Symbiézy a horizontalni prenos
gent aneb KdyzZ si organismy
w,<kradou“ geny

Proc a jak si organismy mohou vymeénovat geny? Veskeré organismy na nasi
planeté (viry, bakterie, archea a eukaryota) pouzivaji ke kédovani genetické
informace velmi podobnou abecedu (geneticky kod) kédujici ,,slova“ (jednotli-
vé geny) pomoci tisekti nukleovych kyselin RNA ¢i DNA (bliZe viz napt. Ziva
2017, 3: LXXIIT-LXXVT; 2016, 5: 203-206; 2007, 3: 98-100). Kazdy organismus
ma slovnik (genom) plny slov (gentl) a ten se musi pro déleni bunék vzdy cely
zkopirovat (replikace DNA). Takto po generace pfeddvané geny mohou byt
v buiice prekladany do instrukci v RNA (transkripce) nutnych pro syntézu
proteint pomoci spravného poradi aminokyselin (translace). Prestoze jsem
popis zakladni genetické ,,masinerie“ velice zjednodusil a vynechal mnohé
vyjimky jako napi. RNA viry a reverzni transkripci, postaci ndm to k pochopeni
zakladnich mechanismii pienosu geni. Pokud geneticka ,,masinerie” jednoho
organismu ovlada jazyk jiného organismu, tedy dokaze kopirovat a prelozit jeho
geny (replikace, transkripce) a vyrobit podle instrukci proteiny (translace),
muZe si tyto geny okopirovat do svého genomu a pouzivat je jako vlastni. Na
zakladé tohoto principu jsou konstruovany geneticky modifikované organismy.
Ale predevsim, pfenos genti mezi nepiibuznymi organismy - horizontalni, nebo
také lateralni pfenos geni (Horizontal/Lateral Gene Transfer, HGT/LGT) - je
pfirozeny a vSudypfitomny proces, ktery probiha nékolik miliard let a provazi evo-
luci vSech organismii na nasi planeté. Rekordmany v pienosu genii jsou piedevsim
viry, nasledované v zavésu bakteriemi a zastupci skupiny Archaea, ale v tomto
textu se zamérime na méné znamou roli pfenosu genii a symbiéz u eukaryot.

Mechanismy pfenosu gent zahrnuji mimo
jiné pfimy pfenos z vnéjsiho prostiedi pres
buné¢nou membranu (transformace), p¥i-
my pienos mezi interagujicimi organismy
(konjugace), injikovani DNA virem (trans-
dukce) nebo inkorporaci volné dostupné
DNA z organismi infikujicich butiky nebo
symbiotickych organismt (napf. po roz-
padu bunék vnitrobunéénych parazitt ¢i
symbiontti). Tyto mechanismy byly ptivod-

né popsany u bakterii, ale v poslednich
nékolika letech se ukazuje, Ze jsou v mensi
mite bézné i u eukaryot.

Horizontalni pienos gent —

soucast evoluce bakterii a archei

U bakteri{ a archei je pfenos gent ¢asto pro-
ces zdsadné ovliviiujici evoluci. Od jejich
vzniku ca pred 3,5 miliardami let neustale
dochazi k ¢aste¢nému vymeénovani gent
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a bakterialni genomy mohou obsahovat
geny s opravdu rozmanitou evolué¢ni histo-
rii. BéZn4 bakterie (napf. Escherichia coli
z lidského stfeva) mé primérné ¢tyfi tisice
gend a primérny bakteridlni gen ma okolo
tisice parti bazi DNA. Pokud podobnou ana-
lyzu provedeme pro nékolik p¥ibuznych
kment E. coli, ¢ést jejich genti se bude lisit
a dohromady vytvoii pangenom — komplet-
ni sadu v8ech gent pfitomnych ve viech
kmenech daného druhu. Kmeny stejného
druhu se mohou v obsahu gent vyrazné
lisit. Rekonstrukei evoluéni historie (sesta-
venim fylogenetického stromu) téchto jed-
notlivych bakteridlnich gent zjistime, Ze
desitky az tisice z nich se budou ligit od tzv.
druhového fylogenetického stromu dané
bakterie (tento strom rekonstruuje evoluéni
historii organismi, ne jednotlivych gen).
Cim dale zpét v ¢ase se budeme snaZit po-
rovnavat tyto genové stromy s evoluci da-
nych organismi, tfm mensi bude vzajemna
shoda. Pokud se pokusime vratit 3,5 mi-
liardy let az ke vzniku bakterii a archei,
piipadné zhruba 1,7 miliardy let ke vzni-
ku eukaryot, bude porovnén{ jednotlivych
fylogenetickych stromt velmi obtizné,
ne-li nemozné. Tyto potiZe jsou ¢astecné
zpusobeny nedostate¢nym mnozstvim in-
formace uchované v jednotlivych sekven-
cich gend, ale také metodickymi artefakty
(chybnymi vysledky p¥i pouziti nepfesné
metody) pii rekonstrukei fylogenetickych
stromt. Horizontaln{ pfenos gend a neza-
vislé ztraty genti jsou hlavni biologické pro-
cesy zodpovédné za to, Ze se evoluce gent
vice nez klasickému vidli¢naté se vétvicimu
stromu podoba pavouci siti. Skutec¢nost,
ze si patogenni bakterie mezi sebou velmi
snadno vymérniuji geny pro rezistenci k anti-
biotikiim, je zndma uZ od poloviny 20. stol.

Proc jsou symbiédzy dilezité

pro prenos genu?

Tésné souziti nékolika organismu zvysu-
je Cisté statistickou $anci na pfenos gent
mezi nimi. Symbiotické vztahy v jejich
8irsi definici (od parazitismu k obligatni-
mu mutualismu) tak hraji kli¢ovou roli pfi
prenosu genti (bliZe Ziva 2018, 1: 26—28
a XVII-XXIII; 2: 58-62, 84 a XLVIII-LIV).
Tézko si pfedstavit blizsi souziti dvou
organismu, neZ kdyZ jeden Zije uvnitf
cytoplazmy druhého (intracelularni endo-
symbiéza — vnitrobunéénd), nebo dokonce
uvnitf jader druhého (intranuklearni en-
dosymbiéza). Takovych symbidz existuje
nepfeberné mnozstvi, neustédle vznikaji
a zanikaji a poskytuji prostor pro pienos
gent. Kratce si predstavime nékteré piipa-
dy vnitrobunéénych symbidz.

1 Schéma eukaryogeneze a evoluce
eukaryot s vyznacenym vznikem mito-
chondrie, primarnich plastidt a nékolika
sekundérnich ¢&i terciarnich plastida.
LUCA (Last Universal Common Ances-
tor) — posledni spole¢ny predek vSech
soucasnych bakterii, archei a eukaryot,
LECA (Last Eukaryotic Common
Ancestor) — posledn{ spole¢ny predek
eukaryot, FECA (First Eukaryotic Common
Ancestor) — prvni spole¢ny pfedek euka-
ryot. CRuMs — superskupina Collodictyo-
nida, Rigifilida, Mantamonadida a Ancy-
romonadida. Orig. F. Husnik, upraveno
podle: P. Lopez-Garcia a kol. (2017)
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e Bakterie v buiikach bakterii

Prvni spolecny ptredek eukaryot (First Eu-
karyotic Common Ancestor, FECA) vznikl
symbidézou nejméné dvou jednobunéénych
organismu. Existuji ale dal$f podobné p¥i-
pady, napf. bakterii Zijicich v jiné bakte-
rii? Predatorské bakterie jako Bdellovibrio
bacteriovorus a Bacteriovorax stolpii (Del-
taproteobacteria: Bdellovibrionales) jsou
celkem bézné. Tito bakterialni vetfelci infi-
kuji predevsim prostor mezi vnitfni a vnéj-
§f membréanou (periplazmaticky) svych
bakteridlnich hostitelti a vysaji z nich poté
veskeré Ziviny. P¥ipady, kdy jedna bakterie
zije dlouhodobé uvnitf cytoplazmy jiné
bakterie, se naopak vyskytuji velice vzacné.
Studie D. E. Wujeka a kol. (1979) zazna-
menala symbiotické bakterie infikujici cyto-
plazmu zhruba 5 % populace sinic druhu
Pleurocapsa minorv jezete Flat Head (Mon-
tana, USA). Unikétni pf¥ipad mutualistické
intrabakteridlni symbi6zy (vice v ¢lanku
na str. LXXIII-LXXIV kuléru této Zivy) na-
vic nachdzime v nékolika skupinach hmy-
zu sajicich mizu rostlin, konkrétné u cele-
di ¢ervcoviti (Pseudococcidae) a kiiskoviti
(Cicadellidae) z fadu polok#idli (Hemipte-
ra). V téchto p¥ipadech je ale hostitelska
bakterie jiz uvnitf eukaryotické buriky, tak-
ze jde vlastné o trojdilnou , matrjosku®
(bakterii s bakteridlnim symbiontem uvnitf
eukaryota).

o Bakterie a archea v burikach eukaryot
Symbiotické bakterie a archea mtizeme
naopak najit téméf ve viech kompartmen-
tech eukaryotickych bunék. Asi nejcastéji
v cytoplazmé, jako napf. sinice v ménavko-
vitém prvokovi druhu Paulinella chroma-
tophora (obr. 2), ale také uvniti jadra, endo-
plazmatického retikula a Golgiho aparéatu.
Vzacnéji se symbionti vyskytuji uvnit#
semiautonomnich organel, tedy mitochon-
drif a plastidta. KdyzZ si z lesa nebo louky
pfineseme kli3t&, jen mélokdo pomysli na
to, Ze samice klistéte obecného (Ixodes
ricinus) mohou uvnitf oocytid ukryvat bak-
terie Midichloria mitochondrii (pojmeno-
vané podle midichloriant ze sci-fi filmt
Star Wars), které nékdy prebyvaji i v mito-
chondriich hostitelskych bunék. Bakterie
tésné interagujici s mitochondriemi byly
v leto$nim roce objeveny také uvnit¥ moi-
skych protist druhu Diplonema japonicum
(Tashyreva a kol. 2018, o diploneméch bli-
Ze i v Zivé 2017, 3: 118—120). Nalevnici
velmi ¢asto hosti metanogenni archea
tésné obklopujici mitochondrie (hydroge-
nozomy) a vyuzivajici jimi produkovany
vodik. Asi jiz nepiekvapi, Ze symbiotické
bakterie byly popséany i z plastidti obrnének
Levanderina fissa a rozsivek rodu Pinnu-
laria. Symbidzy jednobunécnych eukaryot
pravdépodobné skryvaji nespocet dalsich
pozoruhodnych piipad.

e Eukaryota v burikach eukaryot

Zfejmé nejcast&jsim dtivodem pro vnitro-
bunéénou endosymbiézu dvou eukaryot je
ziskani fotosyntetického symbionta. Sekun-
darni a terciarni symbi6zy eukaryot s plasti-
dy popohénéji (aZ zcela pfevraceji) evolu-
ci eukaryot (endosymbiontem u sekundéarni
symbiézy je eukaryot s primarnim plasti-
dem, u terciarni eukaryot se sekundarnim
plastidem; viz Ziva 2009, 2: 50-52). P¥i
téchto symbiézach si endosymbiont ne-
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2 Symbiotické sinice v méiavkovitém
prvokovi Paulinella chromatophora. U této
rostlindm velmi vzdélené vétve eukaryot
(Paulinella neni prava améba — vétev
Amoebozoa, ale pati do evolucéni vétve
Rhizaria) se odehrava podobny proces,
ktery vedl ke vzniku priméarntho plastidu
rostlin z fotosyntetickych symbiontt.
Prestoze uz symbionti piebyvaji v buiice
P. chromatophora desitky miliont let,

k masivnimu endosymbiotickému pteno-
su gent nedoslo. Vétsina gent bakterial-
niho ptivodu v genomu P. chromatophora
pochazi z jinych déarct nez ze sinic.

Foto F. J. Siemensma, s laskavym svolenim
prinasi jen vlastni jaderny genom, ale také
genomy chloroplastu a mitochondrie. Ja-
derny genom symbionta se mtZe ¢asem
ztratit, ale napf. u nékterych skrytének
(Cryptophyta) a chlorarachniofyt (Chlor-
arachniophyta) ztistava stale pfitomny ve
formé nukleomorfu — pozistatku jadra
pohlcené fasy, mezi druhou a tfet{ mem-
branou plastidu. Mitochondridlni genom
muze byt rovnéz zachovén, coZ zname
z rozsivkovych (Bacillariophyta) symbion-
td, tzv. dinotom, nékterych obrnének (Di-
noflagellata). Kdyz vezmeme v tvahu, Ze
tyto endosymbiézy v prabéhu evoluce
vznikaji, zanikaji, nebo se opakuji s jinymi
partnery (seridlni endosymbidza), neni divu,
Ze je takovy problém popsat jejich pfesnou
evoluci. Pfedstavme si miliony balickt
karet, které se po miliardy let promicha-
vaji, spojuji a rozpojuji (endosymbidézami
a horizontalnim p¥enosem geni).

Hypotézy o vlivu pfenosu genu

na eukaryogenezi a organelogenezi
Nejzdsadnéjsi symbiézou v evoluci byl
vznik eukaryotické buiiky (eukaryogene-
ze). Hostitelské burika pfibuznd dnesnim
archeim z trochu tajemné linie zvané As-
gard (objevené pomérné neddvno a zatim
pro ni neexistuji zddné fotografie, vice
v Zivé 2018, 2: LI-LIV) se béhem né&kolika
desitek az stovek miliont let szila s alfa-
proteobakterii stdle také nezndmého ptivo-
du do takové miry, Ze jsou na sob& — az na
jedinou potvrzenou vyjimku (Ziva 2018, 1:
26-28) —naprosto zavislé. Tuto symbiotic-
kou alfaproteobakterii dnes charakterizu-
jeme jako semiautonomni organelu a fika-
me ji mitochondrie. U¢ebnicové definice
se vétSinou to¢i okolo slovniho spojeni
,bunécna elektrarna“. Tato charakteristika
je ale pravdivéd pouze pro mitochondrie
nékterych eukaryot. Nékdy mitochondrie
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funguji spise pouze jako tovarny na vodik
(hydrogenozomy — nemaji enzymy oxida-
tivni fosforylace, ale syntetizuji ATP za
produkce vodiku) a nékteré nedélaji ani
to (mitozomy — nejredukovanéjsi typ, ne-
Gcastni se energetického metabolismu, je
znédma jen syntéza zelezosirnych center
a souvisejici procesy). Jedina spole¢na cha-
rakteristika v8ech mitochondrii je tvorba
zelezosirnych klastrt. Mnohem lepsi cha-
rakteristikou mitochondrii (v¢etné hydro-
genozomu a mitozomu) z pohledu evo-
lu¢niho biologa by tak byla ,tovdrna na
zelezosirné klastry“. Nékolik set miliont
let po vzniku mitochondrii doslo k dalsimu
vzniku semiautonomni organely u jedné
z vétvi eukaryot (Archaeplastida) — z endo-
symbiotické sinice vznikl ,,primarni“ plas-
tid vyuzivany dodnes pro fotosyntézu.

Dévna historie eukaryot je ¢asto charak-
terizovana tak, Ze: ,,Zdsadnimi evolu¢nimi
udélostmi v hluboké historii Zivota na Zemi
byly momenty, kdy symbiéza dvou relativ-
né jednoduchych jednobunéénych orga-
nismi dosahla takové irovné integrace, Ze
jeden predal vétsinu své genetické infor-
mace svému hostiteli a stal se ,pouhou’
organelou eukaryotické buiiky. Z bakterie
se timto procesem stala mitochondrie, ze
sinice chloroplast... a zivot zacal nabyvat
mnohem komplexnéjsich podob* (také viz
Ziva 2018, 1: XVIII).

Tato u¢ebnicova charakteristika by byla
jesté pfed nékolika lety chapéna jako vel-
mi pfesnad, ale rdd bych upozornil na jedno
prilisné zjednoduseni: ,,jeden organismus
predal vétsinu své genetické informace
svému hostiteli a stal se organelou.” Zjed-
noduseni spoc¢iva v tom, Ze pfedani gene-
tické informace neni pro vznik organel
nutné (jak si ukdzeme dale). Tento typ
horizontalniho pfenosu genti byva defino-
van jako endosymbioticky pfenos gent
(Endosymbiotic Gene Transfer, EGT). Vy-
zkum poslednich zhruba 10 let v§ak uka-
zuje, ze EGT pravdépodobng neni nezbyt-
né nutny a mozna nebyl tak zasadni pro
eukaryogenezi, jak se diive pfedpokladalo.

Endosymbiotické bakterie jsou vétsinou
dédény z matky na potomstvo. Tento zpti-
sob pfenosu vede k tomu, Ze se tyto bakte-
rie museji potykat s nékolika zavaznymi
problémy plynoucimi pfedevsim ze struk-
tury jejich populace a Zivota uvniti bunék
hostitele. Kazda generace prochazi efek-
tem hrdla lahve (bottleneck effect) a ¢asto
jen nékolik bunék dava vzniknout nové
generaci symbiont. Ndhodné mutace tak
maji mnohem vétsi Sanci se v jejich popu-
laci uchytit na principu ndhodného ge-
netického driftu (ndhodného posunu ve
frekvenci), a mutace v genech endosym-
biotickych bakterii proto tikaji mnohem
rychleji nez u jejich volné Zijicich pfibuz-
nych. Vzhledem k tomu, Ze symbiotické
bakterie Ziji v pohodli bunék hostitele
s pfisunem vétsiny Zivin, postupné ztrace-
ji geny nutné pro syntézu mnohych latek,
vnéjsi bunécné struktury, biciku atd. Evo-
luce bakteridlnich genomi se ¥idi jedno-
duchym pravidlem — nepouzivané geny se
vét§inou nehromadi, ale odstrani (use it or
loose it). Genomy endosymbiontu se pro-
to postupné zmensuji a mnohé esencialni
schopnosti se mohou navic ztratit ¢isté
nahodné v disledku skodlivé mutace, kte-
ré je vyfadi z funkce. Pokud jde napt. o geny
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kédujici enzymy nutné pro opravu, rekom-
binaci ¢i replikaci DNA, proces genomové
degenerace se jesté urychli. Endosymbio-
tické bakterie a organely uz za nékolik
desitek az stovek miliont let balancuji
nad propasti vyhynuti (a jejich hostitel
s nimi). Tento degenerativni proces, nazy-
vany Mullerova rohatka, je nevratny (hra-
¢i sitovych sportd znaji mechanismus
rohatky z natahovani sit8, kdy lze ,tocit”
mechanismem jedinym smérem) a jen né-
kolik procestt ho mtZe omezit. Hostitel se
také dostava do nelehké situace, nyni prav-
dépodobné nevratné zavisi na symbion-
tovi, ktery se postupné ztraci. Podle pfiho-
dy z Alenky v fi3i divl byla tato zapeklita
situace pojmenovana Evolu¢ni kréli¢i nora
(Evolutionary rabbit hole). Jakmile Alenka
upadne do krali¢i nory, tedy obligatn{ vnit-
robunécné symbidzy, neni cesty zpét a si-
tuaci nema jiz plné ve své moci. Selekéni
tlak hostitele a symbionta na kvalitu gend/
/proteint symbionta miiZe jen zpomalit
frekvenci skodlivych mutaci. Pfesunuti
dtlezitych funkci/gent symbionta do bez-
peci genomu hostitele miiZe tyto funkce na-
opak pfed skodlivymi mutacemi ochranit.

Funkce symbionta mohou pfevzit bud
ptvodni geny hostitele, nebo mize dojit
k endosymbiotickému horizontalnimu pte-
nosu z genomu soucasného symbionta,
pfipadné k horizontalnimu pfenosu gent
zjiného organismu ptredevsim do jadra hos-
titele (vzacné také do genomu endosym-
bionta). Proteiny vyrobené z téchto genti
jsou pak posilany do buiky symbionta.
Zhruba nékdy v této fazi bunééné a gene-
tické integrace se vétSinou za¢iné endo-
symbiotické bakterii fikat semiautonomni
organela, ale jakakoli definice organely
bude vzdy arbitrarni rozhodnuti. Endo-
symbiontim, ktef{ méli tak trochu i §tés-
ti a navzdory postupné redukci genomu
a ztrdté mnohych bunécénych funkei si
dokézali uchovat alespori ¢aste¢nou iden-
titu a preZzit stovky milionti let, dnes fika-
me organely (mitochondrie a plastidy/
/chloroplasty). Ti symbionti/organely, kte-
T stésti neméli, byli bud nahrazeni novym
symbiontem, nebo vyhynuli spole¢né se
svym hostitelem.

Tim se dostdvame k odpovédi na d¥ive
poloZenou otazku na zacatku kapitoly. Jak
moc je tedy endosymbioticky genovy pie-
nos dilezity pro vznik organel? Na toto
obdobi eukaryogeneze existuji dva hlavni
pohledy, které alternativné vysvétluji, pro¢
u mnohych bakteridlnich gent v geno-
mech eukaryot nelze vystopovat jejich
puavod v alfaproteobakteriich nebo sini-
cich. Jak to v biologii byva, pravda mtize
byt nékde uprostied a o dalsich nezné-
mych faktorech (napf. vznik gendi-chimér,
tedy genti vzniklych spojenim jinych gent,
i z riznych organismt) pravdépodobné
nemame ani zdani.

Prvni pohled reprezentuje model Zdg-
déného pangenomu (Inherited chimerism
hypothesis), jenz bere v ivahu pouze endo-
symbioticky pfenos genti z pfedkd mito-
chondrii a plastid. Horizontalni pfenos
gent z jinych organismt aZ na naprosté
vyjimky vylucuje. Ostatni geny bakterial-
niho pavodu (které evolucné nepoché-
zeji z alfaproteobakterii a sinic) vysvétlu-
je jako metodické artefakty a horizontalni
pfenos v ,pangenomech® bakteridlnich
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3 Mitochondrie z plicnich bunék savct
(snimek z transmisniho elektronového
mikroskopu). Mitochondrie jsou semiauto-
nomni organely eukaryot, které vznikly
ze symbiotické alfaproteobakterie.

Foto L. Howard, pfevzato v souladu

s podminkami vyuziti

predkd mitochondrii a plastidt. Pfedci
mitochondrii totiZ ve svych genomech nej-
spise méli geny z riznych zdroju ¢isté
nésledkem c¢astého horizontalniho p¥eno-
su mezi bakteriemi. Tyto geny mohly byt
ale nasledné pfeneseny endosymbiotic-
kym pfenosem. Tento model predpoklada,
ze vznik mitochondrie byl hnacim moto-
rem eukaryogeneze.

Druhy pohled pfedstavuji napt. modely
Nakupniho kosiku (Shopping bag hypo-
thesis) nebo ,,Jsi to, co jis“ (You are what you
eat hypothesis). Ty pfedpovidaji casté
nahrazovani symbiontt, mnohoc¢lenné
symbiézy s nékolika symbionty zarover
a namichéani endosymbiotického pfenosu
ze soutasného a predchozich symbionti
v kombinaci s horizontdlnim pfenosem
z ostatnich bakterii, napt. fakultativnich
symbiontt a bakterialni potravy jednobu-
néénych eukaryot. Pfedstavme si ndkup
v obchodnim centru. Po navstéveé nékoli-
ka obchodt a koupi raznych produkti se
uz jen tézko pozna, kde byl ktery produkt
koupen. Podobn4 situace nastava i s endo-
symbiotickym a horizontalnim pfenosem
genti v prib&hu evoluce. Tento model je
spise kompatibiln{ s pozdéj$im zafixova-
nim mitochondrie jako organely v pribéhu
eukaryogeneze.

Jak to tedy je s horizontalnim
prenosem z bakterii do eukaryot?
Naprosta vétsina horizontalniho pfenosu
mezi bakteriemi a eukaryoty konéi nedspés-
né a pfenesené geny se v eukaryotickém
genomu stavaji pouze nefunkéni slozkou.
Eukaryotické genomy tak pfipominajf ne-
bezpetné moiské pobfezi poseté histo-
rickymi vraky lodi, tedy nefunkénimi po-
zustatky bakteridlnich gent. Tento jev je
hodné patrny u organismu Zijicich v sym-
biéze. Asi nejzainéjsi priklad poskytuji
bakterie z rodu Wolbachia (Ziva 2018, 1:
XIX-XXIII), které infikuji oocyty mnohych
¢lenovci a hlistic a vyuZivaji je k pfeno-
su z matky na potomstvo. U velkého poctu
zivocichi tak bylo nalezeno v genomech az
nékolik genomt wolbachii v rizném stadiu
rozkladu, nékdy tvoficich dokonce vétsi-
nu chromozomi. Typickymi pfiklady jsou
svinka obecna (Armadillidium vulgare),
moucha tse-tse (Glossina spp.), octomilka
ananasova (Drosophila ananassae) nebo
saran¢e obecné (Chorthippus parallelus).
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Vzacné se ale stane, Ze se pfeneseny gen
v novém organismu uchyti a za¢ne se z néj
vyrabét protein. I takto vzacné okopirova-
ni/ukradeni genu jinému organismu ale
muZe vyrazné zvysit evolu¢ni ispésnost
daného organismu. Je tedy dost pravdépo-
dobné, ze mnohé druhy vdéci horizontél-
nimu pfenosu za to, Ze prezily, a nékteré
druhy naopak mohly vyhynout, protoze
horizontalni pfenos nedokazaly vyuZit pfi
adaptaci na zménu podminek nebo prohra-
ly v boji s druhy, jez horizontélni pfenos
gent vyuzit dokazaly. Je nutno zdtraznit,
Ze horizontalni pfenos geni u eukaryot je
na rozdil od bakterii a archei téméf vy-
hradné pasivni proces zavisly pfedevsim
na ndhodé. Pocet horizontalné pienese-
nych gent v jednotlivych genomech euka-
ryot je tak zfejmeé o fad (u jednobunéénych
eukaryot) az dva fady (u mnohobunéénych
eukaryot s oddélenou zarodec¢nou linif)
niz3i nez u bakterii a pohybuje se nejvyse
do nékolika stovek genti. Oddélena zaro-
dec¢n4 linie tak funguje jako ochrana pied
horizontalnim pfenosem, ale zaroveri mtize
fungovat jako tzv. Slaby ¢lanek (Weak-link
model) pro pfenos gent, pfedeviim pokud
je volné v prostfedi (napf. spory a game-
ty nékterych eukaryot) nebo je zarodecnéa
linie infikovéna parazity a symbionty.

Funkéni horizontalni pienos genii

z bakterii do eukaryot

Navzdory odlisné struktufe gent (pfede-
v§im pfitomnosti intront v eukaryotickych
genech) se bakteridlni geny stavaji funkéni
soucasti genomu eukaryotického organis-
mu. Tyto Gispésné pfenosy gent si muze-
me rozdélit do dvou sirokych kategorif, a to
na geny pouzivané k udrzeni soucasnych
symbiontti, ktefi své geny postupné ztrace-
ji (viz Mullerova rohatka a Evolu¢ni krali-
¢i nora vyse v textu), a na geny piinésejici
néjakou novou funkéni inovaci v genomech
eukaryot jinak nepfitomnou.

Fascinujici pfiklady horizontélniho pfe-
nosu pro udrzbu endosymbionta nachézi-
me u hmyzu sajiciho §tavy rostlin, napf.
u msic, molic, mer a ¢erved, znamych jako
gktidci pokojovych rostlin a zemédélskych
plodin. Vsichni tito hmyzi{ $kidci jsou Zi-
votné zavisli na endosymbiotickych bak-
teriich s genomy ¢asto mensimi nez geno-
my mnohych organel (nékdy méné nez
120 gent), a tak ochotné séhnou po kazdé
genové ,,zaplaté”, nejcastéji pro geny enzy-
mu nutnych pro syntézu esencidlnich ami-
nokyselin a vitamint B. Mezi jednobunéc-
nymi organismy je dokonalym modelem
horizontélnfho pfenosu pro idrzbu endo-
symbiontti vy$e zminény prvok Paulinel-
la chromatophora (obr. 2). V genomu ma
priblizné 229 gent bakteridlniho ptivodu,
ale jen zhruba 25 % z nich pravdépodob-
né pochazi z endosymbiotickych sinic
(tzv. chromatofor) pfitomnych uvnitt je-
jich bunék jiz téméf 100 miliond let. Zby-
lych 75 % bakteridlnich geni je ptvo-
dem z plejady tézko urcitelnych bakterii,
napf. ndhodnych fakultativnich symbiontt
nebo z potravy. Proteiny kédované témito
geny jsou ale importovany do bunék sym-
biotickych sinic a udrzuji tak tuto symbid-
zu ve formé (Nowack a kol. 2016, Singer
a kol. 2017). Velmi podobna situace panuje
u jednobunécénych bicikovct ze zaZivaciho
traktu hmyzu (zastupci rodt Angomonas
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a Strigomonas z ¢eledi Trypanosomati-
dae). Ti maji symbiotické betaproteobak-
terie Kinetoplastibacterium a opét je pod-
poruji enzymy kédovanymi v genomu
bic¢ikovce, ale pochazejicimi z riznych
bakterii. Kam aZ tato podpora symbionti
bakterialnimi geny z genomu eukaryot
miuze dojit, ukazuje jediny zndmy organis-
mus bez mitochondrie, komenzal ze stie-
va ¢inc¢il — oxymonada Monocercomonoi-
des sp. PA 203 (Ziva 2018, 1: 26-28). Tento
protistni organismus ziskal horizontdlnim
pfenosem geny pro tvorbu zelezosirnych
klastrti, coz byl zfejmé jeden z divodi
ztraty celé mitochondrie (¢imZ se vymanil
ze spiraly Evoluéni kraliéi nory).
Nejc¢astéjsimi divody pro inovaéni hori-
zontdlni pfenos se zdaji byt nutri¢ni ne-
zavislost, schopnost vyuzit nové zdroje
potravy a obrana pred patogeny a preda-
tory. Tyto funkén{ kategorie horizontalni-
ho pfenosu gent jsou pfitomny u vétsiny
eukaryot, takze si zde pro ilustraci uvede-
me jen dva piiklady ze symbiotickych

organismu. Blastocystis je jednobunéény
stfevni komenzal/parazit mnohych obrat-
lovci (véetné ¢lovéka), jenz ma v genomu
zhruba 2,5 % vSech gent z bakterii. Tyto
geny byly velmi ¢asto pfeneseny ze stfev-
nich bakterii obyvajicich stejné hostitele
a poméhaji Blastocystis napf. s metabolis-
mem uhlovodiki, syntézou aminokyselin,
metabolismem dusiku, ochranou pted stre-
sem vyvolanym radikély kysliku, ale také
s infekci hostitele a ochranou pted jeho
imunitou. Epichloé je rod vieckovytrus-
tualistické symbidze s rostlinami. Rostou
v mezibuné¢ném prostoru hostitelskych
druhi trav (endofyticky, viz Ziva 2017, 5:
228-231) a chrani je napt. pomoci alkaloi-
dt pfed herbivorii. Tyto symbiotické hou-
by navic ziskaly horizontdlnim pfenosem
bakterialni toxin, kterym si rozsitily svij
arzendl pro likvidaci housenek poziraji-
cich hostitelskou travu.

V tomto ¢lanku jsme se stru¢né podiva-
li na to, jak byla komplikovana evoluéni

Nutri¢ni symbiézy hmyzu

Symbiézy hmyzu vykazuji neskute¢nou variabilitu a poskytuji tak mnoho vyni-
kajicich experimentalnich modelu pro studium evoluce. Nékteré hmyzi mikro-
biomy jako napf. u socidlniho hmyzu (vcel a termitd) jsou tvofeny predevsim
stifevnimi bakteriemi a protisty a zasadné se nelisi od mikrobiomu obratlovci
(vcetneé clovéka). U mnoha dalsich skupin hmyzu naopak najdeme vnitrobunécné
symbiozy, jez se v urcitych charakteristikach blizi organelam, mitochondriim
a plastidiim, a mohou tak pomoci objasnit nékteré nejasnosti vzniku eukaryo-
tické buriky (eukaryogeneze), napr. vliv horizontdlniho prenosu geni a vyvoj
zavislosti symbionta na hostiteli. Podrobnéji se o nutri¢nich symbiézach hmyzu
doctete v ¢lanku na str. LXXITII-LXXIV kulérové prilohy této Zivy.

historie Zivota na Zemi a jak vyznamny
byl (a stale je) vliv endosymbiéz a hori-
zontalniho pfenosu gent na evoluci ve-
skerého zivota. I pfes vyznamny pokrok
v poslednich 10 letech nastartovany mo-
dernimi metodami ¢teni genomd, stale
v tomto oboru mnohem vice nevime, nez
vime. Studium evolu¢ni mikrobiologie
a genomiky tak rozhodné skryva dalsi
zdsadni objevy. V navazujicim ¢lanku (na
str. LXXIII-LXXIV kulérové pfilohy této
Zivy a barevny obrazovy doprovod na této
strané) se detailnéji zaméfime na endo-
symbiézy v jedné z evolucneé nejispésnéj-
$ich vétvi zivocicht — hmyzu.

Autor pracuje jako postdoktorand na Uni-
verzité Britské Kolumbie za podpory gran-
tu Evropské organizace pro molekuldarni
biologii (EMBO ALTF 1260-2016).

Citovanou a doporucenou literaturu
najdete na webové strance Zivy.

3a4 Cervci, pfipominajici pochodujici
chomaécky vaty, které mozna znate z poko-
jovych rostlin nebo z cest po subtropic-
kych a tropickych oblastech, nesou

ve svém téle symbiotickou , matrjosku®.
Zde ¢ervec citronikovy (Planococcus
citri, obr. 3), samec (nahote) a nymfa
sajici §tavu rostlin. Symbionti v buiikach
¢ervcl (FISH, buriky nejsou zobrazeny).
Zelené vnéjsi bakterie Tremblaya prin-
ceps, oranzoveé vnitini bakterie Moranel-
la endobia (4). Foto z archivu autora
(obr. 3 a 4)

1 a2 Stfevnisymbiézy veel. Divoka
vcela sbirajici pyl a nektar na hvézdnico-
vité rostliné (obr. 1). Prifez stfevem véely
medonosné (Apis mellifera, 2) se symbio-
tickymi bakteriemi zobrazenymi pomoci
fluorescen¢ni hybridizace in situ (FISH).

Modfe — jadra stievnich bunék vcely,
Cervené — stfevni bakterie Snodgrasella
alvi, bile — stfevni bakterie z rodu Lacto-
bacillus. Foto: A. Wild (obr. 1, v souladu
s podminkami vyuziti) a W. Kwong

(2, s laskavym svolenim autora)
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