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Abstrakt:

Tato prace pojednava o vyznamu zygomycetl, jejich aktudlnim postaveni v systému hub a
piedevsim o jejich ekologickych narocich. Prace shrnuje vliv teploty na Zivotni cyklus, tj.
piedevsim na riist, rozmnozovani a produkci metaboliti. Zaméiuje se piedevsim na psychrofilni
a termofilni druhy a popisuje mechanismy adaptace na nepfiznivé podminky. Pro vyzkum vlivu
teploty jsou zygomycety mimoiadné vhodnymi modelovymi organismy, napf. v fadu
Mucorales nachazime ptibuzné zastupce rostouci v diametralné odliSnych prosttedich. Mezi
mechanismy adaptace k extrémnim teplotam u zygomycetl pievlada produkce trehalézy, dale
zména stupné nasycenosti membranovych fosfolipidi a produkce latek stabilizujicich

membranu — sterold, glykolipida a cukernych alkoholt.

Klicova slova: teplota, rist, rozmnozovani, zivotni cyklus, stanovisté, extrémofilové,

Mucoromycotina, Mortierellomycotina

Abstract:

This thesis is aiming on zygomycetes, their importance, their current position in the Fungi
kingdom and above all their ecological demands. The paper summarizes the influence of
temperature on their life cycle (i.e. primarily on the growth, reproduction and production of
metabolites). It focuses mainly on psychrophilic and thermophilic species and describes the
mechanisms of adaptation to unfavorable living conditions. To investigate the influence of
temperature, zygomycetes are exceptionally suitable model organisms, e.g. in the Mucorales
order we can find relatives growing in diametrically different environments. Among the
mechanisms of extreme temperature adaptation for zygomycetes are in particular trehalose
production, a change in the degree of saturation of membrane phospholipids and the production

of membrane stabilizing agents - sterols, glycolipids and sugar alcohols.
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Pouzité zkratky:

PUFA
GLA
DHA
EPA
ALA
HS
MEA
GAE
SL4
SDA
PYG
EYSA

polyunsatured fatty acid
y-linolenic acid
docosahexaenoic acid
eicosapentaenic acid
a-linolenic acid

heat shock

malt extract agar
glucose-asparagine medium
wort beer agar
Sabouraud dextrose agar
peptone yeast agar

Emerson yeast starch agar

polynenasycené mastna kyselina
gama-linolenova kyselina
dokosahexenova kyselina
eikosapentenova kyselina
a-linolenova kyselina

tepelny Sok

agar se sladovym extraktem
glukozo-asparaginové médium
sladinovy agar (4° cukernatost)

Sabouraudtv agar

Emersontv agar



1. Uvod

Zygomycety jsou mikroskopické vldknité houby vyznacujici se rozmanitym trofismem
a osidlujici Sirokou skalu stanovist, vcetné prostiedi ¢lovéka. Zygomycety jsou piedevSim
saprotrofové a dekompozitofi, nékteré skupiny ale zahrnuji striktné ¢i fakultativné parazitické
bylo zaloZeno na morfologickych znacich, pfedevSim pak na zpiisobu tvorby pohlavnich spor
(zygospor) konjugaci — tedy spdjenim. DalSimi vyraznymi znaky je nepiehradkované
(coenocytické) mycelium, absence vicebunécnych sporokarpli a Casty vyskyt nepohlavniho
rozmnozovani (tvorba sporangii). Soucasné fylogenetické studie vSak prokazaly, Ze pies
vSechny vnéjsi spolecné znaky jsou zygomycety polyfyletickou skupinou. Nejnovéjsi predstavy
o fylogenezi zygomycetii budou prezentovany nize.

Teplota je jeden z klicovych faktort prostiedi plisobicich na Zivotni cykly organismd.
Vzhledem k Sirokému rozsifeni zygomycetl, tyto organismy vyvinuly rtizné mechanismy
adaptace k ,.extrémnim‘ teplotnim podminkam, pfizptsobily se jak chladnym podminkam
arktickych oblasti, tak 1 vyS$§Sim teplotdm az do 60 °C. Ptestoze jde o tak vyznamny faktor, je
problematika vymezeni terminti psychrofil, psychrotrof a termofil u hub pon¢kud neujasnéna.

Hlavnim cilem préce je popsat a shrnout souc¢asné poznatky o vlivu teploty na Zivotni cyklus
zygomycetd, tj. na rust, pohlavni i nepohlavni rozmnoZovani, véetné plsobeni na sporulaci ¢i
tvorbu sekundarnich metabolitl, a ujasnit mechanismy piizptisobeni vysokym i nizkym

teplotam.



2. Obecna charakteristika zygomycetii

Zygomycety jsou skupinou, ktera vzdy pfitahovala pozornost mykologti. Tradi¢nim
zékladem pro studium téchto organismi jsou prace Zychy (1969), Pidoplic¢ka (1971), Schipper
(1969, 1975), O'Donnella (1979) ¢i Benjamina (1979). V soucasné dobé¢ jsou zygomycety
povazovany za polyfyletickou skupinu, kterd je jako celek charakterizovana predevsSim
spajenim, tedy specifickym zplsobem pohlavniho rozmnozovani. Jednd se o splyvani
protoplasti mnohojadernych gametangii, tento proces se nazyva gametangiogamie. Vzacné&ji
dochazi také ke splyvani vegetativnich somatickych hyf, které se oznacuje jako somatogamie.
Vysledkem gametangiogamie i somatogamie je tvorba zygosporangia s jedinou zygosporou.
Gametangia jsou ¢asto nesena suspenzory (podplirnymi buitkami), jak je vidét na obr. 1 (A, B).
Okolo zygosporangia se miize vytvaret hyfovy obal vyrlstajici se suspenzort, ptikladem miize
byt hyfovy obal druhu Absidia spinosa var. biappendiculata (obr. 1, D). Pohlavni
rozmnozovani mize probéhnout mezi dvéma jedinci odlisnych parovacich typt (mating types
(+) a (-)). Takové rozmnozovani ozna¢ujeme jako heterothalické. Homothalické pak nazyvame
druhy, které jsou schopny vytvofit zygosporu na témze jedinci; tim dochdzi k samooplozeni

stejnym parovacim typem.

Obr. 1 Typy zygospor vybranych druhti zygomycett, pievzato White et al., 2006, Mycologia.
SEM fotografie zygomyceti piedstavujici morfologickou diverzitu sexualnich reprodukénich organt;
zygospory druhtt A. Cokeromyces recurvatus, B. Cunninghamella homothallica, C. Radiomyces spectabilis, D.
Absidia spinosa

Zygospory byvaji typicky ornamentované, ale ¢asto mohou mit i hladky povrch (Benny
et al. 2001). Maji charakter trvalé spory a jsou diploidni. K meiotickému redukénimu déleni
dochazi az pfi zrani nebo kli¢eni zygospory. I pfes odd€leni plasmogamie a karyogamie
v zygospofe nezndme u zygomycetl skuteCnou dikaryofazi, jako je u askomycetil
a bazidiomycet. Nékdy se mohou tvofit tzv. azygospory (nepohlavné vzniklé spory), které
vznikaji partenogeneticky pouze z jednoho gametangia; morfologicky jsou podobné

zygosporam (Benny et al. 2001). Byly pozorovany u tadi produkujicich zygospory



(Benjamin 1979). U nékterych taxonti neni pohlavni rozmnozovani znamo a v zivotnim cyklu
se uplatiiuje pouze nepohlavni rozmnozovani.

Nepohlavni rozmnozovani probihd obvykle formou tvorby sporangioford nebo
sporofori nesoucich sporangia, ve kterych se endogenné tvofi sporangiospory. Sporangia
mohou byt mnohosporova (Mucor, Rhizopus), nebo né€kolikasporova, nazyvajici se sporangioly
(Thamnidium elegans, Blakeslea trispora) nebo merosporangia (Piptocephalis, obr. 4), Ci se
tvoti pouze jednosporové sporangioly, které vznikaji na povrchu sporogenniho méchyiku
(Cunninghamella). Redukce poctu sporangiospor ve sporangiich je zfejmym evolu¢nim
trendem zygomycetil. Na myceliu se vytvaii specializované hyfy — sporangiofory, nesouci
sporangia nebo sporokladia. Koncova ¢ast sporangioforu se nazyva kolumela (sttedni sloupek)
a byva Casto vyklenuta dovnitf sporangia. Hyfa miize v mist¢ pod sporangiem zdufet a vytvorit
tak apofyzu, kterd je velmi vyrazna napiiklad u rodu Absidia. Po prasknuti stény sporangia

nékdy pod kolumelou zlstava zbytek stény a tvofi tak tzv. limecek (obr. 2).

® Alena Kubatova

Obr. 2 Mucor sp. AK 237-13, Obr. 3  Mucor circinelloides Obr. 4 Piptocephalis sp., 1000 x
1000 x zvétseno; kolumela s limeckem 640 x zvétSeno; kulovité sporangium, ZV! ¢tSeno, zrald merosporangia,

uvnitt kolumela pfevzato: Atlas  zygomycetd,
Kubatova, Vanova (2009)

)

Kulovitd nebo hruskovitd sporangia s kolumelou jsou typickd pro zastupce mukora
(obr. 3). Na sporangioforu se u nekterych druhti tvoii fertilni sporokladium, na kterém v fadach
vyrustaji sporogenni buiiky — pseudofialidy, které davaji vzniknout jedinému jednosporovému
merosporangiu (napf. u rodu Coemansia). Merosporangia nékterych zygomycetd vyristaji na
sporogenni hlavici a obsahuji vice spor (Syncephalastrum, Piptocephalis). Pocet spor

v merosporangiu obvykle neni vétsi nez 10-15 (Benjamin 1966). Kromé vySe uvedenych



struktur tvofi nékteii zastupci tlustosténné chlamydospory (Mucor dimorphosporus),
tenkosténné artrospory (Mucor rouxii (Barrera 1983)), ptipadn¢ blastokonidie.

Hyfy jsou typicky coenocytické a mnohojaderné, ¢asto bohaté vétvené; prehradky se
tvofi pouze pro oddéleni rozmnoZzovacich struktur nebo u starych mycelii. Tento znak vSak
nemusi byt absolutné platny, nékteré taxony zygomyceta ptehradky vytvari (napi. Mycotypha).
Ptehradky mohou byt celistvé, s mikropory (Phycomyces) nebo s primitivnim dolipdrem
(Kickxellomycotina). Bunécna sténa obsahuje predevs§im chitin a chitosan (Mucorales).

Zpusob vyzivy zygomycetl je heterotrofni — jde o saprotrofy nebo parazity. Parazituji
na zivocisich, rostlinach nebo jinych houbach; nékteré druhy mohou byt oportunnimi patogeny

¢loveka 1 jinych zivocicht (Benny et al. 2001).

3. Postaveni zygomycetll v systému hub

Zygomycety byly diive klasifikované jako jediné oddéleni s ndzvem Zygomycota
(White et al. 2006) zalozeny na tvorb¢ zygospor jako formy sexualniho rozmnozovani, dale na
hojném asexualnim rozmnozovani pomoci sporangii, absenci vicebunéénych sporokarpi a
tvorbé coenocytického mycelia (Spatafora et al. 2016). Zpocatku se Zygomycota jevila byt na
ose vyvoje k vys§sim houbam. Whittaker se domnival, Ze jsou odvozeny od Chytrididomycota
ztratou biciku a zménou organizace mycelia; vysS$i houby pak mély byt odvozeny od
Plantae, coZ Whittaker odmital, a pro houby vy¢lenil samostatnou ti$i Fungi zaloZenou na
morfologii a typu vyZivy. Klasifikace fadii kmene Zygomycota byla zpocatku zaloZena na
podobnosti fenotypli;, na vzhledu asexudlnich a sexualnich reprodukcnich struktur,
ultrastruktury hyf vcetné pfitomnosti sept a porti, a na vyZivovém reZimu (saprotrofie,
parazitismus, endokomenzalismus) (Tanabe et al. 2005). Jesté nedavno byl kmen Zygomycota
rozdélen na dvé tiidy Zygomycetes a Trichomycetes (White at al. 2006). Klasifikace z roku
2007 (Hibbett et al.) formalné opustila pouZivani kmenu Zygomycota a kmen byl rozdélen na
¢tyfi podkmeny incertae sedis — Entomophthoromycotina, Kickxellomycotina,
Zoopagomycotina a Mucoromycotina, zvlast’ byl vyclenén kmen Glomeromycota (Hibbett
et al. 2007).

Nejnovéjsi molekularni analyzy ukazuji pravdépodobnou existenci dvou kment, Ctyt
tfid a 16 fada. Multigenovéa analyza na 192 ortholognich proteinech byla provedena v roce 2016
(Spatafora et al. 2016). Pouzity byly datasety pro 46 taxoni (z toho 25 zygomycett). Na zdkladé

téchto vysledkl byly vymezeny skupiny Mucoromycota a Zoopagomycota a stanoveno jejich



rozClenéni do pododdéleni a tadi. Mucoromycota tak dnes obsahuji Mucoromycotina,
Mortierellomycotina ~a  Glomeromycotina.  Zoopagomycota  jsou clenény na
Entomophthoromycotina, Kickxellomycotina a Zoopagomycotina. Tyto skupiny jsou pomérné
dobie vymezené jak fylogeneticky, tak i morfologicky a ekologicky. Z fylogenetického stromu
(obr. 5) je zfetelné, ze zygomycety (Mucoromycota a Zoopagomycota) jsou fazeny jako
sesterské k Dikarya s velmi vysokou bootstrapovou podporou. To by mohlo znamenat, ze
diivéjsi prace zygomycety mylné ftadily k bazalnim skupindm hub a zygomycety jsou
pravdépodobné vyvojove dale, nez se diive minilo. Jak je zfejmé z piredchoziho textu, systém
zygomycetll je neustale v pohybu a pomérné¢ dynamicky se méni. Fylogenetické analyzy
nabizeji nové pohledy na polohu taxond zygomycetd v systému hub.

Ve své praci se budu vénovat predev§im dvéma pododdélenim — Mucoromycotina
a Mortierellomycotina (dfive oznacované jako zygomycetes I), v rozsahu, v jakém je vymezuje
¢lanek Spatafora et al. (2016). Tyto skupiny jsem si vybrala z toho diivodu, Ze zahrnuji houby
snadno kultivovatelné, rychle rostouci a s ubiquitnim vyskytem. Zarovenl maji Siroky rozsah

obyvanych nik, a tim jsou zajimavé z hlediska adaptaci na velmi rozdilné teplotni podminky.
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4. Vyskyt v ptirode

Zygomycety zahrnuji vice ¢i mén¢ kosmopolitné rozsitené druhy. Kosmopolitni
rozsifeni je dano predevSim tim, ze jsou schopné vyuzivat velmi Siroké spektrum substrati.
NejbéznéjSim substratem mnoha zygomycetll jsou exkrementy riznych zivocichli a puda.
Zastupci tadu Mucorales patii k nejcastéjSim mikroorganismim v pide¢, ¢i na organickych
zbytcich. Jejich spory se snadno §ifi vzduchem. Patii mezi nejrychleji rostouci houby a jsou
nejranéjSimi kolonizatory ,,novych® substratii (tzv. pionyrské druhy). Z hlediska zivotnich
strategii by Casto patfily mezi tzv. R-stratégy (Cooke & Rayner 1984). V piirod¢ tyto druhy
rychle vyCerpavaji Ziviny ze substratu; prezivaji diky tvorb¢ klidovych stadii — spor.

Z pudy byly naptiklad izolovany druhy Cunninghamella elegans, C. echinulata,
Coemansia, Mucor hiemalis apod. Nekteré rody byly izolovany pouze z pady, napft.
Hesseltinella nebo Zygorhynchus (dnes Mucor) (Benny et al. 2001).

Parazitické druhy jsou svym vyskytem vdzané na vyskyt hostitelii. Nékteré zygomycety
parazituji na jinych houbéch; ptikladem mutze byt rod Piptocephalis. Piptocephalis je obligatni
haustorialni mykoparazit a parazituje predevsim na druzich fadu Mucorales. Dal§im piikladem
mykoparaziti mohou byt druhy rodd Dicranophora, Spinellus ¢i Syzygites (Benny et al. 2001).
Druhy tadu Entomophthorales ze skupiny Zoopagomycota jsou pfevazné patogeni velmi
Sirokého hostitelského spektra hmyzu a nékterych fytofagnich roztocil, nejcastéji ale napadaji
msice (Aphida) nebo rizné druhy motylt (pfedevsim mury) a dospélce much (Benny et al.
2001). Nekteré druhy napadaji ptidni bezobratlé, jako jsou hlistice (Nematoda) nebo zelvusky
(Tardigrada).

Zygomycety se vyskytuji v pfirodé¢ na mnoha stanovistich a jsou hojné 1 v prostiedi
¢lovéka. VSudyptitomny je naptiklad kropidlovec Cernavy (Rhizopus stolonifer), se kterym se
muzeme setkat naptiklad na zvlhlém chlebu nebo na marmeladé. Houby fadu Mucorales jsou
také vyznamnymi kontaminanty sklizeného ovoce nebo chladirenského masa. Plisn€ fadu
Mucorales, které se Casto vyskytuji na sladkych substratech, jsou anglicky oznacované jako
»sugar fungi®.

Zygomycety se daji nalézt 1 v prostfedich s extrémnimi podminkami. V polarnich
oblastech byly houby zjistény jak v hlubokych moftich, tak v ledovcich i ve vysokych horach.
Zajimavym prostiedim, které je v polarnich oblastech vhodné pro Zivot mikroorganism, jsou
cryoconitoveé jamy. Cryoconit je tvofen navatym prachem a ¢asteckami hornin a sazi, také mtize
také obsahovat organické slozky, napiiklad ptadni Céastice nebo mikroby. Tmava vrstva

cryoconitu umoziuje absorpci viditelného svétla a UV zarfeni. Piisobenim zafeni se mohou



postupnym roztavanim vytvofit jamky, ve kterych jsou podminky k zivotu ptiznivéjsi nez na
povrchu ledovce. Zatim ale byly v cryoconitu nalezeny spiSe bazidiomycety a predevsim
askomycety; ze zygomycetl pak Circinella (Gerdel & Drouet 1960). Distribuce hub v polarnich
oblastech pak nejvice souvisi srozloZzenim mikroprostiedi, ve kterych mohou ptezivat.
V antarktickém prostiedi jsou jednim z nejbohatsich mikrostanovist’ mechy (Tosi et al. 2002).
Z vysledk studie vyplyva, ze houbové komunity z antarktickych mechi jsou tvofeny prevazné
puvodnimi druhy, coz je podpoieno faktem, ze vétSina izolovanych druhti je psychrofilni. Ze
zygomycetl byla v Antarktidé Casto izolovana Mortierella antarctica (Tosi et al. 2002).

Nachazeny jsou téz tzv. ,,snow molds* — coenocytické plisné rostouci pod sn¢hovou
pokryvkou. Spole€enstva chladnomilnych hub pokryvajici piidu a opad v alpinskych a
subpolarnich oblastech (Schmidt et al. 2008). Tyto druhy se vyskytuji piedev§sim pod pozdni
sn¢hovou pokryvkou; tato spoleCenstva jsou efemerni a po roztani sné¢hové pokryvky rychle
mizi (Schmidt et al. 2008). Mikroklima nachazejici se pod sn€hem je pro rist mikroorganismu
idedlni diky dlouhému obdobi stabilnich teplot a pomérné vysoké vlhkosti (Schmidt
et al. 2008). V téchto prostiedich byli nalezeni byli zastupci fadi Mucorales a Mortierellales
(Schmidt et al. 2008).

Naopak v teplych oblastech zygomycety nachazime hojnéji. NejcastéjSimi substraty
s vyssi teplotou jsou antropogenné vytvorené hromady hnoje, kompostu anebo silaze. Vyskytuji
se zde Casto druhy rodu Mucor nebo Rhizopus. Je jen mélo ptirodnich stanovist’ s podobnou

teplotou, které by splnovaly dal$i podminky pro rist zygomycett.
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Obr. 6 a 7 nahoie Mucor circinelloides CCF 2631, 640 x zvétSeno. Rist
5 dni na mediu SL4 pfi 15 °C. Priklad chladnomilného druhu.

Obr. 8 vpravo Rhizomucor pusillus CCF 2892, 400 x zvétSeno. Rist na
mediu PCA pii 40 °C. Ptiklad teplomilného druhu.




5. Vyznam zygomycetii pro clovéka

Vyznam zygomycetl je pro clov€ka nezanedbatelny z mnoha whla pohledu.
Zygomycety jsou dulezitymi prostiedky ve vyrobé a primyslu, zejména v pramyslu
potravindiském a farmaceutickém, a také v nové zavadénych biotechnologiich. Ve vyrobé
potravin jsou zygomycety Casto pouzivané predevSim v Orientu, kde ma jejich pouzivani pro
fermentaci dlouhodobou tradici. Napiiklad druhy rodu Actinomucor (A. elegans a
A. taiwanensis) se v Ciné pouzivaji pro vyrobu sufu a furu, coZ jsou fermentované formy tofu.
Tofu je potravina ze so0ji, kterd se vyrabi vysrazenim s6jového mléka a naslednym lisovanim
(Dijksterhuis & Samson 2007). K fermentaci se také vyuzivaji druhy Amylomyces rouxii,
Rhizopus microsporus, R. oligosporus, R. oryzae, jejichz funkci je enzymaticka transformace a
dodani textury a obsahu vitamintl potravinam. S jejich pomoci se vyrabi nékolik dalSich druhti
orientalnich potravin s riiznymi narodnimi nazvy — koji (Japonsko), nuruk (Korea), chu (Cina),
anebo marcha a tempeh. Pro stejné ucely se pouziva i Mucor, napt. M. circinelloides nebo M.
indicus (Dijksterhuis & Samson 2007).

Zygomycety jsou také vyznamné produkci enzymi, vitaminl a nenasycenych mastnych
kyselin (anglicky polyunsaturated fatty acids; v této praci budou dale uvadény pod zkratkou
PUFA), které lze biotechnologicky vyuzit. Nenasycené mastné kyseliny maji ve svém fetézci
alespoil jednu dvojnou vazbu; ty které maji dvojnou vazbu dale nez na devéatém uhliku, jsou
pro zivoc€ichy esencidlnimi a velmi podstatnymi sloueninami. Maji dualezité ucinky na
strukturu a fyzikalni vlastnosti lokalizovanych membranovych domén, podileji na produkci
eikosanoidu, signalni transdukci a aktivaci nuklearnich transkripénich faktorti (Spector 1999).
Hlavnim prekurzorem eikosanoidli je kyselina arachidonovd; cesty, které vedou k
eikosanoidiim, jsou znamé spolecné jako ,,arachidonatova kaskada® (Smith & Murphy 2002).
Dulezitymi eikosanoidy savci jsou napiiklad prostaglandiny, leukotrieny nebo hydroxymastné
kyseliny (Certik & Shimizu 1999). Z polynenasycenych mastnych kyselin jsou zygomycety
schopné produkovat napiiklad kyselinu gama-linolenovou (GLA), kyselinu arachidonovou
1 kyselinu eikosapentenovou (EPA).

Mezi nejlepsi producenty nenasycenych mastnych kyselin patii zastupci fadit Mucorales
a Mortierellales; zastupci Mucorales syntetizuji PUFA s maximalni délkou fetézce 18 atomi
uhliku, zatimco zastupci Mortierellales jsou schopni syntetizovat fetézce o délce 20 C
(Klempova et al. 2013). Né&ktefi zastupci téchto fadl maji schopnost zdaroven tvofit
1 karotenoidni pigmenty, zejména B-karoten, podobné jako nékteré kvasinky, fasy a houby

jinych skupin; syntetizovat zaroven karotenoidy i PUFA vSak dokdZou jen zygomycety



(Klempova et al. 2013). DalSimi biotechnologicky vyuzitelnymi slou¢eninami zygomycet
mohou byt proteazy Ci lipdzy. Naptiklad B-glukosidaza, ktera je soucasti enzymového aparatu
degradujiciho celulozu, mtze slouzit k vyrobé palivového ethanolu. Pro biotechnologickou
aplikaci téchto enzymt je velmi vyznamna termotolerance nebo resistence k vysokym teplotam
(Krisch et al. 2010). Tuto podminku dobie splituji druhy Mucor circinelloides, Rhizopus oryzae
a R. miehei. Ziskévana je také glukoamyldza, a to zejména z druhtt M. hiemalis, M. indicus
a R. oryzae (Behnam et al. 2016). Glukoamylaza dokaze degradovat amylozu a amylopektin
a vytvaii glukozu, ze které je nasledné vyrabén glukézovy nebo fruktézovy sirup a dalsi
vyrobky.

Siroké vyuziti maji i dalsi houbové enzymy. Vysoké mmnozstvi glukézooxidazy
produkuje naptiklad Rhizopus stolonifer. Druh Mucor rouxii pak vykazoval velmi dobré
vysledky v produkci fosfatdz (Guimaraes et al. 2006). Pozoruhodnym se ve studii ukazal druh
R. microsporus var. rhizopodiformis, ktery byl schopny produkovat velké mnozstvi amylazy,
alkalickych i kyselych fosfataz a pektinazy (Guimaraes et al. 2006). Potencidl vyuziti téchto
enzymu v prumyslu je velice Siroky. Jiz v roce 1983 bylo bézné¢ komercné vyuzivano asi 30
riznych typl enzymd, z nichZ byla asi polovina houbového ptivodu (Bennett 1998).

Zygomycety vSak ¢loveéku neptindsi jen uzitek. Zaznamy o tom, Ze mohou zplisobovat
lidské choroby, jsou uvadény jiz od roku 1800. Prvni popsanou nemoci tohoto typu byla
systémova mykéza zptisobena pravdépodobné druhem Absidia corymbifera u onkologického
pacienta. Popsana byla Plataufem v ¢lanku Mycosis Mucorina v roce 1885 (podle Ribes et
al. 2000). V minulosti byla vétsina hlaSenych ptipadl pfipisovana rodu Mucor, obvykle ale tyto
vysledky nebyly podpoteny kultivaci. V dne$ni dobé¢ je vSak znamo, Ze prevladajicimi druhy
zygomycetl zptisobujicimi onemocnéni jsou druhy rodu RAizopus. Dalsimi béznymi druhy jsou
ptedevsim druhy rodt Mucor, Rhizomucor a Lichtheimia (dfive uvadéna jako Absidia). Druhti
rodu Mucor je znamo vice nez padesat, predpoklada se ale, Ze pouze pét znich mize
zpusobovat onemocnéni (Iwen et al. 2007). Nemoci ale mohou zputsobit i jiné houby —
Apophysomyces elegans, Saksenaea vasiformis, Cunninghamella bertholletiae, Cokeromyces
recurvatus, Syncephalastrum racemosum a také druhy rodu Conidiobolus. Nemoci jimi
zpusobované se ¢asto oznacuji jako zygomykdzy nebo mukormykdzy. Zygomycety se v tomto
piipadé chovaji jako oportunni patogeni, vyuzivaji své schopnosti rist pii teploté lidského téla
a zaroven snizené obranyschopnosti pacienta. Byly popsany rizikové faktory pro vznik choroby
— jednd se predevSim o rakovinu, diabetes, transplantace a imunosupresivni terapie po

transplantaci, uzivani antibiotik nebo prednisonu, a také deferoxaminové a desferrioxaminové



terapie (Ribes et al. 2000). Infekce mivaji Casto agresivni pribéh a nelécené vedou k rychlé

smrti pacienta.

6. Vliv teploty na riist zygomycett

Rist hub a mikroorganismti obecné byva rozdélen do nékolika fazi. Prvni fazi je lag
faze, perioda ptizpisobovani se prostiedi, kliceni a pocatku rastu. Obvykle jsou pozorovany
pouze pocatky rustu. Nasleduje exponencialni faze, nékdy také nazyvana log (logaritmickad)
faze, pti které organismus pln¢€ vyuziva zZiviny ze substratu a jeho riist neni ni¢im inhibovany.
V této fazi je sledovan nejvétsi narlist biomasy. Postupné se s vyCerpavanim zivin rist
zpomaluje. Po dosazeni bodu konstantniho ristu nastdva stacionarni faze, kdy rist stagnuje.
Z divodu kontaminace substratu odpadnimi latkami, spolu s vyCerpanim Zivin kolonie
v posledni fazi ztraci vodu, vysychd a odumird (Hammonds 1984).

Parametry ristu se méfi nejcastéji v exponencialni fazi jako specificka rychlost ristu.
Nejcastéji se k charakterizaci rychlosti ristu vyuziva méfeni priméru kolonie nebo sucha véha
vytvofené biomasy. Tyto parametry a charakteristiky ristu umoziuji stanovit teplotni naroky

mikroorganismil.
6.1 Vymezeni psychrofill a termofila

Teplota je jednim ze zakladnich faktort prostfedi ovliviiujicich zivot organismu. Prti

v

¢i nejvyssi teplotu, pfi které je houba schopna riist. Terminologie pouzivana pfi hodnoceni
ristovych pozadavkid hub je vSak stale ponékud nejednotnd. Pouzivany jsou tyto terminy
psychrofilni (chladnomiln€), psychtrotrofni, psychrotolerantni, mezofilni, termotolerantni
a termofilni (teplomiln€) organismy. PfedevS§im terminy psychrotrof a psychrotolerant se
castecné prekryvaji a jsou autory vyuzivany rizné. Pfevdzna vétSina organismi je ve svych
teplotnich poZadavcich mezofilni, dokazi rlst v rozmezi teplot od 4-35 °C, srlstovym
optimem mezi 20-30 °C. Hammonds (1984) definuje teplotni optimum mezofilli mezi

20-30 °C; pod 5 °C a nad 40 °C pak neni pozorovany rust.
6.2 Chladnomilné houby

Psychrofilni, psychrotrofni a psychrotolerantni organismy jsou vymezeny jednotlivymi
autory rtizn¢ (viz tab. 1 a 2). Napft. termin psychrofil v definici, jak je aplikovan na prokaryotni

organismy, je sice analogicky, ale ne identicky k terminu psychrofil, ktery je vymezovan pro
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houby a houbam podobné organismy (Watson et al. 1978). Mnozi védci souhlasi s vymezenim
podle Morita (1975), Ze psychrofilové vyzaduji optimalni teplotu rastu okolo 15 °C a nize.
Dobie rostou i v teplotach okolo 0 °C, nad 20 °C je pak rtst inhibovany. Morita ale vymezuje
teplotni rozmezi pouze pro bakterie, které maji jiné teplotni naroky nez eukaryotni organismy,
a jeho déleni tak neodpovida teplotnim Skalam pozorovanym u hub. Psychrotolerantni
organismy také dokazi rast v nizkych teplotach okolo 0 °C a méné, jejich teplotni optimum je
15 °C a vice. Jejich teplotni maxima se pak vyskytuji i nad 20 °C. Mezi psychrotolerantni patii
napftiklad druhy rodu Thamnidium nebo Mucor, které mohou kontaminovat Spatn€ uskladnéné
chladirenské maso. Panasenko (1967) psychotolerantni houby charakterizuje jako ty, které se
nevyvijeji pod 0 °C; jako ptiklad uvadi druh Mucor pusillus (dnes Rhizomucor pusillus). Tato
houba je ptikladem druhu, ktery je termofilni (viz niZe), ale zaroven psychrotolerantni — toleruje
nizké teploty az do 0 °C, ma tedy celkové znacné Siroké rozpéti pro rast.

Krom¢ pojmi psychrofil a psychrotolerant byva definovan i termin psychrotrof.
Psychrotrofni organismy jsou schopné ristu pod 5 °C, ptestoZe jejich teplotni optimum miize
byt mnohem vyssi (Eddy 1960). Psychrofilové jsou castéji izolovani z trvale chladnych
stanoviSt; naopak psychrotrofové pievladaji spiSe v oblastech s tepelnymi vykyvy
(Eddy 1960).

Hoshino a Matsumoto (2012) navrhli termin ,,kryofilni* houby pro houby pfizptisobené
kryosféte. Definuji tak houby vyskytujici se v kryosféte, kde rostou a dokoncuji své zivotni
cykly pfi teplotach, pfi kterych zlstava voda v pevném skupenstvi. Autofi terminu nesouhlasi
s konceptem psychrofild podle Mority (1975), ktery je vymezen pro bakterie. Podle nich se
houby zcela lisi od bakterii svym slozitéj$§im zivotnim cyklem pfizpisobenym stavu kryosféry.

Robinson (2001) uvadi, Ze vétSina izolatl z polarnich oblasti testovana na rist a aktivni
zivotaschopnost byla psychrotrofni. Robinson ve své praci vymezuje psychrofily
a psychrotoleranty podle Mority (1975). Pfevaha psychrotrofie nad psychrofilii je vysvétlovana
tim, Ze zatimco riistova minima jsou pro ob¢ skupiny hub okolo 0 °C, teplota substratu mize
byt v letnich obdobich mnohem vyssi nez teplota chladného vzduchu, ¢imz je umoznén riist
spiSe psychrotrofiim. Podle dvou studii z chladnych oblasti byl pomé&r izolovanych psychrofila
velmi nizky, 10-20 % houbovych druhil a kment izolovanych z aljasské tundry (Flanagan &
Scarborough 1974) a 10 % izolovanych ze dvou lokalit na ostrové King George v Antarktidé¢
(Moller & Dreyfuss 1996). Nizky podil psychrofilnich izolath sensu stricto miize byt zpiisoben
provadénim izolaci pouze v ptizniv€jSich mésicich; nebo neprovedenim izolaci ze substrati,

které maji pouze nizkou teplotu (Robinson 2001). I jiné studie uvadi, ze pfi izolaci pii 0 °C byly
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izolovany spiSe psychrotrofni druhy; z psychrofilnich pak byly izolovany ptfedevsim druhy rod
Mucor a Mortierella. Tosi et al. (2001) ve své studii uvadéji, ze vétsSina druhtl izolovanych na
Antarktidé md maximalni rychlost ristu v rozmezi 15-24 °C. Toto teplotni rozmezi vSak

odpovida spise mezofilnim druhim.
6.3 Teplomilné houby

Teplomilné houby, termotoleranti a termofilové, jsou extrémofilni organismy osidlujici
predevsim antropogenné vytvorené substraty se zvySenou teplotou. Nékteré druhy jsou schopné
zit v teplotnich podminkach, které jsou pro psychrofilni a mezofilni druhy letalni. Crisan (1973)
vymezuje termofilni organismy jako ty, které rostou pii teplotach vysSich, nez jsou teploty
limitni pro vétSinu ostatnich forem zivota. Pro eukaryotické organismy ale nelze vyuzit tradi¢ni
vymezeni pouzivané pro prokaryotni organismy schopné prezivat teploty ptes 115 °C. Eukarya
jsou k vysokym teplotam citlivéjsi, k nenapravitelnému poSkozeni jejich membran dochazi jiz
pfi teplote 65 °C (Magan 2007).

Podle Magan (2007) jsou termofilni houby definovany jako ty, které vykazuji minimalni
rust pti 20 °C nebo vyssi. Maximalni rist potom vykazuji pfi teploté 50 nebo vice stupiiti Celsia.
Jejich rlstové optimum lezi mezi 40 a 50 °C (Magan 2007). Watson et al. (1978) ve svém
¢lanku vymezili hranici pro termofilni kvasinky, ktera ale neodpovida hranici ristu vSech hub.
Hranice teploty ristu pro kvasinky byla stanovena na 46 °C, nad tuto teplotu jiz riist nebyl
pozorovan. Jiné taxony hub a zygomycety obzvlast, vSak dokazou Zit v teplotach blizkym
60 °C. Mykology Siroce akceptovana je definice podle Cooney & Emerson (1964), ze termofilni
houby maji maximalni teplotu pro rust 50 °C a vyssi, zatimco ristové minimum je 20 °C.
Ptikladem termofilniho druhu mtze byt Rhizomucor pusillus, dobie rostouci v rozmezi téchto
teplot. Termotolerantni druhy maji ristové optimum okolo 20 °C, ale dokazi rlst i pti vysSich
teplotach (35-40 °C). Rostou i v teplotach nizsich nez 20 °C (Cooney & Emerson 1964).
Vyse uvedené poznatky jsou shrnuty v tab. 1 a 2.

Hlavnim faktorem ovliviiujicim odolnost organismu vicéi vysoké teploté je jeho
genetickd konstituce (Crisan 1973). Existuje diikkaz, Ze schopnost rlstu pii vysokych teplotach
mize byt prendSena z termofilnich na mezofilni bakterie prostfednictvim genetické
transformace. Crisan (1973) navrhuje ¢ty hlavni hypotézy termotolerance: solubilizace lipida
¢i rychld resyntéza zdkladnich metabolitl; ale predevSim molekularni a ultrastrukturni

termostabilita. Hypotéza makromolekularni stability predpoklada, ze termofilové produkuji
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zékladni makromolekuly, jako naptiklad proteiny a enzymy, vykazujici vysokou termostabilitu.

Termostabilni jsou i jejich ultrastruktury, naptiklad plazmatickd membrana nebo organely.

Tab. 1 — Pojeti jednotlivych kategorii hub podle teplotnich preferenci u riznych autorti

psychrofilni psychrotolerantni termotolerantni termofilni

teplota (°C) min opt max min opt max min opt max min opt max

Morita (1975) 0° <l15° 20° 0° >15° >20° - - -

Cooney &

- - <20° 20° 35-40° | 20° - >50°

Emerson (1964)

Margesin (2006) -12° | <15° 20° >20° >20° - - -

Magan (2007) - 5° - - 20° 40-50° | =50°
Tab. 2 — Nejcasté&jsi pojeti teplotnich skupin, dle riznych autort
(Morita 1975, Cooney & Emerson 1964, Margesin 2006, Magan 2007)

psychrofilni | psychrotrofni | psychrotolerantni | termotolerantni | termofilni

ristové minimum | ~ 0 °C ~0°C ~0°C <20°C 20 °C

rist. optimum 15°C 20 °C 20 °C 20 °C +40 °C

rist. maximum 20 °C >20 °C >20 °C 35-40 °C >50°C

6.4 Vliv teploty na rast

Rilstovd minima, optima a maxima se mohou vyrazné li$it i u druhti blizce pfibuznych.

Hammonds (1984) ve své praci zkoumal druhy rodu Mucor. Petriho misky byly inkubovany

v rozmezi teplot 5-60 °C na mediich MEA a GAE. Mucor pusillus (dnes Rhizomucor pusillus)

rostt na obou médiich nejrychleji pfi 40 °C. Vykazoval nejvétsi rstovou rychlost

z porovnavanych druhd, a to 49 mm/den na MEA. Teplotni rozmezi riistu bylo mezi 25-50 °C.

Temperatni 1 antarkticky kmen druhu M. hiemalis vykazovaly stejné riistové charakteristiky.

Rostly v rozmezi teplot 5-30 °C, s teplotnim optimem 20-25°C. Rychlost riistu byla pro oba

kmeny ptiblizn€ 24-25 mm/den. M. psychrophilus ve srovndni s obéma predchozimi druhy rostl

velice pomalu, pouze 3 mm/den. Optimum mél tento druh mezi 10-15 °C, s minimem

5 °C a maximem 20 °C. Nejrychlejsi rast vykazovaly vSechny druhy na MEA mediu.
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V mlékarenském pramyslu jsou vyuzivany a cenény druhy rodu Mucor, presto nékteré
z nich patii k vyznamnym kontaminantim Sirokého spektra potravin. Pfes jejich pozitivni i
negativni dopady nebyly ristové charakteristiky rodu Mucor dosud dobfe zdokumentovany
(Morin-Sardin et al. 2016). Morin-Sardin et al. (2016) proto zkoumali vliv abiotickych faktort
na rychlost rastu nékolika kment druhu Mucor vyuzivanych v mlékarenstvi. U téchto kment
bylo pozorovano rozmezi teplot aktivniho riistu mezi 0-37 °C. V teploté nizsi nez 0 °C dokazaly
rast druhy M. racemosus, M. lanceolatus, M. circinelloides, ve 37 °C potom rostly
M. circinelloides and Mucor endophyticus (Morin-Sardin et al. 2016). Byla pocitana kinetika
ristu a rychlost prubéhu lag faze v zavislosti na kultivacnich podminkach. Za optimalnich
podminek byla lag faze pomérné kratkd, néasledovana fazi konstantniho radialniho rustu. Pti
suboptimalnich podminkéch se lag faze prodlouzila a snizilo se i tempo ristu.

Ukazuje se, Ze u né€kterych druhi zygomycetl zpisobuje zména kultivacni teploty
dimorfismus. Tyto dimorfni druhy pak méni pfi zménéch teploty svoji morfologii z vlaknitého
mycelia na jednobunécna kvasinkova stadia. Pritomnost kvasinkové formy byla pozorovana u
rodl Mucor (Benny et al., 2014, Kosa et al. 2018), Benjaminiella a Mycotypha (Benny et al.,
2014); také u nové popsan¢ho druhu Bifiguratus adelaidae (Torres-Cruz et al. 2017, obr. 10).
Na obrazku 9 vidime piiklad dimorfismu na zastupcich rodu Mucor a Rhizopus. Obrazek 11
ukazuje zménu morfologie mycelia u B. adelaide pti kultivaci v odlisnych teplotach a na
riznych médiich. Na kazdém mediu byl sledovan u vSech izolat konzistentni riist.

Z nékterych vyzkumi vyplyva, Ze polynenasycené mastné kyseliny maji v organismu
dvé funkce. Jak jiz bylo zminéno, PUFA funguji jako prekurzory mnoha biologicky aktivnich
latek. V mikroorganismech maji vliv na regulaci dynamiky, fazového piechodu a propustnosti
membran, a také na chovani membranové vazanych proteinti, naptiklad receptori, ATPaz,
transportnich kanal ¢i iontovych kanali (Certik & Schimizu 1999). Tento vliv mize byt
v zygomycetech spojen s u¢inkem na mycelidlni membrany.

Podle vyzkumu Bellou et al. (2012) muze biosyntéza PUFA skrze plsobeni na
membranu umoziovat rast mycelii. Kultivovano bylo nékolik druhii zygomycetii, u kterych
byly studovany proporcionalni zmény hlavnich lipidovych frakei podilejicich se na biosyntéze
PUFA a také ucinek teploty. Sledovan byl pokles koncentrace PUFA ve vSech lipidovych
frakcich u druhu Mortierella ramanniana (dnes Umbelopsis ramanniana) béhem rlstu,
piestoze mycelia byla inkubovéna pii nizké teploté, tedy za podminek, které u jinych druhi
syntézu PUFA podporuji. Pfi plisobeni nizkych teplot obvykle dochazi k aktivaci desaturdz a

zvySeni koncentrace PUFA. Tento vysledek inkubace naznacuje, Ze biosyntéza PUFA
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v organismu M. ramanniana je spojena s primarnim metabolismem. Naproti tomu u druhu
Cunninghamella echinulata se koncentrace linoleové a y-linolenové kyseliny v ¢ase zvySovala.
To, Ze biosyntéza PUFA ptetrvava i po ukonceni ristu mycelia naznacuje, ze u tohoto druhu

neni produkce polynenasycenych mastnych kyselin pfisné ristovym procesem.
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Obr. 9 Morfologie mycelia hub ze skupiny Mucotomycota. Pfevzato z Kosa et al. 2018, Biotechnology for biofuels.

a) Mucor racemosus, b) Mucor circinelloides (jednobunééna kvasinkova forma), d) Rhizopus oryzae (vléknita forma)

MSEI 10kv WDBmm SS10 %4000 Spm

Obr. 10 SEM fotografie Bifiguratus adelaidae, ptevzato z Torres-Cruz et al. 2017, Mycologia. c¢) vlaknité hyfalni
stadium e) pucici kvasinkové stadium

Obr. 11 Morfologie kolonii Bifiguratus adelaidae kultivovanych v rozdilnych teplotach a na riznych mediich.
Media byla oSetiena antibiotiky (tetracyklin (50 mg/l) a streptomycin (50 mg/1)). Velikost métitka je 10 mm.
Ptevzato z Torres-Cruz et al. 2017, Mycologia.

a) MEA+, 25 °C, b) SDA+ 25 °C, ¢) EYSA+ 25 °C, d) PYG+ 25 °C
e) MEA+ 35 °C, f) SDA+ 35 °C, g) EYSA+ 35 °C, h) PYG+ 35 °C
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7. Vliv teploty na rozmnozovani zygomycet

Teplota ma vyznamny vliv na proces rozmnozovani — tvorbu sexudlnich i asexualnich
spor a proces kliceni. Tyto procesy mohou byt vyvolany nizkymi i vysokymi teplotami.
Hammonds (1984) zkoumal krom¢ vlivu teploty na riist i vliv na sporulaci a germinaci u druht
fadu Mucorales. Teplotni rozmezi, ve kterém se sporangiospory tvofily, bylo vzdy uzsi nez
teplotni rozmezi ristu. Piesto byly teploty optimalniho ristu identické s optimalni teplotou pro
kliceni spor. U termofilniho druhu Rhizomucor pusillus nebyla pozorovana sporulace pii
maximalni rastové teploté¢ 50 °C. Podobn¢ u psychrofilniho druhu M. psychrophilus se spory
skoro netvorily maximalni rastové teploté 20 °C. Sporangiospory se tvorily pii teplotach
5-0 °C, nejvyssi procento spor se pak vytvorilo pii 15 °C. Germinace mé¢la teplotni optimum
pii 10 °C.

Druhy rodu Mucor jsou ve vétSin¢ piipadi heterothalické. Pro UspéSny pribeh
pohlavniho rozmnozovéni se musi spafit jedinci odliSnych parovacich typt (+) a (-). Od konce
60. let byly provadény vyznamné rozséhlé parovaci pokusy na heterothalickych zastupcich rodu
Mucor. V mezidruhovych kiiZzenich mize sexualni kompatabilita partnerd vyvolat produkci
zygospor (Schipper 1969). Pokud se zygospory vytvarely v hojném mnozstvi, zpravidla
nedosahovaly maximalni velikosti (Schipper 1969).

Mucorales maji sexudlni diferenciaci indukovanou syntézou -karotenu. Degradacnimi
produkty jsou kyseliny trisporové (Austin et al. 1969) a jejich Cetné derivaty. Jiz rozpoznani
mezi parovacimi partnery, casnd morfogeneze rozmnoZovacich ttvarli a vyvoj jsou regulovany
pomoci rodiny signalnich sloucenin odvozenych od B-karotenu a trisporoidi (Schimek &
Wostemeyer 2009). Uznéana byla tloha kyseliny trisporové jako feromonu indukujiciho
sexualni diferenciaci u fadu Mucorales (Van den Ende & Stegwee 1971). Kyselina trisporova
a nékteré jeji prekurzory pfimo ovliviiuji transkripci gent podilejicich se na pohlavnim vyvoji.
To bylo dok4zano na genu TSP3, kodujicim karotenovou oxygendzu, ktera dokdze $tépit -
karoten v sexudln¢ indukovaném procesu (Schimek & Wostemeyer 2009).

Mathur a Sarbhoy (1999) pozorovali pfimou korelaci mezi obsahem karotenu a produkci
zygospor. Ve své praci cituji €lanek ,,Dark-Period Induction of Zygospores in Mucor*
(Hesseltine & Rogers 1987), ve kterém je zdlraznovana dilezitost tmavé periody a vhodné
vzdalenosti mezi inokulovanymi bloky pro tvorbu zygospor. Mathur a Sarbhoy (1999)
dilezitost tmavé periody potvrdili; inkubace v konstantni tmé vedla k tvorb& zygospor.
Navzdory jinym studiim se nepotvrdil vliv teploty. V kiiZicim experimentu mezi riznymi

kmeny M. circinelloides se po ctyfech dnech objevily Cetné zygospory. Zygospory se tvotily
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bez ohledu na kultivacni medium 1 teplotu, pouze za podminky tmavé periody. Jelikoz byla
pozorovana vSechna vyvojova stadia, predpoklada se, ze se nejednalo o azygospory. Produkce
zygospor byla pozorovana u kmeni produkujicich B-karoten v mnoZzstvi vétsim nez 50 pg/g
susiny mycelia.

Lasure a Ingle (1976) se ve své praci vénovali studiu produkce zygospor v kapalné
(submerzni) kultufe. Srovnévali u¢inek riznych inkubacnich ¢asi pii ptisobeni teplot 35 °C a
45 °C. Zkoumanym objektem byl termofilni druh Rhizomucor miehei. R. miehei je
homothalicky druh schopny produkovat zygospory. Pii inkubaci 51 hod pfi teploté 35 °C byly
produkovany zygospory. Po 54 hodinach se v médiu objevil hnédy pigment. Kdyz byly banky
pieneseny z 35 do 45 °C, vedla inkubace ve vyssi teploté¢ k desetihodinovému zpozdéni
v nastupu vyvoje spor. Pokud ale kultury rostly 36 hodin a méné¢ pti 35 °C, tak se po pieneseni
do 45 °C zygospory netvorily. Pfi inkubaci v teplotach nad 37 °C nebyla pozorovana tvorba
zygospor. Banky, které se inkubovaly 46 hodin a déle pti 45 °C nevykazovaly Zadnou tvorbu
zygospor ani po nasledné kultivaci ve 35 °C. OvSem naopak, po 46 hod kultivace v nizsi teploté
se spory diferencovaly i po nésledném pieneseni do vyssi teploty. V nekterych piipadech se
pigment netvoril vibec. Vyskyt pigmentu v roztoku byl spojen s vyskytem sexualniho
rozmnozovani a tvorbou zygospor. Absence pigmentu pti kultivaci ve 45 °C je vysvétlovana
neschopnosti organismu produkovat hormony pfi takto vysoké teplote; ptipadné pifitomnosti
funkéniho hormonu ale inaktivitou ¢i nepfitomnosti receptorovych mist. Autoifi prokézali,
ze u termofilniho druhu R. miehei je vyvoj zygospor citlivy na vysokou teplotu.

U organismu Mycotypha africana byl pomér sexudlni reprodukce k asexualni
reprodukci zvySen spolu se sniZzenim inkubacni teploty, nepfitomnosti svétla a pouzitim
minimalniho mnozstvi inokula (Edelman & Klomparens 1995). S expozici svétlu, ¢i naopak
s absenci svétla dochazelo Casto ke konverzi mezi sexualnim a asexualnim rozmnoZovanim.
Asexudlni reprodukéni struktury maji u M. africana vzhled dlouhych sporofori s koncovymi
protahlymi méchyiky nesouci dva odlisné typy jednosporovych sporangii (obr. 12). Mycotypha
africana pravdépodobné tvoii homothalické zygospory. Kultury péstované ve tmé pii nizké
teploté v rozmezi 14-18 °C mély zvySenou produkci zygospor zahrnujici az 25 % z celkové
kolonie. Zbarveni kolonie ziistalo bez ohledu na staii svétlé nebo svétle Sedé. Piitomna byla
pravdépodobné i asexudlni reprodukce, ovSem sporogenni hlavy nevyprodukovaly tmavsi
pigment, ktery je béZné€ pozorovatelny pfi kultivaci na svétle. Po pfenosu na svétlo se pigment
ve sporangiich zacal tvofit normalné. Pii pozorovani se ukazalo, ze 1 svétle zbarvena sporangia

jsou zivotaschopna.
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Autofi studie zjistili, ze opakované subkultivace kultur tvoticich zygospory vedou ke
ztrate jejich zygosporni kompetence. Tato ztrata je vSak reverzibilni a obnovi se po 2-3 mésicich

kultivace ve tmé a pfi nizké teploté (Edelman & Klomparens 1995).

Obr. 12 Mycotypha africana, ptevzato a upraveno z Benny, Kirk & Samson, 1985); a. fertilni vezikul po opadu
sporangii, b. fertilni vezikul pfed opadanim sporangii, c. dimorfni sporangioly, g. dimorfni sporangioly na vezikulu,
h. + e. ornamentované zygosporangium se suspenzory

Studovan byl také druh Choanephora cucurbitarum, patogen rostlin, ktery stejné jako
M. africana tvoti na myceliu rizné formy asexualnich rozmnozovacich struktur. Spory tvofi
jak na sporoforech (sporangia s kolumelou), tak ve sporangiolach bez kolumely; pozorovany
byly i monosporangidlni sporangioly (,,konidie*) (Poitras 1955). Barnett & Lilly (1955)
zkoumali vliv vlhkosti, teploty a oxidu uhli¢itého na sporulaci C. cucurbitarum. Teplota i
relativni vlhkost byly hlavnimi faktory ptsobicimi na tvorbu sporofort i sporangiol. Pfevaha
sporofordl a sporangiol byla déna piedeviim relativni vlhkosti. Uginek piisobeni vlhkosti byl
zvySeny pii teplotdch nad 25 °C. Jiz zvySeni teploty na 28 °C mélo podstatny vliv na pocet
rozmnozovacich struktur. Pfi teploté¢ 30 °C byl pokles poc¢tu rozmnozovacich struktur velmi
vyrazny. Vys$$i relativni vlhkost potom pfispivala ke zvySeni poméru sporangii viaci
sporoforiim, zatimco nizka vlhkost ptisobila spiSe na tvorbu sporofort (Barnett & Lilly 1955).
Barnett & Lilly (1956) vyzdvihuji vliv kontinudlni inkubace ve tmé pro tvorbu zygospor.
Tvorba sexualnich spor pfevazovala také pti kultivaci pii kontinualnim svétle, s vyjimkou v
v hrani¢nich teplotach rlstu a kultivace v tekutém médiu. VSechny tyto podminky napomahaly
tvorbé sexualnich spor a zabranovaly tvorbé asexudlnich spor, nebo ji siln€ snizovaly. Tato i
piedchozi studie potvrdily vyrazné ovlivnéni sporulace teplotou, relativni vlhkosti a mnozstvim
oxidu uhli¢itého v atmosféte; dale pak expozici svétlu a temnoté a nutri€nimi faktory.

Mucor piriformis a Gilbertella persicaria jsou patogeny napadajici sklizené ovoce

a zpusobujici tak hospodarské skody. Proto byly zkoumany a porovnavany faktory ptisobici na
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zygosporogenezi téchto druhl. M. piriformis muze rust a produkovat sporangiospory i pii
teplotaich 0-1 °C; pro tvorbu zygospor pak vyzaduje teplotu niz§i nez 15 °C, stfedni
pH (3,5-8), temnotu a bohaté¢ medium (sacharidy). Pro druh G. persicaria byly podminky
tvorby zygospor nasledujici: bohaté médium, teplota 20 °C, kultivace v temnot¢ a stfedni
pH 4-6 (Michailides et al. 1997).

VSechny zminéné studie potvrdily piimy vliv teploty na produkci sexudlnich i
asexualnich spor. Obecné zygosporogeneze probihd spiSe pfi nizSich teplotach (Mucor,
Choanephora, Mycotypha). Vyjimkou jsou termofilni druhy, naptiklad Rhizomucor miehei,
ktery pro produkci zygospor vyzaduje teplotu 35 °C. Pokud byl ale delsi dobu inkubovan pii
vyssich teplotach, i u néj nasledovala ztrata zygosporni kompetence. Podminky skladovani i
kultivace zygomycetd mohou negativné ovlivnit jejich schopnost tvofit sexudlni i asexualni
rozmnozovaci struktury. Nékteré druhy (napt. M. mucedo, M. racemosus) vykazovaly lepsi

vysledky péfeni pti skladovani pii teplote 15 °C, nez pfti skladovani ve 20 °C (Schipper 1973).

8. Vliv teploty na produkci mastnych kyselin

Stejné jako u vétSiny ostatnich organismi je znamo, Ze teplota ovliviluje tvorbu a sloZeni
mastnych kyselin u hub (Stahl et al. 1996). Stahl et al. (1996) pozorovali vyznamné rozdily ve
slozeni mastnych kyselin u hub kultivovanych v rozdilnych podminkach. Bylo zjisténo, ze se
snizenim kultivacni teploty se zvySuje stupefl nenasyceni mastnych kyselin. Zména sloZeni
mastnych kyselin byla minimalni, pokud byly houby kultivovany pfi pokojové teploté (24 az
26 °C). Slozeni mastnych kyselin jednotlivych druhii zygomycett se pii zméné teploty nelisila,
lisila se ale jejich relativni mnozstvi (Stahl et al. 1996). VSechny zkoumané zygomycety
produkovaly vétsi mnozstvi mastnych kyselin nez houby ze skupiny Dikarya (askomycety
a bazidiomycety). Zadny zaskomycetli ani bazidiomycetli nebyl schopen produkovat
y-linolenovou kyselinu.

Dyal et al. (2005) optimalizovali podminky produkce y-linolenové kyseliny u druhu
Mortierella ramanniana var. ramanniana (dnes Umbelopsis ramanniana var. ramanniana).
Zkoumany byly vlivy pH média, rstové teploty, zdroje uhliku a dusiku, ionti kovii a olejovych
substituci. Trendy vytéznosti biomasy i extrahovanych lipidl zjisténé v této studii ukazuji na
silné interakce mezi teplotou a typem média. Studie dale poukazuje na existenci optimélniho
rozmezi teplotnich podminek a pH, za kterych enzymy nejefektivnéji vyuzivaji substraty.

cvwr

vytézky pak byly zaznamenany pii 30 °C. Pii 0 °C a 40 °C nebyl pozorovany zadny rist.
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Za optimalnich podminek ¢inila vytéZnost celkovych lipida 54,2 % z biomasy, z toho 84,3 %
tvotily nenasycené mastné kyseliny. Na gram biomasy piedstavovala GLA 13,3 % z celkového
obsahu lipidii. Velky vliv na produkci GLA u zastupcti fddu Mucorales ma kromé¢ teploty
kultivacni médium; velmi dobte je vyuzitelna glukdza; kromé toho druh M. mucedo dokazal
dobfie vyuzit glycerol (Sajbidor et al. 1985).

U termofilnich a termotolerantnich druhti pisobilo snizeni riistové teploty ze 48 °C na
25 °C na zvyseni syntézy nenasycenych mastnych kyselin (Sumner & Morgan 1969). Bylo
zjisténo, ze i lipidy ve sporach byly ovlivnény inkubacni teplotou stejnym zptisobem jako lipidy
v myceliu. Typy i podily mastnych kyselin ve sporach mezofill, termofilii a termotolerantti
byly v podstaté stejné jako v jejich myceliich. Ve srovnani s lipidy termotolerantti a termofila
obsahovaly lipidy mezofill vétsi podily polynenasycenych mastnych kyselin (kyseliny linolové
a kyseliny linolenové) (Sumner & Morgan 1969).

Je znamo, puasobeni nizkych teplot stimuluje expresi w3 desaturazovych enzymd.
ZvySena hladina desaturaz zpusobuje v organismu zvySenou produkci omega-3 mastnych
kyselin, naptiklad kyseliny eikosapentenové nebo dokosahexenové. Tento jev byl pozorovan u
rodu Mortierella, kde byl sledovano zvysSeni obsahu EPA pfi sniZeni kultivacni teploty z 28 °C
na 15 °C (Kosa et al. 2018). Také u psychrotrofniho druhu Mortierella elongata byly sledovany
vyznamné zmény v mnozstvich mastnych kyselin v disledku snizeni kultivaéni teploty z 15 °C

na 5 °C (Weinstein et al. 2000).

9. Mechanismy adaptace na extrémni teploty

Mechanismy adaptace organismu na podminky prostfedi se velice 1i§i v zavislosti na
stupni vyvoje organismu, jeho télni organizaci a velikosti. V zavislosti na dosazeném stupni
vyvoje je adaptace také zaloZena na chovani organismu a schopnosti ucit se. I biochemické
strategie adaptace jsou podminény organizacni Urovni organismu; to se projevuje obzvlast,
pokud je stres zpisoben zménou teploty. Eukaryoti voli rlizné strategie ochrany pfed nizkymi
teplotami. Savci Casto voli strategii vyhnuti se a obyvaji ekologické niky, které nehrozi nizkymi
teplotami. Dal$im obrannym mechanismem miZze byt syntéza ,nemrznoucich® latek
(,,antifreeze™ proteiny), které zabranuji mrznuti télnich tekutin. Tuto mozZnost vyuZzivaji
piredevSim ryby a Clenovci. Dale se pfedpokladd, ze produkuji cukry a cukerné alkoholy
nahrazujici vodu v bunikach, ¢imz stabilizuji lipidovou dvojvrstvu. Tento ucinek je doprovazen
stabilizaci bunéénych membranovych proteint, ¢imzZ se zvysuje rezistence k nizkym teplotam

(Feofilova et al. 2000).
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Posledni a ponckud odliSnou strategii odpovédi na tepelny stres je stabilizace
biomembran pomoci modifikace slozeni lipidové dvojvrstvy (Feofilova et a. 2000), nebo zmény
ve slozeni cytosolu po vystaveni tepelnému Soku. Feofilova et al. (2000) se zaméfili na
mechanismy adaptace hub, pfedevsim na objasnéni zmén v sacharidovém a lipidovém sloZeni
cytosolu hub. Autofi studie dosli k zavéru, Ze strategie ochrany pomoci syntézy sacharidu se
li$i v zavislosti na postaveni druhu v systému. Kolektiv autorti se domnivd, ze jedinym
mechanismem pozorovanym u zygomycetl je konverze glukézy do disacharidu trehaldzy.
Obsah trehaldzy je potom regulovan v zavislosti na tepelnych podminkach (Feofilova et al.
2000). Zkoumanymi zygomycety byly druhy Cunninghamella japonica, Absidia coerulea
a Blakeslea trispora. U vétSiny zkoumanych zastupcti byl sledovan narast obsahu trehal6zy po
kultivaci ve zvysSenych teplotach; u zygomycetii byl nartst podilu trehalézy velmi vysoky,
zvySeni bylo vice nezZ ¢tyfndsobné. Po sniZeni kultivacni teploty u vSech sledovanych zastupcii
kleslo mnozZstvi trehal6zy. To je pravdépodobné zpisobeno skutecnosti, Ze pfi nizsich teplotach
1ze trehal6zu rychle pfeménit na glycerol, coz vede k poklesu trehaldzy.

Celkové mnozstvi disacharidu bylo ale oproti ostatnim sledovanym zastupciim nizké,
pii kultivaéni teploté 33 °C tvofila trehal6za 10,6 % cytosolovych sacharidi; extrémnim byl
potom obsah trehaldzy u Myceliophthora thermophila (Ascomycota), kde podil trehal6zy tvoftil
57,6 %. U druhii C. japonica a A. coerulea trehaldza fungovala jako stabilizator membranovych
fosfolipidll a jako rezerva glukdzy. Relativni obsah trehaldézy se vyznamné zvysil pouze za
podminek HS. U druhu Blakeslea trispora byl do regulace zapojen 1 inositol (cyklicky alkohol
s Sesti hydroxylovymi skupinami).

Jak jiz bylo zminéno, molekularni i ultrastrukturni stabilita je velice vyznamna pro Zivot
organismu. Pfi vySSich teplotdch nastavd smrt organismu v duasledku ztraty integrity
cytoplazmatické membrany z divodu rozpousténi membranovych lipidd (Crisan 1973).
K naruseni membréany také dochazi pii poSkozeni chladem nebo zmrznutim. Pti poskozeni
mrazem se led zacina tvofit okolo kondenza¢nich jader. Led se formuje pouze z vody, ¢imz
koncentrace rozpuSténych latek v butice roste a zt€zuje tak zmrznuti. Vyznamnym protektivnim
faktorem je formovani extracelularniho ledu. Led se vZzdy formuje nejprve v mezibunécnych
prostorech a ,,vyCerpava“ tak vodu z bunék, ¢imz zamezuje formaci ledovych krystalka
v bunikach. Nejvétsi pravdépodobnost poskozeni je pii nahlé zméné teploty, kdy se miize tvofit
1 vnitrobunéény led a narusit membranu. K poSkozeni bunék mrazem nebo dehydrataci nastava
téz pii prechodu membranovych lipidi z kapalné krystalické do gelové faze pti nizké teplote

(Crowe et al. 1987).
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Organismy zijici v extrémnich, nebo ménicich se podminkach vyuZzivaji regulacnich
vlastnosti membrany ke svému pieziti. Mechanismy regulace stability cytoplazmatické
membrany budou popsany dale.

Plazmatickd membrana plni v buiice vyznamné funkce: udrzuje integritu bunky, funguje
jako selektivni bariéra, zadrzuje ionty a udrZzuje vodni rezim buiikky (Hammonds 1984).
Bunééné membrany jsou tvorfeny fosfolipidovou dvojvrstvou, predevSim pak
glycerofosfolipidy a sfingolipidy. Membrany nejsou rigidni strukturou, maji dynamické
vlastnosti dané jejich slozenim. Pfedstavy o struktufe membrany vychazi ze Singerova a
Nicolsonova modelu tekuté mozaiky z roku 1972. Molekuly tvofici membranu mohou rotovat
okolo vlastni osy kolmé na membranu a laterdln¢ v ramci membrany difundovat. Tekutost
(fluidita) je pro zivot bunky dualezitd z mnoha divodi — umoznuje napiiklad fizi membran,
interakci membranovych proteinli a udrzuje miru propustnosti. Pro spravnou funkci musi byt
udrzovany urcity stupen tekutosti membrany, na ¢emz se podili proménlivé slozeni fosfolipida
a charakter uhlovodikovych fetézcti v membrané. Vlastnosti uhlovodiki jsou nejvice ovlivnény
jejich délkou a nasycenosti, tedy poctem dvojnych vazeb. Kratsi fetézce maji mensi snahu spolu

interagovat svymi uhlovodikovymi konci, a proto tekutost membrany zvySuji. Stupen

%

nasyceny lipid

dvojnéa
/ vazba

nasycené a mononenasycené lipidy  mononenasyceny lipid

Obr. 13 Vliv nenasycenych lipidd na fluiditu membrany; nenasycené lipidy narusuji soudrznost molekul

lipidové dvojvrstvy a vedou k otevienéjsi tekutinové struktufe; prevzato a upraveno z Wikipedie, volné dilo

24

nasycenosti lipida také ovliviiuje fluiditu membrany; dvojné vazby vytvari nehomogenity, coz
snizuje velikost interakci mezi jednotlivymi fetézci (viz obrazek 13).

Zménou nasycenosti membranovych lipidl je umoznéna regulace fluidity membrany u
extrémofilnich organismu. Prokazalo se u fady organismtl, Ze se zvySovanim teploty se zvySuje
nasycenost lipidd v membranach. Lipidova dvojvrstva obsahuje nasycené mastné kyseliny,

které vykazuji vyssi teploty tani, coz umoziuje termofillim udrZet integritu jejich membran.
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Bylo postulovano, Ze fluiditu membran mohou zachovavat i pigmenty, konkrétné polarni

karotenoidy (Chattopadhyay & Jagannadham 2001).
9.1 Ochranné mechanismy membrany

Mechanismy biochemické adaptace mohou byt u hub riizné. Maji vSak obvykle alespon
nekteré spole¢né rysy. Odpovéd na tepelnou expozici je nejcastéji studovana u mezofilnich
hub, pro které byly navrzeny tfi hypotézy obrannych mechanismi membrany: homeoviskdzni
adaptacni hypotéza (Sinensky 1974), ktera navrhuje zachovani viskozity membrany pomoci
zmény stupné nenasyceni fosfolipidovych acylovych fetézci. Hypotéza o homeofazické
adaptaci pak zdlraziiuje rovnovahu mezi membranovymi lipidy kuZzelového tvaru
a ,,valcového tvaru (Hazel 1995). Tyto hypotézy ale nezohlediuji vliv tepelnych ucinkt
v ramci toleran¢ni zony a na hladiné tepelného Soku (heat shock), ktery se projevi zastavenim
rustu (Yanutsevich et al. 2014). Yanutsevich et al. proto na zdklad€ srovnéani biochemickych
zmén v téchto typech tepelné expozice navrhl treti stabilizani hypotézu, podle niZ je integrita
membrany za podminek HS udrzovana pomoci slouc¢enin stabilizujicich lipidovou dvojvrstvu.
Jedna se ptedevsim o trehaldzu, steroly a glykolipidy. V této studii bylo zjisténo, Ze termofilové
syntetizuji vice nasycenych lipidi neZ mezofilni a psychrofilni organismy.

Tereshina et al. (2010) také odhalili zdsadni rozdily v reakci houbovych bunék na stres
zpusobeny dvéma typy vlivu tepla, a to v toleran¢ni z6né a na hladiné tepelného Soku. Tepelné
vlivy ptisobici na organismus mohou byt optimalni, supraoptimalni nebo letalni. V optimalnich
podminkach organismus vykazuje maximalni rast, suboptimalni podminky v ramci toleran¢ni
zony vedou ke sniZeni rychlosti rlistu, tepelny Sok rist inhibuje a letalni teplotni Sok zptsobuje
smrt organismu (Tereshina et al. 2010). Suboptimalni teplota organismy miize ohrozovat, ale
obvykle existuje Siroké rozpéti teplot, pii kterych nedochazi k fyziologickym zménam a ve
kterém jsou nasledky reverzibilni. Vysoké teploty jsou pro organismus nebezpecné jiz n€kolik
stupnili za metabolickym optimem. To je zpisobeno metabolickou aktivitou enzymd, které se
vysokymi teplotami rychle inhibuji anebo pfimo denaturuji. Také se zastavuje syntéza
,household proteinii (Tereshina et al. 2010), coz vyrazné naruSuje zivot bunky. Dalsi riziko
vystaveni vysoké ¢i nizké teploté je dehydratace organismu.

Proteiny asociované s ,,heat shock* odpovédi mohou zvySovat odolnost organismil proti
letalnimu teplotnimu Soku. Jednim dilezitym aspektem této reakce je vyvoj indukované nebo
také "ziskané" termotolerance, kteréa se projevuje jako zvysSend schopnost piezit pii nasledném
vystaveni vys$§im, potencialné smrtelnym teplotam (Piper 1993). Bylo pozorovano, ze vliv tepla

v ramci toleran¢ni zony nevedl k toleranci proti letdlnimu Soku ani po 6 hodinach plisobeni;
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zatimco po expozici tepelnému Soku po dobu jedné hodiny, byla pozorovana odolnost vici
letalnimu HS (Tereshina et al. 2010). V ramci ,,heat shock response* funguje ochranny systém,
ktery vede k odolnosti proti letadlnimu HS. Ochranny systém zahrnuje syntézu HSP proteint
tepelné¢ho Soku, akumulaci trehaldézy a zménu vodniho stavu v buiitkach. Obecné se u vSech
zkoumanych hub obsah trehaldézy za podminek HS zvysil, v rdmci toleran¢ni zény zustal
nezménén.

HS response byla studovana u termofilniho druhu Rhizomucor miehei a mezofilni
kontroly. Ukazalo se, Ze fenomén ziskané tepelné¢ odolnosti se u R. miehei neprojevil. Za
optimalnich podminek termofilni i mezofilni druh syntetizoval srovnatelné mnozstvi trehalozy.
V submerzni kultuie pti optimu (41-43°C) byl ptitomny vysoky obsah trehaldzy, mezi 8-11 %.
Syntéza ale probihala pouze po ptisobeni teploty HS po dobu 3 hodin (Yanutsevich at al. 2014).
Termofilni druh vSak tvoril méné trehaldzy nez mezofilni, coz vedlo autory k zavéru, ze mezi

termofilii a obsahem trehalozy neexistuje Zadny vztah.
9.2 Trehaldza a jeji vliv v organismu

Trehal6za je neredukujici disacharid glukozy slozeny ze dvou molekul glukézy, které
jsou mezi sebou spojené 1,1—vazbou. V organismu funguje podobné jako dalsi sacharidy, plni
roli zasobarny uhliku a energie, ale dokaze i stabilizovat buné¢nou membranu ¢i slouzit jako
signdlni molekula. Nékterym organismim pak umozZiiuje opakované pieziti extrémnich
podminek (napf. anhydrobioza ZelvuSek). Trehaléza byva cCasto pfitomnd ve vysokych
koncentracich v anhydrobiotickych organismech. Bylo opakované pozorovéno, Ze ma
osmoprotektivni u€inky a chrani tak membrény a proteiny pied vlivem osmotického stresu
(Crowe 1984). Dehydratace membrany ma v organismu obvykle za nasledek nevratné
poskozeni v podobé narueni strukturalni i funkéni integrity membrany (Crowe 1984).

Sacharidy (cukry a cukerné alkoholy) mohou nahradit vodu pti vysychani membrany,
a tak lipidovou dvojvrstvu stabilizovat (Feofilova et al. 2000). Pisobi zejména proti poSkozeni
zpisobenému rozdily v rychlosti zmény lipidové faze membrany, ¢imz se udrzuje jeji celistvost
a funkce (Crowe et al. 1986). Pro spravnou ochranu membrany je také dulezity transport
trehal6zy, protoze tento cukr musi byt pfitomny na obou stranach dvojvrstvy (Nery et al. 2008).
Naptiklad u druhu Mortierella elongata mize byt produkce trehalozy klicovou adaptaci na
nizké teploty (Weinstein et al. 2000). Typicky koncentricky rlst zastupcti rodu Mortierella

muzeme vidét na obrazku 14.
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Obr. 14 Zastupci rodu Mortierella izolované z pudy, Stola lomu Velkd Amerika; kultivovano na mediu SL4

pii 25 °C

9.4 Mechanismy adaptace — shrnuti

Adaptace organismil k vysokym 1 nizkym teplotdm jsou v zdsad€ velice podobné.
Prevladaji zmény fluidity biomembran — zmény nasycenosti lipidd, ¢i jejich konformace;
produkce trehaldzy ¢i dalSich cukernych alkoholll nebo produkce "antifreeze" proteinti. Autofi
zde uvedenych studii se Castecné neshoduji v mechanismech, které¢ piisobi u zygomycet.
Nejcastéji je u zygomycetl popisovana produkce trehaldzy, zména stupné nasycenosti
membranovych fosfolipidii a produkce latek stabilizujicich membranu — steroly, glykolipidy
a cukerné alkoholy. Odpovéd’ organismu na tepelny stres byla vétSinou ovlivnéna vyskou
teploty a také dobou, po kterou teplota piisobila. Pokud bylo plisobeno teplotou v ramci
toleran¢ni zony, organismy reagovaly velmi pomalu. Naopak pii plsobeni vyssich teplot na
hladiné tepelného Soku po delsi dobu, bylo pozorovano spusténi ochranného systému proti

letalnimu tepelnému Soku.
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10. Zavér

Teplota, jako jeden z nejvyznamnéjsich abiotickych faktorti prostiedi, ma vliv na rtst a
vyvoj vSech organismi vcetné zygomycetl. Nékteré udaje o vlivu teploty jsou znamé jiz
dlouho. Nejstarsi citovanou praci o vlivu teploty na zygomycety je ¢lanek ,,The effects of
humidity, temperature and carbon dioxide on sporulation of Choanephora cucurbitarum
(Barnett & Lilly 1955). Mnohé studie potvrdily ptimy vliv teploty na Zivotni cyklus —na klicent,
rust, rozmnozovani i tvorbu sekundarnich metabolitti. Dnes jsou studovéany vlivy teploty na
funkci konkrétnich genti ¢i vliv na expresi a naslednou tvorbu PUFA ¢i signalnich latek (-
karoten).

Teplotni pozadavky jednotlivych druhli jsou velmi rozmanité, proto je délime do
nékolika skupin podle jejich teplotnich narokii. Vymezujeme organismy psychrofilni
(chladnomilné), psychrotolerantni, psychrotrofni, mezofilni, termotolerantni a termofilni
(teplomilné). Pfedevs§im terminy psychrotrof a psychrotolerant se svym vyznamem piekryvaji
a autofi je vyuzivaji pro popis druhii nekonzistentn€. Rychlost rlistu je nejvyssi v ramci
teplotniho optima. Pokud jsou ristové podminky suboptimalni, mize se rist vyrazné zpomalit.
U nékterych druhi zygomyceti mtize zména teploty zpisobit dimorfismus stélky.

RozmnoZovani, stejné jako rist, probiha nejrychleji v teplotnim optimu. Optimum pro
sporulaci 1 tvorbu zygospor byva uzsi nez optimum riistové. Se zvySujici se teplotou se zvySuje
pomér asexualni reprodukce k sexudlni reprodukci. Pro tvorbu zygospor se jevi nejvhodné;jsi
kultivace v chladu a temnoté. Néktefi autoti vSak vliv teploty na zygosporogenezi nepotvrdili a
vyzdvihuji pouze vliv absence svétla. Asexudlni rozmnozovani je teplotou také ovlivnéno.
V hrani¢nich teplotach ristu vidime vyrazny pokles po¢tu rozmnoZzovacich struktur.

Podobné produkce biotechnologicky vyznamnych polynenasycenych mastnych kyselin
se zvySuje se sniZzenou teplotou. Nizké teploty indukuji expresi desaturdzovych enzymu
snizujicich nasyceni mastnych kyselin. Pfikladem mohou byt ®3 desaturdzové enzymy
(A15 desaturédza) které vedou k tvorbé omega-3 mastnych kyselin, jako je EPA a DHA. SnizZeni
teploty indukuje obvykle tvorbu PUFA u termofilnich i psychrofilnich organismi.

Zygomycety jsou pro vyzkum vlivu teploty mimotfddné vhodnymi modelovymi
organismy. Napiiklad v fadu Mucorales nalezneme mezofilni zastupce, 1 zastupce rostouci
v extrémnich prostfedich, coz umoziuje provadét srovnavaci studie u piibuznych druhti, které
nam mohou poskytnout dalsi zajimavé informace. Je ziejmé, Ze uzce piibuzné druhy se mohou
v odpovédi na zmény podminek prostiedi znacné lisit. SpiSe nez fylogenetickou ptibuznost tyto

reakce odrazi adaptace na rozdilné zivotni prostredi. DalSimi vyhodami zygomycetd, a zastupct
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faddu Mucorales piedevsim, je jejich rychly rist, snadnd kultivace 1 izolace z prostiedi.
V neposledni fad¢ jsou mnohé z nich produkéné vyznamné druhy. V soucasnosti je stale kladen
diraz na zvySeni produkce, jehoz lze dosahnout rliznymi strategiemi (biotransformace c¢i
genetické inzenyrstvi). Vytézek lze ale zvysit 1 optimalizaci kultivacnich podminek, na které je
zaméieno ¢im dal tim vice studii. Osobné vidim v tomto sméru vyzkumu zygomycetii velky
potencial, studie by se ale mély komplexn€ zaméfit i na ostatni vlivy pfimo pisobici na rlst a
produkci metabolitd. Teplota by ve studiich neméla byt oddélovana od ostatnich ekologickych
faktorti, protoze Ucinky teploty se projevuji v kontextu ostatnich faktorti, které mohou mit
rozhodujici vliv na sledovany jev. Velmi dilezity je vliv media a substratu, pH, relativni
vlhkosti, temnoty, ptipadné svétla pti kultivaci.

Stale jesté nejsou detailné prozkoumany polarni oblasti, vysoké hory i ocedny, kde
pravdépodobné zije mnoho neobjevenych druhi mikroorganismii véetné zygomycetd. Tyto
organismy, osidlujici extrémni habitaty ndm mohou poskytnout dillezité informace nejen o
fyziologii piezivani nepfiznivych podminek. Myslim si, ze vysledky vyzkuma zamétenych
na extrémofilni mikroorganismy a jejich mechanismy adaptace, mohou mit rozsahlé vyuziti i
v jinych oborech. Jak jiz bylo zminéno, zygomycety vynikaji Sirokym spektrem vyuZzitelnych
metabolitl v mnoha odvétvich primyslu. Zarovenn jsou schopné rstu na jednoduchych a
dostupnych substratech — 1 ,,odpadnich latkdch z primyslu. Po optimalizaci kultivacnich
podminek bude mozné produkovat enzymy i mastné kyseliny vice ekonomicky i ekologicky.
V tomto sméru maji zygomycety do budoucnosti obrovsky potencial. Nalézani novych rodd,
druht ¢i kment v extrémnich oblastech a jejich vyzkum, tak mtze byt velkym piinosem do

budoucnosti.
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