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Abstrakt: Krásivkové druhy byly tradičně vymezovány pouze na základě morfologických 

znaků. Ovšem častý chybný výklad morfologické variability u krásivek vedl v minulosti ke 

značným zmatkům v taxonomii této významné skupiny zelených řas, což komplikuje 

interpretace krásivkové biodiverzity v kontextu sladkovodní ekologie, biogeografie a 

biomonitoringu. Proto jsem se v rámci této práce zaměřil především na doposud opomíjené 

téma, využití polyfázického přístupu pro výzkum taxonomie krásivek na druhové úrovni. Ve 

většině studií byla pro zhodnocení taxonomie vybraných druhů krásivek (zejména zástupců 

tvarově komplexních rodů Micrasterias a Xanthidium) využita kombinace jak tradičních 

morfologických, tak i moderních fylogenetických a geometricko-morfometrických metod. Ve 

dvou článcích jsem pro vyjasnění taxonomie několika tvarově méně nápadných krásivek 

použil kombinaci tradičních morfologických dat a dat o autekologii příslušných druhů. 

Obecně, výsledky této práce ukázaly, že způsob, jakým recentně nahlížíme na diverzitu a 

rozšíření krásivek, by měl být od základu změněn. Reálná druhová diverzita je ve většině 

případů zřetelně jemnější než ta, definovaná pouze na základě klasických morfologických 

přístupů, často je na úrovni variet těchto tradičních morfologicky definovaných druhů a lze ji 

většinou dobře popsat pomocí kombinace molekulárních a morfologických dat. To také 

ukazuje, že pravá kryptická diverzita je u krásivek zřejmě poměrně vzácným fenoménem. 

Výsledky práce dále naznačují, že skutečná druhová diverzita krásivek je v mnohem větší 

míře, než se doposud předpokládalo, vztažena k pattern jejich geografického rozšíření či ke 

klimatickým faktorům. Areály rozšíření těchto fylogeneticky definovaných druhů jsou 

pravděpodobně většinou podstatně menší a naopak podíl druhů vyskytujících se pouze 

regionálně či dokonce druhů endemických podstatně větší než se recentně soudí. To ukazuje, 

že Foissnerův „model umírněného endemismu“ je z hlediska rozšíření krásivek mnohem 

realističtějším modelem než „teorie ubikvitního rozšíření“. Metody praktického využití 

krásivek v biomonitoringu a dalších studiích založených na datech o druhovém složení budou 

vyžadovat revizi, ovšem vzhledem k prokázané monofylii velké většiny z v rámci práce 

studovaných tradičních druhů krásivek jsou tyto přístupy stále mnohem slibnější než je tomu 

u drtivé většiny dalších skupin mikroskopických řas. Polyfázický přístup, založený na 

kombinaci několika nezávislých metod, přináší novou úroveň interpretací, jež by nebylo 

možné formulovat žádným z těchto přístupů zvlášť. Je ovšem zřejmé, že výzkum skryté 

druhové diverzity u krásivek je stále pouze na počátku. 
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Abstract: The delineation of desmid species was traditionally based on purely morphological 

features. However, a frequent misinterpretation of morphological variability in desmids has 

led in the past to extensive taxonomical confusion within this important group of green algae 

which complicates the interpretation of their biodiversity in freshwater ecology, biogeography 

and biomonitoring. Consequently, I focused in this thesis predominantly on a previously 

neglected issue, the application of polyphasic approaches in the species-level taxonomy of 

desmids. In the most studies, a combination of both traditional morphological and modern 

molecular phylogenetic and geometric morphometric methods has been used to evaluate the 

taxonomy of selected desmid species, particularly representatives of the morphologically 

complex genera Micrasterias and Xanthidium. In two papers, I used the combination of 

traditional morphological and autecological data to clear up the taxonomy of several 

morphologically less prominent desmid taxa. Generally, the results of the thesis demonstrated 

that the way we recently see the diversity and distribution of desmids should be thoroughly 

changed. The real species diversity is mostly distinctly finer than that estimated by classical 

morphological taxonomy, often corresponds to varieties of the traditional morphologically 

defined species, and is usually well determinable using combination of molecular and 

morphological data. Consequently, true cryptic diversity appears to be a relatively rare 

phenomenon in desmids. Moreover, it is likely that the actual species diversity of desmids is 

for a much greater part than generally supposed related to the patterns of their geographic 

distribution or to the climatic factors. The biogeographical areas of these phylogenetic species 

are probably usually much smaller and the proportion of regionally restricted or even endemic 

species consequently much higher than recently assumed. Herewith, the results contradict the 

“ubiquity model” as the possible distribution model of desmids, in favour of Foissner’s 

“moderate endemicity model”. The practical use of desmids in biomonitoring and other 

studies based on species composition data will need to be revised, but still seems to be much 

more promising than in the absolute majority of other microalgal groups, particularly due to 

the revealed monophyly of most of the traditional desmid morphospecies studied. Polyphasic 

approach, based on combination of several mehods, yields a new level of interpretations that 

could not be reached by the use of any of these methods alone. Nevertheless, it is obvious that 

the investigation of hidden species diversity in desmids is still at the beginning. 
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1. ÚVOD 

1.1. Obecný úvod 

Druhy jsou základní biologické jednotky a jejich náležitá definice je nezbytnou 

podmínkou jak pro zhodnocení biodiverzity, tak i pro správné pochopení jejich ekologie, 

biogeografie, evoluční historie a speciace. Ovšem mikrobiální eukaryota často vykazují tak 

málo morfologických znaků, že je velmi obtížné je správně vymezit pouze na základě 

tvarových kritérií. Na rozdíl od makroorganismů, jednoduchá morfologie vede často ke 

konvergentní morfologické evoluci napříč rody či dokonce třídami. Například druhy 

morfologicky definovaného řasového rodu Chlorella se ukázaly být rozptýleny v rámci dvou 

tříd chlorofyt, Chlorophyceae a Trebouxiophyceae (Huss et al. 1999). 

Také na druhové úrovni prošla taxonomie nejrůznějších protist během posledních dvou 

desetiletí významnými změnami a to v důsledku nárůstu využití molekulárních metod, jež 

mnohdy prokázaly výrazný podíl skryté (kryptické či pseudokryptické) diverzity (např. 

Hausmann et al. 2006, Slapeta et al. 2006, Kraft et al. 2010, Poulíčková et al. 2010, Škaloud 

& Peksa 2010, Fučíková et al. 2011, Kucera & Saunders 2012, Moniz et al. 2012, Škaloud et 

al. 2012).  

Navzdory těmto snahám však představuje počet druhů doposud zkoumaných s využitím 

molekulárních metod pouze pomyslnou špičku ledovce a rozsah genotypové a fenotypové 

diverzity je stále u naprosté většiny současných druhů volně žijících protist velkou neznámou 

(Weisse 2008). Vzhledem k tomu, že protista zaujímají klíčové role v téměř všech 

ekosystémech (Cotterill et al. 2008) a jsou často využívána pro účely jak základního, tak i 

aplikovaného výzkumu, není divu, že problematika jejich diverzity a vymezení druhů stále 

zůstává jedním z centrálních témat současné protistní biologie (Weisse 2008). 

 

1.2. Krásivky, úvod 
Krásivky jsou jednobuněčné řasy, jež se řadí ke spájivým zeleným řasám 

(Zygnematophyceae, Viridiplantae). Krásivky v širším slova smyslu zahrnují dvě skupiny 

v rámci této třídy; jednak tzv. nepravé krásivky (zástupci čeledi Mesotaeniaceae z řádu 

Zygnematales) a krásivky pravé, tj. zástupce monofyletického řádu Desmidiales (McCourt et 

al. 2000, Denboh et al. 2001). V této práci jsem se zaměřil na zástupce druhé skupiny, jež je 

dobře charakterizována specifickou stavbou buněčné stěny a považována za nejodvozenější 

v rámci celé třídy Zygnematophyceae (Mix 1973, Brook 1981). 
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Krásivky jsou výlučně sladkovodní řasy, jež vykazují největší diverzitu v mesotrofních, 

mírně kyselých až mírně zásaditých vodách, jako jsou rašeliniště či slatiniště. V těchto 

biotopech patří k dominantním skupinám fytobentosu a to jak z hlediska druhové diverzity, 

tak i biomasy (Coesel & Meesters 2007). Proto byly recentně několikrát využity v různých 

typech ekologických studií (např. Pals et al. 2006, Krasznai et al. 2008, Neustupa et al. 2009, 

2011, 2012). Navíc jsou vzhledem ke svým velmi specifickým ekologickým nárokům také 

považovány za vynikající bioindikátory a představují jednu z významných skupin pro 

ekologický monitoring sladkovodních habitatů (Coesel 2001). Pochopitelně nezbytným 

předpokladem jejich využití pro tyto účely jsou dobré druhové koncepty a s tím spojená 

znalost kryptické a pseudokryptické diverzity v rámci jednotlivých taxonů. 

 

1.3. Druhové koncepty u krásivek 
Jak již bylo zmíněné výše, problémy týkající se druhových definic u řas významně 

komplikují interpretaci jejich biodiverzity v ekologických a biogeografických studiích či 

v biomonitoringu. Ovšem v případě dvou organismů, zvláště pak blízce příbuzných, je často 

velmi obtížné rozlišit, zdali patří ke stejnému druhu či ne. To je důvod, proč je biology 

užívána řada různých druhových konceptů. V této kapitole jsou nejdůležitější a 

nejrelevantnější z nich diskutovány se zřetelem na krásivky. 

 
Morfologický druhový koncept 

Podle tohoto druhového konceptu jsou druhy skupiny morfologicky identických či 

velmi podobných organismů (Futuyma 1998). Na úrovni rodů a druhů jsou krásivky, podobně 

jako jiné mikrořasy, tradičně klasifikovány na základě morfologických znaků vegetativních 

buněk jako je např. tvar, rozměry, počet rovin symetrie, ornamentace buněčné stěny či stavba 

chloroplastu (Brook 1981). 

Ovšem velká většina z těchto morfologických diskriminačních znaků krásivek může být 

extrémně variabilní a to i v rámci jediné přírodní populace (např. Bicudo & Sormus 1972, 

Gerrath 1979, 1983) či v závislosti na podmínkách prostředí (Růžička 1971, Neustupa et al. 

2008). 

Naneštěstí právě tato velká morfologická plasticita komplexních buněk krásivek byla 

základem současných rozsáhlých zmatků v jejich taxonomii na druhové úrovni (Kouwets 

2008). Ekomorfy byly často natolik tvarově odlišné od „typické“ formy (na rozdíl od jiných, 

morfologicky zdaleka ne tak nápadných skupin řas), že to krásivkové taxonomy svádělo 

k jejich popisu coby samostatných taxonů. Velmi často byly nové jméno a nový klasifikační 
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stupeň přiřazeny k jakékoliv nalezené morfologické odchylce (Archer 1860), což vedlo De 

Wildemana (1894) k nářkům, že „Desmidiologové popisují jedince, nikoliv druhy“. Navíc, 

protože je snadnější popsat novou varietu než nový druh, byly tyto nové a často chybně 

definované formy popisovány jako infraspecifické taxony již existujících, pouze vzdáleně 

podobných a zjevně nepříbuzných druhů, což v důsledku vedlo k vytvoření mnoha 

takzvaných sběrných druhů (Kouwets 2008) a dále komplikovalo jasné druhové definice. A 

nakonec, v mnoha případech neexistovala žádná originální ilustrace či byla velmi nekvalitní, 

což často vedlo k vytvoření řady taxonomických synonym (viz např. Heimans 1969, s. 56., 

část o Staurastrum echinatum). 

Všechna výše zmíněná fakta zřetelně ilustrují problémy spojené s užíváním tradičního 

morfologického druhového konceptu u krásivek. Jeho aplikace pro druhové definice může být 

dále komplikována příležitostným výskytem polyploidních komplexů (Kapraun 2007) a tím, 

že nerozezná kryptické druhy (Behnke et al. 2004). Avšak v minulosti publikovaná data 

založená na morfologii představují užitečné zdroje o variabilitě a rozšíření příslušných druhů 

krásivek a tradiční morfologie, je-li prováděna dostatečně kriticky a pečlivě, může stále 

poskytnout velké množství cenných dat. 

 

Biologický druhový koncept 

Tento druhový koncept je pravděpodobně mezi současnými biology ten nejšířeji 

přijímaný. Definuje druhy jako skupiny křížících se přírodních populací, jež jsou od dalších 

podobných skupin reprodukčně izolovány (Mayr 1948). Životní cyklus krásivek zahrnuje 

pohlavní rozmnožování a existuje několik příkladů aplikací biologického druhového konceptu 

založených na reprodukční izolaci jako součásti výzkumu taxonomie krásivkových druhů. 

Například Blackburn & Tyler (1987) testovali reprodukční chování klonů Micrasterias 

thomasiana a zjistili neočekávanou skrytou diverzitu pářících typů [tj. populací, které 

vzájemně vykazují (téměř) kompletní sexuální izolaci] v rámci tohoto morfologického druhu. 

Takové pářící typy je možno považovat za biologické druhy (Coesel & Krienitz 2008). 

Dalším dobře známým příkladem je druhový komplex Closterium ehrenbergii, v rámci něhož 

bylo rozeznáno až 18 různých pářících typů (např. Ichimura 1981, Ichimura & Kasai 1989, 

Denboh et al. 2003). 

Naneštěstí, pohlavní rozmnožování, jež je nezbytným předpokladem pro aplikace 

biologického druhového konceptu, je u krásivek poměrně vzácným fenoménem (Coesel 1974) 

a u mnoha druhů nejsou pohlavní stádia vůbec známa. Proto zůstává široké uplatnění 

biologického druhového konceptu v taxonomii krásivek nanejvýš problematické. 
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Fylogenetický druhový koncept 

Aplikace fylogenetických analýz založených na specifických molekulárních markerech 

v devadesátých letech 20. století výrazně rozšířila možnosti řasové systematiky. Molekulární 

data umožnila formulovat specifické fylogenetické hypotézy a sledovat vývojové vztahy mezi 

jednotlivými taxony. Proto byl do praxe zaveden fylogenetický druhový koncept, kde druh je 

nejmenší skupina organismů sdílející unikátní kombinaci určitých znaků (i nukleotidů; Nixon 

& Wheeler 1990). Může být použit prakticky pro všechny organismy, ovšem jeho striktní 

aplikace může někdy vést k nadhodnocení reálného počtu druhů (Wheeler & Platnick 2000, 

Škaloud 2008). 

I taxonomie krásivek prodělala recentně výrazné změny založené na fylogenetických 

analýzách (např. McCourt et al. 2000, Gontcharov et al. 2003, Gontcharov 2008, Hall et al. 

2008, Gontcharov & Melkonian 2004, 2005, 2008, 2010, 2011). Ovšem většina těchto studií 

byla zaměřena na rekonstrukci hlavních linií odpovídajících čeledím a řádům či na prokázání 

umělé povahy tradičních krásivkových rodů (Gontcharov et al. 2003, Gontcharov & 

Melkonian 2005, 2008, Gontcharov 2008) a žádná studie využívající molekulární data se 

doposud specificky nezaměřila na ověření platnosti stávajících druhových konceptů krásivek. 

 

Z výše uvedených kapitol je zřejmé, že žádný ze zmíněných přístupů sám o sobě 

nemůže být pokládán za ideální pro taxonomii řas na druhové úrovni. Proto bylo recentně pro 

druhové definice v rámci různých řasových skupin (např. Mann 1999, Pröschold & Leliaert 

2007, Škaloud 2008), včetně krásivek (Kouwets 2008), doporučeno použití tzv. polyfázického 

(multidisciplinárního) přístupu, kombinujícího morfologická, ultrastrukturní, molekulární, 

ekologická či biochemická data. 

 

1.4. Diverzita krásivek 
Výše zmíněné problémy, týkající se aplikace morfologického druhového konceptu, jenž 

byl téměř výlučně používán pro definice druhů, komplikují také odhady celkové diverzity 

krásivek. Různě široké pojetí druhů různými autory vyústilo v poměrně odlišné odhady 

celkové krásivkové diverzity, pohybující se od 1500 do 12000 druhů (Cranwell et al. 1990, 

Hoshaw et al. 1990). Nejrecentnější a nejčastěji citovaný odhad počtu „dobrých“, doposud 

známých druhů, činí zhruba 3000 (Gerrath 1993). Avšak celková taxonomická diverzita 
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krásivek je přesto často považována za velmi nejistou (např. Gontcharov 2008, Gontcharov & 

Melkonian 2011). 

 

1.5. Biogeografie krásivek 
Výzkum skryté diverzity u řas je pochopitelně úzce spjat s tématem geografického 

rozšíření potenciálně rozeznaných (pseudo)kryptických druhů. Dva modely, týkající se 

rozšíření mikroorganismů, byly recentně publikovány v několika článcích a rychle se staly 

jedním z nejkontroverznějších témat mikrobiální biogeografie a ekologie. “Teorie ubikvitního 

rozšíření”, navržená Finlayem a Fenchelem (Finlay 2002, Fenchel & Finlay 2004, Finlay et al. 

2004, Fenchel 2005), říká, že všechny mikroorganismy se díky extrémním počtům jedinců a 

snadnému šíření vyskytují všude tam, kde mají vhodné podmínky. Naopak „model 

umírněného endemismu“, navržený Foissnerem (Foissner 2004, 2006), předpokládá, že 

zhruba jedna třetina všech mikroorganismů je z nejrůznějších důvodů endemická a to 

navzdory přítomnosti vhodných habitatů v jiných regionech. 

O krásivkách prohlásil již West (1909), že žádná jiná skupina sladkovodních řas 

nevykazuje takové geografické zvláštnosti. Vskutku, existuje řada příkladů dobře 

definovaných pattern rozšíření u krásivek (Donat 1926, Heimans 1969) a Krieger (1933, 

1937) a Coesel (1996) dokonce rozlišili deset krásivkových biogeografických regionů. Ovšem 

vzhledem k tomu, že podobné geografické vymezení připadá v úvahu pouze u druhů, jež 

nemohou být zaměněny s žádným jiným (Heimans 1969, Coesel & Krienitz 2008), všechny 

tyto pokusy byly založeny pouze na malém počtu morfologicky extrémně nápadných taxonů 

s minimální pravděpodobností záměny. Je navíc možné, že celá řada údajně kosmopolitních 

tradičních druhů by ve skutečnosti (jak naznačuje jejich většinou dosti široká a vágní definice, 

viz např. Prescott et al. 1981, 1982) mohly být komplexy několika taxonů s omezeným 

rozšířením.  

Je proto zřejmé, že pro náležité definice druhů, které by umožňovaly stanovení jak 

jejich rozšíření, tak i celkové diverzity krásivek, je opravdu nezbytné použití polyfázického 

přístupu sjednocujícího morfologické, genetické i ekologické znaky. To byl také hlavní cíl 

této práce. 
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3. CÍLE PRÁCE 

Hlavním cílem této práce byl výzkum a taxonomická revize několika druhových 

komplexů krásivek s využitím polyfázického přístupu. Ve dvou článcích jsem navíc využil 

kombinaci tradičních morfologických dat a dat o autekologii k vyjasnění taxonomie několika 

krásivkových taxonů. 

Jednotlivé cíle mohou být shrnuty následovně: 

• vyhodnotit diverzitu a rozšíření krásivek v rámci České republiky s využitím 

tradičního morfologického přístupu a vybrat druhové komplexy s potenciální 

skrytou diverzitou, vhodné pro další výzkum (článek I) 
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• zhodnotit taxonomii několika problematických taxonů krásivek s využitím 

tradičních morfologických a autekologických dat (články II a III) 

• zhodnotit taxonomii vybraných druhů krásivek s využitím jak tradičních 

morfologických, tak i moderních fylogenetických a geometricko-morfometrických 

přístupů (články IV-VIII) 

• zjistit pattern rozšíření rozeznaných (pseudo)kryptických taxonů s využitím 

kombinace terénních a literárních dat (článek VI) 

 

4. MATERIÁL A METODY 

Materiál pro jednotlivé dílčí studie pocházel převážně z vlastních izolátů, získaných na 

základě odběru přírodních vzorků z mokřadních biotopů v různých částech Evropy. 

V některých případech byly v terénu měřeny také vybrané parametry prostředí a to pomocí 

elektronických přístrojů. Pro pokud možno co nejúplnější pokrytí diverzity studovaných linií 

byly využity i kmeny krásivek deponované v řasových sbírkách. Monoklonální kultury 

získané izolací z přírodních vzorků byly kultivovány v tekutém médiu. Pro identifikaci a 

studium tradičních morfologických znaků jednotlivých kmenů byl využit světelný mikroskop, 

pro detailní studium struktury jejich buněčné stěny pak skenovací elektronový mikroskop. Pro 

analýzy detailního tvarového rozrůznění studovaných kmenů krásivek byly využity 

landmarkové metody geometrické morfometriky a pro většinu geometricko-morfometrických 

analýz TPS software. Pro molekulární analýzy byly použity jak některé evolučně více 

konzervované geny (např. 18S rDNA) za účelem stanovení fylogenetické pozice vybraných 

druhů v rámci ostatních dostupných krásivkových sekvencí, tak i variabilnější markery 

(zejména trnGucc či ITS) pro rozeznání variability uvnitř jednotlivých druhových komplexů. 

Samotné fylogenetické analýzy byly provedeny metodami Bayesovská inference, maximální 

věrohodnost a maximální parsimonie. 

 

5. VÝSLEDKY A DISKUSE 
Diverzita a rozšíření krásivek v rámci České republiky 

 
V článku I byl použit morfologický druhový koncept pro zhodnocení diverzity, 

rozšíření a autekologie krásivek v rámci ČR. Analýza více než 1400 vzorků ze zhruba 150 

mokřadních biotopů vedla k nálezu celkem 526 taxonů, z toho 80 nových pro ČR. Článek se 
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zabýval zejména výskytem a autekologií vzácných druhů, ovšem obsahuje i souhrnnou 

tabulku, v níž jsou zhodnoceny vybrané aspekty ekologie každého taxonu. 

Zmíněné rozsáhlé odběry také odhalily řadu problematických druhů, u nichž bylo 

zjevně třeba detailnějšího studia k vyjasnění jejich taxonomie. Tento článek tedy sloužil jako 

základ pro pozdější studie zaměřené na taxonomii jednotlivých druhů či druhových komplexů 

a řada objevených druhově bohatých lokalit zároveň posloužila jako zdroj materiálu pro 

izolace krásivkových kmenů v rámci těchto studií. Data, týkající se výskytu vzácných taxonů 

v jednotlivých mokřadních biotopech ČR, mohou být také využita jako základ ekologických 

studií sledujících vývoj těchto lokalit (např. Šťastný 2009). 

 

Taxonomie vybraných taxonů krásivek využívající kombinaci morfologických a 

autekologických dat 

 

V článku II vedla pečlivá morfologická analýza populace neznámé krásivky z efemerní 

tůňky v Makedonii k jejímu popisu jako nového druhu, Cosmarium gauthierae. Ukázalo se, 

že jiný nález tohoto druhu byl v minulosti pokládán za C. onychonema (Gauthier- Lièvre 

1931), od nějž se ovšem C. gauthierae odlišuje jak unikátní kombinací morfologických 

znaků, tak i neobvyklou ekologií. Naše výsledky tedy ukázaly dříve nerozpoznanou, 

pseudokryptickou diverzitu v rámci C. onychonema. 

V článku III jsme odhalili pseudokryptickou diverzitu v rámci 4 tradičních taxonů, což 

vedlo k popisu čtyř druhů nových pro vědu (Cl. pseudocostatum, Cosmarium discrepans, C. 

hostensiense, Act. riethii). Naše výsledky navíc potvrdily status Cosmarium cataractarum a 

C. cinctutum jako samostatných druhů (jak naznačil v případě prvního z nich již Eichler 1895) 

a také nutnost povýšení C. subbroomei var. taylorii na úroveň druhu. 

 

Taxonomie vybraných taxonů s využitím polyfázického přístupu 

 

V článku IV jsme hodnotili fylogenetickou a morfologickou diferenciaci v rámci dvou 

z taxonomicky nejvíce problematických tradičních druhů krásivek (Prescott et al. 1982), 

Xanthidium antilopaeum a X. cristatum. Molekulární data založená na sekvencích trnGucc and 

ITS rDNA ukázala monofylii obou komplexů s jedinou výjimkou X. antilopaeum var. 

basiornatum, jež pravděpodobně představuje samostatný druh, jak naznačil již Förster (1983). 

V rámci komplexu X. cristatum se ukázaly být tradiční variety X. cristatum var. cristatum, X. 

cristatum var. uncinatum a X. cristatum var. scrobiculatum separátními druhy. Data o X. 
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antilopaeum ukázala rozsáhlou fylogenetickou i fenotypickou variabilitu v rámci tohoto 

druhového komplexu. Ačkoliv neukázala žádný jednoznačný pattern, jenž by dovoloval 

spolehlivou taxonomickou klasifikaci, je zřejmé, že druhová diverzita v rámci tohoto 

komplexu, určovaná pouze s využitím tradiční morfologie, byla výrazně podhodnocena a 

skutečná může být o jeden či dokonce o dva řády vyšší, jak naznačil již Coesel (2005). 

Pozoruhodné je též, že fylogenetický strom založený na sekvencích trnGucc naznačil několik 

případů možného omezeného geografického rozšíření v rámci zjištěných fylogenetických 

druhů. 

Článek V byl zaměřen na krásivky s tyčinkovitým tvarem. Naše fylogenetická data 

ukázala, že se tento typ morfologie vyvinul v rámci Desmidiaceae nezávisle nejméně 

čtyřikrát. Ovšem nejzajímavější výsledek tohoto článku s ohledem na téma mé práce je 

zjištěná polyfylie tradičních a velmi hojných druhů Pleurotaenium ehrenbergii a Pl. 

trabecula. Fylogenetická diverzita v rámci těchto druhů zjištěná na základě sekvencí trnGucc 

byla mnohem vyšší než ta, jež byla patrná na základě morfologických dat. To potvrzuje 

obecně špatný morfologický koncept některých druhů tohoto rodu, založený na relativně 

malém počtu často vágně definovaných znaků (Růžička 1977, Coesel & Meesters 2007). Naše 

výsledky take potvrdily monofylii rodu Pleurotaenium, včetně tvarově neobvyklých druhů P. 

nodosum a P. ovatum, a ukázaly fylogenetickou pozici vzácného rodu Triplastrum, jenž se 

ukázal být zcela nepříbuzný ostatním tyčinkovitým krásivkám. 

V článku VI jsme prokázali fylogenetickou homogenitu 14 kmenů známého tradičního 

druhu Micrasterias rotata v rámci Evropy, založenou na sekvencích trnGucc. Naproti tomu 16 

kmenů druhého studovaného druhu, M. fimbriata, se ukázalo být tvořeno dvěma zřetelně 

vymezenými liniemi, lišícími se na základě molekulárních, morfometrických i 

morfologických dat. Tato zjištěná pseudokryptická diverzita v rámci M. fimbriata byla o to 

překvapivější vzhledem k tomu, že tento druh patří k nejnápadnějším krásivkám vůbec a 

disponuje řadou morfologických markerů (Růžička 1981, Coesel & Meesters 2007). Přesto 

však nebyl jeho tradiční koncept doposud zpochybněn žádným z expertů na krásivky. 

V článku VII jsme zkoumali morfologickou a molekulární diferenciaci široce 

pojímaného tradičního druhu Micrasterias truncata, jenž zahrnuje několik infraspecifických 

taxonů s nejasnou taxonomickou hodnotou (Růžička 1981). Kromě toho byly zkoumány také 

kmeny morfologicky velmi podobných druhů M. decemdentata a M. zeylanica. Molekulárně 

fylogenetická analýza založená na sekvencích trnGucc ukázala pět dobře podpořených cladů. 

Dva australské izoláty M. truncata var. pusilla se ukázaly být blízce příbuznými k M. 

zeylanica a pravděpodobně představují samostatný druh se zřejmě tropickým rozšířením. 
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Podobně byly dva evropské izoláty M. truncata var. semiradiata jak fylogeneticky, tak i 

morfologicky zřetelně odděleny od všech ostatních kmenů. Proto jsme navrhli, aby byl tento 

taxon opět pojímán jako samostatný druh M. semiradiata, jak byl originálně popsán 

Kützingem (1849). Všechny ostatní kmeny tvořily dobře podpořenou, „jádrovou“ skupinu M. 

truncata, jež byla vnitřně rozčleněna na tři clady. Nebyli jsme ovšem schopni najít žádný 

morfologický či biogeografický signál, který by bylo možno využít pro vymezení těchto linií. 

Může to být způsobeno jejich poměrně recentním vznikem a možná jsou ve skutečnosti 

sympatrickými, skutečně kryptickými druhy. 

V článku VIII jsme studovali další zástupce rodu Micrasterias, M. crux-melitensis a M. 

radians. Tradiční hranice mezi těmito morfologicky velmi podobnými taxony jsou poměrně 

nezřetelné. Proto byl v některých studiích M. radians pokládán za varietu M. crux-melitensis 

(Coesel & Dingley 2005) či byly dokonce oba taxony považovány za jeden morfologicky 

variabilní druh (Vyverman & Viane 1995). Ovšem naše molekulární data tyto hypotézy 

zřetelně zamítla, neboť ukázala tři zřetelné fylogenetické linie. Jednu z nich tvořily izoláty 

z Evropy a Severní Ameriky, jež byly morfologicky určeny jako M. crux-melitensis. V rámci 

této linie se ukázalo, že tradiční variety M. crux-melitensis var. janeira a M. crux-melitensis 

var. superflua nemají žádnou taxonomickou hodnotu, jak předpokládal již Růžička (1981). 

Kmeny M. radians tvořily dvě separátní fylogenetické linie odpovídající tradičním varietám 

M. radians var. evoluta a M. radians var. bogoriensis. Morfotypy odpovídající první z nich 

byly doposud nalezeny pouze v Africe, naproti tomu, kmen M. radians var. bogoriensis 

pocházel z jihovýchodní Asie. Tento zřejmý pattern omezeného geografického rozšíření 

v rámci našich tří fylogenetických linií naznačil, že v druhové diferenciaci poměrně velkých 

protist jako je Micrasterias by mohla hrát významnou roli geografická izolace. 

 

Výzkum rozšíření rozeznaných pseudokryptických druhů s využitím kombinace terénních a 

literárních dat 

 

V článku VI byl využit unikátní přístup, který umožnil zahrnout mnoho publikovaných 

nálezů do analýzy rozšíření dvou rozeznaných pseudokryptických druhů v rámci tradičního 

druhu M. fimbriata. Jeho publikované kresby či mikrofotografie byly zahrnuty do klasifikační 

diskriminační analýzy a přiřazeny k jedné či druhé z obou identifikovaných linií na základě 

porovnání s morfometrickými daty ze živého materiálu. To ve výsledku ukázalo na velmi 

odlišný pattern rozšíření obou linií v rámci tohoto tradičního druhu, jenž je v rámci Evropy 

překvapivě nápadně podobný pattern rozšíření cévnatých rostlin (např. Cox & Moore 2005). 



11 
 

Jeden fylogenetický druh je hojný ve střední a východní Evropě, ale vyskytuje se i na 

Britských ostrovech. Druhý fylogenetický druh byl zaznamenán v Severní Americe a 

v západní Evropě, kde je jeho rozšíření zřejmě omezeno západním břehem řeky Rýn. 

Morfometrické analýzy publikovaných dat také ukázaly, že tyto geografické rozdíly zůstaly 

v podstatě nezměněné od roku 1850, což ukazuje na doposud neznámou stabilitu rozšíření 

v rámci mikroskopických řas jako jsou krásivky. 

 

6. ZÁVĚRY 
V rámci této práce jsem se zaměřil především na doposud opomíjené téma, využití 

polyfázického přístupu, založeného na kombinaci několika metod, pro výzkum taxonomie 

krásivek na druhové úrovni. Avšak, jak bylo ukázáno v článcích II a III, také tradiční 

morfologie, je-li prováděna pečlivě a kriticky a podpořena např. daty o autekologii, může 

stále poskytnout cenná taxonomická data. Nicméně pro vyřešení taxonomie blízce příbuzných 

druhů se zdají být přístupy zahrnující molekulárně fylogenetické analýzy nezbytné. 

Výsledky hlavní části práce (články IV-VIII), kde byl použit polyfázický přístup pro 

výzkum skryté diverzity v rámci některých modelových druhových komplexů krásivek, 

mohou být shrnuty následovně: 

Použití polyfázického přístupu ve většině případů prokázalo značný podíl skryté 

diverzity. V rámci studovaných taxonů, za předpokladu, že byly studovány četné izoláty, 

pouze Micrasterias rotata a M. crux-melitensis se ukázaly být fylogeneticky homogenní. 

Naopak, počet tradičních morfologických druhů, jež se ukázaly být tvořeny několika 

fylogenetickými druhy, byl mnohem vyšší. V rámci X. antilopaeum se zdá být dokonce reálná 

druhová diverzita o jeden až dva řády vyšší než ta určená pouze na základě tradiční 

morfologie. Navíc se ukázalo, že počet tradičních infraspecifických taxonů, jež se ukázaly být 

pouze ekomorfami a nemají tudíž žádnou taxonomickou hodnotu byl poměrně nízký.  

Proto lze usuzovat, že skutečná diverzita Desmidiales, jež byla někdy (např. Coesel & 

Krienitz 2008) kvůli velkému množství synonym považována za spíše nižší než jsou recentně 

uznávané odhady (cca 3000 druhů), bude ve skutečnosti naopak znatelně vyšší. Vzhledem 

k tomu, že v rámci morfologicky jednoduchých druhů s málo diskriminačními znaky lze 

očekávat spíše vyšší podíl skryté diverzity než tomu bylo u morfologicky komplexních druhů, 

jež jsme studovali doposud, očekávám, že budoucí široká aplikace molekulárních metod 

v taxonomii krásivek by pravděpodobně vedla k odhalení několikrát vyšší diverzity než je 

oněch zhruba 3000 recentně akceptovaných „dobrých „druhů. 



12 
 

Jednotlivé druhové linie byly ve většině případů morfologicky identifikovatelné a to jak 

pečlivou mikroskopickou analýzou, tak s využitím kvantitativním metod geometrické 

morfometriky. To ukazuje, že pravá kryptická diverzita je pravděpodobně v rámci krásivek 

poměrně vzácným fenoménem. 

Výsledky práce dále naznačují, že skutečná druhová diverzita krásivek je v mnohem 

větší míře, než se doposud předpokládalo, vztažena k pattern jejich geografického rozšíření či 

ke klimatickým faktorům. To popírá „teorii ubikvitního rozšíření“ jako možný model 

rozšíření krásivek ve prospěch Foissnerova „modelu umírněného endemismu“. Je ovšem 

sporné, zda jsou mezi krásivkami vůbec nějaké kosmopolitní druhy. Nálezy řady údajně 

kosmopolitních druhů jsou hlášeny z různých částí světa ze zcela odlišných biotopů. Ovšem 

ve světle našich výsledků a vezmeme-li v potaz obecně velmi úzkou ekologickou amplitudu 

krásivek, se zdá být docela dobře možné, že tyto údajně „ekologicky tolerantní“ druhy mohou 

být ve skutečnosti komplexy několika druhů s omezeným rozšířením a specifickými 

ekologickými nároky.  

Co se týká praktického využití krásivek v biomonitoringu a ekologických studiích 

založených na datech o druhovém složení; je zřejmé, že metody jejich využití v tomto směru 

budou vyžadovat revizi a měly by být založeny na nově objevených fylogenetických druzích. 

Ovšem vzhledem k prokázané monofylii většiny doposud studovaných tradičních druhů a 

pravděpodobně nízké míře skutečné kryptické diverzity u krásivek jsou tyto přístupy stále 

mnohem slibnější než je tomu u drtivé většiny dalších skupin mikroskopických řas. Výsledky 

této práce také v neposlední řadě poskytly data o fylogenetické a taxonomické identitě 

několika velmi vzácných a morfologicky pozoruhodných taxonů (např. Triplastrum simplex, 

Pleurotaenium nodosum či Staurastrum tumidum).  

Ve stručnosti: Ukázalo se, že způsob, jakým recentně nahlížíme na diverzitu a rozšíření 

krásivek, by měl být od základu změněn. Reálná fylogenetická druhová diverzita je ve většině 

případů zřetelně jemnější než ta, definovaná pouze na základě klasických morfologických 

přístupů, často je na úrovni variet těchto tradičních morfologicky definovaných druhů a lze ji 

většinou dobře popsat pomocí kombinace molekulárních a morfologických dat. Areály 

rozšíření těchto fylogeneticky definovaných druhů jsou pravděpodobně většinou podstatně 

menší a naopak podíl druhů vyskytujících se pouze regionálně či dokonce druhů endemických 

podstatně větší než se recentně soudí. To dělá krásivky, jež jsou dobře známy svojí citlivostí 

vůči všem druhům znečištění a disturbance, ještě náchylnější k možnému úbytku biodiverzity 

a zdůrazňuje to nutnost ochrany jejich habitatů. Polyfázický přístup, založený na kombinaci 

několika nezávislých metod, přinesl novou úroveň interpretací, jež by nebylo možné 
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formulovat žádným z těchto přístupů zvlášť. Je ovšem zřejmé, že výzkum skryté druhové 

diverzity u krásivek je stále pouze na počátku. 

 

 

 

7. INTRODUCTION 

7.1. General introduction 
Species are fundamental natural units and their proper circumscription is an essential 

requirement for both biodiversity assessments and correct understanding of their ecology, 

biogeography, evolutionary history, and speciation. However, microbial eukaryotes often 

reveal so few morphological characters that it is very difficult to delimit them corretly using 

morphological criteria alone. Contrary to macroorganisms, simple morphology often leads to 

the convergent morphological evolution across different genera or even classes. For example, 

species of the morphologically defined algal genus Chlorella were revealed to be dispersed 

over two classes of chlorophytes, the Chlorophyceae and the Trebouxiophyceae (Huss et al. 

1999).  

Also at species level, the taxonomy of various protists has been turned upside down 

over the past two decades with the increasing use of molecular methods, revealing an apparent 

rate of hidden (cryptic or pseudocryptic) diversity (e.g. Hausmann et al. 2006, Slapeta et al. 

2006, Kraft et al. 2010, Poulíčková et al. 2010, Škaloud & Peksa 2010, Fučíková et al. 2011, 

Kucera & Saunders 2012, Moniz et al. 2012, Škaloud et al. 2012).  

In spite of these increased efforts, the number of species investigated by molecular 

phylogenetics methods represent just the tip of the iceberg and the range and extent of the 

genotypic and phenotypic diversity are still unknown for the vast majority of extant, free-

living protist species (Weisse 2008). Given that protists hold key roles in nearly all 

ecosystems (Cotterill et al. 2008) and are frequently used for the purposes of both basic and 

applied research, it is obvious that the matters of their diversity and species delineation still 

remains one of the central issues of contemporary protistan biology (Weisse 2008).  

 

7.2. Desmids, introduction 
Desmids are unicellular algae that belong to conjugating green algae 

(Zygnematophyceae, Viridiplantae). Desmids sensu lato traditionally involve two groups 

within this class; the so called saccoderm (“false”) desmids (members of family 
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Mesotaeniaceae from order Zygnematales) and the placoderm (“true”) desmids, members of 

the monophyletic order Desmidiales (McCourt et al. 2000, Denboh et al. 2001). In this thesis, 

I have focused on the representatives of the latter group, which is well characterized by a 

specific cell wall architecture and regarded as the most derived in the whole class 

Zygnematophyceae (Mix 1973, Brook 1981).  

Desmids occurr exclusively in freshwaters and the highest desmid diversity is found in 

mesotrophic, slightly acidic to slightly alkaline water bodies like moorland pools, peat pits or 

fen hollows. They belong to the dominant phytobenthos groups in these habitats, both in 

terms of species richness and biomass (Coesel & Meesters 2007). Therefore, they have 

recently been several times used in various kinds of ecological studies (e.g. Pals et al. 2006, 

Krasznai et al. 2008, Neustupa et al. 2009, 2011, 2012). Moreover, due to their highly specific 

ecological demands, they are considered excellent indicator organisms and represent one of 

the most important groups in the ecological monitoring of freshwater habitats (Coesel 2001). 

Logically, their use and reliability for the above mentioned purposes esentially require reliable 

species concepts and related knowledge on distributional patterns and extent of cryptic and 

pseudocryptic diversity in the particular taxa.  

 

7.3. Species concepts in desmids 

As already mentioned above, problems concerning species definition in microalgae 

complicate interpretation of their biodiversity in ecological, biogeographical or biomonitoring 

studies. However, given two organisms, it is often very difficult to distinguish, whether they 

belong to the same species or not, particularly in closely related ones. That is the reason why 

many different species concepts are used by biologists. In this chapter, the most important and 

relevant ones are briefly characterized and discussed with respect to the desmids. 
 
The morphological species concept 

According to this species concept, species are groups of morphologically identical or 

similar organisms (Futuyma 1998). At the generic and species levels, desmids, similarly to 

other microalgae, are traditionally classified according to morphological characters of 

vegetative cells, such as shape, dimensions, number of symmetry planes, cell wall 

ornamentation or chloroplast configuration (Brook 1981). 

However, most of these morphological discriminative characters of desmids may be 

extremely variable even within one natural population (e.g. Bicudo & Sormus 1972, Gerrath 
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1979, 1983) or depending on environmental conditions (e.g. Růžička 1971, Neustupa et al. 

2008). 

Unfortunately, it was just this extensive morphological plasticity of complex desmid 

cells what built the basis for the existing huge confusion in their traditional morphological 

species-level taxonomy (Kouwets 2008). The ecomorphae were often so much different from 

the “typical” form (contrary to other, usually morphologically much less prominent algal 

groups) that the desmid taxonomists were put up to describe them as separate taxa. Very often 

a new name and specific rank have been given to almost every variation encountered (Archer 

1860), inducing De Wildeman (1894) to the lament that ‘Desmidiologists describe specimens 

not species’. Moreover, since it is easier to describe a new variety than a new species, these 

newly described and often ill-defined forms were frequently described as infraspecific taxa of 

apparently unrelated, only superficially similar species, in this way creating a large number of 

so-called collective species (Kouwets 2008) and further obscuring clear species definitions. 

Finally, in many cases no original figure or authentic material existed or the figures were very 

poor, what often led to the creation of a large series of taxonomic synonyms (e.g. Heimans 

1969, p. 56., part about Staurastrum echinatum). 

All the above mentioned facts clearly illustrate the problems of using the traditional 

morphological species concept in desmids. Its application for species delineations may further 

be complicated by the occasional occurrence of polyploid complexes (see Kapraun 2007) and 

by the fact that it does not recognize cryptic or sibling species (Behnke et al. 2004). However, 

previously published morphological investigations represent valuable information sources 

about morphological variability and distribution of particular desmid species, and the 

traditional morphology, if performed carefully and critically, may still provide a lot of useful 

information. 

 

The biological species concept 

This species concept is probably the most widely accepted among contemporary 

biologists. It defines species as groups of interbreeding natural populations that are 

reproductively isolated from other such groups (Mayr 1948). The life cycle of Desmidiales 

involves the sexual process and there are several examples of application of the biological 

species concept criteria based on reproductive isolation as a part of taxonomic evaluation of 

desmid species. For instance, Blackburn & Tyler (1987) tested the reproductive behaviour in 

clones of Micrasterias thomasiana and revealed an unexpected hidden diversity of mating 

types [i.e. populations which mutually show (almost) complete sexual isolation; Ichimura 
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1981] within this traditional morphospecies. Such mating types can be considered syngens or 

biological species (Coesel & Krienitz 2008). Another well-known example is the Closterium 

ehrenbergii species complex where up to 18 mating types have been recognized (e.g. 

Ichimura 1981, Ichimura & Kasai 1989, Denboh et al. 2003).  

Unfortunately, sexual reproduction, which is essential for applying the biologic species 

concept, is a relatively rare phenomenon in desmids (Coesel 1974) and of many species no 

sexual stages are known at all. Thus, a wide application of the biological species concept in 

desmid taxonomy remains highly problematic. 
 

The phylogenetic species concept 

The application of phylogenetic analyses based on specific molecular markers in the 

1990s considerably extended the scope of algal systematics and taxonomy. Molecular data 

allowed to formulate specific phylogenetic hypotheses and to trace the phylogenetic 

relationships between individual taxa. Consequently, the phylogenetic species concept has 

been put into practice, in which a species is the smallest group of organisms that shares 

unique combination of character states (nucleotide states as well; Nixon & Wheeler 1990). It 

can be applied practically for to organisms, but its strict application could result in 

overestimating of the real species number (Wheeler & Platnick 2000, Škaloud 2008). 

The taxonomy of desmids has recently undergone major changes based on molecular 

phylogenetic analyses (e.g. McCourt et al. 2000, Gontcharov et al. 2003, Gontcharov 2008, 

Hall et al. 2008, Gontcharov & Melkonian 2004, 2005, 2008, 2010, 2011). However, most of 

these studies were concentrated on reconstruction of major lineages corresponding to families 

and orders or on the demonstration of the artificial nature of the traditional desmid genera 

(Gontcharov et al. 2003, Gontcharov & Melkonian 2005, 2008, Gontcharov 2008) and no 

study using molecular data specifically focused on the validity of traditional desmid species 

concepts yet. 

 
From the above chapters it is clear that no from the mentioned approaches alone can be 

considered a “gold standard” for species level taxonomy of algae. Therefore, the usage of 

polyphasic (multidisciplinary) approach (i.e. combining morphological, ultrastructural, 

molecular, ecological or biochemical data) has been recently recommended for species 

delimitation in various algal groups (e.g. Mann 1999, Pröschold & Leliaert 2007, Škaloud 

2008), including desmids (Kouwets 2008). 
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7.4. Diversity of desmids 
The above-mentioned problems concerning the application of the morphological species 

concept in desmids, which has almost exclusively been used for species delineations, 

significantly hamper also the diversity estimates of the group. Differently broad species 

definitions by various authors resulted in rather dissimilar assessments of the desmid species 

richness, ranging from 1 500 to 12 000 spp (Cranwell et al. 1990, Hoshaw et al. 1990). The 

most recent and usually cited estimate of the total number of “good” species known so far 

amounts to approximately 3 000 (Gerrath 1993). However, the real taxonomic diversity of the 

group is often considered very uncertain (e.g. Gontcharov 2008, Gontcharov & Melkonian 

2011). 

 
7.5. Biogeography of desmids 

The research of hidden diversity in microalgae is obviously closely associated with the 

issue of the geographical distribution of the potentially recognized (pseudo)cryptic taxa. Two 

models concerning the distribution patterns of microorganisms have recently appeared in 

series of papers and became promptly one of the most contentious issues of microbial 

biogeography and ecology. The “ubiquity model”, proposed by Finlay and Fenchel (Finlay 

2002, Fenchel & Finlay 2004, Finlay et al. 2004, Fenchel 2005), says that all microorganisms 

occur everywhere the environment is suitable due to high dispersal ability and high individual 

numbers. On the other hand, the “moderate endemicity model”, raised by Foissner (Foissner 

2004, 2006), estimates that about one third of the taxa are due to various reasons endemic, in 

spite of suitable habitats in other regions. 

In desmids, already West (1909) stated that no group of freshwater algae exhibits such 

marked geographical peculiarities as the desmids. Indeed, there are several examples of well-

defined desmid distribution patterns (Donat 1926, Heimans 1969) and Krieger (1933, 1937) 

and Coesel (1996) even distinguished ten desmid floral regions. However, since a reliable 

knowledge of geographical distribution patterns is confined only to taxa that can not be 

confused with any other ones (Heimans 1969, Coesel & Krienitz 2008), all these attempts 

were based only on a relatively small number of morphologically most conspicuous, clearcut 

taxa with a low confusion likelihood. Morevover, it appears possible that a large number of 

putatively cosmopolitic traditional morphospecies may in fact (as indicated by their usually 

broad and vague definition, e.g. Prescott et al. 1981, 1982) be a complex of several taxa with 

resctricted distribution.  
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Thus, it is obvious that for proper species delimitation allowing subsequent correct 

assessment of both the distribution patterns and diversity of desmids it is indeed crucial to use 

a polyphasic approach reconciling morphologic, genetic, and ecological features. This was 

also the main aim of this thesis. 
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9. AIMS OF THE THESIS 

The general objective of this thesis was the taxonomical investigation and revision of 

several desmid species complexes using polyphasic approach. Moreover, in two papers, I used 

the combination of traditional morphological and autecological data co clear up the taxonomy 

of several desmid taxa. 

The particular aims can be summarized as follows: 

• to evaluate the diversity and distribution of desmids within the Czech Republic 

using the traditional morphological approach, and to select desmid species 

complexes with a potential hidden diversity suitable for further research (paper I) 

• to evaluate the taxonomy of several problematic desmid taxa using the 

combination of traditional morphological and ecological data (papers II and III) 

• to evaluate the taxonomy of selected desmid species using both traditional 

morphological and modern molecular phylogenetic and geometric morphometric 

approaches (papers IV-VIII) 

• to investigate the distribution patterns of the recognized (pseudo)cryptic taxa using 

the combination of field and literature data (paper VI) 

 

10. MATERIAL AND METHODS 
Strains for the particular studies were isolated from natural samples originating from 

various European wetlands. In some studies, selected environmental variables were measured 

in the field using electronic devices. In addition, to maximally cover the diversity of the 

studied lineages, strains deposited in public culture collections were also acquired. 

Monoclonal cultures obtained by isolation from natural samples were cultivated in a liquid 

medium. Light microscope was used for identification and traditional morphological 

investigation of the particular strains and the scanning electrone microscope was used for 

detailed study of their cell wall sculpture. The morphological differentiation of strains was 

analyzed using landmark-based geometric morphometrics. For most geometric morphometric 

analyses, the TPS-series software was used. Within the frame of molecular analyses, several 

evolutionary more conserved genes (e.g. 18S rDNA) were used for establishing the position of 

individual species among other available desmid sequences, whereas some more variable markers 

(particularly trnGucc or ITS) were used for recognizing individual microspecies within the 

investigated complexes. Phylogenetic analyses were performed with Bayesian inference methods, 

maximum likelihood and maximum parsimony. 
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11. RESULTS AND DISCUSSION 

Diversity and distribution od desmids within the Czech Republic 

 
In paper I, the morphological species concept was adopted to assess the diversity, 

distribution and autecology of desmids within the Czech Republic. The examination of more 

than 1400 samples from about 150 various wetland habitats revealed altogether 526 desmid 

taxa, 80 of them being new for the Czech Republic. The paper focused particularly on the 

occurrence and autecology of rare taxa, however, a comprehensive, notated table, where 

several aspects of the ecology of every taxon are evaluated, was also included. 

The extensive sampling also revealed a number of problematic taxa that apparently 

needed a more detailed study to clear up their taxonomy. Therefore, this paper served as a 

basis for further studies focused on the taxonomy of particular species (complexes) and also 

revealed a number of desmid-rich localities that served as a source of material for the isolation 

of desmid strains within these studies. Finally, the data concerning the occurrence of rare taxa 

in the particular Czech wetland habitats may also be used as a basis for ecological studies 

tracing the development of these sites (e.g. Šťastný 2009). 

 

Taxonomy of selected desmid taxa using the combination of morphological and autecological 

data 

 

In paper II, careful morphological analysis of a population of an unknown desmid from 

an ephemeral pool in Macedonia led to its description as a new species, Cosmarium 

gauthierae. Another finding of this species has been previously attributed to C. onychonema 

(Gauthier-Lièvre 1931), from which, however, C. gauthierae clearly differs by a unique 

combination of typical morphological features as well as by its unusual ecology, so that our 

results illustrated a previously unrecognized, pseudocryptic diversity in C. onychonema. 

In paper III, we found pseudocryptic diversity in four traditional desmid taxa what 

resulted in the description of four species new to science (Cl. pseudocostatum, Cosmarium 

discrepans, C. hostensiense, Act. riethii). In addition, our results confirmed the status of 

Cosmarium cataractarum and C. cinctutum as independent species (in case of the former 

species suggested already by Eichler 1895) and stressed the need for the raise of C. 

subbroomei var. taylorii to the rank of a separate species. 
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Taxonomy of selected desmid taxa using polyphasic approach 

 

In paper IV, we evaluated the patterns of the phylogenetic and morphological 

differentiation in two of the taxonomically most problematic (Prescott et al. 1982) traditional 

species Xanthidium antilopaeum and X. cristatum. The molecular data based on trnGucc and 

ITS rDNA sequences illustrated the monophyly of both the complexes, with a single 

exception of X. antilopaeum var. basiornatum, which probably represents a separate species, 

as suggested already by Förster (1983). Within X. cristatum complex, the traditional varieties 

X. cristatum var. cristatum, X. cristatum var. uncinatum, and X. cristatum var. scrobiculatum 

turned out to be separate species. Our data on X. antilopaeum illustrated extensive 

phylogenetic as well as phenotypic variability within this species complex. Although they did 

not result in any unambiguous pattern that would allow sound taxonomic classification, it is 

obvious that the real species diversity within this complex, as estimated by classical 

morphological taxonomy, has been largely underestimated and may actually be one or even 

two orders of magnitude higher, as proposed already by Coesel (2005). Interestingly, the 

phylogenetic tree based on the trnGucc data set also indicated several examples of possible 

geographical restriction among Xanthidium phylogenetic taxa. 

Paper V focused on baculiform desmids, i.e. those with a rod-like morphology. Our 

phylogenetical data illustrated that this morphotype has evolved independently at least four 

times within Desmidiaceae. However, the most interesting result of this paper with respect to 

the subject of this thesis was the ascertained polyphyly of the traditional, very common taxa 

Pleurotaenium ehrenbergii and P. trabecula. There was clearly higher diversity within these 

taxa indicated by the trnGucc based phylogenetic tree than it was apparent on the basis of 

morphological data. This confirmed the generally poor morphological concept of some 

species of this genus, based on relatively few and often rather vague discriminating features 

(Růžička 1977, Coesel & Meesters 2007). Moreover, our results confirmed the monophyly of 

Pleurotaenium, including the morphologically peculiar taxa P. nodosum and P. ovatum, and 

illustrated the phylogenetical position of the rare genus Triplastrum, which proved to be 

completely unrelated to other baculiform taxa. 

In paper VI, we proved the homogeneity of 14 strains of the well-known desmid 

species Micrasterias rotata across Europe, based on trnGucc phylogeny. On the other hand, 16 

strains of the other species studied, M. fimbriata, turned out to be composed of two clearly 

delimited lineages, differing by molecular as well as by morphometric and morphological 

data. This detected pseudocryptic diversity within M. fimbriata was all the more surprising in 
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the light of the fact, that it belongs to the most conspicuous desmids at all and possesses quite 

a lot of morphological markers (Růžička 1981, Coesel & Meesters 2007). Despite this, its 

traditional species concept has not been questioned by any desmid expert so far. 

In paper VII, we investigated the morphological and molecular differentiation of the 

broadly perceived traditional species Micrasterias truncata which includes several 

infraspecific taxa with an unclear taxonomical value (Růžička 1981). In addition, we also 

studied strains of the morphologically similar species M. decemdentata and M. zeylanica. 

Molecular phylogenetic analysis based on trnGucc intron sequences revealed five well 

supported clades. Two Australian isolates of M. truncata var. pusilla turned to be closely 

related to M. zeylanica and probably represent a separate species with a presumably tropical 

distribution. Similarly, two European strains of M. truncata var. semiradiata were 

phylogenetically as well as morphologically separated from all other strains. Thus, we 

proposed that this taxon should again be considered a separate species M. semiradiata, as it 

was originally described by Kützing (1849). All the other strains formed a firmly supported 

group of the “core” M. truncata which was subdivided into three clades. However, we were 

not able to find any morphological or biogeographical pattern that could be used for the 

taxonomic delimitation of these lineages. This may be caused by their relatively recent origin 

and they possibly represent a sympatric, truly cryptic species.  

 In paper VIII, we examined another representatives of the genus Micrasterias, M. 

crux-melitensis and M. radians. The traditional species boundaries in these morphologically 

closely similar taxa are rather indistinct. Consequently, in some studies, M. radians has been 

considered variety of M. crux-melitensis (Coesel & Dingley 2005) or both taxa have even 

been regarded as one morphologically variable species (Vyverman & Viane 1995). However, 

our molecular data clearly rejected the hypothesis of possible conspecifity of these taxa as 

they revealed three distinct phylogenetical lineages. One of them comprised the European and 

North American strains that were morphologically identified as M. crux-melitensis. Within 

these lineage, the traditional varieties M. crux-melitensis var. janeira and M. crux-melitensis 

var. superflua turned out to have no taxonomical value, as proposed already by Růžička 

(1981). The strains of M. radians formed two separate phylogenetic lineages corresponding to 

traditional varieties M. radians var. evoluta and M. radians var. bogoriensis. The 

morphotypes corresponding to the former variety have, so far, only been reported from 

Africa, on the other hand, the single strain of M. radians var. bogoriensis originated from 

Southeast Asia. This apparent pattern of biogeographical resctriction among our three 
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phylogenetical lineages indicated that geographic isolation may play an important role in 

species differentiation of relatively large freshwater protists, such as Micrasterias. 

 

Investigation of distribution patterns of the recognized pseudocryptic taxa using the 

combination of field and literature data 

 

In paper VI, we used a unique approach that allowed to include many published 

records into the analysis of the distribution patterns of the two recognized pseudocryptic taxa 

in traditional M. fimbriata. The published drawings and microphotographs of this species 

were included in a classification discrimination analysis and placed into the newly identified 

lineages upon comparison to the morphometric data collected from living material. This 

revealed largely disparate geographic patterns within traditional M. fimbriata, being within 

Europe most interestingly strikingly similar to phytogeographic pattern of vascular plants taxa 

(e.g. Cox & Moore 2005). One phylogenetic species is frequent in central and eastern Europe, 

but occurs also in the British Isles. The second species has been recorded in North America 

and in Western Europe, where its distribution is possibly limited to the west of the Rhine 

River. Interestingly, the morphometric analyses of the published records illustrated that the 

geographic differences have remained largely unchanged since the 1850s indicating a 

previously unknown distributional stability among microalgal species groups such as the 

desmids. 
 
12. CONCLUSIONS 

I focused in this thesis predominantly on a previously completely neglected issue, the 

application of polyphasic approaches, based on combination of various methods, in the 

species-level taxonomy of desmids. Though, as demonstrated in Papers II and III, also the 

traditional morphology, if performed carefully and critically and supported for instance by 

ecological data, may still provide valuable taxonomical data. Generally, however, for 

resolving the taxonomy of closely related species, approaches involving molecular 

phylogenetic analyses seem to be essential. 

The results of the core part of thesis (papers IV-VIII), where polyphasic approaches 

were used to reveal the hidden diversity within several model desmid species complexes, can 

be summarized as follows: 

The use of polyphasic approach mostly revealed a considerable rate of hidden diversity. 

Among the target taxa, given that numerous strains were studied, only Micrasterias rotata and 
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M. crux-melitensis turned out to be phylogenetically homogenous. On the other hand, the 

number of traditional morphospecies that were found to be composed of several phylogenetic 

species was much higher. Within X. antilopaeum species complex, the real species diversity 

appears to be even one or two orders of magnitude higher than that estimated by classical 

morphological taxonomy. Moreover, the number of traditional infraspecific taxa that turned 

out to have no taxonomical value was relatively low.  

Therefore, it can be assumed that the real species diversity of Desmidiales which has 

sometimes been (e.g. Coesel & Krienitz 2008) considered rather lower than the recently 

accepted estimates (ca 3 000 spp.) due to the high number of current synonyms, will actually 

be considerably higher. Since the potential rate of hidden diversity within morphospecies with 

simple morphology and less discriminative characters would likely be even higher than that of 

morphologically complex taxa that we mostly studied so far, I believe that a future wide 

employment of molecular methods in the species-level taxonomy of Desmidiales would 

probably lead to revealing several times higher diversity than those about 3 000 recently 

accepted “good” species. 

The individual species-level phylogenetic lineages were mostly found to be 

morphologically identifiable, both by careful microscopic analysis, as well as by quantitative 

geometric morphometric methods. This indicates that a true cryptic diversity is probably a 

relatively rare phenomenon in desmids. 

The results of the thesis also indicate that the species differentiation and actual species 

diversity of desmids may for a much greater part than generally supposed be related to the 

patterns of their geographic distribution or to the climatic factors. 

Herewith, they contradict the “ubiquity model” as the possible distribution model of 

desmids, in favour of Foissner’s “moderate endemicity model”. However, it is questionable 

whether there are any cosmopolitan species at all among desmids. Many supposedly 

cosmopolitic taxa are reported from various parts of the world to occur in ecologically 

profoundly different habitats. But, in the light of our data and considering the generally very 

narrow ecological amplitude of desmids, it appears possible that these putative “ecologically 

tolerant” taxa may in fact be a complex of several species with restricted distribution and 

specific ecological demands.  

As for the issue of the practical use of desmids in biomonitoring and ecological studies 

based on species composition data; it is obvious that the methods of their use in such a way 

will need to be revised and should be based on the newly encountered phylogenetic taxa. On 

the other hand, these attempts still seem to be much more promising than in the most other 
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groups of microscopic algae. Firstly due to the supposedly low rate of true cryptic diversity in 

desmids and secondly since their traditional species concepts are, in spite of frequent inner 

differentiation, still much more robust than in the absolute majority of other microalgal 

groups, because of the predominant monophyly of the particular species. Last but not least, 

the results of this thesis provided data about the phylogenetic and taxonomic identity of 

several very rare and morphologically peculiar taxa (e.g. Triplastrum simplex, Pleurotaenium 

nodosum or Staurastrum tumidum).  

To sum up: Obviously, the way we recently see the diversity and distribution of desmids 

should be thoroughly changed. The real phylogenetic species diversity is mostly finer, often 

corresponds to varieties of the traditional morphologically defined species and is usually well 

determinable using combination of molecular and morphological data. The biogeographical 

areas of these phylogenetic species are probably usually much narrower and the proportion of 

regionally restricted or even endemic species consequently much higher than generally 

supposed. This makes desmids, that are already well known for their vulnerability to all kinds 

of pollution and disturbance, even more susceptible to losses in biodiversity and further 

stresses the need for conservational strategies of their habitats. Polyphasic approach, based on 

combination of several mehods, yields a new level of interpretations that could not be reached 

by the use of any of these methods alone. Nevertheless, it is obvious that the investigation of 

hidden species diversity in desmids is still at the beginning. 
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