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PAULINELLA CHROMATOPHORA — NIEZWYKLA FOTOSYNTETYCZNA
PRZYGODA AMEBY I SINICY

ENDOSYMBIOZA 1 NARODZINY
PLASTYDOW ROSLIN

Okoto 1,5 miliarda lat temu miato miej-
sce niezwykle wydarzenie, ktore na zawsze
odmienito bieg ewolucji zycia na naszej pla-
necie. Bylo nim pochloniecie i przeksztal-
cenie na drodze endosymbiozy sinicy w or-
ganellum komorkowe, tzw. plastyd, przez
jednokomorkowego, heterotroficznego euka-
rionta (YOON i wspoétaut. 2004, PARFREY i
wspotaut. 2011, ZIMORSKI i wspotaut. 2014).
Endosymbioza sinicy doprowadzila do wy-
ksztalcenia komorki fotosyntetycznej, tj.
zdolnej do odzywiania sie z wykorzystaniem
Swiatla stonecznego. Komorka ta z czasem
ulegla zréznicowaniu na trzy linie rozwojo-
we: glaukofity (Glaucophyta), krasnorosty
(Rhodophyta) i rosliny zielone wraz z zieleni-
cami (Viridiplantae), ktére lacznie tworza su-
pergrupe zwana Archaeplastida (DE CLERCK i
wspotaut. 2012, LOFFELHARDT 2014, MACKIE-
wICZ i GAGAT 2014).

Zanim doszlo jednak do wyksztalcenia
relacji endosymbiontycznej, zwiazek sinicy i
jej przyszlego gospodarza mial najprawdopo-
dobniej charakter typu drapieznik-ofiara. Po-
chtaniane na drodze fagocytozy sinice ulega-
ly trawieniu w pecherzykach fagosomalnych,
tak jak to dzis obserwujemy u niektérych
jednokomorkowych glonéw spokrewnionych
z ro$linami, zwanych prazynofitami (Prasi-
nophyceae), ktore wciaz zachowaly zdolnosc¢
do fagocytozy, np. Cymbomonas tetramiti-
formis (MOESTRUP i wspotaut. 2003, MARUY-
AMA i KiM 2013, GAGAT i MACKIEWICZ 2017).

Rozw6j relacji endosymbiontycznej wymagat
zahamowania trawienia endosymbiontéw we-
wnatrz fagosoméw (BODYE i wspotaut. 2009)
oraz wyksztalcenia powiazania metaboliczne-
go (KARKAR i wspoétaut. 2015), ktére zapew-
niloby presje selekcyjna do poglebiania rela-
cji endosymbiontycznej. Zgodnie z mozliwym
scenariuszem endosymbiozy, tzw. hipoteza
,ménage a trois” (,trojkata malzenskiego”),
bakterie zwane chlamydiami odegraly klu-
czowa role w endosymbiozie sinicy (BALL i
wspotaut. 2013, 2016; DESCHAMPS 2014).
Bialka efektorowe wydzielane przez chlamy-
die mogly nie tylko utrudnia¢ fuzje fagoso-
mow z lizosomami, ale takze zapoczatkowac
integracje metaboliczna poprzez reorganizacje
szlaku syntezy glikogenu gospodarza. Sekre-
cja, a nastepnie transfer chlamydiowych ge-
noéw, kodujacych biatka takie jak pirofosfo-
rylaze ADP-glukozy oraz fosforylaze i syntaze
glikogenu, mial umozliwi¢ wykorzystanie si-
nicowego produktu fotosyntezy, tj. ADP-glu-
kozy. Normalnie ADP-glukoza jest niedostep-
na dla eukariontow, ktére jako substratu
do syntezy glikogenu uzywaja UDP-glukozy
(BALL i wspoétaut. 2013).

Przeksztalcenie sinicowego endosymbion-
ta w plastyd, poza zahamowaniem trawie-
nia i zaciesSnieniem wiezow metabolicznych,
wymagalo takze dopasowania na poziomie
genetycznym i bialkowym obu partnerow.
Zwiazane to bylo z trzema kluczowymi pro-
cesami, ktore nieodzownie towarzysza prze-
mianie endosymbionta w organellum komoér-
kowe: (i) przeniesieniem genow 2z genomu
endosymbionta do genomu jadrowego go-
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spodarza (tzw. endosymbiotycznym trans-
ferem genoéw ETG), (ii) ewolucja w blonach
endosymbionta systemu importu dla bialek
kodowanych przez geny jadrowe gospodarza
oraz (iii) wyksztalceniem sie odpowiednich
sekwencji kierujacych w biatkach kodowa-
nych jadrowo importowanych do endosym-
bionta (CAVALIER-SMITH i LEE 1985; BODYL
i wspotaut. 2009; GROSS i BHATTACHARYA
2009). Skale tych proceséw odzwierciedlajg
obecne plastydy roslin, poniewaz ich zredu-
kowany genom koduje zaledwie od 60 do
200 réznych biatek (GREEN 2011), podczas
gdy organella te wymagaja ponad 2000 bia-
tek do wlasciwego funkcjonowania (Tabela
1) (RICHLY i LEISTER 2004, vAN WIJK 2004).
Genomy przodkéow wspoélczesnych plastydow
mogly kodowaé¢ nawet 3000 biatek, podob-
nie jak zsekwencjonowany genom najblizej
z nimi spokrewnionej sinicy Gloeomargarita
lithophora (PONCE-TOLEDO i wspotaut. 2017).

Zakladajac endosymbioze na drodze fa-
gocytozy, sinicowy przodek plastydow ro-
§lin musial by¢ poczatkowo otoczony trzema
blonami: zewnetrzna fagosomalng i dwie-
ma bakteryjnymi (BODYL i wspoélaut. 2009).
Ze wzgledu na fakt, iz wspolczesne plasty-
dy roslin maja jedynie dwie blony, jedna
z trzech musiala zosta¢ utracona w czasie
ewolucji. Aby odpowiedzie¢ na pytanie, kto-
ra blona zanikla, najlepiej jest przyjrzec sie
plastydom (cyjanellom) jednokomérkowych
gloné6w zwanych glaukofitami (JACKSON i
wspotaut. 2015). W ich przestrzeni miedzy-
blonowej wcigz mozna odnalez¢ warstwe
peptydoglikanu, biatkowo-cukrowego biopoli-
meru bedacego pozostatoscia dawnej Sciany
sinicy (PFANZAGL i wspolaut. 1996). Warstwa
ta przylega do blony wewnetrznej cyjanelli,
a jej obecnos¢ pomiedzy blonami sugeruje,
ze doszlo do utraty blony fagosomalnej lub
zewnetrznej blony sinicy. Trudnos¢ w iden-
tyfikacji, ktora blona (fagosomalna czy ze-
wnetrzna blona sinicy) zostata utracona, jest
spowodowana niejednolita (chimeryczng) na-
tura zewnetrznej blony plastydow. Zawiera
ona bowiem zaréwno zwiazki pochodzenia
eukariotycznego (np. fosfatydylocholing), jak
i prokariotycznego (np. galaktolipidy, biatka
typu B-barylki). Obecnie zaklada sie, iz ze-
wnetrzna blona plastydow ma pochodzenie
sinicowe, a komponenty eukariotyczne zosta-
ly nabyte podczas ucieczki endosymbionta z
fagosomu i przebijania sie przez jego blone
do cytoplazmy w wyniku nieskoordynowane-
go podzialu endosymbionta i fagosomu (Bo-
DYL i wspotaut. 2009). Tak powstata blona
zewnetrzna mogla systematycznie laczyé sie
z pecherzykami gospodarza i utrzymywac
swoéj chimeryczny sktad. Obecnie blona cia-
gle posiada taki sklad w wyniku procesow
syntezy obu typow zwiazkow.

Powszechnie uwaza sie, ze zdarzenia en-
dosymbiotyczne (w szczegolnosci endosym-
bioza prokarionta) sa bardzo rzadkimi pro-
cesami ewolucyjnymi (KEELING 2010, MAC-
KIEWICZ i wspoélaut. 2012b), poniewaz prze-
ksztalcenie endosymbionta w organellum
komoérkowe jest procesem bardzo skompliko-
wanym. Po pierwsze, wymaga wyksztalcenia
w blonach endosymbionta systemu importu
dla bialek kodowanych jadrowo, po drugie,
wyposazenia kazdego biatka, ktore ma byc¢
importowane do endosymbionta (przyszte-
go organellum komérkowego) w odpowied-
nia sekwencje kierujaca, ktora bylaby przez
ten system rozpoznawana (CAVALIER-SMITH
i LEE 1985). Hipoteza ta, zaproponowana
przez Cavalier-Smitha okolo 30 lat temu,
stala sie paradygmatem nauk ewolucyjnych
(CAVALIER-SMITH i LEE 1985). Obecnie rosnie
liczba argumentow podwazajacych te hipo-
teze (MACKIEWICZ i wspolaut. 2012b, GAGAT
i wspoélaut. 2016). Okazuje sie bowiem, ze
ewolucja mechanizmu importu biatek w
plastydach nie musi by¢ wcale zdarzeniem
jednostkowym i niepowtarzalnym, poniewaz
taki system importu moze wyewoluowac za
pomoca stopniowych modyfikacji juz istnie-
jacych komponentéw, bez koniecznosci two-
rzenia wszystkiego od nowa (BODYL i wspol-
aut. 2009). Najwazniejszym argumentem
potwierdzajacym ten punkt widzenia jest
fakt, iz proces endosymbiozy sinicy nasta-
pit co najmniej dwa razy: okolo 1,5 miliarda
lat temu doprowadzajac do powstania pla-
stydéw roslin oraz stosunkowo niedawno u
ameby Paulinella chromatophora (MACKIEWICZ
i wspoélaut. 2012b, GAGAT i wspotaut. 2016).

PAULINELLA CHROMATOPHORA
— NIEDAWNY NABYWCA
ENDOSYMBIONTYCZNYCH SINIC

Paulinella chromatophora (Ryc. 1) jest fo-
tosyntetyczna ameba nalezaca do supergru-
py Rhizaria (YOON i wspoétaut. 2009). Zostala
odkryta przez niemieckiego biologa Roberta
Lauterborna pod koniec XIX w. w materia-
le pobranym ze starego koryta rzeki Ren w
wigilie Bozego Narodzenia, jako niezwykty
prezent dla badaczy endosymbiozy (MELKO-
NIAN i MOLLENHAUER 2005). P. chromatophora
wystepuje powszechnie w stodkich, czasem
slonawych zbiornikach wodnych na calym
Swiecie. Preferuje zaciemnione osady, bogate
w zwiazki organiczne, o zwigckszonym zaso-
leniu i stosunkowo niskim pH (MELKONIAN i
SUREK 2009, NowAck 2014). Komorki Pauli-
nella otoczone sa owalnym, przezroczystym
pancerzykiem zbudowanym 2z krzemionko-
wych plytek, z charakterystycznym otwo-
rem dla pseudopodiéw, za pomoca ktorych
ameba przemieszcza sie po dnie zbiornikéw
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Ryc. 1. Schemat budowy P. chromatophora.

Komoérka otoczona jest pancerzykiem z krzemionkowych plytek. Z
otworu pancerzyka wylaniaja sie filopodia umozliwiajace poruszanie
sie. Istotnymi elementami komorki sg chromatofory pochodzenia si-
nicowego otoczone dwiema blonami, pomiedzy ktérymi znajduje sie
warstwa peptydoglikanu. Chromatofory posiadaja wlasny materiat

genetyczny w postaci nukleoidu.

wodnych (NOWACK 2014). Do niedawna zna-
ne byly tylko dwa fotosyntetyczne szczepy P.
chromatophora: FKO1 wyizolowany w Japonii
(YoON i wspoétaut. 2009) i M0880/a odkry-
ty w Niemczech, z ktorego izolatu powstala
hodowla CCAC 0185 (NOWACK i wspotaut.
2008). Szczepy te roéznia sie miedzy inny-
mi wielkoScia (FKO1 jest mniejszy: 17 x 11
um, CCAC 0185: 27 x 20 um), liczba przy-
padajacych na kolumne plytek pancerzyka
(FKO1: 10-11, CCAC 0185: 12-14) oraz licz-
ba plytek wokot otworu gebowego (FKO1: 5,
CCAC 0185: 3) (YOON i wspoétaut. 2009).
Najbardziej niezwykle i wyjatkowe w ko-
morkach P. chromatophora sa dwa ciatka
fotosyntetyczne — chromatofory, ktéore umoz-
liwiaja tej amebie odzywianie sie na drodze
fotoautotroficznej. Zostaly one nabyte, po-
dobnie jak plastydy roslin, w wyniku endo-
symbiozy sinicy (MARIN i wspétaut. 2005),
jednak w przeciwienstwie do plastydéw wy-
ewoluowaly stosunkowo niedawno, okoto 90-
140 milionéw lat temu (DELAYE i wspoétaut.
2016). O ich niezaleznym nabyciu od pla-
stydéw roslin swiadczy takze fakt, iz geny
chromatoforéw Paulinella grupuja sie na

/ pancerzyk

2
W AR

a-sinic, do ktérych naleza
Prochlorococcus, Synechococ-
cus i Cyanobium, natomiast
geny plastydow roslin wyka-
zuja bliskie zwigzki z gena-
mi B-sinic (np. Gloeomargari-
ta lithophora) (MARIN i wspol-
aut. 2005, GAGAT i MACKIE-
wicz 2014, PONCE-TOLEDO i
wspoétaut. 2017). W przeci-
wienstwie do wolno zyjacych
Synechococcus spp. o ksztal-
cie pateczkowatym, chroma-
tofory Paulinella sa wigksze
mitochondrium i nieco wygiete (NOWACK

2014). Podobnie jak plasty-

filopodium

chromatofor

rybosom dy roslin, sg one bardzo sil-

nie zintegrowane z komor-
_ ka gospodarza i niezdolne
siateczka

do samodzielnego zycia. Ich
podziat jest zsynchronizowa-
ny z podzialem komorki go-
spodarza (Ryc. 2), a miedzy
chromatoforem i cytozolem
gospodarza zachodzi wymia-
na metabolitow (KIES 1974,
KiEs i KREMER 1979, MARIN
i wspotaut. 2005, NOWACK i
wspoétaut. 2008, NOMURA i
wspotaut. 2014). Pod wzgle-
dem budowy, chromatofory
najbardziej przypominaja cy-
janelle glaukofitéw, ponie-
waz wciaz posiadaja warstwe
peptydoglikanu pomiedzy ze-
wnetrzna a wewnetrzna blona chromatoforu
(PFANZAGL i wspolaut. 1996).

Najnowsze badania ukazuja duza rézno-
rodnos¢ gatunkéw Paulinella, zar6wno hete-
rotroficznych (10 gatunkoéw), ktore zywia sie
sinicami i1 zamieszkuja jedynie s$Srodowisko
morskie (NICHOLLS 2009, KM i PARK 2016),
jak i fotoautotroficznych opisanych ponize;j.
Przyktadowo, w Korei odkryto nowy szczep
KRO1 charakteryzujacy sie mniejszym roz-
miarem (13x10 pm) i zredukowanag liczba
plytek przypadajaca na kolumne pancerzyka
(8-9), w poréwnaniu z pozostalymi fotosynte-
tycznymi szczepami Paulinella (LHEE i wspol-
aut. 2017). Ponadto, KRO1 ma 5 plytek wo-
kot otworu gebowego, podobnie jak P. chro-
matophora FKO1. Analiza sekwencji genomu
chromatoforow szczepu KRO1 wykazala duze
podobienstwo do genomu szczepu FKO1. Po-
niewaz FKO1 i KRO1 istotnie roéznia sie od
CCAC 0185, zaproponowano dla nich nowa
nazwe Paulinella micropora (LHEE i wspoélaut.
2017). Co wiecej, na piaszczystych réwni-
nach wschodniego wybrzeza Korei zostal od-
kryty kolejny gatunek fotosyntetyczny — Pau-
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Ryc. 2. Podzial komoérki P. chromatophora.

Paulinella cechuje podzial komorki unikatowy dla przedstawicieli rze-
du Euglyphida. Przed podzialem (1) komérka macierzysta wytwarza
nowy pancerzyk z krzemionkowych plytek produkowanych w waku-
olach cytoplazmatycznych. Nowo wytworzone plytki sa wydzielane
przez otwér w pancerzyku i gromadzone wokét niego (2). Nastepnie
grube filopodium pojedynczo wyklada plytki w odpowiednie miejsca
nowotworzonego pancerzyka tak, by jego otwoér byl zwrécony w stro-
ne komorki macierzystej (3). Po ulozeniu plytek filopodium wycofuje
sie do komoérki (4) i prawdopodobnie wtedy nastepuje podziat komor-
ki. Jedna z komoérek potomnych zawierajaca jeden chromatofor jest
przeciskana przez otwér do nowego pancerzyka, jednoczesnie wakuola
komorki pozostajacej w pancerzyku gwaltownie zwieksza swoja obje-
tos¢, przez co ulatwia zapewne przepychanie cytozolu z zawartoscig
do nowej komorki (5). Po podziale komorki, chromatofory wydtuzaja
sie i zakrzywiaja przyjmujac charakterystyczny ksztalt podkowy (6),
nastepuje ich podzial na dwa chromatofory, ktoére przyjmuja ksztatt
poczatkowy (1) (NOMURA i wspétaut. 2014).

linella longichromatophora (KIM i PARK 2016).

2016, GAGAT i MACKIEWICZ
2017).

Zgodnie z definicja sfor-
mulowana przez CAVALIER-
-SMITHA i LEE (1985), endo-
symbiont powinien zawierac
wszystkie geny kodujace
biatka niezbedne do jego
funkcjonowania, a organel-
lum komoérkowe tylko nie-
wielkg ich liczbe, gdyz sa
one dostarczane przez go-
spodarza. Wiekszos¢ Dbia-
lek znajdujaca sie w orga-
nellach komorkowych, np.
plastydach roslin kodowana
jest w genomie jadrowym i
syntetyzowana w cytozolu.
Biatka te importowane sa
do organelli przy pomocy
odpowiednich sygnatow kie-
rujacych (peptydow wyste-
pujacych w importowanych
biatkach) oraz bialkowych
transporteréw zanurzonych
w blonach otaczajacych or-
ganelle. Przykladowo, do
plastydow  roslin  biatka
sa importowane za pomo-
ca plastydowych peptydow
tranzytowych i transloko-
now Toc (ang. translocon of
the outer envelope of chlo-
roplast) i Tic (ang. trans-
locon of the inner envelo-
pe of chloroplast) (BODYE i
wspoétaut. 2009, SHI i THEG

2013, SJurs i wspotaut.
2017). Podobnie jak pla-
stydy roslin, chromatofo-

ry Paulinella utracily wiele
genow, z ktorych czes¢ zo-
statla przeniesiona do geno-
mu jadrowego gospodarza,
m.in. geny kodujace biatka
zaangazowane w proces fo-
tosyntezy i fotoaklimatyzacji
(NOowACK i wspélaut. 2011).
Ze wzgledu na pelnione

Ameba ta charakteryzuje sie wiekszym roz-
miarem od pozostalych (35x19 pm) oraz
dtuzszymi chromatoforami o ksztalcie litery
»,U”. Na drzewach filogenetycznych opartych
o sekwencje chromatoforowego i jadrowego
rRNA, P. longichromatophora grupuje sie ra-
zem z P. micropora, a P. chromatophora sta-
nowi osobng linie (KIM i PARK 2016, LHEE
i wspotaut. 2017). P. chromatophora CCAC
0185 i P. micropora (FKO1 i KRO1) bytuja w
wodach stodkich, podobnie jak ich przodek,
a P. longichromatophora najprawdopodob-
niej wtornie powrécita do morza (KiM i PARK

funkcje, biatka te po syntezie w cytozolu ko-
morki gospodarza, powinny by¢ importowane
do chromatoforéw. Dlatego w blonach chro-
matoforow Paulinella musial wyewoluowac
system importu bialek kodowanych w geno-
mie jadrowym ameby (MACKIEWICZ i wspol-
aut. 2012a, b; NoOwAcCK i GROSSMAN 2012;
GAGAT i MACKIEWICZ 2014). Istnienie takie-
go mechanizmu w chromatoforach Paulinel-
la jest waznym argumentem podwazajacym
paradygmat o rzadkosci zdarzen endosym-
biotycznych (MACKIEWICZ i wspélaut. 2012b,
GAGAT i wspoétaut. 2016), poniewaz Swiadczy
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Tabela 1. Poréwnanie genomoéw chromatoforow Paulinella, sinicy Cyanobium gracile PCC 6307 oraz
przedstawicieli trzech linii rozwojowych Archaeplastida: glaukofit Cyanophora paradoxa (Glaucophyta),
krasnorost Cyanidoschyzon merolae (Rhodophyta), zielenica Chlamydomonas reinhardtii (Viridiplantae,
grupa Chlorophyta) i roslina Arabidopsis thaliana (Viridiplantae, grupa Streptophyta). Dane uzyskano

w oparciu o baze NCBI.

Gatunek Grupa syste- Rozmiar geno- Liczba kodowanych Liczba kodowa- Zawartos¢ par
matyczna mu [kpz] biatek nych rRNA/tRNA GC [%]

P. chromatophora Rhizaria 1021,62 867 6/42 38,0

CCAC 0185

P. micropora FKO1 Rhizaria 977,33 841 6/48 39,9

Cyanobium gracile Cyanobacteria 3342,36 3004 6/43 68,7

PCC 6307

Cyanophora para- Glaucophyta 135,60 149 6/36 30,5

doxa

Cyanidioschyzon me- Rhodophyta 149,99 207 3/31 37,6

rolae

Chlamydomonas rein- Viridiplantae 203,83 69 10/29 34,5

hardtii

Arabidopsis thaliana  Viridiplantae 154,478 85 7/37 36,3

o tym, ze system importu moze wyewolu-
owaé wiecej niz jeden raz.

EWOLUCJA GENOMU
CHROMATOFOROW PAULINELLA

W poréwnaniu do genomu blisko spo-
krewnionej sinicy Cyanobium gracile PCC
6307, genomy chromatoforéw ulegly ponad
trzykrotnej redukcji pod wzgledem rozmia-
ru i liczby kodowanych bialek (NOWACK i
wspoélaut. 2008). Zestawienie cech genomow
chromatoforow Paulinella, wolno zyjacej sini-
cy, oraz plastydéw roslin w Tabeli 1 ukazuje
podobienstwa i réznice miedzy nimi. Pomimo
znacznej redukcji, genomy chromatoforéw sa
wcigz ponad 5-10 razy wieksze od genomow
plastydow roslin sugerujac, iz w przypadku
Paulinella mamy do czynienia z wczesnymi
etapami organellogenezy.

W genomach chromatoforéw doszto do
catkowitego zaniku szlakow biosyntezy nie-
ktorych: (i) aminokwasow (Glu, Arg, His,
Trp, Met), (ii) kofaktorow (NAD, ryboflawina,
tiamina, biotyna, kobalamina, kwas panto-
tenowy, koenzym A) i (iii) enzymoéw cyklu
Krebsa (NOWACK i wspétaut. 2008). W czesci
szlakow metabolicznych brakuje jedynie po-
jedynczych genéw, np. genu hemD koduja-
cego syntaze uroporfirynogenu III w szlaku
syntezy hemu, a w szlaku biosyntezy pep-
tydoglikanu genu murF kodujacego ligaze D-
-alanino-D-alaniny. Ciekawym przykladem
utraty genu jest sulA, ktory bierze udziat
w podziale komoérki bakteryjnej (NOWACK i
wspoélaut. 2008). Jego przeniesienie do ge-
nomu jadrowego mogloby m.in. umozliwic¢

komoérce gospodarza przejecie kontroli nad
podzialem chromatoforéow. Zanikowi uleglto
takze wiele genéw o nieznanych funkcjach,
prawdopodobnie zaangazowanych w odpo-
wiedz na zmiany Srodowiskowe, ktore staly
sie zbedne endosymbiontom bytujacym we-
wnatrz komoérki ameby (NOWACK i wspoétaut.
2008). Pomimo zlozonych relacji metabolicz-
nych pomiedzy gospodarzem a chromatofo-
rem liczba genow kodujacych transportery
uleglta znacznej redukcji w genomach chro-
matoforow. Sugeruje to silne zaangazowanie
i kontrole nad wymiana metabolitow przez
systemy transportu kodowane jadrowo (NO-
WACK i wspoétaut. 2008, NOWACK 2014).
Zmniejszenie wielkoSci genomu chroma-
toforow zwigzane jest takze z endosymbio-
tycznym transferem czesci genéw do genomu
jadrowego gospodarza. Dotychczasowe bada-
nia wykazaly, ze przeniesione zostaly co naj-
mniej 32 geny. Stanowig one okoto 0,3-0,8%
genow jadrowych gospodarza, podczas gdy u
roslin geny uzyskane w ten sposob stanowia
11-14% (NowAck i wspotaut. 2011). Proces
endosymbiotycznego transferu genéw moze
wciaz jednak trwaé, o czym sSwiadcza dwie
kopie genéw csoS4A (u P. chromatophora
CCAC 0185) i psal (u P. micropora FKO1),
obecne zaré6wno w genomie jadrowym, jak
i w genomach chromatoforow (NOWACK i
wspoétaut. 2011, NowAack 2014). CsoS4A od-
powiada za regulacje stezenia CO, w Kkar-
boksysomach, natomiast psal koduje pod-
jednostke stabilizujaca trimeryczng strukture
fotosystemu I (PSI). Co ciekawe, jadrowa ko-
pia csoS4A charakteryzuje sie zwiekszonym
tempem podstawien niesynonimicznych su-
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Tabela 2. Przykladowe geny zaangazowane w proces fotosyntezy, ktore ulegly endosymbiontycznemu
transferowi z genomu chromatoforow Paulinella do genomu jadrowego gospodarza.

Obecnos¢ w genomie

Kodowane . P. chromatophora CCAC  P. micropora
Gen . Funkcja
biatko 0185 FKO1
chromatofor jadro chromatofor jadro
regulacja wiazania pomiedzy
psaE PsaE PSI a ferredoksyna podczas nie tak nie tak
transportu elektronow
stabilizacja trimerycznej struk- .
psal Psal tak nie tak* tak
tury PSI
psaKl, organizacja ukladu antenowe- . .
PsaK nie tak tak nie
psaK2 go PSI
petd cytochrom c6 transport elektronow nie tak ? ?
psbN PsbN ? nie tak ? ?
zapobieganie ubytkowi CO, z
csoS4A CsoS4A karboksysomoéw, zwiekszanie tak tak ? ?

wydajnosci RubisCO

?brak danych, *prawdopodobnie pseudogen z powodu dwéch mutacji nonsensownych

gerujac proces zanikania tego genu (nieuda-
ny transfer) lub nabycie przez niego nowej
funkcji (NOWACK i wspoétaut. 2011, MACKIE-
wICz i wspétaut. 2012b, NowAck 2014). W
przypadku genu psal, kopia chromatoforowa
nabyla dwie mutacje nonsensowne stajac
sie pseudogenem (genem niefunkcjonalnym),
natomiast kopia jadrowa bylaby przykladem
udanego transferu genow i pelnitlaby wtasci-
wa funkcje (REYES-PRIETO i wspoétaut. 2010,
NowAack 2014). Powyzsze geny pokazuja, co
moze dzia¢ sie z genem w zaleznoSci od ko-
niecznosci importowania jego produktu do
odpowiedniego kompartmentu. Jezeli biatko
nie moze trafic¢ do endosymbionta/organel-
lum (np. CsoS4A), jego gen nabywa nowa
funkcje lub ulega przeksztalceniu w pseudo-
gen. Z kolei, jesli biatlko ma by¢ kierowane
do jego oryginalnego miejsca funkcjonowania
(np. Psal), jedna z kopii zostaje z czasem
utracona (SELOSSE i wspoétaut. 2001).
Endosymbiotycznemu transferowi u Pau-
linella uleglo wiele genow zaangazowanych
w fotosynteze i procesy z nia zwigzane.
Przyktadowo, u P. micropora FKO1 przenie-
sione zostaly miedzy innymi dwa geny ko-
dujace podjednostki fotosystemu I: psaFE
i wspomniany juz psal, natomiast w przy-
padku P. chromatophora CCAC 0185 geny
kodujace podjednostki PsaE, PsaK (2 ko-
pie), PsbN i PetJ (REYES-PRIETO i wspoétaut.
2010, NowAck i wspétaut. 2011) (Tabela 2).
Ze wzgledu na fakt, ze brak powyzszych
biatek mialby znaczacy wplyw na organiza-
cje strukturalng i aktywnosc¢ fotosystemow,
powinny one by¢ importowane do chroma-

toforow po syntezie w cytozolu (NAKAYAMA i
ISHIDA 2009). Warto dodaé, ze przeniesione
do genomu jadrowego zostaly takze geny hli
umozliwiajace rozwoOj i wzrost przy silnym
oswietleniu (NOWACK i wspoétaut. 2011). Co
ciekawe, preferujaca zaciemnione siedliska
Paulinella ma w genomie jadrowym okoto
30 genéw hli, podczas gdy sinica Prochlo-
rococcus marinus wolno zyjaca przy duzym
natezeniu Swiatla, zaledwie 22. Mozliwe, ze
Paulinella nie nabyla jeszcze odpowiedniej
regulacji tych genow lub sa one zaangazo-
wane w inne procesy, takie jak np. obniza-
nie stresu oksydacyjnego (ZHANG i wspoétaut.
2017).

Pomiedzy P. chromatophora i P. micropo-
ra wystepuja znaczne réznice w zestawie ge-
now, ktore zostaly utracone lub przeniesione
do jadra. W genomie chromatoforéw P. chro-
matophora CCAC 0185 wystepuje 39 gendw,
ktérych nie posiada genom chromatoforu
P. micropora FKO1. Z kolei genom chromato-
foru P. micropora FKO1 zachowal 27 genéw
niekodowanych przez genom chromatoforu
P. chromatophora CCAC 0185 (REYES-PRIE-
TO i wspéltaut. 2010). Znaczne rozbieznosci
w sekwencjach DNA obu gatunkéw Paulinel-
la wskazuja na to, ze ich przodek, po po-
chlonieciu sinicy, dal poczatek co najmniej
dwom odrebnym liniom ewolucyjnym, pod-
kreslajac tym samym shusznos$¢ rozréznie-
nia szczepéw CCAC 0185 i FKO1 jako od-
dzielnych gatunkoéw (YOON i wspoétaut. 2009,
LHEE i wspoétaut. 2017).

Chromatofory, poza zdolnoscia do foto-
syntezy, zachowaly takze mozliwos¢ syntezy:
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(i) niektéorych aminokwaséw (Ala, Val, Ile,
Leu), (ii) kofaktorow (np. kwasu liponowego
i foliowego), (iii) kwasow thluszczowych, (iv)
difosforanu izopentenylu (zaangazowanego w
biosynteze terpenoéw i terpenoidow), a takze
(v) zdolnos¢ do asymilacyjnej redukcji siar-
czand6w (NOWACK i wspétaut. 2008). Utrzy-
mane zostaly wiec korzystne dla gospoda-
rza szlaki syntezy zwiazkow, ktore wczesniej
byly zaspokajane poprzez odzywianie fago-
troficzne (NOWACK 2014, GAGAT i MACKIEWICZ
2017). Potwierdza to, iz ewolucja organel-
lum komorkowego napedzana jest nie tylko
brakiem rekombinacji i endosymbiotycznym
transferem genow, ale takze selekcja natu-
ralng na poziomie calego konsorcjum endo-
symbiotycznego, np. poprzez wymiane meta-
bolitow pomiedzy endosymbiontem i gospo-
darzem (VALADEZ-CANO i wspoétaut. 2017).

W zwiazku z tym, ze czeS¢ genow ko-
dujacych biatka istotne w funkcjonowaniu
chromatoforéw zostalo przetransferowanych
do genomu jadrowego ameby, ich produkty
musza by¢ importowane do tych chromato-
forow. Zanim sprobujemy odpowiedzie¢ na
pytanie, w jaki sposéb sie to odbywa, naj-
pierw przyjrzymy sie jak wyglada taki im-
port w plastydach roslin.

IMPORT BIALEK DO PLASTYDOW
ROSLIN

Sinicowe endosymbionty podczas ewolucji
w plastydy ulegly silnej redukcji tracac bez-
powrotnie lub przenoszac do genomu jadro-
wego gospodarza tysiace genéw. Aby prze-
niesione geny skutecznie pelnily dalej swo-
je pierwotne funkcje w plastydach, musiaty
by¢ syntetyzowane w cytozolu gospodarza,
a nastepnie importowane do tych organelli.
Dlatego tez wyksztalcit sie system importu
biatek, skladajacy sie zaréwno z elementow
pochodzenia sinicowego, jak i eukariotycz-
nego, znany dzisiaj pod nazwg translokonu
Toc i Tic (Ryc. 3). Kazdy z translokonow za-
wiera centralny kanal oraz zwiazane z nim
receptory i biatka regulatorowe (SHI i THEG
2013, SJuTs i wspétaut. 2017).

Prekursory bialek importowane do pla-
stydow roslin sga syntetyzowane z tzw. pep-
tydami tranzytowymi wystepujacymi najcze-
Sciej na N-koncach, czyli poczatkowych cze-
Sciach biatek (BRUCE 2001, PATRON i WALLER
2007). Plastydowe peptydy tranzytowe cha-
rakteryzuja sie duza réznorodnoscia zar6wno
pod wzgledem dilugosci (od 20 do ponad 100
reszt aminokwasowych), jak i skladu amino-
kwasowego. Generalnie zawieraja duzo hy-
droksylowanych aminokwaséw (glownie se-
ryny), natomiast bardzo matla liczbe reszt o
charakterze kwasowym, co nadaje im ogo6l-
ny ladunek dodatni (BRUCE 2001, PATRON i

WALLER 2007). Po syntezie na rybosomach
w cytozolu komoérki (potranslacyjnie), pre-
kursory biatek kierowane sa do powierzch-
ni plastydow w asyscie biatek opiekunczych,
gdzie ich peptydy tranzytowe sa rozpozna-
wane przez receptory blony zewnetrznej, tj.
Toc34 i Tocl359 lub Toc64, a nastepnie cale
biatka sa transportowane przez kanal Toc75
do przestrzeni miedzyblonowej. W niej znaj-
duje sie kompleks zlozony z bialek Tocl2 i
Tic22, ktéry umozliwia przemieszczenie pre-
kursorow biatek do translokonu Tic umiesz-
czonego w blonie wewnetrznej (SHI i THEG
2013, SJuts i wspotaut. 2017). Mechanizm
transportu przez te blone nie jest dokladnie
poznany. Obecnie istnieja modele zakladaja-
ce wystepowanie dwoéch typow kompleksow
(KIKUCHI i wspoélaut. 2013, SJUTS i wspotaut.
2017) (Ryc. 3). Jeden z nich jest zlozony z
kanalow translokacyjnych Tic110 i Tic20/
Tic21, biatek regulatorowych Tic55, Tic62 i
Tic32 oraz motoru molekularnego obejmu-
jacego biatka GrpE, Tic40, Hsp70, i Hsp93,
ktéry odpowiada za wciaganie importowa-
nych bialek do wnetrza plastydu (stromy).
Drugi kompleks o masie 1 MDa, zbudowa-
ny jest z kanatlu Tic20 oraz podjednostek
Tic56, Tic100 i Tic214.

Znane sa rowniez alternatywne drogi
transportu biatek do plastydow roslin, m.in.
mechanizm oparty na pecherzykach systemu
wewnatrzblonowego komorki. Biatka impor-
towane w ten sposob nie posiadaja na N-
-koncu plastydowego peptydu tranzytowego,
lecz peptyd sygnalowy zbudowany z kilku
do kilkunastu aminokwasow, gléwnie hydro-
fobowych i wykazujacych tendencje do for-
mowania a-helisy (CHEN i wspoétaut. 2004,
VILLAREJO i wspotaut. 2005, NANJO i wspol-
aut. 2006, KitAJIMA i wspoétaut. 2009). Ta
droga wyewoluowata stosunkowo poézno w
historii supergrupy Archaeplastida, jedynie u
roslin wyzszych i tylko dla nielicznych bia-
lek wymagajacych dotaczenia reszt cukro-
wych (glikozylacji) i/lub kierowanych do wie-
cej niz jednego kompartmentu komoérkowe-
go, np. zaréwno do plastydéw, jak i Sciany
komoérkowej (JARvVIS 2008, BODYL i wspoétaut.
2009, GAGAT i wspélaut. 2013).

IMPORT BIALEK DO
CHROMATOFOROW PAULINELLA

Interesujace jest zbadanie jak wyglada
spos6b importu bialek do chromatoforéw
Paulinella. Czy jest on podobny do tego u
plastydow roslin czy zupelnie inny? W ge-
nomach chromatoforéw pochodzacych z P.
chromatophora CCAC 0185 i P. micropora
FKO1 wykryto geny kodujace homologi bia-
lek Tocl2, Toc34, Tocl59, Tic21l, Tic32,
Tic62 oraz sekwencje zblizona do Toc64, ale
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cytosol

btona
zewnetrzna

przestrzen
miedzybtonowa

bfona
wewnetrzna

stroma

Toc159

Tic56 ' Tic100

Tic214

Ryc. 3. Schemat systemu Toc-Tic w plastydach roslin.

Rdzen translokonu Toc stanowia 3 podjednostki: Toc75 tworzaca kanal, przez ktory transportowane sa biatka oraz
Toc34 i Tocl59 bedace receptorami dla importowanych biatek. Dodatkowym receptorem luzno zwiazanym z rdze-
niem kompleksu Toc jest Toc64. Tocl2 i Tic22 dostarczaja importowane bialka do blony wewnetrznej z translokonu
Toc. Istnieja dwa modele translokonu Tic. Pierwszy zaktada kompleks zbudowany z biatka Tic110 i Tic20/Tic21,
ktore pelnig funkcje kanalu oraz mechanizmu motorycznego ztozonego z GrpE, Tic40, Hsp70, i Hsp93. Drugi model
zaklada, ze translokon blony wewnetrznej jest zbudowany z duzego kompleksu (o masie 1 MDa) skladajacego sie
z kanatu Tic20, Tic56, Tic214 i Ticl00 (KikUucHI i wspotaut. 2013). Ponadto w kompleksie wystepuja podjednostki
Tic55, Tic62 i Tic32 zaangazowane w regulacje stanu oksydacyjno-redukcyjnego podczas procesu transportu biatek

(SJuts i wspétaut. 2017).

pozbawiona domeny TPR, ktéra odpowiada
za oddzialywanie kompleksu Hsp90 z bial-
kiem prekursorowym (MACKIEWICZ i wspol-
aut. 2012b; GAGAT i MACKIEWICZ 2014). Po-
niewaz Tic21, podobnie jak Tic20, zawiera
cztery wewnatrzblonowe a-helisy zdolne do
tworzenia kanalu translokacyjnego, w blonie
wewnetrznej chromatoforéw mogl powstac
uproszczony translokon podobny do roslin-
nego Tic (Ryc. 4). W przeciwienstwie do ge-
nomu sinicowego i genomoéw Archaeplasti-
da, genom chromatoforéow nie koduje jednak
zadnego homologu Toc75 (Omp85), ktoéry
mogltby utworzy¢ kanat dla importu bia-
tek w blonie zewnetrznej. W zwiazku z tym,
same Toc34 i Tocl59 wykryte u Paulinella
takze nie moga byc¢ funkcjonalnymi homolo-
gami receptorow zwiazanych z Toc75 (MAC-
KIEWICZ i wspotaut. 2012b, GAGAT i MACKIE-
wicz 2014).

Kolejnym etapem na drodze do ziden-
tyfikowania systemu odpowiedzialnego za
import bialek do chromatoforow Paulinel-
la byly analizy sygnaléw kierujacych bia-
tek kodowanych jadrowo, najprawdopodob-
niej kierowanych do tego kompartmentu. W
sekwencji biatka PsaE P. micropora FKO1
odkryto peptyd sygnatowy (MACKIEWICZ i
wspolaut. 2012a, b; GAGAT i MACKIEWICZ

2014), dlatego zaproponowano model im-
portu bialek do chromatoforéw oparty na
systemie wewnatrzblonowym (Ryc. 4). Zgod-
nie z tym modelem, biatka najpierw trafiaja
do siateczki Srédplazmatycznej i by¢ moze
rowniez do aparatu Golgiego, a nastepnie w
pecherzykach systemu wewnatrzblonowego
kierowane sa do przestrzeni miedzybtonowe;j
chromatoforow. Kolejny etap importu obej-
muje przeniesienie przez warstwe peptydo-
glikanu, do czego przystosowaniem moze
by¢ niska masa czasteczkowa importowa-
nych biatek (4,4-9,1 kDa) oraz ich obojetny
lub zblizony do obojetnego tadunek. Gdy-
by biatka byly naladowane, anionowe gru-
py peptydoglikanu moglyby zaburzaé¢ ich
swobodne przemieszczanie. Na tym etapie
mozliwy jest rowniez udzial bialek opiekun-
czych, homologicznych do wystepujacych w
bakteryjnej przestrzeni peryplazmatycznej,
ktorych geny wciaz kodowane sa przez ge-
nomy chromatoforéw. Ostatnim etapem jest
transport przez blone wewnetrzna. Przebie-
ga on najprawdopodobniej przy pomocy sys-
temu, ktory przez analogie do mechanizmu
importu bialek u roslin, nazywamy uprosz-
czonym translokonem Tic. Taki translokon
moglby skladac¢ sie z bialek homologicznych
do roslinnych Tic: (i) Tic21 bedacego ka-
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Ryc. 4. Model systemu importu bialek kierowanych do chromatoforéw Paulinella.

Biatka docieraja do blony zewnetrznej za pomoca pecherzykow pochodzacych z systemu wewnatrzblonowego (sia-
teczki srodplazmatycznej i aparatu Golgiego). Po fuzji pecherzyka z blona, biatka sa uwalniane do przestrzeni mie-
dzyblonowej. Inna droge transportu przez blone zewnetrzna moglby stanowi¢ np. kanat Tom40 lub Tim23 prze-
mieszczony z mitochondrium (MACKIEWICZ i wspotaut. 2012b). W plastydach roslin wyzszych z Tim23 wyewoluowat
kanat OEP16, przez ktory importowana jest oksydoreduktaza protochlorofilidu A (PORA) (SAMOL i wspétaut. 2011),
dlatego podobna sytuacja mogtaby zajs¢ u Paulinella. Bialka, ktore dostaly sie do przestrzeni miedzyblonowej trans-
portowane sa przez warstwe peptydoglikanu przy pomocy biatek opiekunczych, np. DegP, FkpA, PpiA i Hsp70, kto-
re sa homologami bakteryjnych bialek wystepujacych w przestrzeni peryplazmatycznej. Transport biatek przez blone
wewnetrzng moze zachodzi¢ z udzialem uproszczonego translokonu Tic utworzonego przez kanal transportujacy bial-
ka Tic21, biatka regulujace stan oksydacyjno-redukcyjnego Tic32 i Tic62 oraz komponenty motoru molekularnego

GrpE, Hsp40, Hsp70 i Hsp93 (MACKIEWICZ i wspétaut. 2012a, b; GAGAT i MACKIEWICZ 2014).

natlem transportujacym biatka, (ii) Tic32 i
Tic62 pelniacych funkcje regulacyjne przez
kontrole stanu oksydacyjno-redukcyjnego,
(iiij motoru molekularnego zbudowanego z
biatek Hsp40, Hsp70 i Hsp93 i wciagaja-
cego importowane biatka do wnetrza chro-
matoforu. Obecnos¢ sekwencji podobnych
do peptydow sygnatlowych réwniez w innych
biatkach przeniesionych z genomu chroma-
toforow do genomu jadrowego sugeruje, iz
system wewnatrzblonowy moze byc¢ glow-
nym szlakiem importu bialek do chromato-
forow Paulinella. Opisany model zostal cze-
Sciowo potwierdzony eksperymentalnie (NoO-
WACK i GROSSMAN 2012). Kodowane jadrowo
biatka zwigzane z kompleksem PSI (PsaE,
PsaK1l i PsaK2) sa faktycznie syntetyzowa-
ne w cytozolu, a nastepnie importowane z
udzialem systemu wewnagtrzblonowego do
chromatoforow Paulinella (NOWACK i GROS-
SMAN 2012).

W sSwietle definicji CAVALIER-SMITHA i
LEE (1985), obecnosc¢ systemu importu bia-
lek stanowi decydujacy dowdéd na to, ze
chromatofory Paulinella sa prawdziwymi
organellami komoérkowymi (THEISSEN i MAR-
TIN 2000). Jest to jednoczesnie wazny argu-
ment podwazajacy paradygmat o rzadkosci
zdarzen endosymbiotycznych, poniewaz do-
wodzi, ze endosymbioza sinicy miata miejsce
co najmniej dwa razy: w przypadku plasty-
doéw roslin i chromatoforéw Paulinella (MAC-
KIEWICZ i wspoélaut. 2012b, GAGAT i wspol-
aut. 2016). Co wiecej, znamy wiele innych
przykltadow relacji sinic z eukariontami, a
niektore z nich osiagnely juz stosunkowo
wysoki stopien integracji z komorka gospo-
darza i w przysztoSci moga sta¢ sie organel-
lami komorkowymi, podobnie jak plastydy
roslin czy chromatofory Paulinella. Jedna z
bardziej zaawansowanych relacji endosym-
biontycznych wystepuje pomiedzy okrzemka-
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mi Rhopalodia a sinicami z rodzaju Cyano-
thece, ktore odpowiadaja za wigzanie azotu.
W przypadku R. gibba genom endosymbion-
ta wzbogacit sie w pary AT, co jest typowe
dla endosymbiontéw i pasozytéow, oraz ulegl
redukcji o polowe, a wiele jego genéw zo-
statlo utraconych, skroconych lub stalo sie
pseudogenami (PRECHTL i wspoélaut. 2004,
KNEIP i wspotaut. 2008).

ROLA HORYZONTALNEGO TRANSFERU
GENOW W TRANSFORMACJI
CHROMATOFOROW PAULINELLA

Znaczacy wplyw na integracje chromato-
forow z komoérka gospodarza wydaje sie miec
rowniez horyzontalny transfer genow (HTG)
nabytych od innych organizméw. W geno-
mie jadrowym P. chromatophora CCAC 0185
znajduje sie co najmniej 229 genéw bakte-
ryjnych, wsrod ktorych 75% nie wykazuje
bliskiego podobieristwa do genéw a-sinic, a
wiec nie moze pochodzi¢ z genomu chro-
matoforow (NOWACK i wspélaut. 2016). Co
ciekawe, niektore z tych genow zdaja sie
ysuzupelnia¢” braki genéw w genomach chro-
matoforow, powstate na skutek ich redukcii,
np. geny kodujace ligaze D-alanino-D-alani-
ny (murF), polimeraze DNA 1 (pold), ligaze
DNA (ligA) i O-acetylotransferaze serynowag
(cysE). Znaczna liczba genow nabytych na
drodze HTG zwigzana jest prawdopodobnie
z fagotroficznym stylem zycia przodka foto-
syntetycznych Paulinella i jego transforma-
cja w organizm fotoautotroficzny. Przemiana
fagotrofa w fotoautotrofa wymaga bowiem
zdolnosci do syntezy kompletu tzw. malych
zwiazkéw organicznych, np. aminokwaséw,
koenzymow i witamin (GAGAT i MACKIEWICZ
2017). Jesli ich geny zostaly wczesniej utra-
cone, musza by¢ na nowo nabyte od innych
organizméw, np. podczas ich polykania (fa-
gotrofii).

PODOBIENSTWA I ROZNICE
POMIEDZY PLASTYDAMI ROSLIN I
CHROMATOFORAMI PAULINELLA

Fakt, iz chromatofory Paulinella i pla-
stydy roslin wyewoluowaly niezaleznie 2z
roznych sinicowych przodkow sugeruje po-
tencjalnie odmiennos$¢ ich $ciezek ewolucyj-
nych (YOON i wspoétaut. 2009). Waznym ar-
gumentem dowodzacym, ze przeksztalcenie
chromatoforow w organelle nie odzwierciedla
ewolucji plastydéw, sa odmienne systemy
importu bialek do tych organelli. Transport
bialek do plastydéow roslin odbywa sie
gtownie po ich syntezie w cytozolu (potran-
slacyjnie) przez translokony Toc i Tic, z wy-
korzystaniem plastydowych peptydéw tranzy-
towych (Ryc. 3), chociaz w s$wietle hipotezy

0 wczesnym transporcie pecherzykowym pla-
stydy takze mialyby poczatkowo wykorzysty-
wac system wewnatrzblonowy (BHATTACHARYA
i wspotaut. 2007). Hipoteza ta jednak zo-
stala podwazona w oparciu o analizy filoge-
netyczne, ktore jednoznacznie pokazaly, iz
transport pecherzykowy do plastydéw roslin
wyewoluowatl tylko dla nielicznych biatlek w
przypadku roslin wyzszych, a wiec setki mi-
lionéw lat od ,pochtoniecia” sinicy (GAGAT i
wspoétaut. 2013).

W przeciwienstwie do tego, u Paulinella
czeSC genoéw przetransferowanych do geno-
mu jadrowego i kodujacych biatka zaanga-
zowane w proces fotosyntezy ma na swoim
N-koncu peptydy sygnatowe. To sugeruje, iz
glowna droga importu biatek do chromato-
forow sa pecherzyki wywodzace sie z syste-
mu wewnatrzbtonowego (MACKIEWICZ i wspol-
aut. 2012a, b; GAGAT i MACKIEWICZ 2014)
(Ryc. 4). Ewolucja takiego transportu peche-
rzykowego do chromatoforéow wymagata wiec
bardzo wczesnej zgodnosci blony zewnetrznej
chromatoforu z systemem wewnatrzblono-
wym gospodarza, aby pecherzyki mogly ule-
ga¢ fuzji z tg blong. Do zapewnienia kom-
patybilnosci tej blony moglo dojS¢ poprzez:
(i) chimeryzacje, tj. nabycie lipidow i biatek
pochodzacych od gospodarza, np. na skutek
ucieczki endosymbionta z fagosomu, lub (ii)
zachowanie blony fagosomalnej jako blony
zewnetrznej chromatoforu (BODYL 1 wspol-
aut. 2009). Pewnego podobienstwa importu
bialek do chromatoforéow i plastydéw roslin
mozna sie jednak dopatrywa¢ w przypadku
pokonywania blony wewnetrznej tych orga-
nelli. W obu przypadkach najprawdopodob-
niej uczestnicza w tym translokony Tic, co
moze byc¢ przykladem ewolucji rownolegle;.

DLACZEGO, PAULINELLA NABYLA
ZDOLNOSC DO FOTOSYNTEZY?

Warto zastanowi¢ sie co spowodowalo,
ze odzywiajacy sie na drodze fagotroficzne;j
przodek fotosyntetycznych Paulinella nabyt
sinicowego endosymbionta. Mozliwe wyttu-
maczenie przedstawia hipoteza ,luggage”,
zgodnie z ktora, dopoki srodowisko gospo-
darza jest bogate w symbionty lub dawcow
plastydow, najkorzystniejsza strategia bedzie
odzywianie sie¢ nimi bez potrzeby ich stalego
utrzymywania (WOUTERS i wspétaut. 2009).
Natomiast, gdy w Srodowisku ich brakuje,
presja selekcyjna bedzie faworyzowaé na-
bycie i utrzymanie endosymbionta, pomimo
ze wymaga to wyksztalcenia kosztownych
energetycznie mechanizmow. Przypadek Pau-
linella wpasowuje sie w te hipoteze, ponie-
waz gatunki heterotroficzne zasiedlaja wody
morskie, natomiast gatunki fotosyntetycz-
ne (z wyjatkiem P. longichromatophora, kt6-
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ra najprawdopodobniej wtornie powrocita do
morza) wystepuja w zbiornikach stonawych
lub stodkowodnych. Sugeruje to, ze nabycie
endosymbionta moglo wigzaé¢ sie ze zmiang
Srodowiska i ograniczeniem dostepu do po-
zywienia. W odroznieniu od gatunkéw he-
terotroficznych innych organizmow, ktore
nabyly zdolnos¢ do fotosyntezy stajac sie
miksotrofami, np. bruzdnic lub prazynofi-
tow, fotosyntetyczne Paulinella utracily takze
zdolnos¢ do fagocytozy (NOWACK i wspétaut.
2011). Spowodowane to moglo by¢ warun-
kami sSrodowiska, poniewaz w zbiornikach
eutroficznych (bogatych w zwiazki odzywcze)
latwo mozna uzyskac¢ proste zwiazki np. na
drodze osmozy. Réwniez nabycie genéw nie-
zbednych do syntezy prostych zwiazkéw na
drodze HTG moglo doprowadzi¢c do utraty
fagotrofii u tej ameby.

Streszczenie

Pochtloniecie sinicy przez cudzozywne eukarionty i
przeksztalcenie jej w plastyd na drodze endosymbiozy
okoto 1.5 miliarda lat temu bylo jednym z najwazniej-
szych wydarzen w ewolucji zycia na naszej planecie.
Plastydy umozliwitly eukariontom odzywianie z wykorzy-
staniem Swiatla stonecznego dajac poczatek niezliczone;j
liczbie nowych gatunkéw roslin i glondéw zaangazowa-
nych w istotne relacje troficzne w skali catego globu.
Ze wzgledu na zlozonoS$¢ procesu przeksztalcenia endo-
symbionta bakteryjnego w organellum komoérkowe, zja-
wisko endosymbiozy sinicy do niedawna uwazane byto
za niepowtarzalne i wyjatkowe. Poglady te podwazyto od-
krycie ameby Paulinella chromatophora zawierajacej dwa
fotosyntetyczne ciatka (chromatofory) wlasnie pochodze-
nia sinicowego. Paulinella stanowi zatem drugi przyktad
endosymbiozy miedzy sinica a eukariontem, ktéra miata
miejsce stosunkowo niedawno, okolo 90-140 milionéw
lat temu. Niniejsza praca opisuje przemiany, jakim ule-
gly sinicowe endosymbionty P. chromatophora, aby stac¢
sie organellami komoérkowymi, w szczegolnosci endosym-
biontyczny transfer genow i ewolucje systemu importu
biatek do chromatoforow.
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PAULINELLA CHROMATOPHORA — AN UNUSUAL PHOTOSYNTHETIC ADVENTURE OF AN AMOEBA
AND A CYANOBACTERIUM

Summary

The endosymbiotic transformation of a cyanobacterium into a plastid by heterotrophic eukaryotes, about 1.5
billion years ago, was one of the most important events in the evolution of life on our planet. Plastids made pho-
toautotrophic lifestyle possible for eukaryotes and thereby created countless new species of plants and algae, es-
sential from the point of view of global trophic relationships. Since the transformation of bacterial endosymbionts
into organelles seems extremely complex, cyanobacterial endosymbiosis has been considered to be an unique event.
This view was, however, challenged by the discovery of an amoeba Paulinella chromatophora, which harbours two
photosynthetic cyanobacteria-derived bodies (chromatophores). Paulinella constitutes the second case of cyanobacte-
rial endosymbiosis that took place about 90-140 million years ago. This article describes the pathway that led cy-
anobacterial endosymbionts of P. chromatophora to become cellular organelles, including endosymbiotic gene transfer
and evolution of import machinery for nuclear-encoded, chromatophore-targeted proteins.

Key words: chromatophore, cyanobacteria, endosymbiosis, evolution, Paulinella, plastid, transport



