Miroslav Obornik

Evoluce parazitickych vytrusovciu
z fotosyntetického predka

Malarie a toxoplazmoéza jsou patrné nejnebezpecnéjsi onemocnéni cloveka zpu-
sobena parazity z kmene vytrusovci (Apicomplexa). Prvni jmenovana parazitéza
ma na svédomi statisice obéti kazdy rok, druhé je mozna jesté vice devastujici,
pokud je hypotéza o ovlivnéni psychiky ¢lovéka infikovaného toxoplazmou
spravna. Oba pivodci zminénych onemocnéni, prvoci rodu Plasmodium a Toxo-
plasma, obsahuji ve svych buiikédch zbytkovy, nefotosynteticky plastid - organelu
puvodné zodpovédnou za fotosyntézu, tedy biologickou preménu (asimilaci)
slunecni energie, vody a oxidu uhlic¢itého na cukry, biochemicky proces znamy
u sinic, rostlin a fas (viz také Ziva 2018, 1: 26-28). Je tedy naprosto ziejmé, Ze se
tito obligatni paraziti Zivocichu vyvinuli z fototrofni rasy. Jak k tomu doslo?

Apikoplast -

zbytkovy plastid vytrusovci

Vytrusovci jsou jednobunécéni prvoci infi-
kujici snad v8echny skupiny Zivoc¢icht od
mofiskych ¢ervl pfes hmyz az po savce.
Najdeme mezi nimi i pivodce zdvaznych
onemocnéni ¢lovéka, jako jiz zminéné
malérie (rod Plasmodium) a toxoplazmézy
(T. gondii), i mnoha chovanych zvifat —
napf. kryptosporidiézy (rod Cryptospori-
dium) nebo piroplazmézy (rody Babesia
a Theileria). Jsou typic¢ti pfitomnosti spe-
cifickych vnitrobunéénych struktur, jako
je napf. apikalni komplex, kortikalni alveo-

ly nebo zbytkovy plastid. Plastidu vytru-
sovcl, prapodivné mnohomembranové
struktury v burikach téchto parazitd, si
biologové v8imli s pfichodem elektronové
mikroskopie v druhé poloving 20. stoleti.
Jeji identita, funkce a ptivod vsak ztistava-
ly dlouho utajeny. Jiz prvni sekvence spe-
cifické organelarni DNA ziskané zacatkem
90. let americkym molekularnim biologem
Malcomem J. Gardnerem ale naznacova-
ly, ze by mohlo jit o plastid. Tuto hypotézu,
véetné lokalizace plastidové DNA pravé
ve zndamé mnohomembranové struktufe,
nezavisle potvrdily dvé védecké skupiny,
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Geoffreye I. McFaddena (1996) a Davida
Roose (1997). Pocet membran (Gtyfi) oba-
lujicich plastid ukazuje na jeho pivod
v endosymbiéze s eukaryotickou fasou.
Genom plastidu vytrusovci, také oznaco-
vaného apikoplast, je kruhovy, o velikosti
pfiblizné 35 kb (kb — kilobase, tisic bazi),
se strukturou typickou pro plastidové geno-
my. Pofadi genti v plastidovém ribozomal-
nim superoperonu (¢asti genomu, ktera
sdruzuje geny kddujici plastidové ribozo-
malni proteiny) pak jasné ukazuje na ptavod
apikoplastu v endosymbiéze s ruduchou.
Pfitomnost plastidu v buikdch vytrusovct
vedla k jednozna¢nému zaveéru: tito para-
ziti jsou vlastné modifikované fasy. Jak se
ale mohla autofototrofni burika energeticky
zavisla vyhradné na slune¢nim svétle stat
parazitem?

Dnes uz vime, Ze ztrata fotosyntézy je
u plastidi relativné castd, zejména u kom-
plexnich plastidi fas ze skupiny Alveola-
ta, kam patii i vytrusovci (nap¥. Ziva 2019,
5: 220-223). Jen asi polovina vytrusovcim
piibuznych obrnének (Dinophyta) s kom-
plexnim plastidem je autotrofni, ostatni
fotosyntézu ztratily a Ziji vétsinou jako
dravci nebo paraziti. Nékteré obrnénky si
dokonce fotosynteticky nefunkéni nebo
malo efektivni plastid vyménily za novy,
jiné pak kombinuji fototrofii a lov — jsou
mixotrofni. Proc¢ si ale vytrusovci a hete-
rotrofni obrnénky ponechavaji plastid,
ktery ztratil schopnost fotosyntetizovat?
Ukézalo se, ze zbytkovy plastid je pro pre-
zit{ sekundarné heterotrofnitho prvoka
nezbytny, protoze hosti fadu metabolic-
kych drah, které jiz samotna hostitelska
burnka ztratila. V plastidu vytrusovct tak
byly nalezeny drahy pro syntézu hemu,
mastnych kyselin a izoprenoidi. Pravé
paraziti¢ti vytrusovci a obrnénky ukazuji,
Ze v extrémnich pfipadech miZe byt zce-
la ztracen i samotny plastid. Tyké se to
nékterych gregarin, evolu¢né bazalnich
vytrusovcu parazitujicich na bezobratlych,
a také medicinsky zndmého rodu Crypto-
sporidium. Plastid ztratily rovnéz parazi-
tické obrnénky rodu Hematodinium (obr. 1).

Nicméné fototrofn{ fasa, ktera by blizce
sdilela spole¢ny ptivod s vytrusovci, neby-
la dlouho zndma. Obrnénky a jejich plas-
tidy jsou totiZ natolik odlisné, Ze jejich
smysluplné porovnéni s vytrusovci ne-
bylo prakticky mozné. V r. 2008 byl publi-
kovan objev nové skupiny fas izolovanych
z korélt, které se ukazaly byt blizce p¥i-
buzné parazitickym vytrusovctim. Tyto Fasy,
nazyvané podle jednoho ze dvou dosud
popsanych druhi raznych rodd, Chrome-
ra velia, chromeridni Fasy (chromeridi),
jsou plné fototrofni, vybavené komplex-
nim plastidem obalenym ¢tyfmi membra-
nami a zminény druh dokonce obsahuje
modifikovanou formu apikélniho komple-
xu — bunécné struktury, kterou vytrusov-
ci pouzivaji k penetraci buiiky hostitele.
Prestoze prvni druh byl objeven jiz v r. 2008
(uvedena C. velia) a druhy v r. 2012 (Vitrel-
la brassicaformis), nebyl zaddny dalsi druh
chromeridti od té doby forméalné popsan

1 Schéma evoluce chrompodelidt

a vytrusovct. Ve fylogenetickém stromé
jsou vyznaceny dulezité ztraty a akvizice
gent a struktur, véetné ztraty fotosyntézy
a samotného plastidu. Orig. M. Obornik
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a neni ani k dispozici v kultute. Ze ale
fada pribuznych druht existuje, je zfejmé
ze sekvenci environmentéalnich vzorki,
a velmi zajimava skupina p¥fbuznych orga-
nismu oznacovanych jako koralikolidi byla
zcela neddvno nalezena v koralech. Tyto
organismy s plastidy v8ak zjevné nemohou
zit volné a zcela jisté nejsou fototrofni.

Chromeridi

Rasy C. velia (¢esky jsem ji pojmenoval
koralnatka ukrytd) a V. brassicaformis
(sklenénka zelnotvard) se navzdory pii-
slusnosti ke stejné skupiné vyrazné lisi
morfologicky, ultrastrukturou, Zivotnim
cyklem, pigmentaci, strukturou genomu
nebo sloZenim mitochondridlniho dycha-
ciho Fetézce. Dokonce i jejich fylogenetic-
ka pozice je trochu jina a fakt, Ze netvori
sesterské druhy, ale vétvi se ve fylogene-
tickém stromé v rdmci jednobunéénych
predatori fas a prvoki — kolpodelida (né-
kdy je celd skupina ozna¢ovana chrom-
podelidi), vedl az k formalni neplatnosti
ptivodné popsaného kmene Chromerida.
Jinymi slovy, chromeridi jsou vlastné foto-
trofnimi kolpodelidy, organismy zafazo-
vanymi nékterymi taxonomy (napt. Tho-
masem Cavalierem-Smithem) do skupiny
Apicomonada v rdmci kmene Apicomple-
xa. Dravé kolpodely standardné obsahuji
apikalni komplex, ktery pouzivaji k pru-
niku buné&énym povrchem své kofisti,
a zfejmé hosti také nefotosynteticky zbyt-
kovy plastid. Apikalni komplex je p¥Fito-
men u koralnatky, i kdyZz redukovany do
podoby prekonoidu, u sklenénky vsak po-
dobna struktura nalezena nebyla. Skle-
nénka velmi pravdépodobné Zije jako epi-
biontn{ fasa na povrchu koralt a do jinych
symbiotickych vztaht (vCetné parazitis-
mu) s nimi patrné nevstupuje. P¥itomnost
apikalniho komplexu u koralnatky rezo-
nuje s jeji schopnosti infikovat larvy kora-
1 (napi. rodu Acropora), na nichz zjevné
parazituje — zfejmé je fakultativnim para-
zitem, mozna dokonce ndhodnym. Fakt,
ze se nepodatilo najit kordlnatku uvnitf
dospélych korald, naznacuje, Ze infekce
je pro jejich larvy nejspise letdlni.

Organely chromeridii a vytrusovci

Evoluce organel zna¢né vypovida o zpt-
sobu vyzivy daného organismu a tim
i o pfechodu fototrofniho pfedka vytrusov-
cl z fotoautotrofie k parazitismu. Sekun-
darni (ziskand) heterotrofie je logicky
spojovéna se ztratou schopnosti fotosyn-
tetizovat. Musim konstatovat, Ze plastidy
a plastidové genomy chromeridnich fas by
Plastid sklenénky obsahuje klasicky kru-
hovy genom, ktery mé pro plastidy typic-
kou strukturu s pocatkem replikace a inver-
tovanymi opakovanimi gent kédujicich
ribozomalni RNA (rRNA). Plastidové kddo-
vané geny sklenénky jsou kratké a pre-
kvapivé bohaté na pary baz{ guanin—cyto-
sin (GC), genom je kompaktni a relativné
maly (85,5 kb), s velkym poctem a vysokou
hustotou geni. Plastidovy genom koral-
natky je naprosto bezprecedentni svou li-
nearn{ topologii s kratkymi invertovanymi
opakovanimi genti pro ORF1 (otevieny
¢teci ramec s nezndmou funkci), psbA
(soucést fotosystému II) a atpH (podjed-
notka plastidové ATP syntazy) na koncich.
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Obsahuje jen jednu sadu gent pro rRNA.
Genom je relativné velky (121,2 kb), boha-
ty na pary adenin—thymin (AT) a obsahuje
méné gent nez plastidovy genom sklenén-
ky. Plastid koralnatky pouziva alternativni
kéd pro tryptofan (UGA misto UGG; U — ura-
cil) v nékterych proteinech, podobné jako
apikoplasty kokcidif (skupina vytrusovct
obsahujicich T. gondii). Stejné jako obr-
nénky pouzivaji ob& chromeridni fasy
bakterialni enzym RuBisCO (ribuléza-1,5-
-bisfosfat-karboxylazu/oxygenazu; odpo-
védny za fixaci CO, v Calvinové cyklu
temnostni faze fotosyntézy, a oxidaci sub-
stratu CO,, pro fotosyntézu pfi fotorespi-
raci). Fylogeneticka analyza postavena
na genech kédovanych plastidem jasné
ukazuje pfibuznost plastidi chromerida
a vytrusovci.

Zajimavou a evolu¢né vyznamnou meta-
bolickou podobnost 1ze pak nalézt u synté-
zy tetrapyroli u vytrusovct a chromeridd.
Tetrapyroly (porfyriny; hlavné chlorofyl
a hem) jsou organické slouceniny slozené
ze Ctyt pyrolovych jader ¢asto koordinova-
nych kovovym iontem. Tyto latky se podile-
ji na konverzi svételné energie na chemic-
kou vazbu prostfednictvim fotosyntézy
stejné jako na oxidativni fosforylaci a fun-
guji jako kofaktory mnoha enzymu. Vime,
Ze vytrusovci syntetizuji hem hybridni
drahou, kterd kombinuje prvky znamé z he-
terotrofi (C4 drdaha pro syntézu prvniho
prekurzoru — kyseliny aminolevulinové,
ALA) a fototrofti (¢ast drahy lokalizovéna
v plastidu). Syntetickd draha je pak u para-
zitlh ukoncena poslednimi dvéma kroky
katalyzovanymi protoporfyrinogen oxida-
zou (PPOX) a ferochelatidzou (FeCH) v mi-
tochondrii. Chromeridi (a kolpodelidi)
syntetizuji ALA stejné jako vytrusovci C4
drdhou pomoci mitochondrialni ALA-syn-
tazy (ALAS). ALA je nasledné importovéna
do plastidu, kde syntéza hemu pokracuje.
ProtoZe stejna drdha slouzi pro syntézu
chlorofylu, jsou chromeridi jedinymi zna-
mymi fototrofy, ktef{ syntetizuji chlorofyl
z glycinu (substrat pro ALA syntazu v C4
draze), a ne z glutamétu (substrat pro C5
drédhu), jak to délaji ostatni fototrofové.
Pivod zicastnénych enzymi je mozaikovy,
u chromeridd i vytrusovct je tak enzymovy
aparat posklddany z proteinti mitochon-
dridlniho (ALAS, porfobilinogen deaminé-
za), plastidového (ALA-dehydrataza, uro-
porfyrinogen dekarboxylaza, PPOX, FeCH)
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a eukaryotického ptivodu (ALA-dehydra-
taza, uroporfyrinogen dekarboxylaza, ko-
proporfyrinogen oxidaza, PPOX). Nékte-
ré enzymy jsou u chromeridi pfitomny ve
vice kopiich, a to ve formé tzv. pseudo-
paralogti ziskanych horizontadlnim pfeno-
sem genu (Horizontal Gene Transfer, HGT;
napf. Ziva 2018, 3: 117-120) z rliznych
endosymbiotickych partnert (ALA-dehy-
drataza, uroporfyrinogen dekarboxyléaza,
koproporfyrinogen oxidaza, PPOX, FeCH).
Chromeridni fasy pouzivaji nejreduko-
vanéjsi znamé fotosystémy, molekularni
multienzymové ,tovarny“ zodpovédné za
vlastni proces fotosyntézy. Fotosystémy
chromeridd obsahuji zhruba o 30 % pro-
teinovych podjednotek méné nez obdobné
komplexy u ,,vynélezct“ oxygenni fotosyn-
tézy — sinic. Pfesto (nebo mozné pravé pro-
to) jsou chromeridni fotosystémy vysoce
flexibilni a dokaZou se pfizptisobit inten-
zité a slozeni dopadajiciho svétla. Kromé
toho, Ze jim fada podjednotek chybi, jiné
maji navic. Napft. fotosystém I (PSI) koral-
natky trvale obsahuje dvé superoxid dismu-
tazy (SOD), enzymy zodpovédné za deto-
xifikaci reaktivnich kyslikovych radikala
(ROS). Navic tato fasa sice ztratila nékolik
podjednotek fotosystémti, ale tii dalsi, zce-
la nové, ziskala. Sekvence téchto novych
podjednotek se nepodobaji nicemu v data-
bazich a jejich funkce je tak neznama.
Mitochondridlni genomy vytrusovci
(s vyjimkou kryptosporidit, které mitochon-
dridlnf genom nemaji) mély az dosud nej-
nizs$i zndmou kddujici kapacitu. Obsahuji
totiZ pouze tfi geny kédujici proteiny (cox1,
cox3, cyb) a sadu fragmentti genti pro TRNA.
Jsou organizovany jako sada homogennich,
linedrnich molekul (stejné dlouhé moleku-
ly kédujici stejné geny). Mitochondrialni
genomy chromerida viak do jisté miry pii-
pominaji genomy obrnének — jde o hete-
rogenni zmét rizné dlouhych linedrnich
molekul kédujicich celé geny, fragmenty
gent, fizované geny a kombinace geno-
vych fragmenti i celych gentd. Do RNA
jsou pfepisovdny pouze kompletni geny.
Kédujici kapacita kordlnatky a sklenénky
se lisi. Zatimco mitochondrie sklenénky ké-
duje stejny set tif gent jako u vytrusov-
cti a obrnének, mitochondrialni genom
korélnatky obsahuje jen dva geny kédujici
proteiny cox1 a cox3, gen pro cytochrom b
chybi. Tento fakt se také odrazi ve struk-
tufe dychaciho fetézce u koralnatky, ktery
je silné redukovany. Zatimco sklenénka
obsahuje vice méné kanonicky dychaci
fetézec, aZ na absenci komplexu I, chybéji-
ciho i u vytrusovct a obrnének a nahraze-
ného alternativni NADH dehydrogenazou,
kordlnatka nema ani komplex III (cyto-
chrom c reduktazu). Dychaci Fetézec je
tedy rozdélen na dva nenavazujici podfe-
tézce. V tom prvnim komplex II (sukcinat
dehydrogenéaza), alternativni NADH de-
hydrogenéza a dalsi enzymy (napf. dihyd-
roorotat dehydrogenaza, glycerol-3-fosfat
dehydrogendaza) generuji elektrony, které
jsou pfijimany ubichinonem a posilany
dal na alternativni oxiddzu. Druhy podie-
tézec je pak tvofen komplexem IV (cyto-
chrom c oxidaza), , krmenym*® elektrony
produkovanymi L-galaktono-1,4-lakton de-
hydrogenazou, D-laktét: cytochrom coxido-
reduktdzou a L-laktét: cytochrom c oxido-
reduktazou (cytochrom b2). Komplex IV tak
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2 Chromeridni fasy kordlnatka ukryta
(Chromera velia, obr. a) a sklenénka zelno-
tvard (Vitrella brassicaformis, b) v optic-
kém mikroskopu. Nepohyblivé vegetativni
burnky koralnatky méfi 5-7 wm v priméru,
sporangia sklenénky az 30 um. Zelena
autosporangia obsahuji desitky autospor,
nezelena zoosporangia s oranZovym
téliskem desitky zoospor. Métitko 2 um.
Foto D. Modry

3 Autosporangium koralnatky se dvéma
autosporami obalenymi membranou
sporangia (a). Zoospora koralnatky (b)
ma dva nestejné dlouhé bi¢iky, s malym
prstovitym vybézkem na krat$im biciku.
Vegetativni butika sklenénky (c) je obale-
na laminédrni buné¢nou sténou pfipomina-
jici hlavku zeli. Jeji zoospora (d) se dvéma
nestejné dlouhymi bi¢iky pfipomina
zoosporu kordlnatky, ale nema vybézek
na krat$im bi¢iku. Skenovaci elektronovy
mikroskop. Méfitko 1 um

4 Koralnatka — fez autosporangiem (a)
a zoosporami (b), sklenénka — fez auto-
sporangiem (c) a autosporou (d) s viditel-
nym pyrenoidem, proteinovym téliskem
obsahujicim RuBisCO (ribul6za-1,5-bis-
-fosfat karboxylédzu/oxygenazu), enzym
zodpovédny za fixaci CO, v temnostni
fazi fotosyntézy. Transmisni elektronovy
mikroskop. Méfitko 1 um. Foto M. Obornik
(obr. 3 a 4, ptiprava vzorkd M. Vancova)

zUstava jedinym komplexem dychaciho
fetézce koralnatky (z t¥f v kanonickém fe-
tézci), jenZ pumpuje protony do mezimem-
branového prostoru mitochondrie a mtize
tak generovat membrénovy potenciél ne-
zbytny pro funkci ATP syntazy (schéma
dychacich fetézctli najdete na webu Zivy).

Reduktivni evoluce

I kdyz se zda, Ze ztrata fotosyntézy by méla
byt prvotnim impulzem k evoluci parazi-
tismu u vytrusovcu, piiklad kordlnatky na-
znacuje, ze tomu tak byt nemusi. Nélez
larev koralt infikovanych kordlnatkou byl
nejdiive interpretovan jako dikaz mutua-
listického vztahu, podobné jako u obrnének
rodu Symbiodinium. Bez symbiotickych
(mutualistickych) obrnének, zooxantel, by
totiZ korél nepfeZil. Uhyn korald v posled-
nich letech je zptisoben po zvysen{ teplo-
ty vody pravé vypuzenim zooxantel z hos-
titelského koralu — dochazi k jeho vybéleni
(bleaching) a vyhladovéni. Ned4dvna analy-
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za transkriptomu larev korald infikovanych
koralnatkou ale ukézala, Ze transkriptomo-
vy profil (sada gent se specificky zvysenou
¢i sniZenou mirou transkripce) vypada ji-
nak nez u korald obsazenych symbioticky-
mi Ffasami a daleko vice pfipominé profily
koralt infikovanych patogeny. To zname-
n4, ze koralnatka je patrné schopna zit jako
parazit, i kdyz si zachovava schopnost foto-
syntézy, tedy muize jedine¢nym zpisobem
kombinovat paraziticky a fotoautotrofni
zpusob Zivota. V takovém pfipadé je mozné,
dokonce pravdépodobné, Ze parazitismus
vznikl u fototrofnich organismu a schop-
nost fotosyntézy byla ztracena az poté, co
ji uz prvok jako parazit nepotieboval.
Sekvencni analyza jadernych genomu
chromeridu jesté podtrhla vyrazné rozdi-
ly mezi obéma popsanymi zastupci. Za-
timco kordlnatka m4, podobné jako v plas-
tidu, velky a rozvolnény genom o velikosti
193,6 Mb (Mb — megabase, milion bazi),
jadro sklenénky obsahuje kompaktni genom
o pouhych 72,7 Mb. Pocet predikovanych
proteind (26 112 u koralnatky, 22 817
u sklenénky) ukazuje na daleko vétsi hus-
totu gent sklenénky, opét analogickou plas-
tidovému genomu. Rozdily ve velikosti
genomu obou fas jsou zptisobeny velikos-
ti introntd a hlavné riznou pfitomnosti
DNA repetic a transponovatelnych ele-
mentt. Kordlnatka obsahuje ¢ty¥i chromo-
zomy a je zndma pouze haploidni forma
bez pfitomnosti sexudlnfho rozmnoZovani.
U sklenénky byla prokazana fze zoospor,
a zjevné tak sexudlnim rozmnozovanim
prochazi. Analyza jadernych genomi vy-
trusovcti a chromeridid ukazuje, Ze evoluc-
ni pfechod z fototrofie na parazitismus
provézela obrovska ztrata gent. Odhaduje
se, Ze v prvni fazi ztratil chromeridim po-
dobny pfedek vytrusovct pies 3 800 gent,
zatimco jich pouze kolem 80 ziskal. Tak
malé akvizice novych gentd naznacuje, Ze
fada gent pouzivanych k autotrofii byla
adaptovana pro ucely parazitismu. Pfe-
chod fototrofa na parazitismus tedy zahr-
noval nejen ziskani novych gent, ale také
masivni ztradtu gentli spojenou i se ztrdtou
jiZ nepotfebné fotosyntézy (napf. gent
kédujicich proteiny fotosystémii, chloro-
fylu, plastidové lokalizovanou syntézu
glutamové kyseliny, syntézu purint, stero-
14, aromatickych aminokyselin) a modifika-
ci genti pouzivanych fototrofnim predkem
(proteiny rhoptrii, apikalniho komplexu,
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klouzavy pohyb buriky apod., viz obr. 1).
V jednotlivych liniich vytrusovci pak do-
chézelo k dal$im ztratdm a ziskiim gent
odréazejicim prostiedi parazitd (napf. u krev-
nich parazitt) a hostitelskou specifitu.

Z pohledu reduktivni evoluce je zajima-
vé i porovnéni zivotnich cyklt chromeridu.
Koralnatka ma cyklus extrémné omezeny
na asexudlni formy mnozici se jednodu-
chym bindrnim délenim (matet¥ska burika
se déli na dvé stejné velké dcefiné buiiky),
tvoif omezeny pocet Zivotnich stadif (vege-
tativn{ buriky, autosporangium s maximal-
né ¢tyfmi autosporami, zoosporangium
s maximélné 10 zoosporami). Zivotnim
cyklem p¥ipomina heterotrofni kolpodely,
pouze s tim rozdilem, Ze dominantni fazi
tvoii fototrofni vegetativni buiiky, zatim-
co zoospory jsou potlageny. Sporangia
sklenénky obsahuji desitky spor, a hlavné
fasa tvofi dva typy zoosporangii a zoospor.
V jednom typu maji zoospory uvnitf spo-
rangia skryté biciky (intracytoplazmatické
axonemy), k jejichZ vysunuti dochazi az po
uvolnéni spor do prostfedi. Tento typ sporo-
geneze pfipominéd gametogenezi u prvo-
kt rodu Plasmodium. V druhém typu zoo-
sporangii jsou bi¢iky viditelné jiz uvnitf
sporangia a zoospory se tvofi pucenim
z mnohojaderné matefské buiiky. Tento
zpusob se podoba gametogenezi u kokcidii
(Toxoplasma, Hammondia, Eimeria). Vy-
pada to, Ze spole¢ny pfedek chromerida
a vytrusovci mél komplexni zivotni cyk-
lus, ktery se reduktivni evoluci pfizpu-
sobil v jednotlivych liniich predaci (kol-
podelidi), pfilezitostnému parazitismu
(koralnatka) nebo obligatnimu parazitis-
mu (vytrusovci).

Chromeridi jako modelovy organismus
Studium evoluce parazitismu u vytrusovct
je dtilezité zejména pro pochopeni chovani
soucasnych vytrusovct. Chromeridni fasy
predstavuji idedlni model. Lze je snadno
péstovat, jsou dostupné v ¢isté kultute
a zndme jejich organelarni i jaderné geno-
my. Navic obé reprezentuji evolu¢né vy-
razné odlisné formy, které v né¢em ptipo-
minaji klasické fasy, v jiném parazitické
vytrusovce nebo predatory. Sklenénka na-
bizi i jedine¢nou kombinaci fototrofniho
stylu s prileZitostnym parazitismem.

Préce byla podporena Grantovou agentu-
rou Ceské republiky (projekt 18-13458S).
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