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Genomika, tedy ziskavani, analyza a interpretace sekvenci genomové DNA, je
prudce se rozvijejici obor, ktery béhem jednoho desetileti stacil natrvalo zménit
podobu celé biologie. Z prirozenych duvodu se hlavni zdjem o genomiku odviji
od moznosti, které slibuje pro medicinské ¢i agronomické aplikace, nicméné
pro mnoho biologti (véetné autora tohoto ¢lanku) tkvi hlavni kouzlo v obrov-
ském potencidlu osvétlit historii a evoluci Zivota. Tento aspekt je doménou
predevsim srovnavaci genomiky, ktera stavi na porovnavani sekvenci a repertoa-
ru genu, jejich usporadani v genomech a dalsich atribut genomu organismu od
zastupcu téhoz druhu az po nejvétsi myslitelné evolucni vzdalenosti. V tomto
¢lanku bych rad sezndmil ¢tenare s nékterymi novymi poznatky, které srovna-
vaci genomika vnesla do problému evolucéniho piivodu fotesyntetizujicich

eukaryot.

Fotosyntetizujici eukaryota — rostliny
a fasy — maji buiiky obdafené zvlastn{ or-
ganelou — chloroplastem (obecné plasti-
dem), a dnesni maturant jiz disponuje
znalosti, ze plastidy vznikly z endosym-
ni vysvétleni bylo znovuoziveno koncem
60. let 20. stol. americkou biolozkou Lynn
Margulisovou (kofeny tohoto sméru uva-
zovéani vsak sahaji aZz do 19. stol.) a dnes
se jevi jako naprosto pfirozené. Mnohé de-
taily vzniku a evoluce plastidu vsak ztsta-
vaji stale nejasné a ¢asto jsou i predmétem
ostrych kontroverzi. Nastésti plati, Ze po-
stupnda pfeména endosymbionta v orga-
nelu se nesmazatelné, i kdyz zasifrovane,
zapsala do genomovych sekvenci, takze
srovnédvaci genomika pfedstavuje mocny
nastroj pro rekonstrukci téchto davnych
udélosti. Dotknéme se alesporii nékterych
zajimavych aspektt tohoto problému.

Sinice - skutecni predkové plastida

Rehabilitace endosymbiotické teorie sice
vyfesila konceptudlni problém vzniku
plastidd, nastolila vsak zaroven fadu dil-
¢ich otdzek a mnohé zastavaji dodnes jen
nediplné zodpovézeny. Prvni z nich je
povaha pfedpoklddaného volné zijiciho
prokaryotického pfedka plastidd. P¥iro-
zenym kandidatem na tuto roli byly od
pocatku sinice, tedy gramnegativni bak-
terie obdafené, podobné jako plastidy
eukaryot, schopnosti provadét oxygenni
fotosyntézu. Podobnost plastid se sinice-
mi je patrnéd zejména u Cervenych fas —
ruduch, napt. v obdobném typu anténnich
svétlosbérnych komplext — fykobilisom.
U eukaryotickych organismti, které dnes
fadime do zvlastni skupiny nazyvané
Glaucophyta (nemnoho vzacné nachaze-
nych sladkovodnich druhi), se vyskytuji
vnitrobuné¢né utvary natolik podobné

ziva.aver.cz

sinicim, Ze byly oznacovény jako cyanely
(obecny nézev pro endosymbioticky Zijici
sinice u eukaryot) a jejich blizka p¥ibuz-
nost s plastidy jinych eukaryot byla potvr-
zena aZ pozdé&jsimi molekularnimi studie-
mi. Nicméné plastidy dalsich eukaryot,
napi. zelenych fas a rostlin, uz na prvni
pohled takovou podobnost se sinicemi ne-
jevi, proto se také diskutovala moznost
jejich polyfyletického ptvodu, tedy Ze
u riznych eukaryotickych skupin vznik-
ly plastidy nezévisle z rtiznych prokaryo-
tickych piedkd, kteti nemuseli byt sinice-
mi. V této souvislosti vyvolal velky zajem
objev zvlastnich fotosyntetizujicich pro-
karyot pojmenovanych Prochlorophyta
(prvni zndmy zastupce Prochloron didem-
nibyl popsan v 70. letech 20. stol.), jeZ vy-
kazuji sloZeni fotosyntetickych pigmentd
podobné plastidiim zeleného typu (napi.
pfitomnosti chlorofylu b). JelikoZ se moz-
nost evolu¢ni souvislosti plastidi zele-
nych fas a rostlin s prochlorofyty stédle
objevuje v méné informované literatute,
je dobré zdtraznit, Ze podle molekular-
né-fylogenetickych analyz jsou Prochloro-
phyta ve skutecnosti polyfyletickou sku-
pinou ,,deviantnich® sinic a s plastidy
nemaji evoluéné nic spole¢ného.

Jak tedy vypada predstava o prokaryo-
tickych predcich plastidt ve svétle nej-
noveéjsich molekularnich a genomickych
studii? Pfedevsim drtiva vétsina fotosyn-
tetizujicich organel eukaryot (s jednou
znamou vyjimkou, viz niZze) ma spoleény
pivod v jediné endosymbiotické asocia-
ci, kdy endosymbiontem byla ddvn4, ale
zcela plnohodnotna sinice. Toto tvrzeni se
opira pfedevsim o fylogenetické analyzy
sekvenci genti v plastidovych genomech
(redukovanych pozutstatcich ptavodné
mnohem vétsiho genomu sinicového pred-
ka), které jednoznacéné ukazuji plastidy,
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véetné ,,cyanel” glaukofyt, jako monofy-
letickou vétev usazenou hluboko uvnit#
fylogenetického stromu sinic. Je oviem
politovanihodné, Ze ani nejnovéjsi ana-
tody rekonstrukce fylogenetickych stromi
nejsou schopny pfesné stanovit pozici
plastidové vétve vzhledem k ostatnim si-
nicim, jinak fe¢eno, dosud neni mozné
urcit, které recentni skupiny sinic jsou
nejbliZze pfibuzné plastidtim. Tato znalost
by velmi usnadnila rekonstrukci mozného
predka plastidi, ale vyzaduje lepsi vzorek
kompletnich genomovych sekvenci rtz-
nych sinicovych linif a jesté @cinnéjsi
fylogenetické metody. Pfesto nékteré nej-
noveéjsi studie zaloZené na srovnavani ge-
nomu dnesnich sinic s repertodrem gent
Fas a rostlin, které byly do téchto eukaryot
vneseny pravé ddvnym sinicovym endo-
symbiontem, poukazuji na mozny ptvod
plastid@t v okruhu napf. zndmych rodu
Anabaena a Nostoc, coz jsou sinice cha-
rakterizované tvorbou heterocyst — zvlast-
nich bunék, v nichz probiha fixace vzdus-
ného dusiku (Deusch a kol. 2008). Je tedy
docela dobfe mozné, Ze vyznamnym, ne-li
rozhodujicim benefitem sinicového endo-
symbionta byla pro hostitelskou buriku
ptivodné pravé asimilace anorganického
dusiku. V této souvislosti se jevi jako ne-
smirné zajimavé zvlastni struktury v buii-
kach rozsivky Rhopalodia gibba — tzv.
ovalna téliska (spheroid bodies), jez se
nedavno ukézala byt redukovanym sinico-
vym endosymbiontem neschopnym foto-
syntézy, ale provadéjicim pravé fixaci du-
siku (Kneip a kol. 2008).

Plastid-early, anebo plastid-late?

Dalsi okruh otazek spojenych s pivodem
fotosyntetizujicich eukaryot se tyka po-
vahy druhého partnera pocate¢ni endo-
symbiotické asociace — hostitelské buniky.
Byl to jiz plné vyvinuty eukaryot se viemi
typickymi znaky (jddrem, mitochondrii,
Golgiho aparatem atd.), nebo $lo o davné-
ho pfedka eukaryot a endosymbiéza se
sinici se tak pfimo podilela na ,,eukaryo-
genezi“? Zde je nezbytné dotknout se pro-
blému nad ramec tohoto ¢lanku, a ¢tenafi
necht se obrati na nékteré jiné recentni
texty (napf. Ziva 2009, 2: 50-52). Jde
o fenomén tzv. sekundarnich (pfipadné
terciarnich) plastidd u nékterych skupin
fas (rozsivky, skryténky, krasnoocka atd.)
a jim p¥{buznych nefotosyntetizujicich pa-
razitl (napf. vytrusoveu), které se nedaji
odvodit jednoduchou vertikalni dédi¢nos-
ti z generace na generaci od prvotni ,,pra-
fasy“, nybrz maji svijj ptivod v naslednych
endosymbiézach, kdy endosymbiontem
byla jiz samotna eukaryoticka buiika
s plastidem (zelena fasa nebo ruducha,
podle typu sekundarniho plastidu).

Tim se problém ptvodu fotosyntetizu-
jicich eukaryot zjednodu$uje na otazku
pavodu eukaryot s primarnim plastidem,
jez dnes piedstavuji tfi odlisné evolucni
linie — zelené fasy a rostliny (Chloroplasti-
da ¢i Viridiplantae), ruduchy (Rhodophy-
ta) a zminéné glaukofyty (Glaucophyta).
Pravidlo Occamovy bfitvy, podle néhoz
byva sprdvné obvykle to nejjednodussi
vysvétleni, veli, Ze primarni plastid je vy-
luénou evoluéni novinkou (synapomorfif)
téchto tif skupin a ty tvofi monofyletickou
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linii (Archaeplastida) s vyloucenim viech
ostatnich eukaryotickych skupin, které
priméarni plastid nikdy nemély, nebo obsa-
huji plastidy sekundérni p¥ipadné terciar-
ni. Podle této pfedstavy tedy ,prafasa“
vznikla aZ v relativné pozdéjsi fazi evoluce
eukaryot (hypotéza plastid-late, obr. 1).
Podplirnym argumentem je zde i fakt, ze
dodnes neni zndm jediny pfedstavitel
archeplastidd, ktery by primérni plastid
zcela postradal — ten je zachovéan i u za-
stupci druhotné neschopnych fotosyn-
tézy (raznych parazitickych rostlin a fas
jako zaraza — Orobanche nebo Prototheca).
Zdé se tedy, Ze se primarni plastid nato-
lik funk¢né zaclenil do hostitelské buriky,
Ze je pro ni nezbytny a k jeho druhotné
ztraté nedochazi. (To neni pfipad eukaryot
se sekundarnim plastidem, kde jsou dru-
hotné ztraty plastidu doloZeny, viz jiz ci-
tovany ¢lanek M. Obornika v Zivé 2009,
2: 50-52.) Alternativni hypotézou je, Ze
pfinejmensim nékteré soucasné eukaryo-
tické linie bez primérniho plastidu, ne-li
v§echna eukaryota, pochézeji z pfedka,
ktery mél vice ¢i méné té€sné integrovaného
sinicového endosymbionta nebo primarni
plastid jako takovy (hypotéza plastid-ear-
ly, obr. 1). Koneckonct 1ze pfedpokladat,
ze v ranych fazich evoluce plastidu bylo
jeho sepéti s hostitelskou buitkou volnéj-
§1 a pfece jen mohlo dochézet k sekundar-
n{ ztraté (ztraty komplexnich bunéénych
struktur jsou v evoluci eukaryot ve skutec-
nosti pfekvapivé bézné). Je mozné rozhod-
nout mezi scénaii plastid-late a plastid-
early s vyuzitim informaci, které
poskytuji genomové sekvence?

Podle hypotézy plastid-late ocekdvame,
Ze zelend linie (Chloroplastida), ruduchy
a glaukofyty tvoii ve fylogenetickych stro-
mech eukaryot monofyletickou skupinu
(Archaeplastida). Rekonstrukce vyvojo-
vych vztahd mezi jednotlivymi eukaryo-
tickymi liniemi se ukéazala jako tvrdy ofisek
vzdorujici i nejnovéjsim fylogenomickym
piistuptim. Nicméné vysledky analyz po-
stavenych na dostate¢ném datovém sou-
boru (sekvence vice nez 100 gent) jsou
s pfedpokladem monofyletickych arche-
plastidt obvykle v souladu, i kdyz bez
dostate¢né statistické podpory (Burki a kol.
2008). V nékterych analyzach je ovem
monofylie archeplastidid zpochybnéna ji-
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nymi eukaryotickymi liniemi (napt. Hampl
a kol. 2009), jmenovité skryténkami (Cryp-
tophyta) a haptofyty (Haptophyta), které
sice obé zahrnuji fotosyntetizujici orga-
nismy (fasové bicikovce), ale se sekundar-
nim plastidem z endosymbiotické ruduchy.
V tuto chvili neni zfejmé, zda tendence
skrytének a haptofyt jevit se ve fylogeno-
mickych stromech jako blizk4 nebo do-
konce vnitini linie archeplastidi nazna-
¢uje skute¢né pribuzenské vztahy, anebo
je to artefakt zptisobeny tim, Ze mnoho
jadernych gent skrytének a haptofyt (gent
pouzivanych pro fylogenomické analyzy)
bylo do jejich jaderného genomu ptrene-
seno ze sekundarniho endosymbionta
aneodpovida tak evolu¢ni historii hostitel-
ské buiiky. Pro tuto chvili se musime spo-
kojit s konstatovanim, Ze vysledky fyloge-
nomickych analyz pfinejmensim nejsou
v piikrém rozporu s predstavou o jednot-
ném ptvodu archeplastidd, a tedy i hypo-
tézou plastid-late.

Jak jesté blize pojedndme v nasleduji-
cim textu, proména ptvodniho sinicové-
ho endosymbionta v plastid byla provaze-
na masivnim pfesunem gent sinice do
genomu hostitelské buiiky. Je tudiz du-
vodné pfedpokladat, Ze v pfipadé davné
pfitomnosti sinicového endosymbionta
a jeho druhotné ztraté u nékterych eu-
karyotickych linif (viz hypotéza plastid-
early) by se v jadernych genomech hosti-
telské buiiky mély stdle nalézat geny
pochézejici pravé z tohoto endosymbion-
ta. Dosavadni analyzy genomt zastupci
eukaryotickych skupin bez plastidu, jako
jsou napf. zivo¢ichové nebo houby, sice
geny sinicového ptvodu odhalily (Ma-
ruyama a kol. 2009), ale jejich mnozstvi se
nezda byt podstatné vy$si nez mnozstvi
gent pochézejicich z jinych skupin bakte-
rii. Nejpravdépodobnéjsim vysvétlenim
bude prosty horizontéln{ pf¥enos gent (bli-
%e serial P. Simy a I. Trebichavského v Zivé
2006, 1-6) ze sinic bez souvislosti s endo-
symbidzou. Jsme tedy opét spiSe u hypo-
tézy plastid-late, i kdyZ stale zbyva sys-
tematicky prozkoumat moznou pfitomnost
sinicovych gent v nékterych dalsich li-
niich eukaryot postradajicich plastid.

Pres tyto predbézné zaveéry se nakonec
muze ukazat, Ze ke vzniku plastidu doslo
v hodné ddvné minulosti, velice blizko
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1 Alternativni hypotézy evoluce
plastidt v eukaryotech. Vlevo hypotéza
plastid-late: K ustaveni endosymbiézy se
sinici doslo u predka dnesnich eukaryot
s primarnim plastidem (Archaeplastida),
zatimco ostatni eukaryota plastid nikdy
nemeéla, nebo jej ziskala cestou sekundar-
nich (pfipadné terciarnich) endosymbioz.
Vpravo hypotéza plastid-early: Sinicovy
endosymbiont/plastid byl pfitomen jiz

u spolec¢ného predka vSech (nebo vétsi-
ny) eukaryot, ale zachoval se jen u nékte-
rych linii, zatimco u ostatnich se druhot-
né ztratil (i kdyz v nékterych pfipadech
byl pozdéji opét ziskan diky sekundarni
endosymbidéze). Orig. M. Elidse

spoleénému piedku vSech (soucasnych)
fylogeneze eukaryot je totiZ pozice kofene
— nejhlubsiho mista vétveni fylogenetic-
kého stromu eukaryot. Vzhledem k roz-
sahu tohoto ¢lanku pfejdeme rovnou k za-
jimavym zavérim zcela recentni prace
§pickové americké skupiny vedené Euge-
nem Kooninem (Rogozin a kol. 2009).
Autofi na zakladé analyzy tzv. vzacnych
genomovych zmén (rare genomic chan-
ges) predstavovanych napf. vyjime¢nymi
substitucemi (ndhradami) nebo inzerce-
mi/delecemi (vloZzenim/ztratou) v sekven-
cich genti navrhli jako nejpravdépodob-
néjsi pozici kofene mezi archeplastidy
a ostatnimi eukaryoty. Toto schéma by
znamenalo, Ze k zac¢lenéni sinicového en-
dosymbionta nejspi$ doslo relativné zahy
po prvni evolucéni radiaci eukaryot. Je
ovSem nezbytné zdiraznit, Ze tento scénar
potiebuje ovéfeni nezavislymi metodami
a na rozsahlejsim souboru dat (publiko-
vand analyza napf. nezahrnuje Zddného
zastupce glaukofyti, jelikoz stéle ¢ekdme
na prvni genomovou sekvenci z této sku-
piny).

Od endosymbionta k organele

Plastidy dnesnich fas a rostlin sice neza-
prou svij puvod v sinicich, presto byl pt-
vodni endosymbiont v priabsghu utuzovani
vztaht s hostitelskou buiikou dramaticky
modifikovan. Pojdme si stru¢né popsat
alespo1i nékteré nejzajimavéjsi evolucni
uddlosti, jez pfetvofily endosymbionta
v plné integrovanou organelu. Na prvni
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pohled patrnym procesem je redukce
genomu endosymbionta, ktera je typickd
nejen pro evoluci primérnich plastida,
ale i pro dalsi endosymbiotické asociace
(sekundarni plastidy, mitochondrie, bak-
teridlni endosymbionty hmyzu, zminova-
né ovalna téliska atd.). Pfesnou podobu
volné Zijictho sinicového predka plastida
asi nebudeme znéat nikdy, kdyz ale p¥i-
pustime, Ze byl v zdsadé podobny dnes-
nim sinicim, jeho genom mohl obsahovat
asi 2—8 miliond part bazi a 2—6 tisic gend.
Naproti tomu genomy dnesnich plastidia
byvaji tvofeny do 200 tisic pard bazi a 200
gent a piedstavuji tak maximalné dese-
tinu genom1u sinic. Co se stalo se viemi
chybéjicimi geny?

Mnoho z nich se nepochybné ztratilo
beze stopy, jiné vsak prosly procesem
oznatovanym jako endosymbioticky ge-
novy pfenos (— transfer, EGT), pfi némz
se kopie gentl endosymbionta integruji do
jaderného genomu hostitelské buriky a pt-
vodni pfedlohy se nasledné ztrati. K tomu
dochézi i u dnesnich plastida ¢i mito-
chondrii. Sekvenovéani genomt odhalilo
béZnou pfitomnost tiplnych nebo &éstec-
nych nefunkénich kopii genomi organel
vloZenych do jaderného genu a jsou zdo-
kumentovany pomérné nedévné (ve smys-
lu evoluéniho ¢asu) pfipady tspésného
EGT u nékterych organismt (napi.: T. Klei-
ne, U. G. Maier, D. Leister 2009). Fylo-
genomické analyzy ukazuji, Ze jaderné
genomy Fas a rostlin mohou obsahovat sta
az tisice gent ziskanych EGT ze sinico-
vého endosymbionta (pfesné ¢islo je obtiz-
né ziskat kvili metodologickym omeze-
nim). Proteiny k6dované témito geny je
mo#né rozdélit do dvou skupin. Cést byla
hostitelskou buiikou nové vyuZita neza-
visle na plastidu, napf. v cytoplazmé nebo
dokonce v mitochondrii. Podstatna ¢ast
téchto proteint vSak nadale funguje na
svém puvodnim misté&, tedy v plastidu. To
luéni novince u vznikajiciho plastidu, a to
aparédtu pro import proteint z cytoplaz-
my hostitelské buitky do endosymbionta.

2 Piiklad plastidové komponenty
pochézejici z chlamydii (Chlamydiae).
Fylogeneticka analyza proteinovych
sekvenci enzymu 4-difosfocytidyl-2-C-
-metyl-D-erythritol kindzy (IspE), jedno-
ho z enzymi biosyntézy izoprenoidia
(funkéné vyznamné skupiny latek, mezi
néz patii napf. terpenoidy a steroidy).
Dréha z4visla na IspE je typicka pro bak-
terie a u eukaryot probiha v plastidech.
Fylogeneticky strom byl zkonstruovan
pomoci metody maximum likelihood
(ML; hodnoty uvedené u nékterych vétvi
vyjadiuji jejich statistickou podporu
podle bootstrapovych analyz provede-
nych metodami ML/neighbour joining).
Sekvence pochdazejici ze sinic, chlamydii
a archeplastidti jsou zvyraznény barevné,
ostatni sekvence pochdazeji z riznych
eubakterii. Z analyzy je jasné patrna sta-
tisticky dobte pritkazna p¥ibuznost IspE
sekvenci archeplastidt (chloroplastidi

a ruduchy Cyanidioschyzon) se sekven-
cemi z chlamydii, zatimco sekvence ze
sinic se nalézaji ve vzdalenéjsi oblasti
fylogenetického stromu. Schéma uprave-
no podle: J. Huang a J. P. Gogarten (2007)
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Podle nékterych autort je praveé tento apa-
rat kritériem definujicim organelu oproti
,pouhému“ endosymbiontu (jakkoli se
takové kritérium mutZe zdat arbitrarni).
U v8ech dnes$nich primarnich plastida
tvofi aparéat dva hlavni proteinové kom-
plexy — Toc (zahrnujici kanél pfes vnéjsi
plastidovou membranu) a Tic (vytvarejici
kanal pies vnitini plastidovou membra-
nu). Proteiny urcené pro import do plas-
tidu jsou obdafeny tranzitnim peptidem
— zvlastnim tsekem na N-konci, ktery se
vaze na urcité podjednotky komplexu Toc.
Nasledné je cely protein vtaZen pies kana-
ly komplext Toc a Tic do stromatu plasti-
du (zde jsem si dovolil mirné zjednodusit
popis celého déje, pro nase tcely postacu-
je). Fylogenetické analyzy sekvenci pod-
jednotek aparatu Toc/Tic odhalily, Ze né-
které pfedstavuji novym zptsobem vyuzité
puvodni proteiny sinicového endosym-
bionta, zatimco jiné jsou , vynédlezem*
hostitelské buiiky. Vzhledem k jeho kon-
zervovanosti u v8ech tff hlavnich linif ar-
cheplastidd se musel aparat Toc/Tic nutné
vyvinout jiz u spole¢ného piedka dnesnich
plastida.

Vznikem Toc/Tic aparatu se tedy sini-
covy endosymbiont oteviel importu pro-
tein z cytoplazmy hostitelské buriky,
nejen téch, které jsou kédovany ptivodné
sinicovymi geny pfenesenymi procesem
EGT do jaderného genomu, ale i takovych,
které v ném dfive vibec nebyly, pfede-

v$im variant proteinti pivodné funguji-
cich v hostitelské burice, ¢i dokonce zcela
nové vzniklych proteinti. Hostitelské buii-
ka tak ziskala moZnost kontroly nad endo-
symbiontem, umoziujici napf. regulaci
metabolickych procest probihajicich v plas-
tidu podle jejich potieb nebo koordinaci
délen{ plastidu s jejim buné¢nym cyklem.
Dnesn{ plastidy tedy jsou chimérickymi
strukturami sestavajicimi z komponent
z riznych zdroja. Dobrou ilustraci je napf.
Calvintv cyklus, metabolické dréha zajis-
tujici fotosyntetickou fixaci oxidu uhli¢i-
tého v sinicich i plastidech. Fylogenetické
analyzy ukazaly, Ze jen ¢ast enzymu této
drahy v plastidech pochézi ze sinicového
predka, zatimco jiné byly nahrazeny va-
riantami kédovanymi v jadie a odvozeny-
mi od enzymd pivodem z hostitelské
buriky (ptivodné ¢innymi mimo Calvindv
cyklus, napt. v glykolyze). Nékteré tyto
zameény jsou velmi starého data, nebot se
vyskytuji u v8ech plastidd, zatimco k ji-
nym doslo jen v nékterych liniich arche-
plastidt a zbylé si ponechaly ptavodni
sinicovou variantu pfislu§ného enzymu.
Pro v8echny jaderné geny kédujici plasti-
dové proteiny, at uz byly ziskany EGT, nebo
se vyvinuly z ptivodnich geni hostitelské
buriky, plati, Ze muselo dojit ke zméné
oblasti kédujici N-konec proteinu tak, aby
vznikl potfebny tranzitni peptid. Jakym
zpusobem k této modifikaci dochézi, je do-
dnes zahadou. Tyk4 se totiz obrovského
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mnozstvi gend, takZe se nezd4d pravdépo-
dobné, ze by kazdy gen kédoval tranzitni
peptid de novo, ale spise jej né&jak ,,zko-
piruje” od jiz kédujicich gent.

Komponenty vytvéiejici dnesni plastidy
nemusi byt vyhradné vysledkem evoluc-
ni hry mezi endosymbiontem a hostitel-
skou burikou, nybrz mohou diky procesu
horizontédlniho pfenosu gent pochéazet
z cizich zdrojid. Jako pfiklad miize opét
poslouzit Calvintiv cyklus, pfesnéji fece-
no klicovy enzym RuBisCO (ribuléza-
1,5-bisfosfat-karboxylaza/oxygenéza) ka-
talyzujici vlastni fixaci oxidu uhli¢itého.
Zelena linie a glaukofyty si zachovaly
puavodni sinicovy gen pro RuBisCO, ale
u ruduch doslo k jeho ztraté a nahrazeni
genem pochdazejicim ze zcela jiné skupi-
ny autotrofnich bakterii — proteobakterii.
Vedle obdobného ,ndhodného* ziskani
genu z té ¢i oné skupiny bakterii byl ne-
davnymi systematickymi fylogenetickymi
analyzami gent fotosyntetizujicich euka-
ryot odhalen zcela novy a piekvapivy as-
pekt rané evoluce plastidu (Huang a Go-
garten 2007, Moustafa a kol. 2008, Becker
a kol. 2008). Ukéazalo se, Ze necekané vel-
ké mnozstvi téchto gent (vice nez 50),
z nichZ vétsina koduje proteiny s funkci
v plastidu, vykazuje fylogeneticky ptivod
mezi chlamydiemi (bakterie, vnitrobunéc¢-
n{ parazité Zivoc¢ichu a nékterych prvokd,
obr. 2). Nejpfijatelnéjsim vysvétlenim je,
Ze predek dnesnich archeplastidi vedle
vice ¢i méné integrovaného sinicového
endosymbionta jesté poskytoval ttocisté
i chlamydii, z niZ se endosymbiotickym
prenosem gent dostaly mnohé jeji geny do
jadra hostitelské buitky a ¢ast jimi kédo-
vanych proteini byla poté vyuzita v plas-
tidu. Navic vzhledem k funkci nékterych
téchto proteint to vypada, ze chlamydie
pfimo posilila integraci sinicového sym-
bionta s hostitelskou buiikou, nebot jeden
z prenesenych gent chlamydie napt. ké-
duje enzym ATP/ADP translokdzu — pro-
tein zabezpecujici transport ATP (zdroje
energie v butice produkovaného fotosyn-
tézou) z plastidu do cytoplazmy spolu
s transportem vznikajictho ADP zpét do
plastidu k dalsi recyklaci na ATP. Chlamy-
die pouzivaji tento protein k tymz trans-
portnim procesim, ale v opa¢ném sméru,
ATP je transportovan z cytoplazmy hosti-
tele do buriky parazita.

Paulinella chromatophora - plastid

ve stavu zrodu

PFi rozjimani o pocétcich fotosyntetickych
eukaryot se vracime zpét do doby pied
mnoha sty miliony let (hlubsi rozbor ob-
tizné otazky presnéjsiho datovani je bo-
huzel mimo rdmec dne$niho pojednéni).
Takto dlouhy ¢asovy odstup nesmirné
komplikuje rekonstrukci dil¢ich detaild
této evolucni udalosti. Nastésti se zda, ze
nam piiroda nabizi uré¢ité okénko do his-
torie v podobé jedine¢ného organismu,
u néhoz s velkym zpozdénim a nezavisle
na vétsiné ostatnich fotosyntetizujicich
eukaryot dochazi k procestim vedoucim
ke vzniku nového typu fotosyntetizujici
organely ze sinicového endosymbionta.
Timto fascinujicim modelem je sladkovod-
ni fil6zni krytenka Paulinella chromato-
phora, amébovity jednobunéény eukaryot
s tenkymi panozkami (filopodiemi) a kie-
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micitou schrankou (obr. 3) fylogeneticky
spadajici do velké nesourodé eukaryotic-
ké skupiny Rhizaria (smés amébovitych
a bigikatych ,,prvoki®, jako jsou dirkonoz-
ci, m¥iZzovci, cerkomondady, chlorarachnio-
fyty atd.).

Druh Paulinella chromatophora popsal
jiz koncem 19. stol. némecky biolog Robert
Lauterborn. Je vyjime¢ny tim, Ze na roz-
dil od ostatnich, heterotrofné se zivicich
krytenek rodu Paulinella obsahuje dva
protahlé modrozelené dtvary — chromato-
fory — zabezpecujici buiice fotoautotrofni
vyZivu (neddvno bylo zjisténo, Ze pauli-
nely s chromatoforem ve skutetnosti vy-
tvareji dva odlisné pfibuzné druhy). Od
pocatku bylo zfejmé, Ze chromatofory
predstavuji endosymbioticky Zijici sini-
ce, jeZ uz ovSem nelze kultivovat mimo
hostitelskou buiiku (chromatofory se déli
v koordinaci s bunéénym cyklem hostitel-
ské buniky a jsou dédény dcefinymi buii-
kami).

Identitu chromatoforu dokonale osvét-
lily neddvné molekuldrné-fylogenetické
studie, které ukézaly blizkou p¥ibuznost
se sinicemi rodt Synechococcus a Pro-
chlorococcus. Jak paulinela, tak i jeji chro-
matofory tedy nemaji fylogeneticky nic
spole¢ného s tradi¢nimi fasami a rostli-
nami, ¢i jejich plastidy. Odlisny charakter
pravych plastidi a chromatoforu piesvéd-
¢ivym zptisobem doklada i jeho nedavno
stanovena kompletni genomové sekvence
(Nowack a kol. 2008). Co do velikosti (ko-
lem 1 milionu péart bazi) i poétu gent (ne-
celych 900) je sice genom chromatoforu
vyrazné mensi nez genomy volné Zijicich
sinic (viz vys3e), aviak zmengeni velikosti
genomu a ztrata genti nedosahly ani zda-
leka miry charakteristické pro plastidové
genomy. Navic u genomu chromatoforu je
stale patrné konzervované uspofddéani
genu (syntenie) s genomy nejbliZe pfibuz-
nych sinic, coZ znadi relativné nedavné-
ho spoletného piedka (usporadani genti
u prokaryot se v evoluci méni pomérné
rychle).

Redukce genomu chromatoforu jde pa-
trné na vrub pfedevsim tplnych ztrat genti,
zejména takovych, které tato endosym-
bioticka sinice v prostfedi uvnitf krytenky
nepotfebuje. Nicméné analyza repertodru
gentl obsaZenych v chromatoforu ukazala
absenci fady funkéné dilezitych a vysoce
konzervovanych genti, bez nichz (lépe
feCeno bez jimi kédovanych proteinti) se
chromatofor pravdépodobné neobejde. Ve
svétle toho, co vime o plastidech, je oceka-
vatelné, Ze p¥islusné chybéjici geny se ptre-
sunuly do jaderného genomu hostitelské
buriky. Prvni takovy kandidét, gen psaFE
kédujici podjednotku fotosystému I, byl
objeven zcela neddvno (Nakayama a Ishi-
da 2009). Je zajimavé, ze pfedpokladana
sekvence proteinu PsaE postrddé jakykoli
specificky koncovy tusek, jenz by mohl
slouzit jako znacka pro transport z cyto-
plazmy hostitelské buiiky do chromatofo-
ru (jako u jaderné kédovanych plastido-
vych proteini), takZe importujici aparat
chromatoforu bude pravdépodobné zcela
jiny, nez je Toc/Tic plastidu. Podle miry
redukce genomu chromatoforu se stafi této
endosymbiotické asociace odhaduje pfi-
nejmensim na 60 miliont let, v kazdém
pfipadé je to vsak jen zlomek ¢asu, ktery
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3 Sladkovodni krytenka Paulinella
chromatophora ze skupiny Euglyphida
(Rhizaria) obsahujici dva modrozelené
Gtvary — chromatofory, které predstavuji

ce (bliZze v textu). Na obrézku je dobfe
viditelnd kfemicitd schranka krytenky.
Foto T. Hauer

4 Cyanophora paradoxa, sladkovodni
bicikovec ze skupiny Glaucophyta.

V burice je patrny plastid pfipominajici
endosymbiotickou sinici (cyanelu).

V soucasnosti probihéa sekvenovani
jaderného genomu tohoto ,,modelového*
glaukofytu. Foto P. Skaloud

uplynul od vzniku pravych plastidi. Stu-
dium paulinely ma proto velkou $anci
poodhalit zdkonitosti, kterymi se fidi
vznik organel endosymbiotickou cestou.
V soucasné dobé se pracuje na stanoveni
kompletni sekvence jejiho jaderného geno-
mu, z niz jisté bude moZno vytézit mno-
ho dalsich poznatkti, jakym zptisobem
jsou chromatofory a hostitelska buiika evo-
lu¢né a funkéné propojeny.

Zavér

Vznik fotosyntetizujicich eukaryot byl
bezesporu jednim z klicovych momentt
historie Zivota, ktery natrvalo zménil tvaf
Zemé. Endosymbioticka teorie poskytla
obecny vysvétlujici ramec pro pochopeni
této udélosti, ale teprve rozvoj srovnavaci
genomiky a fylogenetiky v posledni dobé
dédvad moznost detailnéji rekonstruovat
pocatecni faze endosymbiézy a jednotli-
vé kroky pfemény sinicového endosym-
bionta ve fotosyntetizujici organelu. V nej-
blizsich letech mtZeme diky genomice
otekavat doplnéni mnoha bilych mist
ve znalostech o ptivodu plastidi. Osobné
se nemohu dockat zvefejnéni vysledku
probihajiciho sekvenovani genomu fasy
Cyanophora paradoxa (obr. 4), prvniho
zastupce glaukofytt. Zkrétka, je na co se
tésit.
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