů, konkrétně především do koloběhu křemíku a uhlíku. 

Přeměňují anorganický, ve vodě rozpuštěný křemík ve formě kyseliny křemičité na biogenní amorfní 

oxid křemičitý, označovaný také jako opál a fixují fotosyntézou oxid uhličitý do organických sloučenin 

(Benoiston et al., 2017; Ragueneau et al., 2006).  

Biogenní oxid křemičitý (SiO2) má ale v mořské vodě tendenci se rozpouštět, a proto ho musí rozsivka 

před okolím prostředím chránit. Tuto ochranu zajišťuje obalením svých schránek specifickými 

glykoproteiny (Kröger et al., 1994), které rychlost rozpouštění SiO2 ve vodě snižují, schránku tak 

stabilizují a mimo to také díky své organické povaze propojují cyklus C a Si (Lewin, 1961).  

Jak již bylo zmíněno výše, rozsivky významně ovlivňují i cyklus uhlíku. Volný organický uhlík 

v mořských ekosystémech je obecně zastoupen ve dvou formách. Jednou je rozpuštěný organický uhlík 

(DOC), který tvoří velmi malé uhlíkaté částečky a druhou je částicový organický uhlík (POC), který je 

tvořen většími kousky organického materiálu. Hlavní rozdíl ale netkví ve velikosti DOC a POC, jako 

v jejich chování. Zatímco POC je z většiny spásán býložravci a přenáší se tak do vyšších trofických 

hladin. DOC takto snadno do vyšších trofických hladin nepřechází (Azam et al., 1983; Fuhrman, 1992). 

Je tomu tak proto, že organismy mají tendenci jako potravu využívat částice o řád menší než jsou oni 

sami, jak popisuje Sheldon et al. (1972). Když je tedy DOC uvolňován fytoplanktonem, mohou jej 

využívat především bakterie. Bakterie se naopak stávají potravou větších heterotrofních bičíkovců, které 

požírá mikrozooplankton, který je už velikostně srovnatelný s některými většími druhy fytoplanktonu. 
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Jedině touto cestou, kterou Azam et al. (1983) pojmenovává bakteriální smyčkou (bakterie- bičíkovci- 

mikrozooplankton), se může DOC dostat do vyšších trofických hladin. 

Viry pak toto schéma ovlivňují především tím, že přeměňují POC na DOC, jinými slovy odvádějí 

organickou hmotu z vyšších trofických vrstev do nižších. Tento proces označujeme jako „virový zkrat“ 

(viral shunt ) (Wilhelm & Suttle, 1999) a mořské viry takto přemění až čtvrtinu veškerého biologicky 

fixovaného uhlíku (Laber et al., 2018). Proto má většina studií tendenci zaměřovat se právě virové 

interakce ovlivňující virový zkrat. Schéma virového zkratu ale neodpovídá životnímu cyklu rozsivek, 

které tvoří spory. Ačkoli je organická hmota dopravována do nižších vrstev vodního sloupce, neděje se 

tak díky lyzi, ale díky tvorbě spor a syntéze polymerních látek, které buňky zatěžují a snadněji se tak 

potápí. Tento transport můžeme označit spíše jako virový „člunek“ nebo „kyvadlovou dopravu“ uhlíku 

(viral shuttle) (Wilhelm & Suttle, 1999; Pelusi et al., 2021). Téma tvorby klidových stádií na základě 

ovlivňování biologickými faktory prostředí tak zůstává i nadále málo a nedostatečně prozkoumáno 

(Rynearson et al., 2013; Mann et al., 2016).  
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4 POROVNÁNÍ 

Kritérium kokolitky  rozsivky  

Zástupci, pro 

studii obrany 

proti virové 

infekci  

 Gephyrocapsa (Emiliania) huxylei rod Chaetoceros spp. + jiné rody, včetně 

penátních rozsivek 

Studie kokolitek a jejich virů jsou zaměřeny pouze na Gephyrocapsa huxleyi. To může být 

také díky tomu, že přestože známe několik stovek druhů kokolitek, pouze pár z nich jsme 

schopni kultivovat v laboratoři (Probert & Houdan, 2004). Většina biologických výzkumů na 

kokolitkách je proto zaměřena v podstatě na dvou druzích Gephyrocapsa (Emiliania) huxleyi 

a Chrysotila (Pleurochrysis) carterae (Wheeler et al., 2023). O virové infekci C. carterae se 

mi ale žádné články dohledat nepodařilo. Viry napadající jiné kokolitky, než G. huxylei tak 

představují neprobádanou oblast. 

Obecně nejsou studie virů infikujících rozsivky tak úzce zaměřeny na jeden druh, ani rod, 

jako studie na virů infikujících kokolitky. Studie Walde et al. (2023) představila RNA virus 

infikující mořskou rozsivku Guinardia delicatula a odhalila že G. delicatula vytváří spory 

jako obranný mechanismus proti infekci podobně jako rozsivky rodu Chaetoceros. Kromě 

centrických rozsivek rodu Chaetoceros se navíc studie začínají zaměřovat i na penátní 

rozsivky a jim odpovídající viry. Jako přikládat lze uvést RNA virus napadající 

Asterionellopsis glacialis a DNA virus infikující Thalassionema nitzschioides (Tomaru et al., 

2012). 

Velikost 

hostitelských 

buněk 

5-10 μm  Značně proměnlivá, 6-44 μm (Chatoceros, 

Chaetoceros dichaeta Ehrenb) 

 

G. huxleyi je oproti zástupcům rodu Chaetoceros přibližně třikrát, ale klidně až desetkrát 

menší (Hasle & Syvertsen, 1997; Assmy et al., 2008). Obecně lze o kokolitkách říci, že jsou 

oproti rozsivkám velmi malé. 
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Kritérium kokolitky  rozsivky  

Virus a jeho 

typ genomu 

Kokolitku Gephorycapsa (Emiliania) huxleyi 

napadá Emiliania huxleyi virus, dvouřetězcový 

(ds) DNA virus.  

Rozsivky rodu Chaetoceros napadají 

jednořetězcové viry s (ss) RNA i (ss) DNA 

genomy. 

EhV patří do čeledi Phycodnaviridae (Schroeder et al., 2002), která sdružuje velké 

ikosahedrické (ds)DNA (160-560 kb) viry napadající řasy. Později byl pro viry napadající 

kokolitky vyčleněn rod Coccolithovirus (Van Etten et al., 2002).   

Viry napadající rozsivky rodu Chaetoceros mohou mít jednořetězcové (ss) RNA i (ss) DNA 

genomy. Na základě objevů celé řady ssRNA virů napadajících rozsivky byla navržena 

existence skupiny Bacillariornaviridae (Nagasaki et al., 2005; Shirai et al., 2008; Tomaru et 

al., 2009). 

Se svojí velikostí 160-180 nm (Castberg et al., 2002) EhV až desetkrát převyšuje rozsivkové 

viry, které mohou dosahovat velikosti okolo 20 nm (Tomaru et al., 2009).  

Průběh 

infekce 

V citlivých buňkách probíhá akutně lytický 

cyklus, v resistentních buňkách latentně 

přetrvává virový transkriptom. 

V citlivých buňkách probíhá akutně lytický 

cyklus, v resistentních latentně přetrvává 

virový genom.  

Rozsivky i kokolitky mají společné to, že v případě rezistence se virová infekce mění 

z lytické na latentní (Mordecai et al., 2017; Pelusi et al., 2021). Zatímco citlivé buňky, které 

u G.huxleyi odpovídají diploidním kalcifikovaným buňkám a u rozsivek rodu Chaetoceros 

vegetativním buňkám, jsou několik hodin po propuknutí infekce lyzovány za uvolnění 

zralých virionů (Schroeder et al., 2002; Kranzler et al., 2019). Resistentní formy, tedy u 

G.huxleyi buňky s haploidním fenotypem a u rozsivek diploidní Chaetoceros spory, sice jsou 

infikovány virem (u G. huxleyi byla pozorována pouze virová RNA a ne DNA), ale viry uvnitř 

buněk nedozrávají a při přechodu do původního stavu nejsou z buněk uvolňovány viriony.   
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Kritérium kokolitky  rozsivky  

Vliv 

schránky na 

resistenci 

proti virové 

infekci 

Uhličitanová schránka má negativní vliv na 

resistenci. 

Schránka, a především míra její silicifikace 

má pozitivní vliv na resistenci. 

U kokolitek mezery mezi kalcifikovanými kokolity umožňují viru přichytit se na specifické 

receptory na buněčné membráně diploidních buněk citlivých na virovou infekci. U 

resistentních nekalcifikovaných (haploidních i diploidních) buněk je jednou z klíčových 

vlastností přítomnost nekalcifikovaných organických šupin, které těsně naléhají na buněčnou 

membránu a efektivně tak kryjí receptory, potřebné ke vstupu viru do buňky (Klaveness, 

1971a; Green et al., 1996). 

U vegetativních buněk rozsivek se za obecně slabá místa jinak odolné frustule považuje oblast 

opasku, kde se spojují dvě křemičité schránky a póry (Mann, 1981). Spory jsou pak silněji 

silicifikované, ale stále mají póry, kterými nejspíše virus proniká, protože i ve sporách byla 

objevena virová RNA, nicméně zralé viriony v těchto buňkách pozorovány nebyly (Pelusi et 

al., 2021).  

Mechanismus 

behaviorální 

obrany 

Tvorba buněk haploidního fentoypu. Tvorba silnostěnných spor.  

G. huxleyi i rozsivky rodu Chaetoceros patří mezi organismy s heteromorfními životními 

cykly a dokáží tedy tvořit různá životní stádia, díky kterým oba dva organismy dokáží 

úspěšně unikat virové nákaze (M. Frada et al., 2008; Pelusi et al., 2021). G. huxleyi má haplo-

diplontní životní cyklus, přičemž buňky s haploidním fenotypem (haploidní i diploidní 

s haploidním fenotypem) jsou schopny unikat nákaze. Resistenci tedy poskytuje nejspíše 

určitá vlastnost (možná organické šupiny) haploidního fenotypu. (Green et al., 1996; Frada 

et al., 2017). 

Rozsivky rodu Chaetoceros jsou schopny tvořit silnostěnné spory, které odolávají virové 

nákaze.  Resistenci poskytuje určitá dosud neznámá vlastnost spor, která znemožňuje viru 

uvnitř buňky dozrát. Infekce spor tak pro virus představuje slepou cestu, protože i po 

vyklíčení spory zpět virus není schopen v infekci pokračovat (Pelusi et al., 2021). 
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Kritérium kokolitky  rozsivky  

Vliv bakterií 

na resistenci 

proti virové 

infekci  

Bakterie mají vliv na resistenci.  

 

Bakterie mají vliv na resistenci.  

U G. huxleyi byla pozorována situace, kdy bakteriální signál 2-heptyl-4-chinolon (HHQ) 

dokáže reversibilně zastavit buněčný cyklus, a tím zastavit i průběh virové infekce a oddálit 

tak lyzi napadené buňky (Pollara et al., 2021). 

U rozsivky Chaetoceros tenuissimus byla pozorována získaná resistence v přítomnosti 

vybraných bakteriálních druhů. V kultuře s bakteriemi byla C. tenuissimus infikována virem, 

ale infekce byla pozastavena, aniž by došlo k lyzi buněk (Kimura & Tomaru, 2014).  

Bakteriální interakce s fytoplanktonem v obou dvou příkladech nezabraňuje přímo virové 

infekci, protože buňky jsou prokazatelně infikované. Dokáže ale zabránit buněčné lyzi.  

 

Tabulka 1: Porovnání obrany vybraných druhů fytoplanktonu (kokolitek a rozsivek) proti virové infekci 

na základě několika kritérií.  

Při porovnání obrany kokolitek a rozsivek proti virové infekci (Tabulka 1) si je možno povšimnout 

určitých analogií, ale i rozdílů. Zajímavou analogií je například změna průběhu virové infekce z akutní 

infekce končící lyzí buňky na latentní infekci, přestože v obou případech je změny dosaženo jiným 

mechanismem. Stejně tak lze za společné kokolitkám i rozsivkám označit ovlivňování resistence na 

virovou infekci interakcemi s bakteriální komunitou s nimi asociovanou. Rozdílem je oproti tomu 

například neexistence důkazů o existenci RNA virů napadajících G. huxleyi. Tento fakt, ale může být 

dán již zmíněnou absencí prací zabývajících se jinými systémy než G. huxleyi-Emiliania huxleyi virus. 

Oproti tomu u rozsivek rodu Chaetoceros existuje několik studií potvrzujících existenci jak DNA, tak 

RNA virů (Nagasaki et al., 2005; Shirai et al., 2008; Tomaru et al., 2009). Dalším výrazným rozdíl je 

vliv schránky na úspěšnost virové infekce, kdy u kokolitek má schránka na infekci negativní vliv (Green 

et al., 1996) a u rozsivek pozitivní (Pelusi et al., 2021). 

4.1 Co vše ještě dodnes nevíme 

4.1.1 Viry infikující kokolitky a rozsivky 

Přestože prací na téma behaviorální obrany proti virové infekci stále přibývá, existuje mnoho otázek, na 

které dodnes neznáme odpověď. Co se týká samotných virů infikujících kokolitky a rozsivky, existuje 

zde naprosto neprobádaná oblast virů napadajících jiné kokolitky, než G. huxleyi. Samotná čeleď 

Phycodnaviridae, do které EhV zařazujeme, je nedostatečně prozkoumán a co do počtu zástupců 

podhodnocena. Diversita virů, které zahrnuje je přitom tak velká, že je vysoce pravděpodobné, že se 

rozpadne na několik menších čeledí (Schroeder et al., 2002). Studie zkoumající viry napadající jiné 

rozsivky, než rod Chaetoceros sice existují (viz Tabulka č. 1), ale pravděpodobně stále zůstává velké 

množství virů infikujících rozsivky neodhaleno. Stejně jako čeleď Phycodnaviridae, je čeleď 
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Bacillariornaviridae podhodnocena, co do počtu zástupců a prakticky neprozkoumaná (Nagasaki et al., 

2005; Shirai et al., 2008; Tomaru et al., 2009). Další slepé místo představují studie zkoumajících (ss) 

DNA rozsivky infikující viry. 

4.1.2 Behaviorální obrana kokolitek a rozsivek proti virové infekci 

Prací zabývajících se biochemickou podstatou obrany kokolitek proti virové infekci přibývá 

(Rosenwasser et al., 2014; Malitsky et al., 2016), definitivní výsledky a závěry ale stále postrádáme. Co 

se týká rozsivek, zůstává mechanismus a biochemická podstata jak samotné virové infekce, tak obrany 

rozsivek dodnes neznámá. U rozsivek ani kokolitek s úplnou určitostí nevíme, jak přesně virus vstupuje 

do buňky. Studie resistence kokolitek proti virové infekci se zaměřují na buňky s kokolity nebo 

organickými šupinami, ale chybí studie nahých buněk, zcela bez šupin (Green et al., 1996). Ani buňky 

s kokolity a organickými šupinami, a především jejich vztah a propojenost, nejsou dodnes dostatečně 

prozkoumány. Stále neznáme přesnou dynamiku virové infekce a vztah jednotlivých forem G. huxleyi 

(diploidní kalcifikovaná, diploidní s haploidním fenotypem, haploidní nekalcifikovaná). S tím souvisí i 

modely dynamiky, tj. Dynamika červené královny, Dynamika Kočky Šklíby… (Frada et al., 2008; 

Mordecai et al., 2017). Správný model totiž pravděpodobně bude ještě úplně jiný.  

Práce zabývající se studiem obrany rozsivek proti virové infekci mají tendenci přehlížet mechanismus 

virového člunku, který odpovídá tvorbě spor rozsivkami a jejich klesání. Tento mechanismus je oproti 

mechanismu virového zkratu velmi málo prozkoumán. S tím souvisí i nedostatek studií zaměřujících se 

na tvorbu spor jako reakci proti virové infekci. Nikdo se také nepokusil aplikovat některý z modelů 

dynamiky virové infekce kokolitek (tj. Dynamika červené královny, Dynamika Kočky Šklíby…) na 

schéma virové infekce rozsivek. 

4.1.3 Faktory ovlivňující resistenci kokolitek a rozsivek proti virové infekci 

Existuje nedostatek prací zabývajících se ovlivňováním virové infekce biologickými faktory (například 

bakteriemi, viz výše), stejně tak, jako nevíme, jak budou kokolitky reagovat na měnící se klimatické 

podmínky a jiné abiotické faktory, a jak to ovlivní jejich interakci s viry. Dodnes také s jistotou neznámé 

pravý důvod evolučního vzniku kokolitů kokolitek ani frustuly rozsivek (Brownlee & Taylor, 2002; 

Benoiston et al., 2017). 
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5 ZÁVĚR 

Tato práce stručně shrnuje a porovnává mechanismus behaviorální obrany kokolitky Gephyrocapsa 

huxleyi a rozsivek rodu Chaetoceros proti virové infekci. Přestože prací zkoumajících interakce virů a 

fytoplanktonu stále přibývá (Brussaard, 2004), jedná se stále o nedostatečně prozkoumané téma a do 

jeho plného pochopení máme ještě daleko. Jak tato práce poukazuje, virová infekce a jí odpovídající 

behaviorální obrana mezi různými druhy fytoplanktonu si může být v určitých aspektech podobná, ale 

může se také významně lišit. Čím se naše znalosti v dané tématice prohlubují, tím více zjišťujeme, jak 

důležité hybatele mořských ekosystémů viry skutečně představují. S očekávanými klimatickými 

změnami navíc nastává otázka, jak tyto významné skupiny fytoplanktonu na dané změny zareagují a jak 

to ovlivní právě jejich interakci s viry, respektive jejich možnou resistenci (Rost & Riebesell, 2004; 

Iglesias-Rodriguez et al., 2008). Získání této odpovědi bude vyžadovat detailnější zkoumání 

mechanismů obrany kokolitek i rozsivek a vhodnou kombinaci a zohlednění několika různých přístupů 

studia, od morfologického, po molekulární. Dále bude také potřeba podrobnějšího výzkumu ovlivňování 

resistence fytoplanktonu biotickými i abiotickými faktory a v neposlední řadě rozšíření studia virové 

infekce a odpovídající behaviorální obrany na co možná nejvíce druhů a skupin fytoplanktonu. 
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