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1. Uvod

Plastidy, resp. chloroplasty su eukaryotické organely,
ktorych zakladnou funkciou je zvycajne fotosyntéza. Pod-
l'a poc¢tu membran, ktoré plastidy obaluji, a podla ich
evoluéného poévodu rozliSujeme primarne a komplexné
(sekundarne, pripadne az terciarne) plastidy.

Primérne plastidy skupiny Archaeplastida zahriiujucej
Glaucophyta, Rhodophyta (Cervené riasy) a Chloroplastida
(zelené riasy a suchozemské rastliny)' s obalené dvomi
membranami a vznikli v procese primarnej endosymbidzy
z cyanobaktérii (sinic) priblizne pred 1-2 miliardami ro-
kov’. Pocas konverzie endosymbiotickej sinice na primar-
ny plastid dochadzalo k endosymbiotickému génovému
transferu (EGT) zo sinice do jadra hostitel'skej bunky,
s ¢im suvisel aj vznik aparatu pre import proteinov kodo-
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vanych jadrom do plastidu®. Su¢asné primérne plastidy
preto disponujii uz len redukovanou verziou pdvodného
cyanobaktériového genému. Zatial’ ¢o gendémy volne ziju-
cich sinic ko6duji prinajmenSom 1500 proteinov, plastido-
vé genomy ich koduju v priemere len 60200 (cit.”).

Komplexné plastidy st ohrani¢ené tromi alebo Styrmi
membranami. V&acSina komplexnych plastidov vznikla
pravdepodobne procesom sekundarnej endosymbidzy
z Cervenych alebo zelenych rias, ktoré uz obsahovali pri-
marne plastidy. V niektorych pripadoch vSak nemozno
vylucit’ aj terciarny povod komplexnych plastidov z linii
uz obsahujucich sekundarne plastidy. Komplexné plastidy
skupin ~ Stramenopiles, = Haptophyta, = Cryptophyta
(ohrani¢ené Styrmi membranami) a Alveolata (ohraniené
zvyCajne tromi alebo Styrmi membranami) vznikli
z Cervenych rias, pripadne z organizmov uZz obsahujucich
sekundarne plastidy povodom z &ervenych rias’. Komplex-
né chloroplasty pdvodom zo zelenych rias ohrani¢ené tro-
mi membranami su typické pre Euglenophyta zo skupiny
Discoba, zatial’ ¢o zelené plastidy Chlorarachniophyta zo
skupiny Rhizaria st obalené Styrmi membranami. Kym
plastidovy geném endosymbiotickej riasy ostava u vacSiny
komplexnych plastidov zachovany, jadro podlicha spravid-
la uplnej redukcii. Vynimku predstavuji Cryptophyta
a Chlorarachniophyta, u ktorych je zvySok jadra endosym-
bionta zachovany medzi druhou a tretou membranou kom-
plexného plastidu vo forme rudimentdrneho jadra, tzv.
nukleomorfu®.

Hoci je zakladnou funkciou védcsiny plastidov foto-
syntéza, v niektorych liniach bola fotosynteticka funkcia
plastidov Ciastocne alebo Uplne redukovana, ¢o viedlo aj
k ich §truktiurnej redukcii. Ked’ze znac¢ne redukované plas-
tidy nebolo v minulosti jednoduché identifikovat’, ziskali
privlastok ,kryptické*®. Nefotosyntetické plastidy sa vy-
skytuju u ré6znych linii eukaryotov pomerne Casto, ale na
rozdiel od redukovanych mitochondrii su ich genémy
aribozémy cyanobakterialneho pévodu az na niekolko
vynimiek zachované™. V nefotosyntetickych plastidoch
spravidla prebiehaju viaceré esencidlne biochemické dra-
hy, ako je biosyntéza aminokyselin, mastnych kyselin,
izoprenoidov  a kofaktorov ako mnapr. Fe-S centier
(klastrov) a hému™®. Vo viacerych pripadoch st do tychto
metabolickych drah zapojené niektoré proteiny kédované
plastidovymi gendmami, ktoré sa z tohto dévodu nemézu
stratit”.

U niektorych organizmov vSak ostava zachovany len
plastidovy kompartment bez genému a v pripade niekto-
rych zastupcov zo skupiny Alveolata doslo dokonca prav-
depodobne k tiplnej strate plastidov”.
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2. Nefotosynteticki zastupcovia skupiny
Archaeplastida

Drviva vicsina zastupcov skupiny Archaeplastida ma
fotosyntetické primarne plastidy obalené dvomi membra-
nami povodom zo sinic. K strate schopnosti fotosyntézy
a redukcii plastidov vSak doslo u viacerych zastupcov Cer-
venych azelenych rias, suchozemskych rastlin®, ako aj
urodu Rhodelphis, ktory je pravdepodobne sesterskou
liniou &ervenych rias’.

2.1. Nefotosyntetické Cervené riasy

Strata schopnosti fotosyntetizovat’ nastala u réznych
linii ¢ervenych rias v evollcii minimalne stokrat a je spo-
jena najmé s parazitizmom na inych viac alebo menej pri-
buznych &ervenych riasach'®'!. Pri¢ina zachovania foto-
synteticky neaktivnych plastidov u parazitickych cerve-
nych rias aich funkcia nie je doposial u vacSiny z nich
uspokojivo objasnend. Prikladom parazitickej Cervenej
riasy s nefotosyntetickymi plastidmi je Choreocolax poly-
siphoniae. Tato riasa je parazitom inej ¢ervenej riasy Ver-
tebrata  lanosa.  Predpokladd  sa, ze  plastidy
C. polysiphonae by mohli zabezpeCovat’ biosyntézu mast-
nych kyselin, aminokyselin, izoprénu a Fe-S klastrov.
V plastidovom genome tejto riasy je zachovany len jediny
fotosynteticky gén pefF kodujuci feredoxin, ktory pravde-
podobne sluzi ako donor elektronov v roznych metabolic-
kych drahach'?.

2.2. Rod Rhodelphis

V nedavnej $tadii uverejnenej v Casopise Nature
v roku 2019 bol popisany novy jednobunkovy rod Rhodel-
phis s dvomi znamymi druhmi R. limneticus a R. marinus,
ktory je na zéklade fylogenomickych analyz sesterskou
liniou &ervenych rias’. Na rozdiel od va&§iny &ervenych
rias su zastupcovia rodu Rhodelphis fotosynteticky neak-
tivni predatori s dvomi bi¢ikmi pozierajici iné mikroorga-
nizmy. Disponuju primérnymi plastidmi, ktoré neobsahuju
chlorofyl ani plastidovy genom, ale pravdepodobne zohra-
vaju vyznamnu ulohu v biosyntéze Fe-S klastrov a hému.
Pri syntéze Fe-S centier zrejme zohrava kl'iovi ulohu aj
feredoxin a feredoxin-NADP" reduktaza, tzv. feredoxino-
vy redoxny systém (tab. I). Zavery z tejto Studie naznacu-
ju, ze spolo¢ny predok Cervenych rias a rodu Rhodelphis
(a zrejme aj celej skupiny Archaeplastida) bol pravdepo-
dobne mixotrofny bic¢ikovec schopny vyZzivovat' sa auto-
trofne fotosyntézou, ale aj heterotrofne fagotrofiou. VAcsi-
na odbornikov pritom eSte donedavna predpokladala, Ze
schopnost’ fagocytdzy sa stratila uz u predchodcu skupiny
Archaeplastida hned” po udomacneni endosymbiotickej
sinice a jej premene na primarny plastid®.

2.3. Nefotosyntetické zelené riasy
Krypticky nefotosynteticky plastid bol zachovany

napr. u parazitickej zelenej riasy Helicosporidium sp.
avolne zijuceho oportunistického patogéna Prototheca
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wickerhamii, ktory je blizko pribuzny mixotrofnej zelenej
riase Auxenochlorella protothecoides". Redukovany plas-
tidovy geném Helicosporidium sp. nekdduje Ziadne foto-
syntetické gény, ale v jadrovom gendme nachadzame foto-
syntetické gény kodujuce enzymy Calvinovho cyklu
s vynimkou ribuldzy-1,5-bisfosfat-karboxylazy/oxygenazy
(Rubisco). V strome plastidu Helicosporidium sp. prebicha
pravdepodobne syntéza aminokyselin, mastnych kyselin,
tetrapyrolov (resp. hému) a terpenoidov (resp. izoprenoi-
dov) (tab. I), pricom v lumene tylakoidov prebieha zrejme
syntéza krobu'*. Do plastidov je importovany aj fere-
doxin". V porovnani s Helicosporidium sp. je metaboliz-
mus plastidov P. wickerhamii o nieco komplexnejsi. Pre-
bieha tu syntéza vicSicho poctu aminokyselin, purinov
a pravdepodobne aj viacero oxidac¢no-redukénych proce-
sov, ked’ze do plastidov s zrejme importované proteiny
ako feredoxin a thioredoxin'®.

Fotosynteticky  neaktivne  plastidy s genomom
a funkénymi ribozémami s zachované aj u vol'ne zijucich
zelenych rias Polytoma obtusum a Polytoma uvella.
V plastidovom genéme P. uvella do§lo k akumulacii neko-
dujucich oblasti, intronov a medzigénovych repeticii, preto
je momentalne najvacsim plastidovym gendomom (230 kb)
so znamou sekvenciou spomedzi nefotosyntetickych orga-
nizmov'”.

Uplna strata plastidového genému bola donedavna
povazovana za nepravdepodobnu, kedze viaceré gény
kodované plastidovym gendmom su spravidla pre nefoto-
syntetické organizmy s plastidmi esencialne pre preZitie’.
V stcasnosti je vSak zname, ze k Gplnej strate plastidového
gendému doslo u Styroch zastupcov zelenych rias rodu Po-
Iytomella (napr. Polytomella parva)’. Plastidy tohto za-
stupcu maju funkciu napr. v syntéze a degradacii Skrobu,
aminokyselin a lipidov, v syntéze tetrapyrolov, terpenoi-
dov a Fe-S klastrov a v udrziavani redoxnej homeostazy'®.
Rovnaké drahy st pravdepodobne pritomné aj u ostatnych
druhov tohto rodu (tab. I).

2.4. Nefotosyntetické suchozemské rastliny

K viacnasobnej nezavislej strate schopnosti fotosyn-
tézy doslo v ramci niekol’kych linii krytosemennych rastlin
a uepiparazitickej peCenovky Aneura mirabilis, ktorej
plastidovy genom obsahuje aj gén rbcL kodujuci velka
podjednotku enzymu Rubisco'’. Stupei redukcie plastido-
vého gendmu variruje u réznych druhov rastlin, no az na
jednu znamu vynimku ostava plastidovy geném vzdy za-
chovany. Nefotosyntetickym parazitickym magnoliidom
(bazélna skupina krytosemennych rastlin) je Hydnora vis-
seri. Strata fotosyntézy je pomerne ¢astd aj u mykohetero-
trofnych (na hubach parazitujicich) jednokli¢nolistovych
krytosemennych rastlin. K dispozicii st kompletné sekven-
cie  plastidového  gendmu  Petrosavia  stellaris
(Petrosaviales), Sciaphila densiflora (Pandanales), Thismia
tentaculata (Dioscoreales) a nefotosyntetickych orchidei
Epipogium aphyllum, Epipogium roseum, Rhizanthella
gardneri a Corralorhiza striata var. vreelandii. Medzi
nefotosyntetické dvojkli¢nolistové krytosemenné rastliny
patria napr. parazity bobovitych rastlin Pilostyles aethiopi-
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ca a Pilostyles hamiltonii z radu Cucurbitales, ako aj Mo-
notropa uniflora a Monotropa hypopitys (synonymum
Hypopitys monotropa) z radu Ericales. U parazitického
rodu Cuscuta z radu Solanales je stupeni schopnosti foto-
syntézy variabilny v zéavislosti od druhu a stupiia redukcie
jeho plastidového gendomu. K nefotosyntetickym zéstup-
com cel'ade Orobanchaceae (Lamiales) patri napr. Lathra-
ea squamaria, Epifagus virginiana a Cistanche deserti-
cola’.

Vicsina suchozemskych nefotosyntetizujucich rastlin
a zelenych rias ma v plastidovom genéme zachovany gén
accD. Tento gén koduje podjednotku acetyl-CoA karbo-
xylazy, ktora sa podiela na esencidlnej syntéze mastnych
kyselin®. Napr. v plastidoch mykoheterotrofnej rastliny
M. hypopitys prebieha popri syntéze mastnych kyselin, aj
syntéza hému, Fe-S klastrov, izoprenoidov a pritomny je aj
feredoxin/feredoxinovy redoxny systém'’ (tab. I). Plastidy
viacerych nefotosyntetizujucich rastlin by mohli zohravat’
tilohu v degradacii proteinov”.

Jedinou znamou suchozemskou rastlinou, ktora prav-
depodobne uplne stratila plastidovy geném, pricom
plastidovy kompartment zostal zachovany, je Rafflesia
lagascae®®. Funkcia plastidu R. lagascae nie je presne
znama, no analyza jadrového transkriptomu u pribuzného
druhu Rafflesia cantleyi naznadila, ze do plastidu si im-
portované proteiny zahrnuté v syntéze hému, terpenoidov,
lipidov a aminokyselin®'.

3. Nefotosyntetické komplexné plastidy

Vramci skupin obsahujicich komplexné plastidy
s niekol’kymi (3—4) obalovymi membranami pévodom zo
zelenych alebo Cervenych rias doslo tiez k viacnasobnym
nezavislym stratam fotosyntézy a k redukcii plastidov.
Takéto pripady st dobre zdokumentované pre niektoré
taxony zo skupin Alveolata, Stramenopiles, Cryptophyta
a Euglenophyta. Menej prestudovani su nefotosynteticki
zastupcovia zo skupiny Haptophyta (napr. rody Balaniger,
Pappomonas a Papposphaera)zz.

3.1. Alveolata

Vramci skupiny Alveolata obsahujii fotosyntetické
komplexné plastidy druhy rodov Chromera a Vitrella a aj
mnohi zéstupcovia z taxénu Dinoflagellata, v rdmci ktoré-
ho st vSak znadmi aj nefotosynteticki zastupcovia. Nefoto-
syntetické komplexné plastidy nachadzame u vacsiny dru-
hov zo skupiny Apicomplexa, u zastupcov taxoénu Col-
podellida, u bazalnych linii skupiny Dinoflagellata, akymi
su rody Oxyrrhis alebo Noctiluca, ale aj u sesterskej linie
dinoflagelat — Perkinsozoa (rod Perkinsus).

Rudimentarny plastid, tzv. apikoplast je nefotosynte-
ticky plastid obaleny Styrmi membrdnami pdévodom
z Cervenych rias, ktory je pritomny u parazitov zo skupiny
Apicomplexa ako napr. u pdvodcu toxoplazmézy Toxo-
plasma gondii au povodcu malarie Plasmodium falci-
parum. Vzhladom na to, Ze v apikoplaste tychto parazitov
prebieha viacero esencidlnych biochemickych procesov
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ako syntéza hému, Fe-S klastrov, mastnych kyselin a izo-
prenoidov, je pritomnost apikoplastu a jeho plastidového
gendmu nevyhnutné pre preZitie vacSiny apikomplexnych
parazitov>. V apikoplaste prebieha aj redukcia feredoxinu
pomocou feredoxin-NADP" reduktazy (feredoxinovy re-
doxny systém) (tab.I). Redukovany feredoxin sluzi ako
donor elektronov vo viacerych biosyntetickych drahach
prebiehajucich v apikoplaste®.

Vysoko redukovany plastidovy gendém P. falciparum
(35 kb) koéduje 23 proteinov, 7 ORF (open reading frame —
predikovanych proteinov s nezndmou funkciou), plastido-
vé tRNA a25tRNA (cit.’). U tohto parazita je mozné
vplyvom antibiotik experimentdlne indukovat’ deStrukciu
apikoplastu, ktora vedie k smrti parazita. Ukazalo sa, ze
v §tadiu zivotného cyklu, ked’ sa parazit nachadza v krvi
Cloveka, je jedinou biochemickou drahou prebiehajicou
v apikoplaste esencialnou pre prezitie syntéza izoprenoi-
dov. Preto ak krvnému Stadiu P. falciparum, u ktorého
bola indukovana degradécia apikoplastu, externe dodame
prekurzory izoprenoidov, parazit nezahynie, ale preziva
a d’alej sa deli®. Hoci je syntéza izoprenoidov v plastidoch
esencialna pre vac¢sinu apikomplexnych parazitov, gregari-
ny Lecudina tuzetae a Pterospora schizosoma parazitujice
na morskych bezstavovcoch pravdepodobne vyuZzivaju
apikoplast vyhradne k syntéze mastnych kyselin®® (tab. I).

K tplnej strate apikoplastu pravdepodobne doslo
u zastupcov apikomplexnych parazitov rodu Cryptospori-
dium au gregarin parazitujicich na suchozemskych bez-
stavovcov ako napr. Gregarina niphandrodes. K strate
apikoplastu mohlo dojst’ jednak vd’aka schopnosti synteti-
zovat’ mastné kyseliny pomocou cytosolickej drahy neza-
vislej od plastidu’, ale aj vd’aka schopnosti tychto extrace-
luldrnych parazitov importovat’ esencidlne metabolity ako
hém, izoprenoidy a mastné kyseliny z hostitel'a. Krypto-
sporidie maju znacne zjednodusené monoxenické
(jednohostitel'ské) zZivotné cykly, ziju neustale v prostredi
bohatom na ziviny a zaroven majl znizenu spotrebu hému.
Kombinacia vsetkych uvedenych faktorov mohla do znac-
nej miery ulahgit’ stratu plastidu u tychto parazitov’.

Samostatnou liniou s nefotosyntetickymi plastidmi
s plastidovym genémom taxoénu Alveolata je rod Di-
gyalum. Metabolizmus plastidov tohto rodu je podobny
typickym apikoplastom. Prebieha tu syntéza hému, Fe-S
klastrov, mastnych kyselin, izoprenoidov a je tu pritomny
aj feredoxinovy redoxny systém?’.

Colpodellida st nefotosynteticki predatori, pribuzni
fotosyntetickych Chromerida, spolu s ktorymi s radeni do
taxonu Chrompodellida®”*®. U zastupcov Colpodellida
Voromonas pontica, Alphamonas edax a Colpodella an-
gusta sa na zaklade analyz sekvencii transkriptov jadro-
vych génov predpoklada, ze viaceré proteiny sii importo-
vané do nefotosyntetickych plastidov. V plastidoch
A. edax pravdepodobne prebichaju vSetky biochemické
drahy spominané u rodov Plasmodium a Toxoplasma, pri-
¢om u V. pontica a C. angusta ztychto drah absentuje
syntéza mastnych kyselin®’?®. V sGasnosti nie su
k dispozicii dokazy o pritomnosti plastidového gendému
u tychto druhov (tab. I).
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Predpoklada sa, ze spoloény predok skupiny Di-
noflagellata (panciernatky) disponoval komplexnymi plas-
tidmi s tromi membranami obsahujicimi pigment peridi-
nin, ktoré vznikli pohltenim cervenej riasy. Priblizne polo-
vica zastupcov dinoflagelat je vSak nefotosyntetickych, ¢o
v ramci tejto skupiny poukazuje na mnohondsobnu stratu
schopnosti fotosyntetizovat. Aj u nefotosyntetickych za-
stupcov st vSak vicsinou pritomné nefotosyntetické plas-
tidy. V ramci skupiny Dinoflagellata je Casto pozorova-
nym javom aj pritomnost tercidrnych kleptoplastidov
(ukradnutych plastidov), pripadne tercidrnych endosymbi-
ontov, resp. plastidov, ktoré vznikaju endosymbi6zou
zrias uz obsahujucich sekundarne plastidy”. Pévodné
sekundarne peridininové plastidy st v tychto pripadoch
vacsinou zachované, no zna¢ne zredukované — neobsahuji
gendm ani peridinin (tzv. kryptické peridininové plastidy).
Prikladom primarne heterotrofného zastupcu Dinoflagella-
ta s kryptickymi peridininovymi plastidmi, no casto aj
s kleptoplastidmi, je rod Dinophysis. Rod Kryptoperi-
dinium obsahuje krypticky peridininovy plastid, ale aj
terciarneho endosymbionta (rozsievku) a rod Karenia ob-
sahuje pravdepodobne uz len terciarny plastid derivovany
zo zastupcu skupiny Haptophyta, ktory celkom nahradil
funkciu pévodného peridininového plastidu®.

Vramci skupiny Dinoflagellata maju popri volne
zijucich rodoch Dinophysis a Kryptoperidinium zachované
nefotosyntetické peridininové plastidy bez genému aj vol-
ne zijuci morski zastupcovia Crypthecodinium cohnii,
Noctiluca scintillans a Oxyrrhis marina (bazéalna, starobyla
linia panciernatiek)*®. Nefotosyntetické plastidy bez geno-
mu, obalené pravdepodobne Styrmi membranami nacha-
dzame aj u parazita ustric Perkinsus marinus zo sesterskej
linie  panciernatick  (Perkinsozoa)®'.  V plastidoch
P. marinus prebieha syntéza Fe-S klastrov, redukcia fere-
doxinu a syntéza izoprenoidov, pricom v kryptickych plas-
tidoch Dinophysis acuminatum, C. cohnii, N. scintillans
a O. marina prebicha okrem tychto troch biochemickych
drah aj syntéza hému (tab. I). Predpoklada sa, Ze u volne
zijucich panciernatiek sa povodny plastid nemdze T'ahko
stratit’, pretoZe nie je jednoduché nahradit’ najma plastido-
Vi syntézu izoprenoidov a hému™.

Kplnej strate plastidu dosSlo pravdepodobne
u parazitickych  panciernatick rodov Hematodinium™
a Amoebophrya™. K uplnej strate plastidu mohlo u tychto
parazitickych zastupcov dojst vd’aka zachovaniu viace-
rych starobylych cytosolickych anabolickych biochemic-
kych drah, presunu niektorych biochemickych drah
z plastidov do cytosolu a vd’aka Cerpaniu viacerych meta-
bolitov z hostitelov>*.

3.2. Stramenopiles

Vicsina zastupcov skupiny Stramenopiles ma kom-
plexné fotosyntetické plastidy obalené Styrmi membrana-
mi. Strata schopnosti fotosyntetizovat’ nie je v ramci tejto
skupiny neobvyklym javom. Struktiiry podobné plastidom
boli pozorované uniektorych izoldtov  rozsievok
(Bacillariophyceae) rodu Nitzchia, v ramcei ktorého doslo
niekol'kokrat k nezavislej strate fotosyntézy. V plastido-
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vom genoéme rozsievky Nitzschia sp. NIES-3851
(cca 68 kb) nie si zachované fotosyntetické gény

s vynimkou génov kodujacich podjednotky ATP-azy. Za-
chovanie génov kodujucich podjednotky ATP-azy moze
stivisiet’ so zachovanim Tat translokénu pre import protei-
nov do tylakoidov, ktory vyzaduje hydrolyzu ATP (cit.**).
Nefotosyntetické plastidy tejto rozsievky stratili schopnost’
syntézy izopentenyl pyrofosfatu (IPP) a fixacie CO, zavis-
lej na enzyme Rubisco’. V plastidoch sa viak zachovali
iné drahy, napr. pre syntézu aminokyselin alebo glukoneo-
genéza, ale aj syntéza mastnych kyselin, Fe-S klastrov
a hému® (tab. I). Namiesto feredoxinu vyuziva tento za-
stupca v redoxnych procesoch flavodoxin’.

Nefotosyntetické plastidy su pritomné aj urodov
Spumella sp. NIES-1846 a Paraphysomonas (Chryso-
phyceae) alebo u Pteridomonas danica a Ciliophrys infusi-
onum (Dictyochophyceae)®. P. danica a C. infusionum
disponuju plastidovymi gendémami, u ktorych nebola do-
posial’ stanovena kompletnd nukleotidova sekvencia.
Napriek tomu je dokdzané, Ze obsahuji minimélne gény
rbeL a rbceS kodujiuce vel'ka a mala podjednotku enzymu
Rubisco™.

Plastidovy genom Spumella sp. NIES-1846 koduje
45 proteinov, priCom VvicSina znich ma dlohu
v plastidovej translacii a transkripcii, dva suf gény
v syntéze Fe-S klastrov a len jeden gén koduje podjednot-
ku fotosystému (feredoxin, pefF) s pravdepodobnou tlo-
hou v inych oxidagno-redukénych drahach®. V plastidoch
Spumella sp. NIES-1846 bola potvrdena syntéza hému, no
neprebicha tu syntéza mastnych kyselin ani izoprenoidov
(tab. I). Rod Paraphysomonas ma zachované nefotosynte-
tické plastidy bez plastidového genomu. Tieto plastidy sa
z&astiuji napr. syntézy hému, lipidov a steroidov®.

3.3. Cryptophyta

K nezavislej strate fotosyntézy doslo v ramci rodu
Cryptomonas minimalne trikrat, pricom u vsetkych troch
fotosynteticky neaktivnych druhov boli zachované kom-
plexné plastidy ohrani¢ené Styrmi membranami a medzi
druhou a trefou membranou plastidu zostal zachovany aj
zvySok jadra endosymbiotickej riasy, tzv. nukleomorf.
Genom nukleomorfu Cryptomonas paramecium (486 kb)
kéduje 466 proteinov’®. Pre porovnanie plastidovy
(povodom sinicovy) geném C. paramecium (78 kb) koduje
82 proteinov, 27 tRNA a3 rRNA, pricom chyba vicsina
fotosyntetickych génov s vynimkou génov rbcL a rbcS
(velkd a mald podjednotka enzymu Rubisco), chbX
(Rubisco  aktivaza) aafp  génov  (podjednotky
ATP-syntazy). V plastidovom genéme st zachované aj
gény kodujuce proteiny zodpovedné za import proteinov
do tylakoidov (secA, secY a tatC), ktoré sa zachovali aj
v plastidovom genéme  Nitzschia sp. NIES-3581.
V plastidovom gendme C. paramecium je zachovany aj
chil, teda gén kodujici magnézium chelatazu, ktora sa
zvyCajne zucastiuje syntézy chlorofylu, no moze hrat
ulohu aj v signalizacii medzi plastidom a jadrom. Zachoval
sa aj plastidovy gén petF kodujuci feredoxin, ktory pravde-
podobne sluzi ako donor elektrénov pre niektoré bioche-
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mické drahy podobne ako wuinych organizmov
s nefotosyntetickymi plastidmi. Pritomnost’ génov sufB
a sufC naznacuje, ze v plastide C. paramecium prebicha aj
syntéza Fe-S klastrov®’*®, Dalsimi biochemickymi dréha-
mi prebichajicimi v tomto nefotosyntetickom plastide je
pravdepodobne syntéza aminokyselin a mastnych kyselin®.
Zaujimavost'ou je, ze d’alSie tri iné nefotosyntetické izolaty
rodu Cryptomonas maju plastidy s podobnymi funkciami, no
z plastidového genému sa stratili gény kodujtice Rubisco®®.

3.4. Euglenophyta

Sekundérna strata fotosyntézy nastala viackrat aj
v ramci skupiny Euglenophyta, ato napr.
u nefotosyntetickych druhov FEuglena quartana alebo
Phacus®. V sudasnosti nie je zname, ¢i sa u tychto prvokov
zachovali plastidy. Najlepsie prestudovany sekundarny
heterotrof spomedzi Euglenophyta je volne Zijuci bezfa-
rebny osmotrofny bic¢ikovec Euglena longa, ktory je bliz-
ko pribuzny fotosyntetizujucemu druhu Euglena gracilis.
Komplexné plastidy oboch bic¢ikovcov su obalené tromi
membranami. Plastidovy gendom E. longa (73 kb) je
v porovnani s plastidovym gendémom E. gracilis (143 kb)
priblizne o polovicu men§i. V plastidovom genome
E. longa chybaju gény kodujice proteiny nevyhnutné pre
proces fotosyntézy. Vynimkou je len gén rbcL kodujici
vel’kt podjednotku Rubisco. Vicésina plastidovych génov
ma funkciu v procesoch plastidovej transkripcie
a translacie. Predpoklada sa, ze plastidovy genom E. longa
zostal zachovany za uc¢elom expresie génu pre vel'ku pod-
jednotku Rubisco, pripadne génov s neznamou funkciou
(orf)*®. U E. longa dochadza k translacii plastidového rbcL
génu a aj jadrom kodovaného RbcS génu, avsak hladiny
tychto proteinov su vyznamne nizsie ako u E. gracilis*'.
Podla najnovSej Stadie prebieha v plastidoch E. longa
linearizovana Calvin-Bensonova draha bez glukoneogene-
tickej Casti, ktora je stcastou S$tandardnej Calvin-
Bensonovej drahy. Tato linearizovand draha by mohla byt
aktivovana feredoxin/tioredoxinovym redoxnym systé-
mom pritomnym v tychto plastidoch. Okrem toho prebicha
v plastidoch FE. longa syntéza fosfolipidov, glykolipidov,
Fe-S klastrov a syntéza vitaminov E a K. V tychto plas-
tidoch naopak neprebicha syntéza mastnych kyselin, izo-
prenoidov ani hému* (tab. ).

Stratu fotosyntézy je u E. gracilis mozné indukovat
experimentdlne vplyvom rd6znych fyzikdlnych (napr.
UV ziarenim) a chemickych (napr. antibiotikami) fakto-
rov. Ich u¢inkom dochadza u E. gracilis k inhibicii repli-
kacie alebo expresie chloroplastového genému a k nena-
vratnej strate chloroplastovych génov. Tento proces je
oznacovany terminom ,,vybielovanie“ (angl. bleaching).
Plastidovy geném stabilnych bielych mutantov tohto bici-
kovca je znacne redukovany, priCom u niektorych pravde-
podobne uplne chyba. Pokial maju biele mutanty
E. gracilis dostatok externych organickych zdrojov uhlika,
strata fotosyntézy nema vplyv na ich Zivotaschopnost.
Paradoxom je, ze nefotosynteticky bicikovec E. longa

degradaciu plastidového gendmu nepreziva®.
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4. Zaver

Vysledkom straty jediného plastidového génu
s kritickou funkciou vo fotosyntéze je strata schopnosti
fotosyntetizovat. Pre primarne fotosyntetické organizmy
je takato strata vacsinou letalna. V pripade mixotrofov pre-
adaptovanych na heterotrofny Zivotny Styl, Zijlcich
v prostredi bohatom na Ziviny (organické zdroje uhlika pre
osmotrofov alebo mikréby pre fagotrofov), po strate jedi-
ného fotosyntetického plastidového génu uZ neexistuje
selekény tlak na zachovanie ostatnych fotosyntetickych
génov a lahko moze dojst kich postupnej strate.
U vécsiny eukaryotickych organizmov, ktoré sekundarne
stratili fotosyntézu, zostdvaji aj napriek tomu spravidla
zachované nefotosyntetické plastidy a ich genémy. Dévo-
dom zachovania nefotosyntetického plastidu s genémom je
vo vécsine pripadov zrejme to, ze plastidovy geném kodu-
je minimalne jeden gén, ktory je esencialny pre prezitie.
Na to, aby sa takyto gén mohol exprimovat’, musia zostat’
zachované aj dalSie plastidové gény s funkciou
v procesoch plastidovej transkripcie a translacie alebo
replikacie plastidového gendmu.

Dévodom retencie fotosynteticky neaktivnych plasti-
dov s gendmom ¢i bez neho je zvyc€ajne ich tloha pri za-
bezpeceni esencialnych metabolickych drah, akymi su
najmé syntéza aminokyselin, mastnych kyselin, Fe-S klas-
trov, tetrapyrolu (hému) a nemevalonatova (tzv. DOXP)
dréha pre syntézu izopentenyl pyrofosfatu (IPP), prekurzo-
ru pre syntézu izoprenoidov’. Pomerne &asto byva zacho-
vany aj feredoxinovy redoxny systém, ktory slizi ako do-
nor elektréonov pre viaceré redoxné biochemické reakcie
prebiehajice v nefotosyntetickych plastidoch.

Medzi esencialne plastidové tRNA gény, ktoré mozu
byt zachované nielen z dovodu ucasti na plastidovej
translacii, patri napr. #nE koédujuci Glu-tRNA. U viace-
rych organizmov je Glu-tRNA kI'icovym prekurzorom pre
biosyntézu tetrapyrolov (hému a chlorofylu). Pokial’ nefo-
tosynteticky organizmus nedisponuje inou drahou pre syn-
tézu hému, plastidovy genom kodujuci Glu-tRNA musi
zostat’ zachovany’.

V plastidovom gendme mnohych nepribuznych orga-
nizmov ako C. infusionum, E. longa, P. danica, A. mirabi-
lis, C. gronovii, C. paramecium a P. stellaris je zachovany
rbcL gén koédujuci velkl podjednotku Rubisco. Jej funkcia
nie je u vdc¢Siny z nich doposial’ celkom znama, no predpo-
klada sa, ze mdze zohravat’ tlohu pri fixacii uhlika (resp.
CQO,), v biosyntéze glycinu a serinu, v alternativnej drahe
biosyntézy lipidov, pripadne mdze fungovat’ ako oxygena-
za. Pokial je plastidovy rbcL gén esencialny, tak je aj do-
vodom pre zachovanie funkéného plastidového gendomu
a plastidovych ribozomov, vd’aka ktorym dochadza k jeho
expresii’.

K zriedkavej tplnej strate plastidového gendomu, no
nie samotného plastidu doslo urodov Polytomella
a Rafflesia™ a pravdepodobne aj u Perkinsus, u viacerych
zastupcov  ztaxonov  Colpodellida a Dinoflagellata
a u rodu Paraphysomonas (Chrysophyceae)®****°. Vzhla-
dom na existenciu esencidlnych biosyntetickych drah pre-
biehajicich v plastidoch je ich uplna strata ojedinela.
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K tejto zriedkavej udalosti doslo napr. u panciernatky rodu
Hematodinium. Tato parazitickd panciernatka ma drahy
pre syntézu hému a mastnych kyselin lokalizované
v cytosole a prekurzor pre syntézu izoprenoidov (IPP)
prijima z hostitel'a®>. Kompletnu stratu plastidu je mozné
za Specifickych podmienok experimentdlne indukovat
v krvnom §tadiu pévodcu malarie P. falciparum. K strate
plastidov pocas evolucie doslo aj u d’alsich zastupcov sku-
piny Apicomplexa, ako su napr. rod Cryptosporidium
a G. niphandrodes’.

Stracanie  fotosyntézy, plastidovych  gendémov
a plastidov nie st ojedinelé priklady reduktivnej evolucie.
Redukovat’, pripadne Uplne strdcat’ sa moézu gény, velké
Casti genomov, bunkové organely, ale aj makroskopické
Struktary. Reduktivna evolucia mohla dokonca zohrat
vyznamnu ulohu uZz v najranejSich §tadiach diverzifikacie
zivota® ™ ajej vyznam méZe byt porovnatelny
s evoluciou spojenou so zvySovanim komplexnosti.

Zoznam skratiek

acetyl-CoA acetylkoenzym A

ATP adenozintrifosfat

DOXP nemevalonatova draha (1-deoxy-D-xyluldza-
-5-fosfat draha)

EGT endosymbioticky génovy transfer

Glu-tRNA  glutamyl-tRNA

IPP izopentenyl pyrofosfat

NADP" nikotinamidadenindinukleotidfosfat

ORF otvoreny ¢itaci ramec

rRNA ribozémova ribonukleotidova kyselina

Rubisco ribuldza-1,5-bisfosfat-karboxylaza/
oxygenaza

tRNA transferova ribonukleotidova kyselina
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A. Lukacova and M. Vesteg (Department of Biology
and Ecology, Faculty of Natural Sciences, Matej Bel Uni-
versity, Banska Bystrica, Slovakia): Multiple Independ-
ent Losses of Photosynthetic Ability in Eukaryotic Evo-
lution and the Metabolism of Non-Photosynthetic Plas-
tids

Multiple independent losses of photosynthesis have
occurred among several unrelated eukaryotic lineages in-
cluding red and green algae, land plants, alveolates,
stramenopiles, cryptophytes and euglenophytes. Most plas-
tid genomes of non-photosynthetic eukaryotes do not con-
tain genes associated with photosynthesis, but they usually
encode at least one gene product involved in an essential
non-photosynthetic metabolic pathway. Complete loss of
plastid genome and simultaneous retention of plastid com-
partment is rare, and complete plastid loss is documented
only for few alveolate species. Non-photosynthetic plastids
are often involved in essential fatty acid, isoprenoid, Fe-S
cluster, and heme synthesis.
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