Vojtéch Tlaskal

Sodalis — bakterie na pomezi

Od jejiho popsani v r. 1999 bylo bakterii z rodu Sodalis vénovéano hodné vyzku-
mu. MuZe za to nevsedni prostiedi, které obyva — donedavna jsme ji nachazeli
jen jako striktniho symbionta hmyzu. Uvniti hmyziho téla se specializovala na
vykonavani nékolika funkci a ty nepotiebné u ni zanikly, coz se projevilo napfr.
redukovanym genomem. Od r. 2012 jsou vsak tyto bakterie nalézany také jako
volné Zzijici v pudé nebo v rostlinnych pletivech. Jak vypada u volné zijicich
zastupcu rodu genova vybava a co nam muze prozradit o evoluci celé dnes

jiz bakteridlni skupiny?

Rod Sodalis z fadu Enterobacterales byl
popsan v r. 1999 a od té doby bylo zvetej-
néno nejméné 19 genomdu tohoto rodu.
Bakterie Sodalis (obr. 1-3, z latinského
sodalis— spoletnik) zname jako striktntho
endosymbionta nékolika hmyzich fada,
jimiz jsou brouci (Coleoptera), polokiidli
(Hemiptera), blanok#idli (Hymenoptera),
pisivky (Psocoptera) a dvoukiidli (Dipte-
ra). Jednotlivi symbioti¢ti zastupci rodu
Sodalis jsou tizce zaméfeni na své hosti-
tele. K hostitelim z fddu dvouk¥idli patfi
napi. nechvalné zndmé mouchy tse-tse
neboli bodavky, nékdy nazyvané glosiny
(Glossina spp., obr. 4). Jejich fakultativnim,
tedy nékdy se vyskytujicim, symbiontem
je S. glossinidius. Pro bodavku jde jiz
o ¢tvrtého popsaného bakteridlniho spo-
le¢nika — v jejich tkanich se nachézi také
obligatni mutualistickéd (nutna pro vyvoj)
Wigglesworthia, dale mutualistickd Spiro-
plasma a asi nejznamé;jsi parazitickd Wol-
bachia. Dvoukiidli a jini hostitelé Sodalis
jsou potravné velice specializovani a zivi
se mimo jiné krvi, §tdvami z rostlin nebo
zrny ryze a kukutice. Intracelularné Zijici
bakterie syntetizuje hostiteli esencidlni
vitaminy nebo aminokyseliny, které jsou
potiebné napf. pro tvorbu kutikuly u nosat-
ct (obr. 5). Tyto slozky v tizce zamé&fené
potravé hostitele jinak chybégji. Symbiont
Sodalis se proto stal modelovym organis-
mem pro studium vzniku symbidzy mezi
bakteriemi a hmyzem (bliZe v Zivé 2018,
3:117-120 a LXXII-LXXIV, v ¢lancich
Filipa Husnika, kterému patfi podékovani
i za pozndmky k tomuto textu) a v8e na-
svédcéuje tomu, Ze jejich vztah je evolucné
mlady, blizsi pfedstavu o dobé jeho vzniku
v8ak zatim nemame.

Genom symbiontt Sodalis je maly, ob-
sahuje méné nez 1 az 4,5 milionu part
bazi, a velmi degenerovany. Pro¢ degene-
rovany? Pro komplexni Zivot ve volném
prostiedi je tfeba sofistikované genova vy-
bava, to ale neplati v dobfe predikovatel-
ném a relativné stabilnim prostfedi uvnitf
bunék. V dusledku pfizptsobeni se Zivotu
v hmyzich buiikach byla funkce mnoha
gent zbytecna a zafixovaly se v nich muta-
ce, znemoziujici pivodni funkci genu.
Genom symbiontt z rodu Sodalis obsa-
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huje takovych nefunkénich pseudogenti
i vice nez 50 %.

Pouziti zdstupcti rodu Sodalis jako bak-
teridlnich modelt je vyhodné vzhledem
k relativné snadné manipulaci. Je napf.
mozné kultivovat in vitro kulturu bunék
hmyzu infikovanou touto bakterif a inter-
akci mezi bakterif a butikami lze tedy dob-
fe studovat na molekularni{ drovni. V p¥i-
padé kultivovanych bakteridlnich izolatt
muzeme také experimentovat s ,,vypina-
nim*“ genti a se znac¢enim enzymi, sledovat
jejich lokalizaci v rdmci bunék, infikovat
nové hostitele apod.

Co se tyce pfenosu této bakterie, tak kro-
mé vertikdIniho z hostitelské hmyzi matky
na potomky (oznac¢ovaného jako maternal-
ni) byl prokazan i pfenos z infikovaného
samce na samici béhem péfeni a nasledné
na potomky samice, coZ je v literatute pova-
zovano za typ paterndlnfho pfedéni. Endo-
symbiotickd Sodalis se vyskytuje uvnitf
bunék bakteriomu — specializovaného ttva-
ru v téle hmyzu (obr. 2 a 3). Studovén je
i mechanismus priniku Sodalis do bunék
hostitele, ve které se uplatiiuje sekreéni
systém 3 (zkracovén jako T3SS nebo TTSS).
Jde o proteinovou strukturu podobnou jeh-
le, kterd ma nejspise ptivod v bakterialnim
bi¢iku. Pomoci této jehly bakterie vpravuje
do hostitelské buiiky efektorové moleku-
ly — toxiny a latky pro manipulaci s hosti-
telskou burikou. T3SS ma rovnéz vyznam
pfindkazach lidi jinymi bakteridlnimi pa-
togeny, jako jsou enterobakterie Shigella
nebo Salmonella, kdy se opét uplatiiuje
jeho tvar jehly. V dalsich experimentech se
béhem pokusti s bodavkami podatilo hos-
titele, ktefi byli vyléceni z nédkazy bakte-
rif Sodalis, znovu infikovat pro hostitele
nepuvodni populaci Sodalis. Takové re-
infekce, napf. geneticky upravenymi bak-
teriemi, otevira dvefe biologickému boji
s bodavkou jako pfenasetem patogennich
trypanozom Trypanosoma brucei— ptivod-
ct spavé nemoci. Geneticky upravena
S. glossinidius by mohla vylucovat efekto-
rové molekuly proti trypanozomam, mohla
by byt pro bodavku letalni nebo by omezo-
vala moZnost jeji reprodukce. K ispésnému
nasazeni této techniky v terénnich podmin-
kach Afriky je ale potieba dal$iho vyzkumu.
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1 az3 Morfologie a struktura bakterie
Candidatus Sodalis melophagi (Candida-
tus — nebyla kultivovana v ¢isté kultute).
Byla nalezena jako symbiont kloge ov¢iho
(Melophagus ovinus) z fadu dvoukiidli
(Diptera) a popséna ¢eskym tymem védci
v 1. 2012. Jde o bakterii v raném/stfednim
stadiu pfechodu k symbidze, coz autofi
dolozili jeji schopnosti Zit v bunécné
kultufe hmyzu i v bezbuné¢ném médiu.
MiZe predstavovat dalsi ¢lanek v evoluc-
nim Fetézci pfechodu bakterii od volné
zijicich zastupct k hmyzim symbiontam.
Genom této bakterie obsahuje geny
sekre¢niho systému 3 a lze se domnivat,
ze podle nich syntetizované proteiny
pfispivaji k priniku bakterie do tkani
hostitele. Klo$ ov¢i obsahuje kromé

C. S. melophagi i bakterialniho symbion-
ta z rodu Arsenophonus. In vitro kultura
bunék (obr. 1, Nomarského kontrast)

a C. S. melophagi v bakteriomu — hmy-
zim organu, v némz se nachdazeji bakterie
(2 a 3). Zelené sipky — buriky C. S. melo-
phagi, bilé sipky — butiky Arsenophonus.
Foto F. Husnik, pfevzato z T. Chrudim-
sky a kol. (PLoS ONE 2012, 7.7: e40354)
v souladu s podminkami pouziti

4 Samice mouchy tse-tse (Glossina sp.).
U tohoto hmyziho modelu jsou popsany
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bakteridlni symbionti ze ¢ty rodi:
Sodalis, Spiroplasma, Wigglesworthia
a Wolbachia. Foto D. Modry
5 Nosatec pilous ryzovy (Sitophilus
oryzae) se vyviji v zrnech ryze. Spolu se
svym p¥ibuznym pilousem kukufi¢nym
(S. zeamais) je hostitelem bakterie

S. pierantonius. Foto A. Polednicek

6 Morfologie S. praecaptivus ve fluo-
rescen¢nim mikroskopu. Tento druh byl
popsan jako volné Zzijici zastupce rodu,
kterého se nahodné podafilo izolovat

r. 2012 v USA ze zanicené lidské tkéné.

S laskavym svolenim J. McCutcheona

7 Bakterie Sodalis byla popséna jako
symbiont hmyzu. Izolace volné Zijicich
zastupcu ukazuje na jeji rozsifenti také

v odumfelém drevé. Prostiedi S. ligni —
rozkladajici se kmen buku lesniho (Fagus
sylvatica), Zofinsky prales. Foto V. Tl4skal

Necekany objev

V r. 2012 byla publikovana studie Ada-
ma L. Claytona a kol. z Univerzity v Utahu,
kterd rod Sodalis doplnila o zajimavého
zastupce (Yong 2016). Druh popsany jako
S. praecaptivus byl izolovén z cysty vytvo-
fené v tkani poranéné lidské ruky. Pora-
néni zpisobila sucha vétev jablong, kdyz
doty¢ny muZ pracoval na zahradé ve sta-
té Indiana v USA. Vlastnosti této bakterie
a jeji puvod nasvédeuji tomu, Ze S. prae-
captivus piedstavuje volné Zijictho zastup-
ce tohoto rodu (obr. 6). M4 vétsi genom
(vice nez pét miliont part bazi) a vice
gent, které si zachovaly funkci. Podobné
jako S. praecaptivus mohl vypadat i pted-
chtidce hmyzich symbionti. Objev druhu
odstartoval fadu experimentd v nékolika
védeckych skupinédch zabyvajicich se evo-
luci symbiézy hmyzu a bakterii. I pfes
absenci symbiézy mutze S. praecaptivus
zpusobit perzistentni (dlouhodobg pfe-
trvavajici) infekci v nosatci pilousovi ku-
kufiéném (Sitophilus zeamais) a v bodav-
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kéch. Je zajimavé, Ze tento druh je schopen
potlacovat vlastni virulenci mechanismem
quorum sensing (komunikace bakterii
prostiednictvim signalnich molekul, které
koordinujf genovou expresi a reguluji pro-
cesy v buiice, viz dale). Pfi vysokych husto-
tach bakterialnich bunék uvnitt hmyziho
téla zaéne Sodalis produkovat signalni
molekuly, konkrétné N-(3-oxohexanoyl)
homoserin lakton, které inhibuji tvorbu
toxint. Toxiny jsou potieba pouze na po-
¢atku infekce, pti delsi produkci by hosti-
tele zabily. Tento mechanismus mtiZe hrat
roli v evoluci vzniku symbiézy.

Ukazuje se, Ze druh S. praecaptivus neni
mimo hmyzi hostitele. V&dci z Univerzity
v Massachusetts pozdéji zvefejnili v sek-
vencénich databazich genom izolatu So-
dalis 159R, tato bakterie je taktéz volné
tuje, nejsou ale dostate¢né prostudovéna.
Vyzkum provadény v Mikrobiologickém
tstavu AV CR v Praze zaméfeny na mikro-
organismy asociované s odumfelym dievem
v pfirozenych lesich, nap¥. v Zofinském pra-
lese, umoznil urcit bakterie v rozkladaji-
cich se kmenech buku lesntho (Fagus syl-
vatica), smrku ztepilého (Picea abies)
a jedle bélokoré (Abies alba). Vedle jinych
zajimavych bakterialnich skupin vystupo-
val v sekvenénich datech i rod Sodalis
jako jedna z dominantnich bakterii ve dfe-
vé (obr. 7). Nasledna kultivace bakterii ze
vzorkil dfeva ze Zofinského pralesa sku-
te¢né poskytla dva izolaty patiici k rodu
Sodalis (Tlaskal a kol. 2021). Sodalis tedy
dokaze zit i ve dfevé, zminéna kultivace
S. praecaptivus v USA z ruky poranéné
vétvi tomu odpovid4. Geneticka informace
izolatt ukazuje, Ze jde o blizké p¥ibuzné
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k Sodalis 159R a S. praecaptivus. Kultivo-
vany zastupce ze dfeva s kompletnim pre-
¢tenym genomem dostal jméno S. ligni. Pro
potvrzeni absence jeho symbidzy s dievo-
kaznym hmyzem byl izolat tspésné kul-
tivovan v médiu s rozemletym dievem jako
zdrojem Zivin, po Zivém hmyzu v tomto
médiu nebylo ani pamatky. Analyza spo-
lecenstev bakterii v dalsich vzorcich die-
va celkem ocekavané ukazuje, Ze tento rod
bakterif nenf omezen na Zofinsky prales
(a tamni smrk, buk a jedli), ale vyskytuje se
v riznych lesich Evropy a celého svéta. Déle
se ho podaftilo identifikovat ve vefejnych
sekvenc¢nich datech napi. z bfizy béloko-
ré (Betula pendula), topolu osiky (Populus
tremula) i k¥iZencud (Populus spp.) a habru
obecného (Carpinus betulus). Jeho zastou-
peni v odumielém dievé je vyssi nez v okol-
nilesni ptidé, S. ligni se tedy hojné a pied-
nostné vyskytuje v rozklddajicim se dievé
a neni pfimo navazana na hmyzi hostitele.

Genova vybava S. ligni odpovidé Zivotu
ve volném prostiedi. V takovém prostiedi
pisobi mnozstvi vlivi, a je tak méné pre-
dikovatelné nez podminky v hmyzim hos-
titeli. V porovnani s hmyzimi symbionty
ma proto vétsi genom — 6,4 milionu paru
bézi. Obsahuje az dvakrat vice genti, pfi-
temz geny vyskytujici se v genomu S. ligni
(nikoli v genomech symbiotickych zastup-
ct rodu), slouzi k vyuziti zdroji uhliku
a k metabolismu aminokyselin. V porov-
nanf se zdroji Zivin v hostiteli jsou Ziviny
ve dfevé rtiznorodé, jejich zpracovani si
tak zada diverzifikovanéjsi genovou vyba-
vu. U S. lignije zérovei silnéji regulovana
transkripce, tedy pfepis gentt do RNA, coz
souvisi s potfebou sofistikovanéji regulo-
vat produkci enzymi v prostiedi, kde se
méni teplota, obsah vody, pH apod.
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Pfitomnost gent pro rozklad zdroj uhli-
ku, jako jsou celuléza, hemicelulézy a chi-
tin, ukazuje na zna¢ny ekologicky vyznam
S. ligni pro rozklad dfeva (alespori ¢astec-
ny). Zajimavou vlastnosti s potencidlné
vysokym vlivem i na dal$f mikroorganismy
v okoli je schopnost fixovat vzdusny dusik
jeho redukci na amonné ionty pomoci
enzymu nitrogenazy. Tim se klicovy a ve
dfevé chybéjici biogenni dusik stava do-
stupnym pro biologické systémy. Pokud je
takovych fixatort ve dfevé hodné, mohou
zvySovat obsah dusiku a tim usnadriovat
kolonizaci dalsim bakteriim a houbam.
Hmyzi symbionti z rodu Sodalis nemaji, na
rozdil od volné zijicich druht, genovou
vybavu k fixaci dusiku. Nejspise byla ztra-
cena behem redukce jejich genomu.

Evolu¢ni otazky

Na rodu Sodalis miZzeme pozorovat evo-
luci a proces vzniku symbiézy takika v pii-
mém pienosu. Na jedné strané existuji
striktni symbionti hmyzu s degenerovanym
genomem, adaptovani na vnitfni prostredi
ci zastupci plné prizptisobeni k existenci ve
sloZitém prostiedi, ktefi provadéji komplex-
cich zastupct jsou i pfesto schopni koloni-
zovat hmyzi télo. Analyza mutaci u volné
ho symbionta S. pierantonius naznacuje,
Ze se tyto taxony v evoluci oddélily teprve

8 Asijska plostice stitovka Cantao ocel-
latus jako dalsi hostitel bakterie rodu
Sodalis. Plostice ziskava potravu sanim
rostlinnych §tav. Foto V. R. Vinayaraj,
prevzato z Wikimedia Commons

v souladu s podminkami pouziti

pred 28 tisici let. Zda je S. praecaptivus ¢i
S. ligni spojovacim ¢lankem mezi sym-
bionty a volné zijicimi druhy, nenf jisté.
Nabizeji se dalsi otdzky, které mohou byt
zodpovézeny pomoci novych ziskanych
genomu nebo hlubsi analyzou vyskytu
Sodalis v prostiedi. Jak napf. probihalo
prvotni setkdvani s budoucim hostitelem,
prunik do jeho téla a postupna adaptace?

Sitové usporadani cévni soustavy
a hydrodynamicky provoz rostlin
napric¢ strukturnimi arovnémi

Cim jsou rostliny vétsi, tim vice k ispésnému zasobeni svého téla vodou potie-
buji iicinnou a spolehlivou cévni soustavu. Vlastnosti takového systému museji
byt koordinovany na riznych tirovnich - od jednotlivych bunék az po celé rost-
liny. Organizace cévni soustavy, tedy sité vodivych pletiv rozvadéjicich vodu
s rozpusténymi latkami skrz télo cévnaté rostliny, zprostfedkovava propojeni
hydrodynamickych vlastnosti jednotlivych ¢asti do fungovani celku. Funkce
jednotlivych slozek je zaroven ovlivnéna jejich propojenim s okolnimi sitovy-
mi prvky. Interakce mezi hydrodynamickym odporem jediné dutiny cévy nebo
cévice (lumen) a jeji zapojeni do sité odporu systému, mezi anatomii jednotli-
vych organu a celkovou architekturou ¢i ristovou formou rostliny, nebo mezi
komplexitou cévniho svazku a odolnosti rostliny vicéi suchu ukazuji, jak
dulezitou roli hraji sitové vlastnosti cévni soustavy v evoluci rostlin.

Rostliny spotfebovavaji pro rist znaéné
mnozstvi vody. Kromé toho, Ze voda tvo-
¥ vétsinu Cerstvé hmoty jejich téla, ztra-
ceji vodu do atmosféry vyménou za piijem
uhliku pfi fotosyntéze. Intenzita vyparu
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z fotosyntetizujicich organti (transpirace)
je takové, Ze jedna molekula oxidu uhlici-
tého stoji rostlinu p#ibliZzné 400 molekul
vody. Aby dokazaly nahradit toto neusta-
1é vysychani, museji si zajistit staly p¥isun
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Sodalis 1ze najit ve stfevé dfevokazného
hmyzu, coZ by mohlo poukazovat na cestu,
kterou se symbionti dostavali do organismu.
Proces vzniku symbidzy prostfednictvim
adaptace volné Zijicich druht (tfeba ze
dfeva) se da dobte piedstavit u plostic saji-
cich rostlinné stavy, jako je asijska Stitov-
ka Cantao ocellatus (obr. 8), u které byl rod
Sodalis rovnéz zjistén. Navic existuji indi-
cie, Ze zastupci tohoto rodu mohou fun-
govat i jako rostlinny patogen. U téchto
patogenti je adaptace na hmyz pfedstavi-
telna — nékteré pfibuzné bakteridlni rody
zname z rostlinnych pletiv i hmyzich tkéni.
Piedkové S. glossinidius z bodavek se zase
mohli setkdvat s budoucim hostitelem
v ptdé, v niz se kukli larvy bodavek. Je die-
vo hlavnim prostfedim, kde se volné Zijici
bakterie Sodalis vyskytuje, nebo existuje
pestiejsi ekologické rozsifeni druhti, které
jsou na razné urovni pfechodu k symbié-
ze? Nabizi se i otdzka, zda je tato bakterie
schopna stat se lidskym oportunnim pato-
genem, jak to zname od jinych enterobak-
terii. Tomu by napovidal ndhodny objev
v poskozené lidské tkani. Taxonomie rodu
nenf dofe$ena a v nejblizsi dobé nejspise
doznéa zmén. Evoluéni cesty, kterymi kraci
Sodalis, jesté zdaleka nemame zmapovény.

Vyzkum byl podporen Grantovou agentu-
rou CR (21-09334]).

Pouit4 literatura je na webu Zivy.

vody k povrchtim, kde dochazi k odpato-
véani. ProtoZe celkova rychlost transpirace
roste s fotosyntetickou plochou a celkovy
hydrodynamicky odpor toku vody stoupa
s délkou drdhy mezi jejim pfijmem a vyde-
jem, problém vysychéni narusta s velikos-
ti rostliny. V&tsi rostlina je tedy v mnoha
ohledech ,,sussi“.

Cévnatym rostlindm se pfesto podatilo
a stit se dominantni Zivou formou. Jejich
télo se vyvinulo tak, aby bylo v kazdém
méfitku uzptsobeno efektivnimu a spo-
lehlivému vnitfnimu hydrodynamickému
transportu — od p6rt mezi mikrofibrila-
mi buné¢nych stén v fddu nanometra az
po metry u stromt. Celkovy tvar (obecna
morfologie) a uspofadani bunék a pletiv
v organech (anatomie) cévnatych rostlin
jsou zaloZeny na sitovych strukturach, kte-
ré rozvadéji vodu a rozpusténé latky do
celého téla. Transportni sit zahrnuje napft.
sit dutych vodivych elementt v xylému
(vodivém pletivu, jimZ protéka voda a mi-
nerdlni ziviny zpravidla z kofent k lis-
tam), uspofadéani vldken xylému ve stonku,
listovou Zilnatinu nebo vétvenou strukturu
stonku i architekturu kofenové soustavy.

U kazdé jednotlivé struktury mizeme
pfimo méfit hydrodynamické vlastnosti
v pFisludném méfitku, abychom porozu-
méli fungovani jednotlivych cév xylému,
jednotlivych kofentd nebo celé rostliny.
vani vétsich celkt skldda z vlastnosti
jejich ¢asti, nebo naopak jak fungovani
jednotlivych prvki ovliviiuje jejich pozi-
ce v $ir§fm kontextu vodivych struktur —
tedy jak fungovani ¢ésti i celku ovliviiu-
je sitové usporadani vodivého pletiva.
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