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Od objevu gent jsme byli skalopevné presvédceni, Ze kazdy organismus ma
pouze jediny, sobé vlastni genom; a také, Ze veSkera evoluce a vznik novych
druhti probihaly jen na zakladé genovych rekombinaci a novych genetickych
mutaci predavanych vertikalné, z rodict na potomstvo.

Pred vice nez 100 lety, kdy bylo na zakladé peclivych mikroskopickych pozo-
rovani objeveno, ze nékteré organismy obsahuji v sobé jiné organismy, poprvé
vykrystalizovala mySlenka endosymbiozy, souziti taxonomicky nepfibuznych
organismu. Znamenalo to také, Ze v priabéhu evoluce byly organismy schopné
prijimat do svého vnitfniho prostedi a dokonce do nitra svych bunék organismy
s jinymi genomy, které se tam musely néjakym zptuisobem dostat horizontalnim
prenosem piimo, pres druhové bariéry. Rada pozdéjsich vyzkumu pfinesla redlné
dikazy o zcela bézné vyméné genti mezi mikroby, a také bylo nezvratné proka-
zano, ze cizi geneticky material byl kdysi vnesen i do jaderného genomu soucas-
nych mnohobunécnych zivocicht, hub a rostlin.

Nyni se stale vice biologt pfiklani k nazoru, Ze horizontalni pfenos genetické
informace hral nikoli nepodstatnou roli pfi vzniku novych vlastnosti organismt
a tim i v evoluci novych druhu.

Poznavani komplexnosti organismii:
prvni prakopnici

O tom, Ze mnohobunécné organismy
jsou v podstaté mnohonasobné bytosti, byli
néktefi védci presvédcCeni priblizné od
poloviny 19. stol., ale jak se v d€jinach lid-
ského poznani velmi Casto stava, byly jejich
neortodoxni nazory ignorovany, nebo odmi-
tany, dokonce i vysmivany. Svycarsky bo-
tanik S. Schwendener upozornil uz v r.
1867 na podvojnou povahu liSejnikt a uva-
Zoval, jaky evolucni vyznam ma koexisten-
ce dvou rozlicnych organismu v jednom.
Tuto myslenku rozpracoval slavny némec-

ky biolog A. de Bary r. 1879. Pro ruzné
odstupnované vztahy mezi organismy (od
relativné volného souziti, primitivni proto-
kooperace nebo komenzalismu, pfi nichz
maji obé strany urcity prospéch,az po kom-
petici a parazitismus, kdy si vzijemné
skodi) zavedl pojem symbi6za. Roku 1893
vyslovil myslenku o symbiotickém pavodu
bunécného jadra americky embryolog a cy-
tolog S. Watase a o 11 let pozdéji také
némecky cytolog T. Boveri.

Na zacatku 20. stol. vyvstala uz predstava
o symbidze organismi zcela zfetelné.
Rusky biolog K. S. Merezkovskij na zakladé
svych detailnich studii chloroplastd v rost-
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Brouk Callosobruchus chinensis z éel. Bruchidae
obsahujict ve svém genomu geny bakterii. Orig.

Z. Dolezal

linnych buiikach zavedl termin symbioge-
neze (1905, 1909), ktery pozdéji (1920)
podrobné rozvinul: ,Navrhuji novou teorii
o puvodu organismd, ktera vysvétluje, ze
fenomén symbidzy hraje vedouci roli v evo-
luci,a navrhuiji ji pojmenovat Teorie symbio-
geneze.“ V téze dobé pracovali na podobné
hypotéze jeSté rusky anatom A. S. Famintsyn
a americky biolog I. E. Wallin. Famintsyn
rovnéz veéril, ze chloroplasty maji symbio-
ticky puvod a prokazal, ze si zachovavaji
svoje fotosyntetické funkce i jsou-li kulti-
vovany mimo rostlinnou bufiku. Oba védci
porovnavali fyziologii bakterii a chloroplas-
td a podarilo se jim nalézt fadu udivujicich
shodnosti. Predstavovali si, Ze chloroplasty
— mikroby — byly kdysi pohlceny (fagocy-
tovany) jako potrava, ale nebyly z né¢jakého
duvodu straveny, naopak, prizptsobily se
uvnitf svych pohltiteld a dile vykonavaly
fotosyntézu. Uvniti bunék zustaly po sta-
miliony let chrinény se zachovanou schop-
nosti nezavisle se rozmnozovat.

Opét téméf soucasné (1918) francouz-
sky biolog P. Portier rovnéz tvrdil, ze dalsi
bunécéné organely — mitochondrie — byly
kdysi také symbiotické bakterie, ale jeho
teoretické vyvody vyvolaly ve Francii po
prvni svétové valce veliky nesouhlas. Stej-
nou myslenkou, Ze mitochondrie byly
puvodné endosymbiotické bakterie, se
zabyval 1. E. Wallin. Ve své monografii Sym-
bioticismus a ptivod druhta (1927) rozvedl
tento nekonvencni pohled jesté dile v tom
smyslu, Ze v evoluci hraly klicovou dlohu
vsechny druhy symbioz.

Uz o rok pozdéji E Griffith provedl své
znamé transformacni pokusy s ruznymi
mutanty pneumokoka (Streptococcus pneu-

Obr. 1 Cesty horizontdiniho prenosu. FEony
(trvdnt v milionech let): Arch — Archean (3 500
—2 500), Pro — Proterozoikum (2 500- 600),
Pha — Fanerozoikum (600-0). Sipky oznaluji-
cf piivod jednotlivich organel zacinaji priblizné
v Casovych rozpétich (srovnej s Casovou osou),
kdy se predpoklidd jejich prenos a vestavba do
eukaryotickych bunék. Plastidy — bunéiné
organely rostlin (chloroplasty, amyloplasty obsa-
hujici zdsobni Skrob, chromoplasty obsabujici
nezelend barviva); mitochondrie — bunécné
organely zabezpelujici dychdni eukaryotickych
bunéle; undulipodie — bunéiné organely zabez-
pecujici pohyb (Yasinky, biciky), piivodem pravde-
podobné z bakterii podobnyjch spirochetdm
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moniae) liSicimi se navzajem nckterymi
vlastnostmi. Byl to prvni piipad cilené
zmény dédicnych vlastnosti mikroba nezi-
vymi bakterialnimi buiikami, a to na vlast-
nosti darcovské bakterie.

Védci se pokouseli najit povahu latky,
ktera transformaci zptisobovala. Po mnoha
letech experimentovani prokazali r. 1944
O. T. Avery, C. M. MacLeod a M. McCarty
z Rockefellerova ustavu v New Yorku, Ze
mikroorganismy jsou schopné prevzit cizi
geneticky material do svych genomu a Ze
onou transformujici latkou je DNA. Objev
Averyho a jeho kolegt mél vSak mit daleko-
sahly vyznam pro celou biologii. Poprvé
bylo potvrzeno, Ze nositelkou dédicnych
vlastnosti je DNA, a nikoli bilkoviny, jak
byla tehdy vétSina védca presvédcena.
A navic tu byl pfimo hmatatelny diikaz, Ze
geny lze prenést horizontilné. Rok 1944
1ze bez nadsazky povazovat za datum zrodu
molekularni genetiky.

Za konecné vyvrcholeni teorii o symbio-
ze jsou povazovany prace L. Margulisové ze
60.a 70. let 20. stol. Jeji teorie o symbiotic-
kém puvodu jaderné bunky vzbudila pfimy
zijem o studium obecného fenoménu,
horizontilniho mezidruhového pfenosu ge-
netické informace. Navazné na jeji prace
vyslovil N. G. Anderson (1970) dvé zavazné
myslenky, které predpokladaji horizontalni
prenos geni pres druhové bariéry:
,Dusledkem mé hypotézy je, Ze rostliny
a zivocCichové prosti virt, by se vyvijeli
velmi pomalu, pokud by se vyvijeli viitbec*
a ,Evoluce jednoho organismu zavisi na
novych idejich a pfinosech od ostatnich
organismi“. V r. 1977 prinesli C. R. Woese
a G. E. Fox dukaz: nukleové kyseliny mito-
chondrii a chloroplastt vykazuji blizsi pfi-
buznost k bakteridlni nukleové Kyseliné
nez k jaderné eukaryotické.

Je tedy vidét, Ze nazory o symbidze dvou
¢i vice nepfibuznych zivych organismu
(s naslednou vymeénou jejich genti horizon-
talni cestou) predchazely o vice nez stoleti
pojeti vzajemnosti Zivych organismu, které
dnes oznacujeme pojmem mutualismus
(z lat. mutuus = vzajemny). Mnohobunécné
organismy se totiz nevyvijely v n€jaké izolo-
vanosti. Nebyla to evoluce, ale koevoluce,
ktera vytvarela veSkeré druhy Zzivych orga-
nismi od dsvitu Zivota na Zemi. A pravé
horizontilni prenos genetické informace
koevoluci z velké miry formoval a hral také
vyznamnou ulohu pfi hierarchizaci rozdil-
nych vrstev, struktur a slozek biosféry do
dimyslného, vysoce komplexniho zivého
systému na nasi planeté, ¢asto oznacované-
ho podle fecké bohyné Zemé jako Gaia.

Eukaryota maji
vice genomul

Naprosta vétsina organismu, které maji
v bunkich jadro (Eukaryota), tedy jedno-
bunécni prvoci, fasy, houby, rostliny i Zivo-

Obr. 2 Modifikace genomii béhem evoluce.
Z tohoto hlediska je tieba genomy eukaryotic-
kych i prokaryotickyjch organismii poklidat za
Jakysi konglomerdt, ktery obsahuje geny odlisné-
ho piivodu: jednak geny ancestrdlni, zdédéné po
hypotetickém poslednim univerzdlnim spole-
ném predchiidci a prendsené vertikdlné na dalst
generace potomkii (homologni genomy), jednak
geny nepribuzmyjch organismii ziskané horizon-
tdlnim prenosem (xenologni genomy). Iakové
genomy, které vznikly skliddnim homolognich
a xenolognich genomii se oznacuji jako synologni
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Tab. Strucny prebled bistorie symbiotické myslenky a borizontdlnibo prenosu genetic-

ké informace

S. Schwendener lisejniky maji podvojnou podstatu: jsou tvoreny

houbou a fasou 1867
J. Reinke liSejniky jsou prikladem otrokarstvi, kde houba

si zotrocila fasu 1873
A. De Bary symbioza jako biologicka koncepce 1879
H. Spencer délba prace u liSejnikd ma ,komunisticky“ charakter 1889
S. Watase jadro a cytoplazma predstavuji symbiozu odlisnych

organismu 1893
T. Boveri jaderna bunka vznikla symbioticky 1904
K. S. Merezkovskij | ,Evolucni transformace se uskutec¢nuji integraci

symbiontt, dvou nebo vice jednoduchych organismu

lisicich se fylogenetickou klasifikaci.“ (V knize The Nature

and origin of Chromatophores in the Plant Kingdom) 1905

termin symbiogeneze 1909
P. Portier mitochondrie byly ptivodné bakteridlni symbionti 1918
K. S. Merezkovskij | teorie symbiogeneze (V knize The Plant as a Symbiotic

Complex) 1920
1. E. Wallin puvod mitochondrii z bakterialnich endosymbiontt

(V knize Symbioticism and the Origin of Species) 1927
F. Griffith transformace bakterii 1927
A. Avery a kol. bakterialni transformaci zprostfedkovava DNA 1944
L. Margulisova * stéZejni prace a monografie o vyznamu symbiozy

v evoluci 1967-1981
N. Kondovi prikaz 11 gent bakterialniho ptvodu

v eukaryotnim genomu 2002

*) Vycerpavajici informaci o publikacich L. Margulisové lze ziskat na adrese www.sciencewriters.org

¢ichové, maji prinejmensim dva vzajemné
tésné spolupracujici genomy: jeden pred-
stavuje  DNA bunécného jadra (tento
genom je u mnoha druhti v soucasné dobé
podrobovan detailnimu mapovani) a dru-
hym je DNA obsazena v mitochondriich.
Mitochondrie jsou v bufice zdrojem che-
mické energie — jsou centrem oxidativ-
nich fosforylaci za vzniku ATP se spolu-
ucasti protont a kysliku (jako pfijemce
elektront)). V pripadé zvySené potieby
kysliku se namnozi tak rychle, ze svalové
bunky napf. aktivniho sportovce jsou jimi
pfimo nabité. Zatimco jaderny genom se
dédi jak po otci, tak po matce, mitochond-
rialni geny jsou predavany potomstvu
pouze po mateiské linii. Mitochondrie jsou

tak nevratné integrovany do bunék, Ze se je
jest€é nikomu nepodafilo péstovat ve zku-
mavce, a pfesto se rozmnozuji samostatné,
nezavisle na jaderné DNA.

Rostliny a rasy vlastni jesté tfeti genom.
Lze si predstavit, Ze jejich predchutdci si
v dobach svého vzniku pfibrali do nitra
svych uz mitochondriemi vybavenych
jadernych bunék fotosyntetické bakterie,
z nichz se vyvinuly chloroplasty .

Rekordmani v pfijimani cizich genomu
jsou korili, budovatelé atolti a korilovych
utest, a pak mikroskopické jednobunécné
eukaryotni organismy fazené mezi Protis-
ta, napf. prvoci a hlenky, obsahujici pét
i vice genomu.

Jako ucebnicovy pfiklad mize v tomto

2 Modifikace genomi béhem evoluce

genomy recentnich organismu

homologni GENOMY xenologni
- SYNOlOgNl ey

paralogni

(duplikace)
zmény na urovni horizontalni
nukleotidil pfenos genu
mutace viry
duplikace transpozony
inverze retrotranspozony
transpozice apod. apod.

posledni univerzalni spoleény predchiidce
(Last Universal Common Ancestor — LUCA)
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Fuze celych genomil — volna DNA

plazmidy, retrotranspozony, plastidy

3  Mechanismy horizontalniho prenosu gent
pfenos pfes mezidruhové bariéry

Asimilace celych organismt (véetné genomt) do vnitiniho prostredi
(endosymbidza) — viry, bakteriofagy, bakterie, prvoci, fasy, paraziti apod.

Vlozeni mensich genovych usekil, jednotlivych genti — transpozony,

Vlozeni ¢éasti gent (nukleotidil) — volné nukleotidy

ve stfevé termitld. Vypada jako obrveny
prvok, ale uz elektronovy mikroskop odha-
li, ze obsahuje vice odliSnych typd sym-
biontt. V cytoplazmé je mnozstvi kulovi-
tych bakterii a na povrchu jsou prisedlé
treponemy (bakterie r. Treponema) pripo-
minajici ptvodce syfilidy, ty¢inkovité bak-
terie a jesté velké spiralovité bakterie —
spirochety, které byly nazvany Canalepa-
rolina darwiniensis.

Cesty horizontalniho pienosu
genetické informace

Béhem evoluce genomu eukaryot docha-
zelo k prenosu gent z buné¢nych organel
do jadra, u zivocichti z mitochondrii, u rost-
lin navic i z chloroplastii. Nékteré mito-
chondridlni geny presunuté do jaderné
DNA se zaradily do regulaci rizenych jader-
nou DNA. Jako pfiklad ptivodniho mito-
chondrialniho enzymu, ktery ma prokaryot-
ni charakter a jehoZ syntéza fizena jadrem
probiha na cytoplazmatickych ribozomech,
je enzym malatdehydrogenaza.

Horizontalni prenos genetické informa-
ce pres druhové bariéry je zprostiedkovan
bud splyvanim celych genomt dvou ¢i vice
organismi, nebo vkladanim rozsahlych geno-
movych oblasti, jako jsou napf. ostrovy
patogenity u bakterii. Anebo jde jen o jed-
notlivé geny ¢i jejich casti (nukleotidové
sekvence). V tomto pripadé jsou vektorem
viry (fagy), konjugativni plazmidy a jiné
mobilni genetické elementy (transpozony
a retrotranspozony).

Prokaryota

Bakterie jsou genetickymi inZenyry uz
stovky miliond let. Rekombinuji geny, geno-
vé kazety (seskupeni gent) i celé genomy.
Pro tyto vysoce promiskuitni organismy
znamena sex a infekce totéz: tok genetické
informace. Jsou-li ohroZeny, slucuji se bez
jakéhokoli imunitniho rozpoznavani a i vza-
jemné nepribuzné druhy bakterii si vymé-
nuji geny. Horizontalni pfenos genu je jejich
univerzalnim prostfedkem, jak reorganizovat
genom a rychle ziskat nové vlastnosti, nové
metabolické reakce, patogenitu a virulenci
(acinnost infekce) nebo odolnost k 1éktim.

Stale se rozsifujici rezistence na antibio-
tika je prikladem této genetické vymény.
Rezistentni bakterie obyvajici stfeva clové-
ka, ktery byl 1écen antibiotiky, se dostavaji
do vnéjsiho prostredi, kde predavaji geny
rezistence stejnym, nebo i jinym bakterial-
nim druhtim. Rychlost takového prenosu si
Ize predstavit i ze zdanlivé nepfimych ma-
teriala: statistiky vedené v USA dokladaji,
Ze koncem 90. let mélo 80 % lidi ve svém
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travicim traktu bakterie rezistentni na anti-
biotikum tetracyklin, zatimco pred r. 1970
to bylo jen 30 %. Byly dokonce izolovany
bakterie rezistentni na 31 druht antibiotik
vcetné penicilinu, kanamycinu, neomycinu,
streptomycinu, trimethoprimu, jiz zminéné-
ho tetracyklinu ad. Tak rychle by tuto roz-
sahlou, geneticky danou rezistenci nemohly
bakterie ziskat jen mutacemi, nezavisle na
prispéni genti prijatych od jinych bakterii.

Eukaryota

Eukaryotni bunka dokaze uc¢inné vcleno-
vat cizi geny do své DNA. Témér vSechny
mnohobunéc¢né organismy, Zivocichové
i rostliny maji ve svych chromozomech pro-
viry. Jsou to virové genomy (Gplna DNA)
nebo jejich zbytky, které tam byly zaneseny
pravdépodobné infekénim procesem. Ve
vetsing pripadu jsou cizi genové useky inak-
tivovany mutacemi nebo neutralizovany
metylaci. Vektorem pienosu cizich gent do
eukaryotnich organismu jsou casto retrovi-
ry, které se dnes pouzivaji pro umélé vnase-
ni gend v genovém inZenyrstvi (také viz ¢la-
nek E Senigla v tomto Cisle Zivy).

Entomologové se vzdy podivovali, jak
nebyvale druhové pocetni jsou brouci.
Hmyz viibec a brouci obzvlasté integrovali
bakteridlni genomy v mimofidném rozsa-
hu. Siroka $kdla bakteridlnich druht sidli
prakticky ve vSech jejich tkanich a jsou
dokonce predavany dal$im generacim ver-
tikalné — vajicky. V r. 2002 publikovala N.
verzity praci o identifikaci 11 gentd v ge-
nomu brouka Callosobruchus chinensis
(viz obr.), pochazejicich z bakterie r. Wolba-
chia, ktera je béznym endosymbiontem
u mnoha dal$ich druht hmyzu. Uz dfive
vsak byla identifikovana fada genovych
sekvenci v eukaryotnim genomu, které jsou
bakteridlniho puavodu, ale toto byl pfimy
prukaz horizontalniho prenosu gent z pro-
karyotniho symbionta do jaderné DNA
eukaryotického hostitele. Je docela dobre
myslitelné, ze k ohromné druhové variabi-
lit¢ hmyzu prispél velkou mérou také hori-
zontalni pfenos genu.

Zdroje horizontalné pfenasSené
genetické informace

Bakterialni i eukaryotické bunky nejenze
geny prijimaji a vestavuji, ale i naopak, vlast-
ni nukleové kyseliny vyluCuji nebo se do
prostiedi dostavaji z mrtvych bunék. Celé
volné molekuly nukleovych Kkyselin, jejich
casti i jednotlivé nukleotidy se v relativné
velkém mnozZstvi vyskytuji zejména ve vod-
nim prostiedi, kde jsou jejich zdrojem hlav-
né nespocetné organismy vytvarejici plank-
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Obr. 3 Mechanismy horizontdlniho prenosu
genetické informace mezi odliswjmi  druhy
Zivych organismii. Vsechny orig. P Simy % Na
strdnce vpravo prvoci brvitky (Hypermastigida)
ze zadni Cdsti streva termita. Dobarveno
a pozorovino pomoci Nomarského diferen-
cidlntho interferenéniho kontrastu v kombi-
naci s fluorescenct v oblasti WB. Zpracovdno
s pouzitim mikroskopu Olympus AX70 Provis
na Referenénim pracovisti optické mikroskopie
firmy Olympus C&S s.r.0. se stdlem v Biologic-
kém dstavu LF UK v Plzni. Zvétseni 496x.
Foto J. Reischig

ton. Tato DNA muze na vhodnych casticich
vydrzet neporusend hodiny, nékdy i nékolik
dnti. Mize byt do jinych zivych organismu
prenesena vektory horizontalniho pfenosu.

Casto se zapomind, Ze nukleové kyseliny,
jak jaderné, nebo mitochondridlni (popf.
z jinych bunécnych organel) jsou nikoli
nepodstatnou soucisti potravy vsech Zzivo-
Cicht. Bylo mnohokrat prokazano, Ze napft.
bunky stfevni vystelky (enterocyty) ne-
syntetizuji pro svoji obnovu nukleotidy
de novo, nebo jen ve velmi malém mnoz
stvi, ale vyuzivaji je z potravy. Uvédomi-
me-li si, Ze na jedno bunéc¢né déleni (mito-
zu) je nutné dodat fadové 10° nukleotidu,
muzeme si predstavit, kolik je jich zapotre-
bi, at uz z cizich (potravy) nebo z vlastnich
zdrojt (syntézy v buiikach), jen pro kazdo-
denni obnovu bunék vystelky stieva a plic,
ktize nebo pro krvetvorbu.

V travicim astroji zivoCichu se nachazeji
enzymy, které nutri¢ni DNA rozkladaji, ale
presto muze jeji ur¢ité mnozstvi prestoupit
pres stfevni bariéru do vnitiniho prostredi
organismu, kde je pohlceno burfikami. V po-
kusu, kde byly mysi ,, krmeny*“ pouze DNA,
se zjistilo, Ze enzymt rozkladajicich nukleo-
proteiny zfejmé neni tolik, aby dokazaly
rozlozit vSechny. Useky nutri¢ni DNA byly
zjiStény nejen v bunikach zazivaciho ustroji,
ale dokonce i v krevnich bunkach a bun-
kach sleziny a jater.

Zavér

Dnes uz je endosymbioticka teorie o pu-
vodu organel prijata do Siroké koncepce
horizontalniho prenosu genetické informa-
ce, podobné jako se mendelovska genetika
stala soucasti molekularni biologie.

Endosymbi6za, souziti dvou a vice taxono-
micky rozdilnych organismu, a v jejim du-
sledku integrace ¢asti nebo i celych genomu,
je jen casti Siroké mezidruhové vymény
genetické informace. Z tohoto pohledu se
vestavba celych gend nebo rozsahlych geno-
vych sekvenci do genomu jakéhokoli orga-
nismu nejevi jako evolu¢né negativni. Bio-
logové si davno uvédomuiji, Ze nové nabyté
vlastnosti museji byt stabilizovany prirod-
nim vybérem, jinak se nemohou projevit.
A tak je to i s vlastnostmi ziskanymi diky
horizontalnimu prenosu gend. Druhy vyba-
vené extrémnimi vlastnostmi nebo vysoce
specializované po cCase zanikaji, pfipadné
prechazeji do dalSich forem.

Pramérna doba zivota druhu je podle
S.J. Goulda a N. Eldredge 2,5-3 miliony let.
Délka prirodovédeckého zkoumani, poci-
tame-li od Aristotela (384-322 pf.n. 1), je
1 000x kratsi. Zmény provazejici vznik, evo-
luci a zanik druhi jsou pro ¢lovéka nepo-
stfehnutelné.

Vénovdno Prof Ctiradu Jobnovi, nasemu
uciteli.

Ziva 1/2006



Ziva 1/2006 5 www.cas.cz/ziva





