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FOTOSYNTEZA U EUKARIONTOW, CZYLI KROTKA HISTORIA
ENDOSYMBIOZY

WPROWADZENIE

Eukariotyczne organizmy fotosyntetyczne
odgrywaja kluczowa role w ziemskiej bios-
ferze. To one sa przede wszystkim odpowie-
dzialne za wytwarzanie tlenu i asymilacje
dwutlenku wegla. Na ladzie dominujacg role
odgrywaja rosliny wyzsze. Jednakze, jesli
przyjrze¢ sie blizej filogenetycznemu drzewu
eukariontow okaze sie, ze rosliny sa zaled-
wie jedng z wielu grup organizmoéw fotosyn-
tetycznych. Zdolnos¢ do przeprowadzania fo-
tosyntezy pojawila sie niezaleznie u przodkow
kilkunastu innych grup systematycznych.
Przedstawiciele kilku z nich licznie wystepu-
ja w morzach i oceanach, gdzie wlasnie fi-
toplankton jest odpowiedzialny za wigkszosc
produkcji pierwotnej oraz wydzielanie tlenu.
Oszacowano, ze chociaz fitoplankton stanowi
mniej niz 1% masy organizméw fotosynte-
tycznych, jest odpowiedzialny za ponad 45%
rocznej produkcji pierwotnej biosfery Ziemi
(FALKOWSKI i wspotaut. 2004). Fotosyntetycz-
ne eukarionty cechuje ogromna roznorodnosc
budowy komoérek, czesciowo wynikajaca ze
sposobu, w jaki zyskaly one swoje chloropla-
sty. Wykazuja one takze zro6znicowana morfo-
logie. Wsrod przedstawicieli fotosyntetycznych
eukariontéow, innych niz rosliny i ich najbliz-
si krewni, mozna znalez¢ zaréwno organizmy
jednokomorkowe, kolonijne, ale takze wielo-
komoérkowe glony, u ktérych doszto do dale-
ko posunietej specjalizacji (KEELING 2004). Co
wiecej, wiele organizmow niezdolnych do foto-

syntezy moze wchodzi¢ w symbioze z fotoau-
totrofami, lub tez potrafi przejsSciowo korzy-
sta¢ z chloroplastéw pochodzacych od orga-
nizmow, bedacych ich pozywieniem (FEHLING
i wspoélaut. 2007). W niniejszym artykule
omowiono rozne grupy eukariontéw zdolnych
do fotosyntezy oraz procesy, ktéore doprowa-
dzily do uzyskania mozliwosci jej przepro-
wadzania. Przez lata wieckszos¢ badan doty-
czacych fotosyntezy koncentrowata sie na ro-
Slinach wyzszych i zielenicach, dzieki czemu
literatura przedmiotu obfituje w publikacje z
tego zakresu. Artykul ten poswiecony jest po-
zostalym grupom fotosyntetycznych eukarion-
tow.

DRZEWO FILOGENETYCZNE
ORGANIZMOW EUKARIOTYCZNYCH

Konstrukcja drzewa filogenetycznego eu-
kariontow okazala sie zadaniem bardzo zlo-
zonym. Pierwsze jego wersje zostaly skon-
struowane przede wszystkim w oparciu o
analize morfologii organizmow. Metoda ta
okazala sie jednak niewystarczajgca. W
ostatnich dziesiecioleciach stworzono nowe
narzedzia badawcze. Analiza markeréw bio-
chemicznych oraz analiza sekwencji DNA
mozliwa dzieki rozwojowi metod bioinforma-
tycznych, dostarczyly bardzo waznych infor-
macji, co pozwolilo na rearanzacje drzewa
filogenetycznego tak, by lepiej odzwierciedla-
lo pokrewienstwo pomiedzy poszczegdlnymi
grupami systematycznymi (KEELING 2004).

Slowa kluczowe: endosymbioza pierwotna, endosymbioza wtérna, fotosynteza, pierwotniaki, plastydy
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Nalezy jednak zaznaczy¢, ze wiedza posia-
dana obecnie jest w dalszym ciagu niekom-
pletna. Znane sa grupy organizmoéw, dla
ktorych klasyfikacja oparta jest na pojedyn-
czych przestankach i wymaga uzupelnienia
przez dalsze analizy molekularne i fenotypo-
we. Filogenetyka molekularna nie rozwiazuje
wszystkich probleméw z uwagi na zmienne
tempo ewolucji réznych genéw u roznych
grup systematycznych. Nieré6wnomiernosé
ewolucji poszczegélnych genéw utrudnia
analizy i prowadzi do powstawania artefak-
tow, do ktorych zalicza sie tak zwane zja-
wisko przyciagania sie dlugich galezi (ang.
long branch attraction) (FEHLING i wspoétaut.
2007).

Organizmy eukariotyczne sa uwazane
za grupe o monofiletycznym pochodzeniu.
W toku ewolucji doszto jednak do powsta-
nia znacznego zroznicowania w obrebie tego
krélestwa. Zostalo ono podzielone na osiem
glownych grup (Ryc. 1) (FEHLING i wspétaut.
2007). Nieformalny takson Unikonta [wedle
nowszej propozycji klasyfikacji Amorphea
(ADL i wspétaut. 2012)], obejmuje super-
grupy Opisthokonta i Amoebozoa. Zwierzeta
i grzyby, jak rowniez kilka kladow organi-
zm6w jednokomoérkowych naleza do Opi-
sthokonta. WiekszoS¢ Amoebozoa to pozba-
wione ostonek ameboidalne komoérki zdolne

Archaeplastida

do tworzenia platowatych lub cylindrycznych
pseudopodiéw. CzeS¢ z nich to organizmy
wolno zyjace, cho¢ zdarzaja sie rowniez tzw.
ameby spoteczne. Do tej pory nie odkryto
fotosyntetycznych  przedstawicieli Opistho-
konta, cho¢ niektére z nich moga zy¢ w
symbiozie z organizmami fotosyntetycznymi.
Do grupy Rhizaria naleza organizmy jedno-
komoérkowe. Najpowszechniejsze sa formy
ameboidalne posiadajagce pancerzyki oraz
cienkie, siateczkowate lub nitkowate pseu-
dopodia, cho¢ znane sa réwniez gatunki,
ktorych komorki maja wici lub tworza pla-
zmodia. W obrebie Rhizaria wystepuje jedna,
wcigz slabo przebadana grupa organizmow
fotosyntetycznych — Chlorarachniophyta. Ko-
lejna duza grupa sa Archaeplastida. To wla-
Snie jej przedstawiciele jako pierwsi uzyskali
zdolnos¢ do fotosyntezy. Grupa ta obejmuje
glaukofity, krasnorosty, zielenice oraz rosli-
ny ladowe. Supergrupa Chromalveolata, bar-
dzo liczna pod wzgledem gatunkoéw, zawiera
organizmy wykazujace znaczne zroéznicowa-
nie, zar6wno morfologiczne, jak i ekologicz-
ne. Supergrupa ta obejmuje takie klady jak:
kryptofity (kryptomonady), haptofity, Alveola-
ta, stramenopile. To wlasnie do Chromalve-
olata naleza najwazniejsze grupy morskich
glonéw: okrzemki i bruzdnice. Do ostatniej
supergrupy Excavata, zaliczono szereg bar-
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Ryc 1. Filogenetyczne drzewo eukariontéw, na ktérym zaznaczono wystepowanie fotosyntezy (wg FEH-
LING i wspoélaut. 2007, zmieniona). Nazwy grup zawierajacych przedstawicieli zdolnych do fotosyntezy
zostaly zaznaczone czarna czcionka, niektére inne wazne grupy podpisano szara czcionka. Niezdolne do
fotosyntezy sporowce zawieraja appikoplast, organellum pochodzace od plastydow.
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dzo zroznicowanych taksonéw obejmujacych
gatunki  jednokomoérkowych  organizmow.
Rowniez w obrebie Excavata mozna znalezé
organizmy fotosyntetyczne, ktére naleza do
euglenin (FEHLING i wspélaut. 2007).

ENDOSYMBIOTYCZNE POCHODZENIE
CHLOROPLASTOW

Zdolnos¢ do fotosyntezy jest szeroko roz-
powszechniona u organizméw eukariotycz-
nych, ktére nabyly ja w rézny sposob. U
wszystkich eukariontéw fotosynteza zachodzi
w plastydach (chloroplastach). Te wyspecjali-
zowane organelle sa rowniez miejscem, gdzie
zachodzi biosynteza waznych zwigzkow, ta-
kich jak hem czy izoprenoidy. Plastydy, po-
dobnie jak mitochondria, sa organellami
nabytymi przez komorki eukariotyczne na
drodze endosymbiozy. Przodkami plastydéw
byly sinice (KEELING 2004, FEHLING i wspol-
aut. 2007).

Proces, w ktéorym komorki sinic zostaty
spobrane” przez komoérke eukariotyczna, a
nastepnie doszlo do przeksztalcenia ich w
plastydy nazywamy endosymbioza pierwot-
na. Plastydy pierwotne posiadaja dwie blony
powstate z dwoch blon otaczajacych komor-
ki sinic. Zawieraja réwniez swoéj wlasny ge-
nom, wykazujacy homologie i podobienistwo
organizacji do genomoéw sinicowych (KEELING
2004, FEHLING i wspoétaut. 2007). Obecnie
poznano wiele przypadkow symbiozy, w kto-
rej organizm fotosyntetyczny zyje wewnatrz
komoérek niezdolnego do fotosyntezy gospo-
darza. Uwaza sie, ze wyksztalcenie tego ro-
dzaju symbiozy bylo wczesnym etapem en-
dosymbiozy (HACKETT i wspétaut. 2007). Na
kolejnych etapach doszlo do powstania trwa-
tego zwigzku pomiedzy gospodarzem a endo-
symbiontem. By taki zwiazek mogt zaistnied,
konieczne bylo rozwiniecie wydajnego i Scisle
kontrolowanego systemu transportu biatek
i metabolitow do i z plastydéw. Procesowi
endosymbiozy towarzyszyt réwniez transfer
genow z plastydow do jadra komorki gospo-
darza. U wigkszosci organizméw fotosynte-
tycznych genom plastydowy zawiera 100-120
genow. Sa to przede wszystkim geny zwia-
zane z fotosynteza, synteza ATP, a takze
zwiazane z transkrypcja i translacja genow
plastydowych. Jesli porownaé¢ genom chloro-
plastowy z genomem przecietnej sinicy, geny
plastydowe stanowia mniej niz 10% genomu
sinicowego (HACKETT i wspotaut. 2007). Wy-
kazano rowniez, ze 18% genomu jadrowego
Arabidopsis thaliana najprawdopodobniej po-
chodzi od sinic (MARTIN i wspoétaut. 2002).
Postulowano, ze transfer genéw do jadra byt
korzystny ze wzgledu na to, iz zdolno$¢ do
rekombinacji ogranicza gromadzenie sie nie-
korzystnych mutacji. Co wiecej, genomy pla-

stydowe sg bardziej narazone na mutagenne
dziatanie reaktywnych form tlenu, powstaja-
cych w duzych ilosciach w tych organellach
(GECHEV i wspoétaut. 2006, HACKETT i wspot-
aut. 2007, NowickAa i KRUK 2013). Z dru-
giej strony, kluczowe dla fotosyntezy geny
zostaly zatrzymane w plastydach. Umozliwia
to Scista regulacje ich ekspresji tam, gdzie
produkty tych genoéw sa wykorzystywane
(PFANNSCHMIDT i wspotaut. 1999). Import
biatek kodowanych w genomie jadrowym do
plastydow réwniez wymaga Scistej regulacji.
Bialka kierowane do chloroplastow sa wypo-
sazone w odpowiednie sekwencje sygnalowe.
Analiza tych sekwencji okazala sie bardzo
przydatnym narzedziem wykorzystywanym w
badaniach nad pochodzeniem plastydéow u
roznych grup systematycznych krélestwa eu-
kariontéow (HACKETT i wspétaut. 2007).

Endosymbioza pierwotna odegrata klu-
czowa role w ewolucji fotosyntetycznych
eukariontow. Byla pierwszym, niezbednym
etapem, nie okazala sie jednak ostatnim.
Niektére organizmy eukariotyczne potra-
fity bowiem ,pobra¢” i zachowac¢ komorki
fotosyntetycznych eukariotow. Proces ten
nazwano endosymbioza wtérna. Plastydy
wtorne zazwyczaj posiadaja trzy lub cztery
blony. W kilku przypadkach zawieraja tez
pozostalos¢ jadra wtérnego endosymbionta,
nazywang nukleomorfem. Takie organizmy
posiadaja zatem plastydy zawierajace dwa
genomy: najbardziej wewnetrzny, pochodza-
cy od pierwotnego endosymbionta oraz znaj-
dujacy sie w nukleomorfie. Podobnie jak to
mialo miejsce w przypadku endosymbiozy
pierwotnej, endosymbiozie wtornej towarzy-
szyl transfer genow i rozwiniecie skompliko-
wanego systemu transportu biatek (HACKETT
i wspoélaut. 2007). Bialka eksportowane do
plastydow wtoérnych zawieraja dwu- albo na-
wet trzyczesciowe sekwencje kierujace. Zwy-
kle wczesniej trafiaja one do systemu blon
wewnetrznych, a dopiero potem do plasty-
dow (KEELING 2004). Endosymbioza wtérna
zaszla niezaleznie u kilku blizej niespokrew-
nionych grup eukariontéw (HACKETT i wspot-
aut. 2007).

Okazuje sig, ze powyzsze procesy nie wy-
czerpuja wszystkich mozliwosci, poznano bo-
wiem przypadki endosymbioz trzeciego stop-
nia (and. tertiary endosymbiosis) oraz tzw.
seryjnych endosymbioz wtérnych (HOHMANN-
-MARRIOTT i BLANKENSHIP 2011).

ENDOSYMBIOZA PIERWOTNA
A EWOLUCJA EUKARIONTOW

Endosymbioza pierwotna zaszla na wcze-
snym etapie ewolucji Archaeplastida. Nie-
mal wszyscy przedstawiciele tej grupy sys-
tematycznej to organizmy fotosyntetyczne.
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W rzadkich przypadkach zdolnos¢ do foto-
syntezy zostala utracona, np. u niektorych
roslin pasozytniczych (FEHLING i wspoétaut.
2007). Obecnie uwaza sie, ze zgromadzone
dowody przemawiaja za monofiletycznym po-
chodzeniem Archaeplastida i ich plastydéw.
Porownanie genomow plastydowych przed-
stawicieli tej grupy wykazalo, ze zaréwno
ich sklad, jak i kolejnos¢ genow sa podobne
(DouGLASs 1998). Najnowsze badania wskazu-
ja, ze plastydy pierwotne zostaly wyksztalco-
ne ok. 1,5 mld lat temu (HACKETT i wspol-
aut. 2007). Na podstawie analiz genomoéw
jadrowych przedstawicieli krasnorostow i ro-
§lin zielonych sadzi sie, ze pochodza one od
wspolnego przodka (MCFADDEN i VAN DOOREN
2004). Pojawila sie jednak hipoteza, wedle
ktoérej podobienstwo pomiedzy genomami ja-
drowymi roslin zielonych i krasnorostow jest
artefaktem wynikajacym z obecnosci genéw
pochodzenia sinicowego (STILLER 2007).

Do Archaeplastida naleza glaukofity, kra-
snorosty oraz Chloroplastida, obejmujace ro-
Sliny wyzsze i kilka kladow zielenic.

Glaukofity uwaza sie za grupe Archa-
eplastida, ktéra oddzielila sie najwczesniej
(RODRIGUEZ-EZPELETA i wspoétaut. 2005). Pod
wzgledem liczby gatunkéw glaukofity sa
bardzo niewielka grupa. Do tej pory odkry-
to jedynie 13 gatunkéw jednokomérkowych
organizméw stodkowodnych. Morfologia tych
komoérek moze by¢ rézna, od ruchliwych,
wyposazonych w dwie wici, przez pozbawio-
ne wici formy kokoidalne, do form nieruchli-
wych, wytwarzajacych sluzowe otoczki (KE-
ELING 2004, FEHLING i wspétaut. 2007). Cho-
ciaz glaukofity nie odgrywaja duzej roli w
ekosystemach, sa interesujace dla badaczy,
poniewaz uwaza sie, ze reprezentuja posred-
ni etap ewolucji plastydow. Plastydy glauko-
fitow, zwane cyjanellami, pomiedzy swoimi
otoczkami maja warstwe peptydoglikanu. Ich
tylakoidy nie tworza gran. Ponadto, u glau-
kofitow wystepuja fikobilisomy bedace typo-
wymi antenami sinic. Plastydy glaukofitow
zawieraja Chl a, natomiast nie wystepuje w
nich Chl b (BHATTACHARYA i SCHMIDT 1997).

Krasnorosty sa liczna pod wzgledem ga-
tunkow oraz zroznicowana morfologicznie
grupa organizmow. WiekszoS¢ wystepuje
w wodach slonych, cho¢ znane sa réwniez
gatunki stodkowodne oraz rosnace na po-
wierzchni lodu (SAMSONOFF i MAcCoLL 2001,
SAUNDERS i HOMMERSAND 2004). Wsrod kra-
snorostéw mozna znalez¢ formy jednokomor-
kowe, jednak wiekszo$S¢ z nich to organizmy
tworzace nitkowate kolonie oraz wielokomor-
kowe plechy o réznym stopniu specjalizacji
(FEHLING i1 wspoétaut. 2007). Podobnie jak to
ma miejsce w przypadku glaukofitow, pla-
stydy krasnorostéow zawierajg tylakoidy nie
tworzace gran, fikobilisomy oraz wylacznie

Chl a (SAUNDERS i HOMMERSAND 2004). Na
podstawie skamienialosci stwierdzono, ze
krasnorosty pojawily sie nie poézniej niz 1,2
mld lat temu (FALKOWSKI i wspétaut. 2004).

Do Chloroplastida naleza gatunki o bar-
dzo zréznicowanej morfologii: od organizmow
jednokomorkowych wyposazonych w wic,
nieruchliwych, przez te tworzace kolonie, az
do niezwykle zroznicowanych i wyspecjalizo-
wanych wielokomérkowych roslin wyzszych.
Plastydy Chloroplastida nie zawieraja fiko-
bilisoméw, a ich tylakoidy tworza grana.
Wystepuje w nich zarowno Chl a jak i Chl
b (LEwis i McCOURT 2004, O’KELLY 2007).
Obecnie rosliny wyzsze dominuja na ladzie,
natomiast zielenice w wodach stodkich (cho¢
gatunki slonowodne sa réwniez znane). Wy-
niki badan paleologicznych wskazuja, ze
przedstawiciele Chloroplastida dominowali w
oceanach w erze paleozoicznej (FALKOWSKI i
wspotaut. 2004).

Cho¢ Archeaplastida stanowia gléwna
grupe systematyczna, u ktérej wystapila en-
dosymbioza pierwotna, stosunkowo niedaw-
no odkryto bardzo interesujacy gatunek,
gdzie proces ten zaszed! catkowicie niezalez-
nie. Komorki slonowodnej ameby Paulinella
chromatophora zawieraja po dwa endosym-
bionty pochodzenia sinicowego. Blisko spo-
krewniony gatunek Paulinella ovalis nie za-
wiera endosymbiontow i preferencyjnie od-
zywia sie sinicami z rodzaju Synechococcus.
P. chromatophora utracila zdolnos¢ do odzy-
wiania sie poprzez fagocytoze i jest obliga-
toryjnym fotoautotrofem. Jej endosymbionty
nie sa zdolne do samodzielnego zycia, dzielg
sie synchronicznie z komorkami gospoda-
rza i eksportuja zwigzki organiczne (KEELING
2004). Uwaza sie, ze w przypadku P. chro-
matophora do endosymbiozy doszlo stosun-
kowo niedawno (HACKETT i wspétaut. 2007).

ENDOSYMBIOZA WTORNA W
EWOLUCJI EUKARIONTOW

Endosymbioza pierwotna jest zjawiskiem
rzadkim, natomiast endosymbioza wtérna
zachodzita w ewolucji eukariontow z wiecksza
czestotliwoscia. Organizmy, ktore uzyskaly
swoje chloroplasty na drodze endosymbiozy
wtornej, ,pobraty” komorki zielnic lub kra-
snorostow. Z tego wzgledu mowi sie o ,zielo-
nych” i ,czerwonych” plastydach. Wazniejsze
z ekologicznego punktu widzenia, bardziej
zroznicowane i liczniejsze pod wzgledem ga-
tunkow sa grupy systematyczne, ktorych
przedstawiciele posiadaja ,czerwone” pla-
stydy (FEHLING i wspoétaut. 2007, HACKETT i
wspotaut. 2007).

Do eukariontéw posiadajacych ,zielone”
plastydy naleza przedstawiciele Chlorarach-
niophyta. Grupa ta obejmuje stosunkowo
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rzadkie gatunki morskich pierwotniakow.
Wystepuja one jako ameboidalne formy o
siateczkowatych pseudopodiach, cho¢ ich
cykl zyciowy obejmuje takze stadium ruchli-
wych komoérek wyposazonych w pojedyncza
wi¢. Plastydy Chlorarachniophyta zawieraja
Chl a i b. Sa otoczone az czterema blona-
mi, z ktorych dwie najbardziej wewnetrzne
pochodza od plastydu pierwotnego, kolejna
od blony komoérkowej wtornego endosym-
bionta, ostatnia za$ jest czeScia systemu
blon wewnetrznych gospodarza. Wystepuje
w nich réwniez nukleomorf zawierajacy dosc
znacznie zredukowany genom upakowany w
trzech chromosomach (MCFADDEN i wspol-
aut. 1997, KEELING 2004).

yZielone” plastydy wystepuja réowniez u
przedstawicieli innej, niespokrewnionej z
Chlorarachniophyta grupy pierwotniakéw
jaka sa eugleniny. Eugleniny wystepuja po-
wszechnie w wodach stodkich i slonych.
Wiekszos¢ z nich to wolno zyjace komorki
wyposazone w jedna lub dwie wici (HAC-
KETT i wspétaut. 2007). Okolo polowa zna-
nych gatunkéw euglenin zawiera plastydy,
pozostale sa heterotrofami. Plastydy przed-
stawicieli euglenin zawieraja Chl a i b. Sg
otoczone przez trzy blony (LEEDALE i VICKER-
MAN 2000). Eugleniny sg bardzo interesuja-
ca grupa pierwotniakow posiadajaca wiele
unikatowych cech i zdolnosci, m.in. w ich
genomie chloroplastowym wystepuja tzw.
twintrony (introny wewnatrz intronow), orga-
nizmy te posiadaja tez nietypowy szlak fer-
mentacji, ktérego produktem sa woski (HAL-
LICK i wspétaut. 1993, HOFFMEISTER i wspol-
aut. 2004).

POSIADACZE ,CZERWONYCH*
PLASTYDOW - SUPERGRUPA
CHROMALVEOLATA

Supergrupa Chromalveolata jest bardzo
zroznicowana i niezwykle liczna pod wzgle-
dem ilosci gatunkoéw. Obejmuje gatunki
zdolne do przeprowadzania fotosyntezy, jak
réwniez heterotroficzne. Bardzo waznym i
wciaz nierozwiazanym zagadnieniem dotycza-
cym ewolucji tej grupy jest wyjasnienie, czy
endosymbioza wtoérna nastapila na bardzo
wczesnym etapie i nastepnie u czesci przed-
stawicieli plastydy zostaly utracone, czy tez
doszto do szeregu niezaleznych endosym-
bioz wtornych u przedstawicieli réznych linii
(HACKETT i wspdlaut. 2007). Na podstawie
przeprowadzonej analizy genomoéw plastydo-
wych stramenopili, haptofitow i kryptofitow,
YOON i wspoétaut. (2004) zasugerowali, ze u
wspoélnego przodka tych linii miat miejsce
pojedynczy przypadek endosymbiozy wtoér-
nej okoto 1,3 mld lat temu. Istnieje rowniez
hipoteza zakladajaca, ze do endosymbiozy

wtornej doszlo jeszcze wczesniej, u wspol-
nego przodka Chromalveolata. Hipoteza ta
budzi wiele kontrowersji i jest przedmio-
tem wzmozonej debaty oraz tematem badan
(HACKETT i wspotaut. 2007).

Charakterystyczna cecha plastydow Chro-
malveolata jest wystepowanie w nich oprécz
Chl a, Chl c. Ponadto, ich tylakoidy wyste-
puja w stosach po trzy. Inaczej, niz to ma
miejsce u roslin zielonych, zapasowe wielo-
cukry sg magazynowane na zewnatrz chlo-
roplastow (KEELING 2004, DELWICHE 2007).

Masowe wymieranie, ktore nastapilo
pod koniec Permu, polozylo kres dominacji
zielenic w oceanach. Kiedy w §rodkowym
Triasie doszlo do ponownego rozwoju eko-
systeméw stonowodnych, nisze ekologiczne
wczesniej zajmowane przez zielenice, zosta-
ly zajete przez przedstawicieli Chromalveola-
ta: okrzemki, bruzdnice i kokolitofory, ktore
dominowaly w oceanach przez ostatnie 200
min lat (FALKOWSKI i wspotaut. 2004).

W  obrebie supergrupy Chromalveolata,
organizmy fotosyntetyczne mozna znalezé
wsrod kryptofitow, haptofitow, stramenopili
oraz bruzdnic.

Kryptofity to morskie i slodkowodne wi-
ciowce o stosunkowo niewielkich komoérkach
(2-10 ym S$rednicy). Plastydy kryptofitow sa
otoczone czterema blonami. Wystepuje w
nich nukleomorf zawierajacy genom nieco
wiekszy niz ten obecny w nukleomorfach
Chlorarachniophyta, upakowany w trzech
chromosomach  (FRAUNHOLZ i wspoétaut.
1997).

Przedstawiciele haptofitéw wystepuja po-
wszechnie w morzach. Organizmy te sg jed-
nokomérkowymi wiciowcami. Bardzo wazny-
mi przedstawicielami haptofitow sa Cocco-
lithophyceae posiadajace charakterystyczne
pancerzyki, tworzone przez plytki z weglanu
wapnia lub zwiazkéw organicznych (te dru-
gie wystepuja rzadziej). Kokolitofory wchodza
w sklad fitoplanktonu otwartych oceanéw,
gdzie moga tworzy¢ zakwity widoczne z ko-
smosu (DE VARGAS i wspoétaut. 2007). Maso-
we zakwity kokolitoforow w znacznym stop-
niu wplywaja na wlasnosci optyczne i tem-
perature wod oceanicznych, moga rowniez
mie¢ wplyw na powstawanie chmur z powo-
du wydzielania przez te organizmy dimety-
losulfotlenku (BUITENHUIS i wspétaut. 1996).
Uwaza sie, ze kokolitofory sg odpowiedzialne
za okolo 50%. precypitacji weglanu wapnia
w oceanach. Z tego wzgledu odgrywaja one
kluczowa role w globalnym cyklu obiegu we-
gla (DE VARGAS i wspotaut. 2007). Niektore
haptofity zdolne do tworzenia zakwitow wy-
twarzaja toksyny (HACKETT i wspétaut. 2007).
Plastydy haptofitéw sa otoczone przez cztery
btony. Najbardziej zewnetrzna z nich wyka-
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zuje ciaglos¢ z siateczka Srodplazmatyczna
oraz otoczka jadrowa (ANDERSEN 2004).
Bardzo zréznicowana pod wzgledem eko-
logii i morfologii grupa sa stramenopile. Z
uwagi na powszechne wystepowanie u ich
przedstawicieli form wyposazonych w dwie
wici o roznej dhugosci, stosowana jest row-
niez nazwa Heterokonta. Gatunki bedace
malymi wolno plywajacymi organizmami jed-
nokomorkowymi wystepuja jako powszechny
sktadnik planktonu. Sa ws$réd nich autotro-
fy, ale tez miksotrofy i heterotrofy. Znane
sg takze gatunki wielokomérkowe o bardzo
zroznicowanej morfologii i postepujacej spe-
cjalizacji plechy, choéby wiele przedstawicieli
brunatnic (ANDERSEN 2004). Do stramenopi-
li naleza takze grupy systematyczne nie za-
wierajace przedstawicieli zdolnych do foto-
syntezy, np. legniowce. W przypadku czesci
taksonoéw obejmujacych organizmy niezdolne
do fotosyntezy, w ich genomach znajdowano
geny pochodzenia sinicowego. Pojawily sie
zatem hipotezy, ze ich przodkowie mogli po-
siada¢ plastydy (FEHLING i wspétaut. 2007).
Fotosyntetyczne stramenopile tworza
11 glownych linii, do ktérych zaliczaja sie
m.in. okrzemki, zlotowiciowce, roznowiciow-
ce 1 brunatnice. Pod wzgledem ekologicz-
nym najwazniejsze z nich sa okrzemki. Ich
cecha charakterystyczna jest obecnos¢ sko-
rupki zbudowanej z krzemionki. Okrzemki
wystepuja powszechnie w wodach stonych.
W wielu ekosystemach morskich sa dominu-
jacymi fotoautotrofami. Uwaza sie je za jed-
na z najwazniejszych grup fotosyntetycznych
eukariontow na Ziemi, a liczbe gatunkow
szacuje sie na 100 000 (KOOISTRA i wspol-
aut. 2007). Plastydy stramenopili sa podob-
ne do plastydow haptofitow (KEELING 2004).
Kolejna grupa wazna pod wzgledem eko-
logicznym sa bruzdnice. Wiekszo$¢ z nich
to organizmy jednokomérkowe. Charaktery-
styczna cecha morfologiczng bruzdnic jest
wystepowanie dwoch wici, z ktorych jedna
skierowana jest w tyl, a druga niejako owija
sie dookota komorki, lezac w bruzdzie, kto-
rej grupa zawdziecza swoja nazwe. Umiej-
scowienie wici sprawia, ze bruzdnice plywaja
w bardzo charakterystyczny sposob. Wiele
gatunkow wytwarza pancerzyki zbudowane z
celulozy. Uwaza sie, ze pierwotnie przedsta-
wiciele tej grupy byli fotoautotrofami, jednak
obecnie zaledwie polowa znanych gatunkow
posiada plastydy, a cze$S¢ z nich jest mik-
sotrofami. Bruzdnice odgrywaja waznag role
w ekosystemach morskich, zaréwno jako
producenci, jak i konsumenci pierwszego
rzedu. Sa roéwniez znane gatunki pasozyt-
nicze czy symbiotyczne (FEHLING i wspoétaut.
2007). Niektére gatunki produkuja jedne z
najgrozniejszych toksyn i sa gléowna przy-
czyna tzw. czerwonych przypltywow. Znane

sa tez gatunki zdolne do bioluminescencji.
Rola tego procesu pozostaje wciaz niewyja-
Sniona. Plastydy bruzdnic sg otoczone przez
trzy blony. Najbardziej zewnetrzna z nich
nie zawiera rybosoméw i, inaczej niz ma to
miejsce w przypadku kryptofitow, haptofitow
i stramenopili, nie tworzy wyraznego potla-
czenia z siateczka s$rodplazmatyczng (DEL-
WICHE 2007). Unikatowa cecha plastydow
bruzdnic jest obecnos¢ karotenoidu peridi-
niny i peryferyjnego kompleksu antenowego,
gdzie barwnik ten wystepuje wraz z chloro-
filem. Genom plastydowy bruzdnic jest naj-
bardziej zredukowany sposrod wszystkich
znanych genomoéw plastydowych. Zawiera je-
dynie 12-16 genéw wystepujacych w postaci
matych kolistych czasteczek dwuniciowego
DNA, zawierajacych po jednym genie kazda
(ang. minicircles) (JANOUSKOVEC i wspolaut.
2010). Rowniez genom jadrowy brudnic jest
wyjatkowy, jego chromosomy pozostaja w
skondensowanej formie przez caly czas zy-
cia komoérki (DELWICHE 2007). Co ciekawe,
genom jadrowy bruzdnic zawiera gen kodu-
jacy karboksylaze/oksygenaze rybulozo-1,5-
-bisfosoranu (RuBisCO) typu II, pochodzacy
od proteobakterii, podczas gdy wszystkie po-
zostate fotosyntetyczne eukarionty zawieraja
geny Rubisco typu I, z czego przynajmniej
jedna podjednostka tego enzymu kodowana
jest w genomie plastydowym (JANOUSKOVEC
i wspoétaut. 2010). Bruzdnice sa takze zna-
ne z uwagi na wystepowanie u tych orga-
nizméw endosymbiozy trzeciego stopnia oraz
seryjnej endosymbiozy wtérnej (zob. nastep-
ny rozdzial).

Wazna grupa Chromalveolata, blisko spo-
krewniong z bruzdnicami, sa sporowce (Api-
complexa). Do grupy tej naleza pierwotnia-
ki wywolujace powazne choroby u czlowieka
(przede wszystkim malarie), z tego wzgledu
byly one przedmiotem intensywnych badan.
Apicomplexa sa wyspecjalizowanymi paso-
zytami wewnatrzkomoérkowymi. Czesto maja
one skomplikowane cykle zyciowe. Organi-
zmy te nie sa zdolne do fotosyntezy, jednak
zawieraja tzw. apikoplast. Jest to organellum
otoczone czterema blonami, nie zawieraja-
ce chlorofilu, jednak posiadajace niewielki
genom (KEELING 2004, HACKETT i wspolaut.
2007). Istnieje hipoteza o wspodlnym pocho-
dzeniu apikoplastéw i chloroplastow bruzd-
nic. Gléwnym narzedziem stosowanym do
analiz pokrewienstwa plastydow sa poréw-
nania sekwencji ich genomoéw. W przypad-
ku apikoplastow i chloroplastow bruzdnic
problem polega na tym, ze genomy tych or-
ganelli sa silnie zredukowane, co jest zwia-
zane ze specjalizacja, ktora dla obu typow
organelli postepowata w diametralnie r6z-
ny sposob. Posrod kilkunastu genéw, ktore
znajduja sie w plastydach bruzdnic, wiek-
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szo$¢ koduje biatka zwiazane z fotosynteza,
natomiast genom apikoplastow nie zawiera
zadnych genéw zwiazanych z tym procesem.
Notuje sie postep w badaniach dotyczacych
pochodzenia sporowcow, dzieki odkryciu
Chromera velia, organizmu spokrewnione-
go ze sporowcami i zdolnego do fotosyntezy.
Dane uzyskane dzieki analizie genomu chlo-
roplastowego C. velia wydaja sie przemawiac
za wystepowaniem wspolnego przodka spo-
rowcow i bruzdnic, posiadajacego plastydy
(JANOUSKOVEC i wspétaut. 2010).

ENDOSYMBIOZY TRZECIEGO STOPNIA
ORAZ SERYJNA ENDOSYMBIOZA
WTORNA

Te nietypowe zjawiska zostaly zaobser-
wowane jedynie u bruzdnic. Warto przy-
pomnie¢, ze to wlasnie u tych organizmow
najwiecej genow plastydowych uleglo trans-
ferowi do jadra. Uwaza sie, ze cecha ta za-
pewnita plastycznosé pozyskiwania nowych
chloroplastéw. Duza liczba genow pocho-
dzenia plastydowego w genomie jadrowym
prawdopodobnie ulatwia utrzymywanie w
komorkach plastydow roznego pochodzenia
(DELWICHE 2007). Innym, wartym odnotowa-
nia czynnikiem jest duza plastycznos¢ spo-
sobow odzywiania sie bruzdnic.

Przez endosymbioze trzeciego stopnia ro-
zumiemy wyksztalcenie plastydu z organi-
zmu zawierajacego plastydy wtoérne. Bruzd-
nice z rodzaju Dinophysis posiadaja pla-
stydy otoczone dwoma blonami pochodzace
od kryptofitow. Plastydy bruzdnic z rodzaju
Karenia pochodza od haptofitow, otaczaja je
dwie do czterech blon. Wreszcie u Kryptop-
teridinium zaobserwowano plastydy pocho-
dzace od okrzemek. Sg one otoczone piecio-
ma blonami i zawieraja jadro, ktorego ge-
nom nie zostal jeszcze zbadany. Przypuszcza
sie, ze pierwotny plastyd Kryptopteridinium
ulegt przeksztalceniu w plamke oczna (KE-
ELING 2004).

Seryjna endosymbioza wtérna polega na
ponownym uzyskaniu plastydu wtornego.
Zostala ona zaobserwowana u Lepidodinium,
ktore zastapito plastyd typowy dla bruzdnic
i zawierajacy peridinine, plastydem pocho-
dzacym od zielenicy. Plastydy Lepidodinium
sa otoczone dwiema blonami (KEELING 2004).

Nalezy zaznaczy¢, ze wymienione organi-
zmy zostaly do tej pory jedynie stabo zbada-
ne, z tego wzgledu istnieje szereg watpliwo-
Sci. Najprawdopodobniej plastydy Kryptopte-
ridinium 1 Karenia wystepuja w ich komor-
kach trwale, natomiast nie ma pewnosci czy
plastydy wystepujace u Dinophysis mozna
uwaza¢ za w pelni zasymilowane, czy tez
jedynie czasowo przetrzymywane w komor-
kach (zob. nastepny rozdzial). Podobnie Le-

pidodinium wymaga dalszych intensywnych
badan (KEELING 2004).

INNE SPOSOBY CZERPANIA
KORZYSCI Z FOTOSYNTEZY —
WYSPECJALIZOWANE SYMBIOZY I
KLEPTOPLASTIA

Zdolnos¢ do przeprowadzania fotosyntezy
jest bardzo korzystna z ewolucyjnego punk-
tu widzenia. Szereg eukariontéw nieposia-
dajacych plastydow wchodzi w symbioze z
organizmami fotosyntetycznymi, polegajaca
na tym, ze fotosyntetyczny symbiont zyje
wewnatrz komorki heterotroficznego gospo-
darza. Tego rodzaju symbiozy moga byc
trwate lub przejSciowe. W przypadku sym-
biozy trwalej, gospodarz i fotosyntetyczny
endosymbiont dziela sie synchronicznie, a
komorki glonu sa zmodyfikowane do tego
stopnia, iz sadzi sie, ze nie potrafia one zy¢
samodzielnie. CzeSciej wystepujace symbiozy
przejSciowe sa mniej Sciste: glony-symbionty
musza by¢ pobierane przez nowe pokolenia
gospodarza; zarowno jeden, jak i drugi orga-
nizm moze zy¢ niezaleznie (FEHLING i wspol-
aut. 2007).

Jezeli chodzi o przynaleznos¢ taksono-
miczna gospodarzy, przejSciowe symbiozy
wystepuja czesto u przedstawicieli Rhiza-
ria i Alveolata. Byly one takze obserwowa-
ne u Amoebozoa i Opisthokonta. Wyspecja-
lizowane symbiozy trwale zaobserwowano u
bruzdnic i orzesek. Jesli chodzi o symbio-
tyczne glony, w wiekszosci przypadkéw sa
to bruzdnice i zielenice, rzadziej okrzemki,
jednokomorkowe krasnorosty, kryptofity, czy
sinice (zwlaszcza nalezace do prochlorofitow)
(FEHLING i wspotaut. 2007). Jako ciekawost-
ke mozna dodaé¢, ze odkryto takze morskie
orzeski zyjace w symbiozie z purpurowymi
bakteriami niesiarkowymi (FENCHEL i BER-
NARD 1993).

Innym, interesujacym zjawiskiem jest
kleptoplastia, czyli zdolnos¢ do przetrzymy-
wania chloroplastow pochodzacych od stra-
wionej ofiary. Wystepuje ona do$¢ powszech-
nie u bruzdnic i orzesek. Zostala takze za-
obserwowana u niektorych bezkregowcow,
takich jak morski $limak Elysia chlorotica,
ktory potrafi utrzymywacé przy zyciu plasty-
dy pochodzace od zjadanych réznowiciowcow
przez 9-10 miesiecy (RUMPHO i wspéblaut.
2000, FEHLING i wspoétaut. 2007).

Wewnatrzkomoérkowe  symbionty  oraz
kleptoplasty sa zrodlem asymilatow, ale nie
tylko. Organizmy zyjace w ubogiej w tlen
strefie przydennej moga korzysta¢ z tlenu
produkowanego podczas fotosyntezy. Obec-
nos¢ chloroplastow ma tez znaczenie dla
asymilacji azotu z uwagi na to, ze plastydy
zawieraja reduktaze azotanowsa, nieobecna u
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wiekszosci heterotroficznych pierwotniakow
(FEHLING i wspotaut. 2007).

WNIOSKI I PERSPEKTYWY NA
PRZYSZLOSC

Najwazniejszym odkryciem dotyczacym
ewolucji fotosyntezy u eukariontow jest
teoria endosymbiotycznego  pochodzenia
plastydow. Obecnie wiadomo juz bardzo
wiele na temat tego, w jaki sposob okre-
Slone grupy systematyczne nabyly zdolnosé
do fotoautotroficznego odzywiania. Nie na
wszystkie pytania znaleziono jednak odpo-
wiedzi. Wzrastajaca liczba zsekwencjono-
wanych genomow umozliwi analizy, ktore
pozwola na lepsze zrozumienie filogene-
zy eukariontow. W przypadku niektérych
rzadziej wystepujacych przedstawicieli fo-
tosyntetycznych pierwotniakéw wcigz nie-
wiele wiadomo na temat ich metabolizmu
czy organizacji genomu. Bardzo interesu-
jacym zagadnieniem jest transport biatek
i regulacja ekspresji gené6w u organizmow,
u ktorych przodkow zaszta endosymbioza
wtorna. Fotosyntetyczne eukarionty stano-
wia fascynujacy obszar badan dla biologow
ewolucyjnych, genetykow, biochemikow i
ekologow.
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Streszczenie

Fotosyntetyczne organizmy eukariotyczne odgrywa-
ja kluczowa role w biosferze Ziemi. Na ladzie dominu-
ja rosliny wyzsze, z tego wzgledu przez stulecia to one
wlasnie byly przedmiotem najintensywniejszych badan.
Tymczasem rosliny sa zaledwie jedna z wielu grup fo-
tosyntetycznych eukariontéow. Nabycie zdolnosci do prze-
prowadzania fotosyntezy zaszlo niezaleznie u przodkow
kilkunastu innych grup systematycznych. Przedstawicie-
le czesci z nich sa glownymi producentami biomasy w
morzach i oceanach, gdzie wchodza w sklad fitoplankto-
nu. W niniejszym artykule oméwiono rozpowszechnienie
fotosyntezy u eukariontow oraz procesy, ktore doprowa-
dzily do nabycia przez nie zdolnosci do jej przeprowa-
dzania. Z uwagi na to, iz w literaturze przedmiotu naj-
wiecej uwagi poswiecono roslinom wyzszym i zielenicom,
w niniejszym artykule skupiono sie na przedstawicielach
pozostatych grup fotosyntetycznych eukariontow.
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Summary

Photosynthetic organisms belonging to the kingdom of eukaryota fulfill significant roles in the biosphere. Higher
plants dominate on the land, therefore this group has been most intensively studied. However, plants are only one
group of the many other groups of photosynthetic eukaryota. The ability to perform photosynthesis was acquired in-
dependently by ancestors of several eukaryotic lineages. Some of these lineages are major primary producers in the
oceans. In this article, occurrence of photosynthesis in eukaryota, as well as processes responsible for acquirement
of plastids are described. The authors decided to concentrate on systematic groups other than higher plants and
green algae, because photosynthesis of last two has been widely described in the literature.



