Tereza Veselska

Evoluce genomu hub
v zavislosti na jejich ekologii

Velikosti genomu, také oznacovanou jako C-value neboli C-hodnota, je mysleno
celkové mnozstvi DNA obsazené v haploidni sadé chromozomu daného orga-
nismu, pfi¢emz v ramci druhu se pifedpoklada C-hodnota stabilni. BéZné se
vyjadiuje v hmotnostnich jednotkach pikogramech (pg, 10-'2 gramu). Na roz-
dil od prokaryotnich organismu se eukaryota znacneé lisi velikosti genomu.
Podle dat dostupnych z elektronickych databazi se C-hodnota u Zivocichii pohy-
buje v rozmezi od 0,02 po 132,83 pg a u rostlin od 0,01 po 152,2 pg (prumér
6,09 pg; viz napt. Ziva 2015, 1: 4). Oproti rostlinam a Zivo¢ichtim maji houby
relativné maly genom, s primérnou velikosti jen 0,038 pg. Z hub, u nichz byl
sekvenovan cely genom, ma nejvétsi genom rostlinny patogen Zopfia rhizophi-
la (vieckovytrusné — Ascomycota: zdovkotvaré — Pleosporales) s hodnotou
0,156 pg a nejmensi Encephalitozoon romaleae (mikrosporidie — Microsporidia)
0,002 pg. V literature vsak najdeme i udaje o velikosti 5,93 pg, a to u zastupce
rodu Neottiella (vieckovytrusné: kustiebkotvaré — Pezizales) parazitujiciho na
mechu (bliZe také v ¢lancich na str. 222 a 257 tohoto &isla Zivy).
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Zahy bylo objeveno, Ze velikost genomu
nesouvisi s komplexitou (genovou vybavou)
organismu a zacalo se uvaZzovat nad dvo-
dy tak velkych rozdili v C-hodnotg. Za-
hada nazyvané C-value paradox byla roz-
lusténa zjisténim, ze velka ¢ast DNA je
nekoédujici a nenese zddnou genetickou
informaci. Jak uz bylo fe¢eno, houby maji
relativné maly genom. Jeho zvétSeni totiz
byva ¢asto zptsobeno rozsifenim repeti-
tivnich sekvenci napii¢ genomem, k tomu
majf houby vyvinuté obranné mechanismy.
Maly genom s nahusténymi geny je ideal-
ni pro nizkou spotfebu energie. Organis-
my s malym genomem pro syntézu DNA,
tedy i pro rist a rozmnozovani potfebuji
méné Zivin neZ organismy s velkym geno-
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vzdy se ale vyplati mit pravé maly genom.

Prechod od saprotrofa k parazitovi
nebo mutualistovi

Velké ¢ast hub se zivi saprotrofng, tedy
rozkladem nezivych organickych tkani
a pletiv. Avsak v mnoha evolu¢nich liniich
doslo ke zméneé vyzivy, kdy houba pficha-
z{ do tésného kontaktu s Zivymi organis-
my. Jde o patogenni houby, které museji
pfekonat obranyschopnost parazitované-
v oboustranné prospésném vztahu s jinym
organismem (obr. 3), coZ s sebou p¥inasi
nutnost sladit vzdjemnou komunikaci,
rozpoznavani a metabolismus. Casto je
houba vystavena novym vyzvam, kdy musi
zdolat mechanické a chemické piekazky,
aby pronikla do nitra bunék ciziho orga-
nismu, kde musi nadale byt schopna rtst,
pfijimat Ziviny a rozmnozovat se. Ziskani
novych vlastnosti se poji se zménou v ge-
netické vybavé. Ta muiZe byt dosaZena napft.
duplikaci gent s néslednym rozriznénim
jejich funkci prostfednictvim mutaci, ztra-
tou nepotfebnych nebo dokonce nevhod-
nych gent, horizontdlnim pfenosem gent
(vneseni ciziho genu do vlastniho genomu),
rozs§ifenim genovych rodin umoziujicich
nutnou adaptaci nebo rozsiten{ repetitiv-
nich sekvenci, dale se mohou uplatnit rtiz-
né chromozomové nebo genomové pte-
stavby, které zprosttedkuji rozsdhlé zmény
v genetické vybavé ¢i genové expresi. Ra-
dikalni reseni pak ptinasi zdvojeni celého
genomu, tedy zména ploidie, které jedin-
ci otevird novy prostor pro hledani adap-
ta¢nich inovaci prostfednictvim mutaci
jednoho z duplikovanych gent. V soucasné

1a2 Onemocnéni ofesaku ¢erného

(Juglans nigra) nazyvané anglicky thou-
sand cankers disease (obr. 1) je zptisobeno
masivnim zirem lykoZrouta Pityophthorus
juglandis a patogenni houbou vyvolava-
jici nekrézy Geosmithia morbida (2).
Kon¢i odumienim celého stromu.
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dobé jiz mame k dispozici anotace geno-
mu celé fady hub patiicich do riznych
taxonomickych skupin a zastavajicich riz-
né zivotn{ strategie. To umoziuje jejich
srovnéni a hledani obecnych tendenci, kte-
ré se uplatiiuji v evoluci hub.

Trendy u houbovych patogentu
a mutualista
Prechod k parazitismu nebo mutualismu
byva spojovan se zvétsenim genomu. Neni
tedy divu, Ze u biotrofnich parazitt z fadu
rzi (stopkovytrusné — Basidiomycota:
Pucciniales) nachdzime v prdméru mno-
hem vétsi genom (0,389 pg). Podobné je
tomu u dalsich biotrofnich houbovych
patogent, napf. u druhd Blumeria grami-
nis (parazit je€mene, ale i jinych obilovin
a trav), Golovinomyces orontii (parazit
husenic¢ku rolntho — Arabidopsis thaliana)
a Erysiphe pisi (parazit hrachu setého —
Pisum sativum) z fadu padli (vieckovy-
trusné: Erysiphales), které dosahuji veli-
kosti genomu pies 0,1 pg. U v3ech téchto
hub byla celogenomovou sekvenaci odha-
lena ztrata geni typicky se vyskytujicich
u saprotrofnich hub, nadbyteénych u bio-
trofnich parazitd. Jde napf. o geny kédujici
enzymy anaerobnfho metabolismu (v pod-
minkach bez dostupného kysliku), proto-
Ze viechny tyto houby parazituji nadzem-
ni orgény rostlin, takze se vzdy nachézeji
v prostfedi s kyslikem. Jejich genom je tedy
relativné chudy na geny a naopak plny
nekddujicich mobilnich genetickych ele-
ment (MGE). Ty maji zpravidla neutralni
nebo negativni vliv na fitness organismu,
jelikoZ mohou zptisobovat mutace, inzerce,
nespravné (ektopické) parovani chromo-
zomu atd., nicméné zéroveni pfedstavuji
bohaty zdroj genetické variability. Elegant-
ni zptisob, jak obejit negativn{ vliv MGE
a pfitom tézit vyhody, je lokalizovat MGE
jen do urcitych oblasti genomu, v nichz
nemohou ohrozit funkci genti nutnych pro
preziti. Takové usporadani genomu vedlo
k navrzeni modelu anglicky nazvanému
two-speed genome. Oblasti bohaté na MGE
vytvafeji prostor pro rychlou adaptivni
evoluci svého nositele, kterd odrazi potiebu
patogenu reagovat na vyvijejici se obranu
hostitele v neustalém evolu¢nim ,,zdvo-
dé ve zbrojeni“. Neni proto divu, Ze geny
v oblasti bohaté na MGE jsou vysoce dru-
hové specifické a kéduji efektorové protei-
ny, slouzici jako faktory virulence. Efekto-
ry snizuji obranyschopnost rostlin a méni
jejich fyziologii tak, aby vyhovovala houbo-
vému patogenu a zdsobovala ho Zivinami.
Obdobné velké mnozstvi MGE je zfejmé
spojeno s vysokou diverzitou gent kédu-
jicich proteiny dilezité pro komunikaci
(tzv. small secreted proteins) mezi ekto-
mykorhiznimi houbami lakovkou dvou-
barvou (Laccaria bicolor; stopkovytrusné:
petarkotvaré — Agaricales) ¢i Cenococcum
geophilum (vieckovytrusné: Dothideomy-
cetes) s jejich rostlinnymi partnery.
Zajimavy postfeh pfineslo srovnéni
genomd tff fytopatogennich druhi rodu
Fusarium (vieckovytrusné: masenkotvaré —
Hypocreales), jeZ vykazuji bud azké (F. gra-
minearum, F. verticillioides), nebo §iro-
ké (F. oxysporum) spektrum hostitelskych
rostlin. Druh F. oxysporum ma v porovna-
n{ s nimi mnohem vétsi genom (0,06 pg
proti 0,04 pg) s fadové vyssim procentudl-
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nim zastoupenim MGE (20 % proti nej-
vyse 0,5 %). Zaroven jsou u néj MGE spo-
le¢né s geny uplatiiujicimi se p¥i patoge-
nezi lokalizovany na tzv. pfidatné neboli
nadbyte¢né chromozomy. Mezi kmeny F.
oxysporum navic snadno dochazi k hori-
zontalnimu pfenosu celych téchto chro-
mozomu, které tak zfejmé zodpovidaji za
vysokou genovou diverzitu mezi izolaty
a rychlou adaptac¢ni schopnost v koevo-
luci s hostitelem. Vznikaji tak zcela nové
patogenni linie a roz$ifuje se spektrum
hostitela.

ZvétSeni genomu muZe vychazet nejen
z roz§ifeni mobilnich genetickych ele-
mentd, ale také z duplikace nékterych
chromozomi (aneuploidie) nebo zmény
ploidie. Zatimco u rostlin se pfedpoklada,
ze genomy fylogeneticky odvozenégjsich
druht vznikly nékolikandsobnym zdvo-
jenim genomu ancestralnich linii, u hub
byla dlouho takovd moZnost pfehliZena.
Nejlépe popsanou je celogenomové dupli-
kace u kvasinek, kde nésledné probéhla
postupnd haploidizace genomu a ndhodné
ztraty ¢i mutace duplikovanych genti, coz
vedlo ke vzniku novych druhti. Nejde vsak
o ojedinély pfipad. Recentni i davné poly-
ploidni udéalosti se uskute¢nily ve viech
hlavnich skupinach hub. Vzécny nenf ani
vznik polyploida pfi mezidruhovém kii-
zeni (alopolyploidie) — piikladem mtize
byt mnohonédsobny vznik novych druht
endofytnich symbiontd trav v rodech Epi-
chloé (masenkotvaré) nebo Melampsora
(rzi). Ukézalo se, Ze polyploidie u hub miize
znamenat adaptaci na okolni stresujici
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podminky, kdy polyploidni/aneuploidni
jedinci vykazuji vétsi odolnost — napt.
adaptivni odolnost vici antimykotikim
a toleranci k vys$sim teplotdm (pfiklady
druht kolonizujicich jedno nebo vice ex-
trémnich stanovist v ¢lanku na str. 208)
u patogenni kvasinky Candida albicans
(vfeckovytrusné: kvasinkotvaré — Saccha-
romycetales) nebo u druhu Cryptococcus
neoformans (stopkovytrusné: Filobasidia-
les), a maji vétsi enzymaticky potencial nez
jejich haploidni/diploidn{ predci.

Co s sebou prinasi zména

ve velikosti genomu?

V pfedchozich kapitolach jsme si ukaza-
li, Ze zvétseni genomu, at uz sifenim MGE,
nebo duplikacemi genomu nebo jeho ¢és-
ti, mtze byt adaptacéni odpovédi houby
na jeji Zivotni strategii. Tim v8ak piibéh
nekonéi. Novy pohled na evoluci genomu
pfinesla myslenka, Ze DNA neovliviiuje
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3 Chodbicky ambréziového brouka
rodu Microcorthylus s masivnim bilym
porostem ambro6ziové houby Geosmithia
microcorthyli. Brouk houb& umoziuje
prenos spor na novy substrat vhodny

k ristu a houba broukovi slouZi

jako vyhradni zdroj potravy.

4 Fenotyp ambroéziovych hub ukazany
na druhu Geosmithia eupagioceri (vlevo)
v porovnéni s druhem Geosmithia sp.
asociovanym s lykoZravym kirovcem
(vpravo). Je patrné, Ze ambréziové houby
vytvateji velké, prevazné solitérni kulovité
spory, zatimco houby asociované s lyko-
zravymi ktrovci produkuji velké mnoz-
stvi malych eliptickych spor spojenych
do Fetizkd. Snimky M. Kolatika,

pokud neni uvedeno jinak

5 Korelace objemu spor a velikosti
genomu v rodé Geosmithia v zavislosti
na jeho ekologii. Kruh — fakultativni
symbionti, koso¢tverec — druhy

s dlouhou koevoluci s ktirovcem,

krizek — ambré6ziové houby. BliZe v textu
6 Mnohojaderné spory ambroéziové
houby G. eupagioceri. Jadra jsou znacena
fluorescenc¢ni barvou propidium jodidem
a skenovana konfokélnim mikroskopem.
Foto T. Veselska

7 Schéma vzniku diploidnich

nebo aneuploidnich linii z haploidnich
predki a pozménéni genetické vybavy
vnitro- a mezidruhovym kfiZzenim u hub;
a — haploidni mycelia, 1n (n — haploidni
pocet chromozomu, x — zakladni
chromozomové ¢islo); b — fliize mycelii se
vznikem heterokaryonu, 1n + 1n (p¥itom-
nost geneticky odlisnych haploidnich
jader v hyfach); ¢ — jaderna fize a vznik
diploidnich jader (2n); d — vznik
diploidni linie, k¥iZenim uvniti druhu
(autopolyploidie) nebo mezi odlisnymi
druhy (alopolyploidie); e — rekombinace
genetické informace p¥i mitotickych
délenich (crossing-over); f — haploidiza-
ce, ndhodné ztraty chromozomiu

béhem naslednych mitotickych déleni;

g — vznik aneuploidnich linii, 1n + x
(nékteré chromozomy ztistavaji dupliko-
vané); h — haploidni linie s pozménénou
genetickou vybavou (kombinace genti
rodi¢ovskych jader).

Orig. T. Veselska (obr. 5 a 7)

Vyvoj organismu pouze pfitomnymi geny
(genotypem), ale i svym celkovym mnoz-
stvim, oznac¢enym jako nukleotyp. Od té
doby objevujeme stale vice korelaci mezi
velikosti genomu a fyziologii, morfologii
i ekologii celé fady organismu.

Nejcasté&jsi korelaci nachdzenou napfic¢
vzdalenymi druhy organism? je zavislost
mezi velikosti genomu a buiiky. Cim vétsi
genom, tim vétsi je buirika, ktera ho nese.
Velikost genomu pozitivné koreluje také
s velikosti jadra, i kdyZ zde byva zavislost
slozit&jsi, protoZe velikost jadra je ovliv-
néna celkovou kondenzaci DNA, ktera se
muZe v Case ménit. Dal$f vyznamnou zavis-
lost pfedstavuje negativni korelace s rych-
losti jaderného mitotického a meiotického
déleni. V souhrnu tedy lze fici, Ze vétsi ge-
nom budou obsahovat vétsi buiiky s poma-
lym bunéénym cyklem. Jelikoz velikost
arychlost ristu jsou vyznamnym aspektem
ve vyvoji jedince, velikost genomu silné
ovliviiuje i ekologii organismu.
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U hub je doposud vliv velikosti genomu
na ekofyziologii studovén jen sporadicky,
ale i z téchto vzacnych studii vyplyva, ze
také u hub se uplatiiuje pozitivni vztah
mezi velikosti genomu a buiiky. Castgji
nalezneme spise studie zkoumajici vliv
abiotickych podminek a klimatickych
zmén na fenotyp (velikost spor a plodnic)
a druhové slozeni spolec¢enstev. U rostlin
a zivoc¢ichid pozorujeme volbu mezi pro-
dukci ¢asto vétstho poctu malych, nebo
investici do obvykle nizsiho poctu vétsich
potomku. V&tsi potomci mivaji vys$si Zivo-
taschopnost, nicméné na jejich tvorbu se
spotfebuje vice energie. U hub nenf tato
zavislost tak pfimocard, jelikoZ spory hub
se vétSinou $if{ vétrem. Tim padem jsou
jejich velikost a tvar omezeny. S velikosti
spor klesa potencidlni vzdalenost jejich
pfenosu a stoupé pravdépodobnost, Ze
budou zachyceny piekédzkami. P¥iblizné
75 % studovanych anemochornich hub
tak vykazovalo pouze nizkou (do 1 %) od-
chylku od pfedpoklddaného optimalniho
elipsoidniho tvaru spory pro $ifeni vétrem.
Naproti tomu houby, které se vzduchem
nesifi, napt. symbionti hmyzu nebo houby
s podzemnimi plodnicemi, unikly tak aero-
dynamickému omezeni a mohou si dovo-
lit produkovat velké jedno- i vicebunééné
spory ruznych tvart. Velké spory v sobé
nesou vice Zivin a vody nutnych ke klice-
nf a jsou odolné&jsi vaci stresujicim pod-
minkam, napt. vy$sim teplotdm nebo niz-
§fmu mnozstvi srézek, coZ rozsifuje Casové
i prostorové jejich potencialni niku. Do jaké
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miry u téchto druhi zvétseni spor dopro-
vazi zvétSeni genomu, zatim nevime.

Co se skryva za fenotypem
ambréziovych hub

Na provazanost ekologie, velikosti spor
a genomu jsme narazili pfi zkoumén{ evo-
luéni ekologie hub asociovanych s pod-
kornim hmyzem, konkrétné patficich do
rodu Geosmithia (masenkotvaré; Ziva 2004,
2: 73-75). Tyto houby roznaseji ktirovci
(brouci — Coleoptera: Scolytinae) do lyka
dfevin, kde brouk vytvafi chodbicky, zivi
se lykem a Géstec¢né i myceliem asociova-
né houby. Mezi partnery muazeme rozlisit
riznou silu asociace od viceméné fakul-
tativni symbiézy u lykoZravych ktrovca
az po obligatni symbiézu, kterou zndme
mezi dfevokaznymi brouky (tzv. ambré-
ziovymi brouky) a jejich symbiotickymi
ambréziovymi houbami (obr. 3). V tomto
partnerstvi se houba pro brouka stava jeho
jedinym zdrojem Zivin a brouk naopak
jedinym prostfedkem $ifeni houby na
novy substrat. Souziti hub s ambréziovymi
brouky vzniklo v evoluci nezavisle v né-
kolika houbovych fddech, tim spise je az
zarazejici jejich fenotypova podobnost
projevujici se pfedevsim tvorbou velkych
solitérnich kulatych spor (viz obr. 4), kte-
ré broukovi slouzi jako zdroj zivin. Ten-
to vyrazny fenotyp ambréziovych hub
a vSudypiitomna zavislost mezi velikosti
buriky a genomu nés vedla k hypotéze,
jestli pravé timto mechanismem nebyla
utvatrena evoluce fenotypu ambréziovych
hub. Zjistili jsme vyraznou pozitivni kore-
laci mezi objemem spor a velikosti geno-
mu, ktera byla dale silné ovlivnéna eko-
logii jednotlivych druht (obr. 5). Mira
selekce, a tedy i posunu znakd, souvisela
se vzdjemnou provéazanosti partnert a ved-
la az k dvojndsobné zméné ve velikosti
genomu, pfipadné znasobeni jader v ram-
ci spory (obr. 6) u obligatnich ambré6zio-
vych symbiontd. Selekce a nésledny po-
sun znakt vedouci ke zvétSeni spor t&chto
uzsich symbiontd byl umoznén vyprosté-
nim se z aerodynamického omezeni, a za-
roveni skutecnosti, Ze vétsi spory poskytuji
broukovi lepsi zdroj zivin — maji vyhod-
né&jsi pomér stravitelné slozky (bunééného
obsahu) viiéi nestravitelné (bunécna sténa).
Zatim ¢ekd na rozlusténi, zda k nartstu
velikosti genomu u ambréziovych druht
rodu Geosmithia doslo polyploidizaci, nebo
roz$ifenim repetitivnich sekvenci, a zda se
stejny fenomén podili i na evoluci feno-
typu dalsich druht ambréziovych hub.

Je zména velikosti genomu adaptaci?
Houbovy genom je znac¢né plasticky a jeho
prestavbami houba mutZe i¢inné reagovat
na své prostiedi, at jde o komunikaci s ji-
nym organismem v pribéhu patogeneze,
nebo ustanoven{ mutualistické symbié-
zy. Nesmime také zapominat na efekt veli-
kosti genomu jako takové, kterd ovliviiuje
fyziologii a ekologii daného organismu.
Snad dalsi vyzkum ukéze, do jaké miry
muzZe byt velikost genomu sama o sobé
poklddéna za adaptacéni znak pii studiu
ekologie hub.

Seznam doporucené literatury uvadime
na webové strance Zivy.

ziva.avcr.cz

© Nakladatelstvi Academia, SSC AV CR, v. v. i., 2017. Pretisk ¢lank( v&etné obrazk( se vyslovné zapovida. Veskera prava véetné prava reprodukce jsou vyhrazena.





