Miroslav Obornik

Endosymbidza jako akcelerator
evoluce

Evoluci eukaryotickych organismii jiz od jejiho pocatku vyrazné ovliviiovaly
symbiotické vztahy (viz téz Ziva 2002, 3: 121-124). T¥i typy endosymbiézy pak
vedly k evoluci fotosyntetickych semiautonomnich organel eukaryot, tzv. plas-
tidi. Evoluce primarnich, sekundarnich a terciarnich plastidi umoznila nejen
fotoautotrofii eukaryot, ale také vznik chimérickych eukaryotickych genomi,
tedy genomii poskladanych z vice zdroji jak prokaryotickych (mitochondrie
a primarni plastidy), tak eukaryotickych (sekundarni a terciarni plastidy).
U nékterych fotosyntetickych eukaryot pak muze byt pivodni eukaryoticky
genom primarniho hostitele dokonce v mensiné. Tento chiméricky charakter
genomu zejména eukaryotickych fotoautotrofi predstavuje dilezity akcele-
racni aspekt jejich evoluce a tim i rozsifeni Zivota na Zemi.
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Endosymbioticky ptuvod plastidii
Hypotéza vysvétlujici vznik plastidi, foto-
syntetickych organel rostlin a fas, endo-
symbidzou nefotosyntetického eukaryota
s fotosyntetickou bakterif je vice nez 100
let stara. Poprvé s ni pf‘iéel rusky biolog
zdéji v8ak byla tato hypotéza zapomenu-
ta, snad i proto, Ze tehdejsi spolecnost ne-
byla schopna pfijmout myslenku, Ze si
v piirodé jeden organismus muize zotrocit
druhy a nakonec jej i pfetvotit v organelu
neschopnou samostatného zivota. Novy
dech chytila endosymbiotické teorie az
vice nez 20 let po 2. svétové vélce. Jeji rein-
karnaci umoznila prace Lynn Margulisové
On the origin of mitosing cells (O ptivodu
bunék délicich se mit6zou) z r. 1967 pub-
likované v Journal of Theoretical Biology.
Nutno podotknout, Ze a¢ tato studie prak-
ticky zménila evoluéni biologii, byla pted
otisténim ve zminéném casopise odmit-
nuta v 15 védeckych periodikach. I dalsi
préace prof. Margulisové se zabyvaly endo-
symbiotickou teori, ty se vSak jiz nesetkaly
s tak pozitivnhim ohlasem u védecké komu-
nity. Didvodem byl fakt, Zze Lynn Marguli-
sova aplikovala svoji hypotézu do kraj-
nosti témeér na vSechny bunécné struktury.

Primarni endosymbiéza je proces, pii
kterém dojde k pohlceni prokaryotické
buriky, v nagem pripadé fotosyntetické bak-
terie, heterotrofnim eukaryotem a jeji po-
stupné pfeméné do formy semiautonomni
fotosyntetické organely, dnes zndmé obecné
jako plastid ¢i chloroplast u rostlin. Tako-
vy plastid je obalen dvéma membranami
(podobné jako cyanobakterie) a obsahuje
svou vlastni DNA. Pohlcenim prokaryo-
tického endosymbionta v8ak cely proces
nekonci, pravé naopak! Porovname-li veli-
kosti genomu ptvodni volné Zijici bakte-
rie (cca 3 500 kbp, kbp = tisic part bazi)
a bézného plastidu (150-190 kbp), vyraz-
né redukce genomu plastidu je zcela ztej-
ma. Oproti volné zijici buiice totiz plastid
potfebuje méné genti; velka ¢ast gend
endosymbionta je pak v pribéhu evoluce
pfenesena do jadra hostitelské buriky (pri-
mérni hostitel, obr. 1), jejich proteinové
produkty jsou vyrdbény v cytoplazmé
a posttranslacné cileny do plastidu. Odha-
duje se, Ze napf. velmi pouzivand mode-
lova rostlina huseni¢ek rolni (Arabidopsis
thaliana) obsahuje ve svém jadfe az kolem
2 000 gent, které pochézeji z cyanobakte-
ridlnfho endosymbionta. Praveé toto sdile-
ni genetické vybavy déld z endosymbion-
ta organelu, integralni soucést hostitelské
bunky a jejfho metabolismu.

1 Evoluce primarnich, sekundarnich

a terciarnich plastidd. Primérni endo-
symbi6za, pohlceni cyanobakterie nefoto-
syntetickym eukaryotem, vedla k evoluci
priméarnich plastidd. Dvé z linif primar-
nich plastidti — zelené a Cervené plastidy
— pak nésledné prosly sekundarni endo-
symbidzou, pohlcenim zelené, resp.
Cervené fasy nefotosyntetickym euka-
ryotem. K tomuto jevu doslo pravde-
podobné dvakrét v zelené linii a jednou
v linii ¢ervené. U obrnének pak pro-
béhla fada terciarnich endosymbiéz.
Predpoklada se i nékolik nezavislych
ztrat fotosyntézy, popt. celého plastidu.
Orig. M. Obornik
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2 Mira redukce sekundarntho endo-
symbionta. Sekundérni plastidy jsou

v riznych skupinach fas redukovany

v rizné mife. Nékteré z nich maji
zachovany pozustatek jadra endosym-
bionta — nukleomorf, jako je tomu

u skrytének (Cryptophyta, A)

a chlorarachniofyt (Chlorarachniophyta).
U tohoto typu plastidt je vnéjsi membra-
na soucésti endomembranového systému
buiiky (A) a jasné rozpoznatelny je
periplastidovy prostor — pozustatek
cytoplazmy endosymbionta. U skupiny
Heterokonta (B) jiz nukleomorf neni
pfitomen, vnéj$i membrana plastidu je
stale soucasti endomembranového systé-
mu hostitelské buriky. Plastidy obrnének
(Dinophyta) pigmentované peridininem
(C) jsou obaleny pouze tfemi membra-
nami; vnéjsi membréna plastidu nenfi
soucésti endomembranového systému
hostitelské buriky. Kromé sniZzeni poctu
obalovych membran maji peridininové
plastidy vyrazné redukovany a fragmen-
tovany genom. BliZe v textu.

Orig. M. Obornik

Dlouho pretrvaval nazor, Ze primérni
endosymbidza vedouci k evoluci plastidi
probéhla v evoluci pouze jednou. Tento
nazor byl motivovan presvédcenim, Ze
jde o extrémné slozity proces zahrnujici
vytvofeni funkéniho apardtu pro import
jaderné kédovanych proteint do organely,
ke kterému by jen tézko mohlo dojit dva-
krat nezavisle. Zcela nedavno byl vsak
popsan pfipad mozné druhé primarni
endosymbidzy mezi sinici (cyanobakte-
rif) a krytenkou Paulinella chromatopho-
ra. Tato krytenka pohltila fotosyntetickou
sinici, kterd dala vzniknout primitivnimu
plastidu. Jeho genom je velky 1 021 kbp,
coZ odpovida 6-7nasobku genomu nor-
malniho plastidu. Pokud genom tohoto
nového plastidu (nazyvaného také chro-
matofor) porovname s genomy piibuznych
sinic rodu Prochlorococcus, pak chroma-
tofor obsahuje pouze 26 % gent kédova-
nych v genomu volné Zijiciho pfedka. Zda
jde v tomto p¥ipadé o organelu ¢i endo-
symbionta, je pfedmétem diskusi — konec-
nou odpovéd na tuto otazku vsak mutze
patrné dat az znalost jaderného genomu
paulinelly.

Ponékud kontroverzni je otazka, kdy
k primérni endosymbiéze vedouci k evo-
luci primarnich plastid rostlin a ruduch
vlastné doslo. Problém je v tom, Ze ¢aso-
vani evoluénich udélosti podle moleku-
larnich hodin a jinych metod neni zrovna
nejpiesnéjsi a vysledky se dost vyrazné
lisi. Prakticky to znamena, Ze napf. vznik
eukaryot je ¢asovan riznymi metodami
a autory do obdobi mezi 800 miliony
a dvéma miliardami let. Osobné se pFikla-
nim k vy$§im ¢islim, a proto uvadim, ze
primérni endosymbi6za probé&hla pied
1,4-1,7 miliardou let. Pfedpoklada se, ze
v prubéhu evoluce se z prvotniho plastidu
vyvinuly tfi dnes zndmé linie primérnich
plastida, které se vyskytuji ve skupinach
Chlorophyta (zelené plastidy, pigmentace
chlorofylem a + b), Rhodophyta (Cervené
plastidy, pigmentace chlorofylem a + fyko-
biliny) a Glaucophyta (cyanely, pigmenta-
ce chlorofylem a + fykobiliny).
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Sekundarni a terciarni endosymbiéza
Pfi bliz8§im zkouméni a zejména diky vy-
néalezu elektronového mikroskopu algolo-
gové zjistili, Ze skupina ,fasy”, pavodné
chédpand jako jedna skupina sestdvajici
ze zelenych fas (Chlorophyta), cervenych
fas (Rhodophyta, ruduchy), hnédych fas
(Chromophyta), krasnoocek (Euglenophy-
ta) a chlorarachniofyt (Chlorarachniophy-
ta) je nepfirozend, protoZe obsahuje or-
ganismy razného ptvodu. Molekularni
fylogeneze eukaryot pak ukazala, Ze hnédé
fasy patfi do jiné eukaryotické ¥ise (Chro-
malveolata) neZ fasy zelené a Gervené (¥ise
Archaeplastida, d¥ive rostliny). Totéz pak
plati pro krasnoocka (¥ise Excavata) ¢i
Chlorarachniophyta (¥{8e Rhizaria). Navic
jsou plastidy hnédych fas (napf. rozsivky,
obrnénky, Haptophyta ad.), krdsnoocek
a chlorarachniofyt obaleny 3—4 membrana-
mi, ¢imz se vyznamné lis{ od dvoumem-
branovych primarnich plastidt zelenych
a ¢ervenych fas. Dnes pfevladé nézor, Ze
tyto fasy hostici vicemembranovy ¢i tzv.
komplexni nebo sekundarnfi plastid jej zis-
kaly sekundarni endosymbiézou, pfi niz
heterotrofni eukaryot pohltil fotosyntetic-
kou eukaryotickou Fasu, které jiZ obsaho-
vala primérni plastid (obr. 1). Tato eukaryo-
tick4 Fasa se pak vyvinula v plastid obaleny
vice membranami.

Sekundérni endosymbidzy se zicastnily
zelené i ¢ervené fasy. V zelené linii doslo
k sekundéarni endosymbi6ze patrné dva-
krat (Euglenophyta a Chlorarachniophyta),
v Cervené pak pravdépodobné pouze jed-
nou (Chromalveolata, obr. 1), i kdyZ v tom-
to pfipadé ztistava pocet sekundéarnich
endosymbi6z pfedmétem mnoha vzruse-
nych debat a diskusi. Je tfeba poznamenat,
Ze jesté endosymbi6zu vedouci k evoluci
zelenych plastidt obrnének Lepidodinium
viride a L. chlorophorum lze oznacit jako
sekundarni (obr. 1). V tomto pfipadé vak
sekundarni hostitel jiz hostil ¢erveny plas-
tid a jeho vyména neni podle definice ty-
pickou sekundarni endosymbiézou. Mira
redukce pohlceného sekundarniho endo-
symbionta je vSak u riznych skupin fas
riznd. Nékteré takto vzniklé organismy
obsahuji kromé plastidu i nukleomorf, po-
zustatek jadra pohlcené eukaryotické fasy,
ktery je umistén v periplastidovém pro-
storu, tj. mezi membranami pivodniho
primérniho plastidu a plazmatickou mem-
branou pohlcené fasy, v misté, kde byla
ptvodné cytoplazma eukaryotického endo-
symbionta (obr. 2). Jde jmenovité o skrytén-
ky (Chromalveolata; Cryptophyta) a zelena
améboidni Chlorarachniophyta (Rhiza-
ria). Genomy nukleomorfd obou jmeno-
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vanych skupin jiz byly osekvenovany, na-
sledné fylogeneticka analyza prokazala
jejich blizkou p¥ibuznost k danému typu
fas s primarnim plastidem. Sekundéarni
endosymbiéza s ruduchou se pravdépo-
dobné odehrala pred 1-1,3 miliardou let.

Ne v8echny vicemembrénové plastidy
pochézeji z procesu sekundarni endo-
symbi6zy. Rada obrnének obsahuje ¢tyx-
membranové plastidy, které jsou zjevné
odvozeny od jinych ¢lent skupiny Chro-
malveolata, jako jsou napf. rozsivky, Ha-
ptophyta ¢i skryténky, tedy organismi jiz
obsahujicich sekundérni plastid. V tako-
vém piipadé pak hovofime o terciarni
endosymbiéze. Obrnénky jsou v tomto
ohledu skute¢ni mist¥i; tercidrni plastidy
obsahuji obrnénky pigmentované fuko-
xantinem (endosymbiont ze skupiny Hap-
tophyta), ¢i obrnénky rodu Dinophysis
(endosymbiont ze skupiny Cryptophyta).
U obrnénky Kryptoperidinium foliaceum
(obr. 1) je dokonce v buiice pfitomna téméf
kompletni rozsivka v&etné jadra, plastidu
a mitochondrie! Skupina obrnének druht
Lepidodinium viride a L. chlorophorum
zase obsahuje sekundérni zeleny plastid,
ktery vznikl pohlcenim zelené fasy ze
skupiny Prasinophyta. Vzhledem ke zvyse-
nému vyskytu tercidrnich plastidd u obrné-
nek je mozné, Ze sekundarni endosym-
biéza, kterd dala pravdépodobné vzniknout
celé ¥i8i Chromalveolata, predisponovala
obrnénky k naslednym endosymbiézam.

Dusledky sekundarnich a ndslednych
endosymbidz nejsou vsak pouze ve foto-
trofii ,,postiZenych® organismi, pfestoze
i ta sama o sob& znamena naprosty obrat
predevsim ve zpisobu vyZzivy. Tyto orga-
nismy totiz byly, pfed ziskdnim sekundar-
niho ¢&i terciarniho plastidu, dravci Zivici
se fasami a ostatnimi mikroorganismy.
Dnes predstavuji jedny z nejdtlezitéjsich
priméarnich producentd na Zemi. Vzdyt
jen rozsivky (Chromalveolata; Bacillario-
phyta) jsou odpovédné za 20 % celkové
primarni produkce — vyprodukuji tolik
organicky vdzaného uhliku jako vsechny
suchozemské destné lesy dohromady.
Vétsi zménu Zivotni strategie si snad ani
nelze pfedstavit.

Patrné to ale nebyl jen zisk autofototro-
fie, co zptusobilo tak masivni rozsifent fas
s komplexnim plastidem. Troufam si tvr-
dit, Ze hlavni devizou sekundarni endo-
symbidzy je pfedevsim moznost kombi-
novat geny, genomy a metabolické drahy,
které se bézné u fototrofti nevyskytuji. Tak
napf. rozsivky jsou na rozdil od rostlin
schopny beta oxidace mastnych kyselin
v mitochondrii po cely zivotni cyklus,
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3 Chromera velia, nejblizsi fotosynte-
ticky pfibuzny prvoki kmene vytrusoveci
(Apicomplexa), ve svételném (A) a trans-
misnim elektronovém mikroskopu (B).
Tato plné fotosynteticka fasa izolovana

z korélu obsahuje jeden plastid (P), jednu
mitochondrii (M) a typické eukaryotické
jadro (J). Foto M. Obornik

podobné jako Zivocichové. V disledku to
znamena, Ze mohou vyuzivat tukové zaso-
by a jsou tak schopny vydrzet delsi dobu
bez zdroje svétla. Takova schopnost je
u organismu vla¢enych stoupajicimi a kle-
sajicimi proudy motské vody k nezapla-
ceni. Podivame-li se do jejich jadra, pak je
podle nékterych ndzord genom ptvodni-
ho eukaryota dokonce v mensiné. Kazdo-
padné je v ném obsazena cela fada gent
pfenesenych endosymbiotickym genovym
transferem, p¥icemz pocet donori téchto
gent se u fas se sekundarnim plastidem
vy$plhd az na ¢tyfi. Jmenovité jde o mito-
chondrii sekundarniho hostitele, mitochon-
drii primarniho hostitele (pohlcené euka-
ryotické fasy), plastid a eukaryotické jadro
primérniho hostitele. Vezmeme-li v ivahu
jesté geny z jinych zdroju ziskané pro-
stfednictvim horizontalniho pfenosu gent
(viz seridl v Zivé 2006), je vysledny genom
skute¢nou mozaikou, kterd nemé mezi
zivymi organismy obdoby. Je tieba pozna-
menat, Ze horizontdlni pfenos gend je
u moiskych jednobunéénych eukaryot po-
mérné Castym jevem; napt. rozsivky obsa-
huji ve svém genomu vice nez 300 bakte-
ridlnich geni!

Nejen zisk, ale i ztraty
Evoluce fas s komplexnim plastidem ne-
zahrnuje pouze ziskani nové fotosynte-
tické organely, ale také relativné frekven-
tované ztraty rtiznych funkci plastidu ¢i
celého plastidu, popf. vyménu sekundar-
niho plastidu za jiny sekundarn{ ¢i ter-
ciarni plastid (obr. 1). Z tohoto pohledu
jsou zjevné ,,nejpromiskuitnéjsi“ obrnén-
ky (Chromalveolata; Dinophyta), které ob-
sahuji fadu riznych sekundarnich a pfe-
devsim terciarnich plastidi; asi polovina
vSech obrnének pak zcela ztratila schop-
nost fotosyntézy ¢i cely plastid a ziji jako
¢isti heterotrofové (obr. 1). Je pfitom ziej-
mé, Ze kazdy organismus mtiZe obsahovat
pouze jediny typ funkéniho plastidu.
Ztraty fotosyntézy ¢i kompletni ztraty
plastidi pfedpokladé zejména tzv. chrom-
alveolatova teorie navrzena oxfordskym
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profesorem zoologie Thomasem Cavalier-
-Smithem, kontroverznim guru evoluéni
protistologie (nauky o jednobunéénych
eukaryotickych organismech). Pravé tato
hypotéza pfedpoklddé jednu akvizici Cer-
veného sekundarniho plastidu, ktera pak
dala vzniknout celé skupiné Chromalveo-
lata, zahrnujici jak jiZ zminéné hneédé
Ffasy, tak vétsinoveé heterotrofni Alveolata
(obr. 1). Skupina Alveolata obsahuje kro-
mé vyse uvedenych obrnének také kme-
ny ndlevnici (Ciliophora) a vytrusovci
(Apicomplexa). Nalevnici v této sestavé
predstavuji evolu¢né nejstarsi skupinu,
vytrusovci a obrnénky pak sesterské od-
vozené skupiny. Zatimco asi polovina
obrnének je fotoautotrofnich, vytrusovci
i nalevnici jsou ¢ist{ heterotrofové.

Vytrusovci jsou téméf vyhradné obli-
gétnimi parazity Zivoc¢ichi véetné ¢lovéka
a zahrnuji pivodce malérie Plasmodium
falciparum a toxoplazmu Toxoplasma gon-
dii zpusobujici u lidi poskozeni plodu,
abortus a idajné téZ zmény chovani. Je za-
jimavé, Ze na rozdil od nélevnikd, paraziti
kmene Apicomplexa obsahuji nefotosyn-
teticky plastid. Tuto zbytkovou organelu,
nazyvanou téz apikoplast, obaluji ¢tyfi
membrany a pro hostitelskou buriku je ne-
postradatelna. Logicky tak pfedstavuje
idealni cil pro lé¢bu nemoci zptisobenych
vytrusovci, protoZe Zivocisny hostitel ne-
obsahuje z4dné plastidové metabolické
dréhy a jejich pfipadny blokator by nemél
byt pro néj toxicky. Kandidati na takovéto
drahy jsou napi. nemevalonatova drdha
pro syntézu izoprenoidi, syntéza mastnych
kyselin v plastidu, syntéza hemu a dalsi.

Je nutno poznamenat, Ze i pfes chybéni
plastida v buiice ndlevnikt se podafilo
v jejich jadernych genomech najit 16 genti
pochézejicich z plastidu. I tito heterotro-
fové patrné méli ve své evoluéni historii
plastid (obr. 1). Redukce genomu plastidu
vytrusovci az na maly kruh o 35 kbp, spo-
lu s vyraznym posunutim nukleotidového
sloZeni ve prospéch adeninu a thyminu,
ukazuje na jeho degeneraci. Vzdyt obsah
adeninu a thyminu dosahuje u nékterych
gent aZ 97 %!

Vysoky stupeii degenerace lze pozoro-
vat téZ u nékterych plastidi obrnének.
Predpoklada se, Ze ptivodni plastid obrné-
nek je tifimembranovy, pigmentovany pe-
ridininem. Genomy téchto plastidi jsou
vsak na rozdil od vSech ostatnich plasti-
dovych genomt, organizovanych na cca
150-190 kbp velké kruhové molekule
DNA, rozdéleny na sadu minikrouzki
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o velikosti kolem 1-10 kbp. Peridininové
plastidy tak obsahuji pouhych 16 genti (!),
zatimco ostatni sekundéarni plastidy ob-
sahujf od 110 do 200 genti. Naprosta vét-
§ina genetické informace je u peridini-
novych obrnének pienesena do jadra. Je
docela mozné, Ze praveé tato degradace ge-
nomu vedla ke sniZzeni efektivity plastidu
a k jeho vymeéns, tak ¢asté u této skupiny
alveolat.

Chromera velia — fotoautotrofni
pradédecek malarie
Pocatkem r. 2008 jsem se zti¢astnil popisu
zcela nového kmene alveolat — Chrome-
rida. Jedinym zndmym zastupcem této
skupiny je fasa Chromera velia izolovana
v 1. 2001 z tvrdého korélu Plesiastrea pur-
purea z pfistavu v Sydney. Izolované sta-
dium tvofi volné Zzijici kulovité burky
s jednim ob#{m plastidem (zabird kolem
60 % buné&éného obsahu), centralng umis-
ténou, morfologicky nezvyklou mitochon-
drii a typickym eukaryotickym jadrem
(obr. 3). Chromera je plné fotosynteticka,
jeji pigmentace je ale ponékud zvlastni.
Na rozdil od naprosté vétsiny fotosynte-
tickych chromalveolat s ¢ervenym plas-
tidem totiZ neobsahuje chlorofyl c, ale
pouze chlorofyl a a zcela novou formu
svétlosbérného karotenoidu izofukoxan-
tinu. Fylogenetick4 analyza na zdkladé
jadernych a plastidovych gent prokazala,
Ze tato nova fasa je nejblizsi fotosyntetic-
ky pfibuzny vytrusovci, jesté blizsi nez
dosavadni sesterska skupina obrnénky,
a Ze jeji plastid pravdépodobné sdili spo-
leény ptivod s apikoplastem, nefotosynte-
tickym plastidem vytrusovca.
Skutetnost, ze Chromera velia je velmi
pravdépodobné symbiontem korald, na-
znacuje vysoce pravdépodobnou cestu
vzniku parazitismu vytrusovcu ztratou fo-
tosyntetické schopnosti a pfepnutim na
paraziticky zpusob vyZzivy. KdyZ hovoiime
o nejblizsim fotosyntetickém piibuzném
parazitickych prvokd kmene Apicomple-
xa, je tfeba si uvédomit, Ze se tato ziva fo-
silie od spolecné vyvojové vétve oddélila
pfiblizné pfed 750 miliony let, tedy asi
0 300 miliont let d¥ive, nez se objevily
prvni suchozemské rostliny. Pfesto lze
ocekavat, ze studium genomu tohoto fo-
tosyntetického prvoka pfinese vyrazny
pokrok v pochopeni vzniku parazitismu
vytrusovci. Je zajimavé, Ze dosavadni od-
hady velikosti genomu této fasy pomoci
pritokové cytometrie se pohybuji kolem
10 MB (miliony pért bazi). Genom tohoto
fotosyntetického prvoka by tak byl vyraz-
né mensi nez genomy vytrusovecd rodu
Plasmodium a Toxoplasma, kde se jejich
velikost pohybuje mezi 23-60 MB. Zéro-
venl bude pravdépodobné vétsi nez geno-
my parazitickych kryptosporidii ¢i thei-
lerii a babesii. Je tak moZné, Ze na rozdil
od jinych parazitd, jako jsou napt. mikro-
sporidie (Microsporidia; Opisthokonta),
adaptaci vytrusovct na paraziticky zptsob
zivota nedoprovézi redukce jaderného ge-
nomu. Kazdopadné Ize ocekévat, Ze sekve-
nace genomu fasy Chromera velia pfinese
jesté fadu pfekvapendi.
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