VZNIK EUKARYOTICKE BUNKY - EUKARYOGENEZE
(PROTISTOLOGIE 2021) - VLADIMIR HAMPL

Tento text obsahuje veskeré informace potiebné ke zvladnuti otazek tykajicich se eukaryogeneze na zkousce z protistologie.
Pii zkousce nebude kladen diiraz na znalost pfesnych hodnot — dat a pocti gent, velikosti genomtl — ale na pochopeni
problematiky jako celku. Poznamky pod carou a drobny text slouzi k doplnéni hlavniho textu a nebudou u zkousky
vyzadovany.

Neverim, ze by nékdo byl tak naivni, aby si myslel, ze kniha, jejiz ndazev
obsahuje souslovi ,, Vznik Zivota*™, podava vysvétleni, jak vznikl Zivot —
protoze to neni znamo. Zabyvame-li se vSak timto problémem, miizeme
nahlédnout do toho, co je Zivot zac.

Fenchel, 2003

Vyse uvedeného motto se analogicky tyka i studia eukaryogeneze — vzniku eukaryotické
bunky. K této udalosti doSlo velmi davno, podle raznych hypotéz to bylo pied 2,5-1,5
miliardou let. Fosilni zdznam ztéto doby je velmi chudy. Prvni fosilie povazované za
eukaryotické se nasly ve vrstvé staré 3,2 miliardy let!. Na jejich eukaryoticky ptivod se
usuzuje vsak jen diky tomu, ze jsou pomérné veliké (200-300 pm) a maji strukturovany
povrch pfipominajici bunéénou sténu. Nelze je pfifadit k Zddné dneSni zndmé linii eukaryot.
Mnoho védct se domniva, Ze se nejedna o eukaryotické fosilie. Prvni zcela nezpochybnitelné
fosilie eukaryot se objevily az ve vrstvach starych asi 2 miliardy let. Lecos je zndmo o tom,
jak vypadalo prostiedi na Zemi v této dobé. Az do doby pied asi 2,3 miliardami let byla
atmosféra anoxickd. Poté vzrostla pomérné rychle koncentrace kysliku ¢innosti fosyntézy
sinic. Koncentrace kysliku vSak dlouho nedosahovala vyse, na kterou jsme zvykli dnes,
protoZe jeho produkce byla dlouho pufrovana spotfebou pii oxidaci hornin. Cely proterozoik
se drzela pravdépodobné na urovni zhruba 3%. Nardst kysliku v oceanech byl oproti
atmosféie jest€¢ znacné opozdén, protoze vody ovladly siran redukujici bakterie, které
produkovaly sirovodik, jenz z mofi s vyjimkou povrchové vrstvy na dlouhou dobu ucinil
pachnouci anoxické prosttedi, Canfieldiv ocedn, ktery trval az piiblizné do doby pted 0,7
miliardou let. Tésné pted jeho koncem doslo také ke globalnimu zalednéni Zemé ,,Snowball
Earth®, kdy cely povrch Zemé vcetné€ oceanli zamrzl. Pozor! Nejedna se o dobu ledovou, které
pfiSly az ve Ctvrtohorach (pfed 3-0 mil. let). DalSi vyznamnou geologickou udalosti, ktera
ovlivnila evoluci Zivota byl Pan-Africkd orogeneze, vulkanické a horotvorné procesy
doprovézejici rozpad velkého kontinentu. V jejich disledku se dostalo do oceanti velké
mnoZzstvi zZivin, zejména fosforu, které nastartovali primarni produkci a mozna vedli
k navysSeni koncentrace kysliku na sou€asnou uroven.

Vzhledem k nepouzitelnosti fosilniho zaznamu je studium vzniku eukaryot a jejich
bunéénych struktur zaloZeno vyhradné na naSich znalostech, jak tyto struktury vypadaji dnes
u co moznd nejriznorode€jsiho spektra organizmi. Srovnavanim zijicich organizmu riiznych
skupin se snazime odhadnout, jak mohla eukaryotickéa buiika a jeji struktury vypadat u jejich
spole¢ného predka. Takto a s ptihlédnutim k déjim, ke kterym dochézi i v dnesni dobé¢, se
rizni védci snazi raciondlnimi Uvahami odvodit, jak eukaryogeneze mohla probihat.
Formuluji hypotézy, které se potom jini snaZi vyvratit. Proto bude tato pfednaSka do znac¢né
miry piehlidkou vybranych hypotéz. Protistologie hraje pii studiu eukaryogeneze vyznamnou
roli, protoze prvoci piedstavuji nejSir§i evoluéni diverzitu eukaryot a najdeme mezi nimi
potomky linii, které se oddélily od hlavnich evolu¢nich vétvi eukaryot jiz velmi ddvno

Mezi Zivymi organizmy najdeme dva zdkladni typy buné€k. Eukaryoticka bunika se od
prokaryotické lisi pfedevSim existenci mnoha kompartmentli oddélenych membranami a také

! Javaux a kol. 2010.



mnohem vétsi celkovou velikosti — priméra eukaryoticka buiika ma 10* krat vétsi objem neZ
pramérnd bunka prokaryot. Analyzy piibuzenskych vztahli mezi organizmy zalozené na
porovnavani sekvenci genii pfitomnych u vSech organizmi odhalily existenci dvou typua
prokaryot. Ukdazalo se, Ze nékteré na prvni pohled obycejné bakterie vétSinou z extrémnich
prostiedi tvoii samostatnou skupinu - Archea, kterd je od ostatnich bakterii fylogeneticky
vzdalena piiblizné stejné jako je vzdalena od eukaryot. Zivé organizmy tedy spadaji do t
domén?, z nichz dvé jsou prokaryotické:

(1) Archea (Archebakterie) jsou vétSinou extrémofilové Zzijici v horkych pramenech,
hlubokomotskych pridusich a slaniskach nebo methanogenni obyvatelé raseliniSt’ a stfev
zivo¢ichii. Nezpusobuji zadnd onemocnéni. Enzymy metabolizmu DNA a translacniho
aparatu archei jsou bliz§i eukaryotim nez eubakteriim. Od zbylych domén se odliSuji také
typem fosfolipidéi v membrané.?

(2) Bacteria (Eubacteria) jsou klasické volné zijici, symbiotické 1 parazitické bakterie.
Enzymy energetického metabolizmu maji piibuznéjsi eukaryotim nez archeim. Podle
povrchu se déli na Gram pozitivni (1 membrana a sténa tvofend polysacharidem mureinem) a
Gram negativni (dvé membrany).

Jak jsou si vzajemné piibuzné tfi domény zivych organizmii? Jaky je piibuzensky vztah
eukaryot k prokaryotickym doméndm? Tyto otazky nejsou dosud zodpovézené a
v soucasnosti spolu soupeti né€kolik hypotéz. Podle jedné se eukaryota vyvinula ze sesterské
linie archei, tak jak ukazuje strom sestrojeny podle genu pro rRNA, podle druhé se vyvinula
piimo z archei — jsou jejich vnitini vétvi.* Tyto hypotézy vytvaii rizné piedpoklady toho, jak
predek eukaryot vypadal. Podle prvni hypotézy to byl potomek samostatné linie, podle druhé
to byla de facto archebakterie. Obé
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nadale mély Clenit na domény dvé.

3F osfolipidy archei jsou tvofeny vétvenymi izoprenovymi fetézci napojenymi na L-fosfatidyl glycerol
etherovou vazbou. Fosfolipidy eukaryot a eukakterii jsou tvofeny fetezci nevétvenych mastnych kyselin
napojenych na D-fosfatidyl glycerol esterovou vazbou. # Ktera z téchto hypotéz je pravdépodobnéjsi, v piipadé
druhé hypotézy, ktera skupina archei mohla dat vznik eukaryotiim, neni mozné v soucasnosti rozhodnout.
Fylogenetické studie poskytuji rizné vysledky v zévislosti na pouzité metodice.

4 Ktera z téchto hypotéz je pravdépodobngjsi, v piipadé druhé hypotézy, kterd skupina archei mohla dat vznik
eukaryotlim, neni mozné v soucasnosti rozhodnout. Fylogenetické studie poskytuji riizné vysledky v zavislosti
na pouzité metodice.



proteobakteriim neZ t&ch s archebakterialni kofeny.> o-proteobakterialni geny pochazi ziejmé
z predka dne$ni mitochondrie (viz. nize), jejich mnozstvi je vSak zarazejici. Z uvedeného je
ziejmé, Ze bez ohledu na to, kdo pfesné byl predkem eukaryotické bunky jako takové, genom
eukaryotické bunky je chimérou dvou prokaryotickych genomi - archebaktérie a a-
proteobaktérie.

Po archaebaktérii zdédila zejména mechanizmy genové exprese, po a-proteobaktérii pak
membrany a mnohé metabolické enzymy.®” Eukaryota sdili s archei predev§im mechanizmy
genove exprese, jiné znaky — typ membran a metabolické enzymy — sdili spiSe s eubakteriemi.

Eukaryota ovSem vykazuji mnozstvi znaku, které jsou pro né specifické a kterymi se od obou
prokaryotickych domén vyrazné odliSuji. Tyto znaky tedy ziejmé vznikly az v linii vedouci
k eukaryotlim, jsou to zejména:

1. Mitochondrie a plastidy (semiautonomni organely)

2. Cytoskelet, centrioly, bi¢iky a s nimi spojené molekularni motory

3. Obalené jadro

4. Endomembranovy systém (ER, Golgiho komplex, lysozomy)

5. Organely typu mikrobodies (napf. peroxizomy)

6. Schopnosti fagocytdzy

7. Odlisna kontrola bunééného cyklu a mitdza

8. Pohlavni rozmnozovani (meidza, splyvani gamet a jader)

9. Genom ve formé linearnich chromozom predstavujicich samostatné replikony
10. Znaky na genomu (introny, repetitivni oblasti...)

Na tomto mist¢ bych rad zavedl dva
pojmy, kjejichz pochopeni Vam
pomuze obrazek 2. Posledni spolecny
pfedek vSech eukaryot — LECA (Last
Eukaryotic Common Ancestor) je
organismus, ke kterému se sbihaji
genealogické linie vSech dnes Zzijicich
eukaryot (oznaceny cerven¢). Kazdy
pozdé€jsi  eukaryot nez LECA byl
pfedkem ne vSech, ale jen ¢asti dnesnich
eukaryot. LECA ovSem rozhodné nebyl

prvnim eukaryotem. Zakladatele

eukaryotické linie si nazveme FECA — -

S Jests vets procento genll ukazuje na pifbuznost se sigisREdiEdtoze do této analyzy byla zahrnuta také
fotosynteticka eukaryota, je tento sinicovy ,,signal* pravdépodobné pozlstatkem po sinici, ktera byla predkem
plastidu. Mnoho jejich gentl, at’ nyni funguje v plastidu ¢i ne, bylo pieneseno do jadra eukaryot. Vzhledem

k tomu, Ze ke vzniku plastidu doslo mnohem pozdé&ji, nez vznikla eukaryota, a u heterotrofnich eukaryot
,,Sinicové™ geny (v takové mife) nenachazime, je nepravdépodobné, ze by sinice n&jak ptispely ke vzniku prvni
eukaryotické buiiky. Proto tuto kategorii genii pomineme.

® Podle nekterych hypotéz prispéla ke vzniku eukaryot jesté treti eubakterie — d-proteobakterie, spirochéta nebo
klostridie (viz drobny text na stran¢ 13 a 14).

7 Existuji také nazory, ze pfibuzenské vztahy mezi tfemi doménami neni mozné urcit ne kvili chimérickému
puvodu eukaryot, ale protoze v dobé, kdy domény krystalizovaly, nebyly organizmy geneticky natolik odd¢leny,
jako je tomu dnes, a probihal mezi nimi ¢ily geneticky pfenos (obdoba dneSniho LGT). Biosféra v té dobé
piedstavovala jakousi genetickou sit’, ze které se postupn€ vydé€lily tfi dnesni domény. Kazda z nich si ze
spole¢ného baliku genti odnesla jistou Cast a ty tfi casti se piekryvaly.



(First Eukaryotic Common Ancestor). To byla prvni bunka jejiz potomky jsou vyhradné
eukaryota a zadna prokaryota. Tento FECA byl urcité starSi a mozna vyrazn¢ star§i nez LECA
a pravdépodobné to byl jeste prokaryot. FECA a LECA od sebe oddéluje stonek, ze kterého se
odvétvuji linie organismu, které se dneSniho dne nedozily. Existuji menSinové nazory, ze
FECA, nebo jeho ne pfilis vzdaleny piedek, byl zaroven i LUCA (Last Universal Common
Ancestor), tedy ptedek vSeho zivého. To by znamenalo, ze spolec¢ny ptedek vSeho zivého
nebyla prokaryotickd burka, ale buiika, ktera vykazovala mnoho eukaryotickych znakt a
mozna bychom ji dokonce za eukaryotickou dnes povazovali. Podle téchto hypotéz vznikly
na pul cesty mezi prokaryoty a eukaryoty. Ja osobn¢ se s timto nazorem neztotoziuji, i kdyz
neznam zadny argument, ktery by je mohl jednoznacné vyvratit, a pfidrzim se proto vétSinové
predstavy, Ze na pocatku byl zivot prokaryoticky a eukaryota se vyvinula pozdéji. Protoze se
eukaryoticka bunka lisi tak zasadné a v mnoha ohledech od prokaryotické, je pravdépodobné,
ze jeji evoluéni formovéani trvalo del$si dobu. ProtoZze se nam nedochovali potomci
mezistupna, fikame, Ze eukaryoticka linie ,,sedi* na dlouhém ,,stonku* (anglicky “stem”), coz
je ta modra cast stromu mezi LECA a FECA.

O tom jak vypadal FECA vime velmi mdlo a jedna se vlastné jen o hypotézy, které si
ptedstavime pozdé&ji. Nejprve se totiz zaméefime na to, jak pravdépodobné vypadal LECA. Na
vlastnosti LECA totiz mizeme usuzovat, pokud porovname vlastnosti eukaryot z co mozna
fidit nasledujici logikou: Pokud se néjaky slozity znak (nap¥. mitochondrie) nachazi v
tolika liniich, Ze jeho nepfitomnost u LECA by nutné znamenala jeho opakovany vznik,
a opakovany vznik takového znaku se jevi jako velmi nepravdépodobny, pak lze
predpokladat, Ze LECA tento znak skute¢né mél.

V nésledujicim textu si tedy probereme né€kolik zasadnich eukaryotickych znakl. Zamétime
se jednak na hypotézy vysvétlujici jejich vznik, ale také na rozSifeni téchto znakl
v eukaryotickych liniich.

Vznik mitochondrie

Mitochondrie a plastidy jsou tzv. semiautonomni organely. Od ostatnich organel se lisi tim, Ze
jsou obaleny vice nez jednou membranou (mitochondrie 2, plastid 2-4), maji vlastni genom a
aparat genové exprese a nikdy v bunice nevznikaji de novo, ale déleni jiz existujicich organel.
Dnes se bere jako fakt, Ze jak mitochondrie, tak plastid jsou poziistatkem endosymbiotické
bakterie. Tuto mySlenku jako prvni vyslovili néktefi v&dci na pocatku 20. stoleti
(Mereskovskij, Wallin, Famincyn), pozd&i vSak upadla v zapomnéni, odkud ji vyzdvihla,
zpopularizovala a nakonec prosadila Lynn Margulisova v 60. a 70. letech minulého stoleti. Ta
formulovala teorii seridlni endosymbidzy (SET). Podle této teorie vznikl nejprve
amitochondridlni eukaryot, ktery vstoupil do endosymbiotického vztahu s bakterii, jez dala
vznik mitochondrii, a pozdéji jesté v liniich vedoucich k fotosyntetickym eukaryotim doslo
podobné k zachyceni plastidu. Ptestoze nikdo nepochybuje o endosymbiotickém vzniku
mitochondrie a plastidu, s dal§imi detaily SET, tak jak ji formulovala Margulisova, vétSina
autort nesouhlasi.

Podrobnosti vzniku plastidii budou tématem pfisti ptednasky. V piipad€ mitochondrii,
se dnes snad vSichni shodnou, Ze k jejich vzniku doSlo jen jedenkrat a jejich pfedek byl
blizkym pifibuznym eubakteriim ze skupiny a-proteobakterii. Usuzuje se tak podle sekven¢ni
podobnosti mitochondridlnich genii s témito bakteriemi. a-proteobakterie jsou pievazné
aerobové. Ze znamych o-proteobakterii jsou mitochondriim nejblize bud’ parazitické




rickettsie, voln& Zijici fotosyntetické Rhodospirillum®, nebo p¥ibuzni n&kterych v posledni

dobé objevenych volné Zzijicich linii oznacovanych riizné podivné jako SARI11 (zéstupce je
napt. Pelagibacter) nebo OMAC. Rickettsie jsou nebezpecni vnitrobunécni paraziti
energetického metabolizmu (,,kradou* hostiteli ATP?) a maji pomémé redukovany genom.
Jejich podobnost s mitochondriemi je tedy opravdu napadna. Ale pozor!, rickettsie jsou urcité
hodné pozménény parazitickym zplisobem zivota, a je dost pravdépodobné, Ze spolecny
piedek rickettsii a mitochondrie vypadal jinak. Rhodospirillum je bakterie Zijici ve slanych
vodach a bahnech, kterd je metabolicky velmi flexibilni. Za ur€itych podminek je schopna
provozovat aerobni, jindy zase anaerobni energeticky metabolismus, fotosyntézu pomoci
bakteriochlorofyll a také fixovat atmosféricky dusik na amoniak. Z morfologického hlediska
je na ni pozoruhodnéd pfitomnost tubularnich chromatoforti — vchlipenin cytoplasmatické
membrany, na nichz jsou umistény respiracni a fotosyntetické komplexy, které ptipominaji
mitochondrialni kristy. O biologii téch dalSich skupin se toho pfili§ nevi. Ukazalo se, ze
formovani mitochondrialnich krist a podobnych vchlipenin u zminénych prokaryot se ucastni
piibuzné proteiny, a proto se ziejmé jednd o homologické struktury a Ize predpokladat, ze
predek mitochondrie opravdu kristy mél. Studie zalozend na sekvenaci environmentalni DNA
z moiskych sedimentd (Martijn 2018 Nature) odhalila obrovskou dosud neznamou diverzitu
alpha-proteobacterii. Na strom¢ obohaceném o tyto skupiny se mitochondrie vétvi daleko od
ricktetsii a rhodospiril az u kotene archebakteridlniho stromu. Je tedy mozné, Ze pochazi
z velmi hluboké linie, kterd dosud nebyla kultivovana a popsana.

Mitochondrie je obalena dvéma membranami, které ziejmé ob& pochéazi z bakterie
(jsou odvozeny od vnitini a vn&j§i membrany buiiky Gram negativnich bakterii).! Na
bakterialni ptivod vn&j$i membrany soudime z jejiho proteinového slozeni.!!

Po endosymbioze prosel mitochondrialni genom vyraznou redukci. Dnesni
mitochondrie koduji jen desitky proteint, ve vétSing ptipadl je to 20 a méné (13 u Cloveka).
Nejvice protein kodujicich gent (68) nalezneme v mitochondrii prvoka Reclinomonas
americana, naopak nejméné (2) v mitochondrii Chromera velia nebo dokonce 0 v n¢kterych
anaerobnich derivatech mitochondrii jako jsou hydrogenozomy a mitozomy. Jen pro srovnani,
genom Rickettsia prowazekii obsahuje 834 protein kodujicich genli. Rickettsie je ovSem
Rhodospirillum koéduje uz 4000 proteinti. Co se stalo s témito geny? Velkd ¢ast se jich
jednodusSe ztratila. Jednalo se o ty geny, které nebyly pro fungovani organely dale potiebné.
Ty byly nejprve zaplaveny mutacemi, staly se nefunkéni a byly z genomu postupné
odstranény. Mnoho genti'”> bylo preneseno do jadra eukaryotické buitky mechanizmem
lateralniho (horizontdlniho) genového ptenosu (LGT). K tomuto procesu stale jak v pripadé
mitochondrie, tak u plastidu stale dochazi.!* Takto doslo ktomu, Ze mnoho genii
v eukaryotickém genomu vykazuje a-proteobakterialni ptivod.

8 Ktera skupina se jevi nejblize, zavisi na genech a metodé tvorby fylogenetickych stromtl, které pii analyze
pouZzijeme.

9 Parazitické rickettsie maji také ATP transportér, kterym transportuji ATP z cytoplasmy hostitele do své buniky.
Neni vSak ptibuzny mitochondridlnimu, nedoslo tedy jen k jeho otoceni.

10 ptitom vnéjsi membrana by teoreticky mohla pochéazet s membrany fagozomu, do kterého byla bakterie
pohlcena.

1 Obsahuje porinové proteiny, jako TOM40 a SAM 50, které jsou homologické s poriny vnéjsi bakterialni
membrany, ,,usher a OMPS85. Totéz plati i o membranach primarniho plastidu.

2u kvasinky se jejich mnozstvi odhaduje na vice nez 600.

13 Na laboratornim kmeni kvasinek bylo nameéteno, ze dojde k pfenosu primérmné 1 mitochondrialniho genu za
103 generaci. U rostliny tabaku dojde v priiméru u 1 semena z 16 000 k pienosu plastidového genu do jadra.

V roce 2003 ukdazali 1€kati ve Washingtonu, Ze spontanni pfenos mitochondridlniho genu do jadra zptsobil u
pacienta vzacnou genetickou chorobu Pallister-Halluv syndrom.



Také mitochondridlni proteom (sada proteinli obsaZzenych v mitochondrii) prosel
vyraznou proménou. Napf. v mitochondridlni proteomu kvasinky bylo nalezeno zhruba 400
proteinti.'* Piekvapivé jen asi 50 proteinti ma zietelné a-proteobakterialni pivod. Jedna se
zejména proteiny zapojené do energetického metabolizmu a proteosyntézy.'> Naopak, asi 200
proteinii ma evidentné eukaryoticky ptivod. Jednd se hlavné o membranové, regulacni a
transportni proteiny.'® Zbylych 150 proteini pochdzi z tfetiho zdroje'’ nebo nelze jejich
pavod s jistotou uréit. Plivodni proteom protomitochondrie!® tedy prosel do dnesni doby
vyraznou transformaci. Cést proteint se zcela ztratilo, velka &ast (~ 70%) byla pfesmérovana
a funguje v jinych kompartmentech (napiiklad glykolytické enzymy). Naopak, mnoho
novych specificky eukaryotickych proteint bylo nasmérovano do mitochondrie, takze
proteiny pochdzejici z endosymbionta tvoii dnes v mitochondriich mensinu (< 20%). Diky
redukci mitochondridlniho genomu a ,ovladnuti“ mitochondridlniho proteomu ziskala
eukaryotickd bunka definitivni kontrolu nad mitochondrii. Pfitom vSak musela vyfeSit
nejméné dva technické problémy.

Tim prvnim problémem byl transport substrati a produkti metabolizmu dovnitt a
ven z mitochondrie. K tomu to ti€elu mé eukaryotické buiika celou rodinu (skupinu nékolika
desitek ptfibuznych proteini) membranovych transportérii schopnych specificky prenaset
nejriznéj§i molekuly vcetné ATP a ADP. Tyto pfenaseCe jsou umistény na vnitini
mitochondridlni membrané (vnéj$i membréna je pro tyto molekuly volné propustnd), jsou
eukaryotického ptvodu a vznikly pravdépodobné aZz po endosymbidze mitochondrie.!

Druhym problémem je transport proteini kodovanych v jadife do mitochondridlni
matrix a membran. Za timto ucCelem si eukaryotickd butika vytvofila transportni systém
sestavajici s dvou hlavnich proteinovych komplexi TOM (,,Transporter of Outer Membrane*)
a TIM (,,Transporter of Inner Membrane®). Ty rozpoznavaji protein uréeny k transportu
nejcastéji podle N-koncového presekvence (targetovaciho peptidu) a protdhnou jej do
mitochondrie, kde dojde k jeho opétovnému slozeni do nativni konformace. Tato transportni
masinérie ma smiSeny evolucni piivod. To znamend, Ze nékteré proteiny, ze kterych sestava,
jsou puvodem z a-proteobakterie. VétSina proteinit je ovSem eukaryotického pivodu a
transportni systém jako celek je jasn€ eukaryoticky vynalez.

Je zteyjmé, Ze endosymbiotické ziskdni mitochondrie byl slozity proces, ktery musel
probihat pod néjakym selekénim tlakem. Musel bufice pfinaset okamzZité vyhody, jinak by se
endosymbiont po nékolika generacich z hostitelské bunky vytratil. Jaké vyhody to mohly byt?
Nabizi se vyhoda efektivngj$iho ziskavani energie pomoci oxidativni fosforylace. VytéZzek
ATP pii zapojeni mitochondrie do metabolizmu glukozy vzrostl z2 ATP (pouze glykolyza)
na témét 36 ATP s mitochondrii, ve které probiha Krebsiiv cyklus a funguje dychaci fetézec.
JenZe k zapojeni mitochondrie do energetického metabolizmu mohlo stéZi dojit okamZité.
Nejprve musela evoluce vyvinout mechanizmy transportu molekul a proteinti. Jakd tedy
mohla byt okamzitd vyhoda endosymbionta?

14332-526 podle pouzité metody detekce proteinti. Zde bych chtél upozornit, ze jen 9 proteind je kddovano
mitochondridlnim genomem, zbyly asi 400 je kédovano v jadre.

15 Napt. vétsina proteinti komplexti dychaciho fetézce, ATP syntazy, ribozomalni proteiny, chaperony HSP70,
HSP60.

16Napf. proteiny transportu proteinii do mitochondrie, proteinové komplexy regulujici genovou expresi - sestfih,
stabilita RNA - a ATP transportér.

17 Napt. RNA polymeréza z figa T4

'8 Minimaélni velikost proteomu protomitochondrie byla odhadnuta na 630 genti. Tolik genli z genomu kvasinky
vykazuje a-proteobakterialni ptivod.

19 parazitické rickettsie maji také ATP transportér, kterym transportuji ATP opacnym smérem z cytoplasmy
hostitele do své buiiky. Neni vsak pribuzny mitochondrialnimu, nedoslo tedy jen k jeho otoceni.



Ox-Tox model piedpoklada, ze predek mitochondrie diky aerobnimu metabolizmu
snizoval koncentraci kysliku v okoli. To mohlo byt vyhodné pro anaerobniho hostitele, pro
nc¢hoz byla vysokda koncentrace kysliku toxickd. To stimulovalo fyzicky kontakt obou
organizmi a vedlo nakonec k pohlceni a uchovani endosymbionta. Parazitarni model
piedpoklada, Ze piedek mitochondrie pronikl do eukaryota jako parazit, ktery nepiinasel
hostiteli zddnou vyhodu (tak jako dnes$ni Rickettsie). Eukaryot vSak jeho invazi piezil a
dokonce si ho zotrocCil za vzniku mitochondrie. Syntrofické modely piedpokladaji navani
metabolické spoluprice mezi dvéma partnery zalozené na oboustranné¢ vyhodné vymeéné
metabolitd.?’ Nékteré tyto modely si predstavime pozdéji (vodikova a syntroficka hypotéza).

V minulosti se predpokladalo, ze nékteré skupiny prvokii nemaji mitochondrii a jsou to
potomci eukaryot, kterd zila v dobé pfed vznikem mitochondrie. Pro tyto domnéle priméarné
mitochondridlni eukaryota byla vytvofena dokonce samostatnd eukaryotickd podfise
Archezoa. Radily se tam skupiny jako diplomonady, parabasalidi, oxymonady, mikrosporidie,
pelobionti a archamoéby. OvSem po dikladnéjSim studiu téchto organizmu se ukazalo, ze
vétSina z nich, mitochondrii v ur€ité pozménéné formé obsahuji. V jejich buikéach se totiz
nachdzeji organely, jako jsou hydrogenozomy, které jsou zapojeny do anaerobniho
energetického metabolizmu, nebo mitozomy, jejichz funkce zatim neni pfili§ objasnéna. Oba
tyto typy organel jsou dnes podle proteinového sloZeni matrix i membrdn jednoznacné
povazovany za derivaty mitochondrie. Jedinou vyjimkou v tomto sméru jsou oxymonady.
V nasi laboratofi se totiz podarilo ukazat, ze tito bi¢ikovci mitochondrii velmi pravdépodobné
nemaji. Jejich blizei ptfibuzni ovSem organelu piibuznou mitochondrii maji (jednd se
pravdépodobné o typ hydrogenosomu), a proto je téméf jisté, Ze v piipadé¢ oxymonad se jedna
o ztratu mitochondrie a ne o jeji ptivodni nepfitomnost. Z vySe uvedeného plyne, ze posledni
spole¢ny predek vSech dnesnich studovanych eukaryot (LECA) mitochondrii v néjaké formé
mél. Je vSak mozné, ze eukaryota primitivn¢ bez mitochondrie existuji (ale zatim jsme je
nenalezli).

Vznik cytoskeletu

Usporadani cytoskeletu a proteiny, které jej tvoii, jsou unikatni pro eukaryota a
zaroven jim vSem spole¢na — neexistuji eukaryota bez cytoskeletu. Je tedy ziejmé, ze k vzniku
cytoskeletu muselo dojit velmi brzy v eukaryogenezi a Ze posledni pfedek dnes znamych
eukaryot jiz tuto formu cytoskeletu mé¢l. Dlouho se myslelo, Ze prokaryota vibec Zadny
cytoskeleton nemaji. Dnes vSak vime, Ze u prokaryot se bézné vyskytuji vzdalené homology
zakladnich cytoskeletalni proteinii a plni i tam podobné funkce. Eukaryotickému tubulinu jsou
homologicky protein FtsZ, ktery se icastni tvorby Z prstence, pomoci kterého se bakterialni
bunika déli, a dale pak proteiny TubZ a RepX. Velmi vzdalené homology eukaryotického
aktinu jsou proteiny MreB a ParM?!. Ty tvoii filamenty pod membranou, udrzuji tvar
prokaryotické bunky a ucastni se také segregace bakteridlniho chromozomu pfed bunéénym
délenim. Eukaryotickému myosinu je pravdépodobné vzdalené ptibuzny bakteridlni protein

20 Jedna z hypotéz, kterou mtizeme tadit do této kategorie, predpoklada, ze predek mitochondrie byl schopny
fotosyntézy, tak jako dnesni Rhodospirillum. Endosymbiont mohl fotosynteticky fixovat CO, produkované
v dychacim fetézci hostitele a naopak hostitel mohl vyuzivat ¢ast organickych latek vzniklych pii fotosyntéze

endosymbionta.

21 + .. .. e L e o , c . e .
Jejich homologie je tak obtizné€ rozeznatelnd, Ze ji nelze vibec poznat ze sekvenci proteind a pfislo se na ni az

podle napadné podobnosti v jejich tercidlnich strukturach. Terciarni struktury proteini jsou totiz v nékterych
pfipadech evolucné jesté konzervativnéjsi, nez jejich aminokyselinova sekvence.



MukB, ktery u bakterii také slouzi jako molekularni motor.?? Je zajimavé, 7e eukaryotické
homology cytoskeletalnich proteint si prohodily vzhledem ke svym bakteridlnim protéjSkiim
funkce. Zatimco FtsZ se UcCastni déleni bunky prokaryot, tubulin se ucastni eukaryotické
mitdzy, a naopak aktin s myosinem se Ucastni déleni buniky eukaryot, zatimco MreB a ParM
se pomahaji pfi déleni bakteridlni DNA.

U n¢kterych skupin prokaryot se vyskytuji dokonce velmi blizké homology
cytoskeletalnich proteini eukaryot. U bakterii ze skupiny Verrucomicrobia byly nalezeny
geny BtubA a BtubB blizce piibuzné eukaryotickym o- a B-tubulinim. V buiice dokonce
vytvaii néco podobného mikrotubulim. Vzhledem k vyskytu jen u této jediné skupiny bakterii
se uvazuje, ze mize jit o vysledek laterdln¢ pfenesenych genl z eukaryot a ne o piedky
eukaryotickych tubulini. Na zakladé tohoto ndlezu byla formulovana hypotéza o
symbiotickém vzniku bi¢iku. V genomu archebakterie ze skupiny Nitrosoarcheum z kmene
Thaumarcheota byly také nalezeny geny velmi blizce ptibuzné eukaryotickym tubuliniim.
V tomto piipadé¢ se ziejmé nejednd o pozdejsi laterdlni prenos, ale opravdu ptivodni geny.

Ne¢kolik skupin archei (Korarcheota a nékteré Crenarcheota) obsahuje velmi blizky
homolog eukaryotického aktinu. V tomto ptipadé vétSinovy nazor tvrdi, Zze nejde o pozdéjsi
lateralni ptenos z eukaryot, ale o plivodni pfitomnost aktinu pravdépodobné uz u spole¢ného
predka jedné Casti archei, ktera se podle pocatecnich pismen archedlnich kment, ze kterych
sestava, nazyva TACK. Eukaryota tedy mohla podédit aktin z této Casti prokaryotického
stromu.

Vznik biciku

Eukaryoticky a prokaryoticky bi¢ik jsou zcela nepodobné struktury, které se li§i proteinovym
slozenim i1 mechanizmem pohybu a je tedy jasné, ze maji odlisSny evoluéni puavod.
Prokaryoticky bi¢ik sestava ze dvou Casti — stator a rotor, které jsou vsazeny do membrany.
Protonovy gradient na membrané prokaryot roztd¢i rotor, ktery na kterém je piipevnén
filament.?> Usporadani eukaryotického bi¢iku je evoluén& velmi konzervované a prakticky
stejné u vSech eukaryot. Vzniklo pravdépodobné jiz velmi davno. Axonema eukaryotického
biciku je tvofena 9 pary mikrotubuli uspofddanymi do kruhu a dvéma stfedovymi
mikrotubuly. Axonema je na stran¢ smérem do buniky pfechazi do bazalniho téliska, kterym je
bic¢ik ukotven v buiice. Bicik je po celém povrchu pokryt cytoplasmatickou membranou, ktera
je souvisla s membranou buniky. Mechanizmus pohybu je zaloZeny na vzajemném klouzani
sousednich vnéjsich part mikrotubuld, které je pohanéno dyneinovymi raménky.

Vznik bi¢iku lze vysvétlit endogenné (vytvofila si jej eukaryotickd buiika) a nebo
endosymbioticky (vznikl z endosymbionta). Hypotéza endogenniho vzniku argumentuje tim,
ze bazalnimu télisku bic¢iku je homologické centriola a ob¢ struktury se zapojuji do utvareni
vznikla diive a sni i1 centriola. Bi¢ik mohl vzniknout protaZenim centrioly smérem ven
z buiiky. Pro endogenni vznik biciku hovoii také fakt, ze bi¢ikové ,,motory* dyneiny jsou
odvozeny od cytoplasmatickych. Prvotni funkce bi¢iku nemusela spocivat v pohybu. Kratky
bi¢ik na pocatku svého vzniku mohl slouzit tfeba jako “mucholapka” pro lov bakterii nebo
mit senzorickou funkci.

22 Také intermedianni filamenty maji svlij homolog u prokaryot. Je jim protein crescentin, ktery byl nalezen u
bakteria Caulobacter crescentus. Vyskytuje se vSak pouze u této bakterie a jedna se pravdépodobné o protein
ziskany lateralnim genovym transferem z eukaryot.

23 Uvedené plati jak pro bakterialni tak pro archealni bicik, pfestoze se ukazalo, Ze i ani tyto dva typy biciku jsou
tvofeny nepiibuznymi proteiny. Jedna se pravdépodobné o piipad konvergence, kdy nezavisle na sob¢ vznikly

z ruznych proteind na prvni pohled podobné struktury.



Endosymbiotické teorie vzniku bi¢iku predpokladaji, ze mohl vzniknout
z ektosymbiotickych eubakterii. Modifikovand SET Lynn Margulisové ptredpoklada, ze
predkem biciku byly spirochéty. Poukazuje na existenci organizmu Mixotricha paradoxa®,
ktery ma sice vlastni 4 bi¢iky, pohybuje se ovSem pomoci spirochét ptipevnénych na jeho
povrch, které se synchronizované vini. V neprospéch této teorie hovoii skute¢nost, ze u
spirochét nebyly nalezeny zadné proteiny ptitomné v bi¢iku (tubuliny, dyneiny). Jind teorie
hleda piivod biciku ve verucomikrobiich. To je skupina bakterii, ktera Zije na povrchu
n¢kterych nalevnikl a slouzi k jejich obrané. U verucomikrobii byly nalezeny geny pro
tubulin a dokonce byla v jejich buiice zjisténa ptitomnost jakychsi tubult.

Na ptednasce v roce 2009 padl dotaz, v jakém piibuzenském vztahu jsou tubuliny verucomikrobii a eukaryot. Na
fylogenetickych stromech sedi verucomikrobidlni tubuliny na bazi eukaryot. Je tedy skutecné mozné, Ze to
mohly byt pfedkem eukaryotickych tubulini. Je vSak také mozné, ze fylogeneze je urCena Spatné a
verucomikrobia ziskala tubuliny horizontalnim pfenosem z eukaryot. Verucomikrobidlni tubuliny totiz tvofii
dlouhé vétve, které mohou byt uméle ptitahovany ke kofeni (pritahovani dlouhych vétvi). V novéjsi analyze se
dokonce jasné vétvi uvnitf rodiny eukaryotickych tubulintl, takze se zda, ze se skutecné jedna o lateralné pienos
téchto genu z eukaryot do verukomikrobii. Vice na:
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC139267/?tool=pubmed
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmec/articles/PMC3349469/figure/F2/

Jen malo skupin eukaryot nema bicik v zddném zivotnim stadiu (vétSina hub, nékteré
améby), a proto predpoklddame, Ze jiz spolecny piedek vSech soucasnych eukaryot (LECA)
mél bicik a nekteré skupiny jej druhotné ztratily. Uspofadani bicikti na buiice je casto
typickym znakem pro celé eukaryotické skupiny. Nékteré typy uspotfadani jsou vyjmenovany
nize:

Jeden zadni bi¢ik — opistokontni unikont (typické pro opisthokonta)

Dva stejné biciky — izokontni bikont (typické pro zelené tasy)

Bikont s jednim bi¢ikem piednim a jednim zpétnym (typické pro bikonta)

Tetrakont, tfi pfedni bi¢iky a zpétny tvoii undulujici membranu (typické pro
Parabasala)

Dinokont (obrnénky) dva bic¢iky — pticny a podélny (typické pro dinoflagelaty)

e Heterokont — dva rizné bi¢iky, pfedni ma mastigonemy (typické pro stramenopila)

e Mnoho biciki (fasinky) - (typické pro nalevniky)

Vznik endomembrinového systému

Biologické membrany nevznikaji de novo. Molekuly fosfolipidt jsou vkladany jen do jiz existujicich membran,
&imZz membrana roste, a nové membranové struktury vznikaji vyhradn& odskrcenim od existujicich membran.?
Kontinuita membran se zachovava i pfi jejich pfenosu z rodi¢l na potomstvo. Membrany potomku vznikaji opét
vyhradné z membran rodic¢t (u mnohobunéénych organizmil jsou membrany prenaseny skrze vajicko). Zakladni
typy membran zachovavaji svou kontinuitu nezavisle na tob¢, tzn. cytoplasmatickd membrana pochazi vzdy
z cytoplasmatické membrany, membrana endoplazmatické retikula a jaderného obalu (které do sebe volné
prechazi), zase jen z membrany endoplazmatického retikula a jaderného obalu, mitochondrie vznikaji jen
z mitochondrii a plastidy zase jen z plastidd. Hovofime v této souvislosti o membranové dédi¢nosti, kterad je
nezavisla na dédiCnosti genetické. Tyto skuteCnosti je potieba mit na paméti, uvazujeme-li o vzniku
endomembranového systému. V nasledujicim textu si nastinime jednu velmi podrobné propracovanou hypotézu
o vzniku eukaryotickych endomembran. Jejim autorem je Cavalier-Smith. M¢&jte vSak na paméti, ze se jedna
stale jen o hypotézu.

2 parabasalida zijiciho ve stfevé termita Mastotermes darwiniensis

2 . VI ‘- . . - . I N .
3 O vzniku meéchyikll de novo se uvazuje pouze v souvislosti s autofagii a vznikem virovych partikuli, ale i
v téchto pripadech to neni jasné potvrzeno.


http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC139267/?tool=pubmed
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3349469/figure/F2/

Jaderny obal a endoplazmatické retikulum (ER), jejichz membrany v sebe plynule pfechazi, vznikly
odskrcenim cytoplasmatické membrany v misté, kde byla navazdna DNA.2° Membranovy vaéek DNA postupné
obalil a natasil se v ER. Cytoplasmatickd membréana na jedné stran¢ a jaderny obal s ER na strané druhé se
ovSem Vv soucasné eukaryotické bunce funk¢né 1isi. Asi nejnapadnéj$im odlisnosti je, Ze na ER a jaderny obal
nasedaji ribozomy (na snimcich vyznacené jako mali snéhulaéci) a pravé se syntetizujici protein je poté
transportovan skrze membranu do lumen (tzv. kotranslaéni transport). K tomu na cytoplasmatické membrané
eukaryot nikdy nedochézi. Nasedani ribozomu je zprostiedkovavano dvéma molekulami — ,,signal recognition
particle” (SRP) a ,,docking protein“(DP). SRP rozpoznava signalni sekvenci na proteinu, ktery se pravé souka
ven z ribozomu a navéze se na ni. SRP navazanou na vznikajici peptid a ribozom se poté specificky vaze na
receptor v membrané, kterym je DP. DP se u eukaryotickych bun¢k vyskytuje pouze na membranach ER a
jaderného obalu, a proto se ribozomy vazi jenom tam. Protoze DP se do membrany muize dostat také jen
kotransla¢né z nasednutého ribozomu, nemize se novy DP nikdy dostat na jinou membranu, nez na které uz je
pfitomen alespon v jedné kopii. Jak mohlo dojit k takovému funkénimu vyclenéni ER a jaderného obalu?

Prokaryota pouzivaji homologicky systém ke kotranslacnimu exportu proteinti skrze cytoplasmatickou
membranu. DP byl tedy na pocatku pfitomen jak na cytoplasmatické membrané, tak na membranach ER a
jaderného obalu, které z cytoplasmatické membrany vznikly a alespoii jednu kopii DP si odnesly. Obé
membrany (cytoplazmaticka a jadernd+ER) spolu komunikovaly méchytky. Na téchto méchyicich se mimo jiné
prenasel také DP. Lze si piedstavit, ze ke vzniku funkéné specializovaného ER a jaderného obalu mohlo dojit
diky pomérné jednoduché mutaci. Stacilo, aby vznikl mechanizmus, ktery zabranuje vstupu DP na méchytky
odskrcované z ER (takovy mechanizmus funguje na membrané ER stale). DP se od té chvile pohyboval v buiice
jen jednim smérem (z cytoplasmatické membrany na ER). DP na membrané ER byly uvéznény a nemohly se
dostat nikam jinam. Bylo jen otdzkou casu, kdy u né&jaké buiky doslo k tomu, Ze se vSechny DP ocitly na
membranach ER. VSichni potomci této burnky (vSechna dnesni eukaryota) maji DP pfitomen vyhradné na ER a
jaderném obalu, coz této membrané propujcuje schopnost vazat ribozomy, naopak cytoplasmatickd membrana
tuto schopnost jednou provzdy ztratila.

Pozdgji doslo k tomu, Ze méchytky vznikajici na ER nemohly fuzovat s cytoplasmatickou membranou a
obracené.?” V této chvili musel nevyhnutelné vzniknout novy kompartment nazyvany proto-Golgi-fago-lysozom
(pfedchidce Golgi), kde se méchyiky z ER a cytoplasmatické membrany ,,pfebalovaly* do nového obalu, ktery
byla ta druhd membrana ochotna pfijmout. Obdobnym mechanizmem se mohl proto-Golgi-fago-lysozom
diferencovat na jednotlivé Casti Golgi, jak je zndme dnes, a také mohly obdobné vzniknout kompartmenty
lysozom a endozom. Tyto zékladni soucasti endomembranového systému (ER, Golgi, lysozom a endozom) se
vyskytuji u vSech eukaryot, byt u nékterych jsou nekteré z nich Spatné patrné. Proto se domnivame, Ze jako
v piipadé mitochondrie, bi¢iku a cytoskeletu byly zakladni soucasti endomembranového systému pfitomny jiz u
posledniho spole¢ného predka vsech dnesnich zkoumanych eukaryot (LECA).

Jadro a usporiadani genomu

Obaleni DNA mohlo byt pro buiku vyhodné z mnoha diivodi. Obalend DNA byla vice
chranéna pfed poSkozenim radikaly vznikajicimi jednak Cinnosti molekularni motori —
myosin, kinesin, dynein — a také plisobenim UV zafeni na atmosféricky kyslik?®. Jaderna
membrana mohla také zajistit vystupni kontrolu pro mRNA nebo alesponi zajistit, aby nezrala
RNA nebyla okamZité pfistupna pro translaci. Hned na pocatku evoluce eukaryot se totiz
objevili spliceosomalni introny®® a bylo potieba zabranit tomu, aby dochazelo k translaci
nesestithané mRNA.*° Hnacim motorem nového uspofddini chromatinu a vzniku
chromozomt s centromerami a telomerami byl patrn€ vznik mitézy a meidzy, kterd vyuziva
pro fyzické rozdéleni DNA mikrotubuly a na né vazané molekularni motory.

26 Prokaryotickda DNA se vaZze na cytoplazmatickou membranu. Rlst membrany je jednou ze sil pisobicich pfi
rozchodu dcefinych bakteridlnich chromozomt po replikaci.

27 7da membrany mohou splynout nebo ne urcuje pfitomnost proteinti oznacovany SNARE. Pokud je typ
SNARE na membrané méchyiku kompatibilni s cilovou membranou, mohou membrany splynout.

28 Zejména v obdobi, kdy rostla koncentrace kysliku v atmosféte, ale jest¢ se nezformovala 0zoénova vrstva.

2 Vyvinuly se pravdépodobné ze samosestiiznych Group II intrond, které do eukaryotické bufiky ziejmé pfinesl
predek mitochondrie.

30 Jaderné pory byly nejprve ziejmé volngji prostupné, pozdé&ji se vyvinul aktivni a selektivni transport. Nékteré
histony byly pievzaty od prokaryot H1 (Gram pozitivni eubakterie), H3 a H4 (archebakterie), H2a, H2b vznikly
nove.
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Fagocytéza

Fagocytdza, tedy schopnost pohlcovat potravu po soustech a travit ji ve vaccich (potravnich
vakuolach=fagozomech) uvniti buiiky, je také schopnost typicka pro eukaryota. Fagocytozy
se kromé¢ specifickych proteint (receptory pro molekuly na povrchu kofisti, travici enzymy)
ucastni také cytoskeleton (zejména aktin a myosin, pomoci kterych buika vytvaii panozky) a
endomembranovy systém a jeho mechanismy (fagocytované vacky splyvaji s vacky
obsahujici travici enzymy, jejich membrana je recyklovana pfi endocytdze). Proto je jasné, ze
schopnost fagocytdzy vznikla az po vzniku nebo paralelné se vznikem cytoskeletonu a
endomembranového systému. NiZe si nastinim podrobné propracovanou hypotézu vzniku
fagocytozy, se kterou ptisel opét Cavalier-Smith. Tato hypotéza predpoklada, Ze schopnost
fagocytdzy se vyvinula uz u posledniho spole¢ného predka dnesnich eukaryot spolecné s
endomembranovym systémem (opét si bud’te védomi toho, Ze jde jen o hypotézu). Ke
zkousce jeji znalost nebudeme vyZzadovat.

V prvni fazi buiika travila potravu extraceluldrné pomoci enzymd, které byly sekretovany kotranslacné
pomoci na membranu navazanych ribozomut. Ve druhém kroku doslo k vylepseni transportu latek (zejména
proteinil) uvolnénych rozkladem kofisti do buniky predatora. Buiika mohla vyuzit membranovy kanal Derlin
(obréazek vlevo), ktery dodnes funguje na membrané ER?!, a déle primitivni proteazom k okamzité proteolyze
nasatych proteint. Jak Derlin tak proteazom jsou specificky eukaryotické vynalezy. Ve tietim kroku si buiika
zaCala vytvaret panozky a ¢aste¢né uzavirala misto extracelularniho traveni, aby zabranila difuzi Zivin do okoli.
Ve ¢tvrtém kroku doslo k tplnému pohlceni kofisti a vznikl prvni fagozom. Do tohoto fagozomu se travici
enzymy stale transportovaly skrze nasedlé ribozomy a ziviny se vstiebavaly pomoci Derlinu a proteazomu.

Z jednoho podobného fagozomu, na jehoZ membranu byla navazana DNA, mohl vzniknout jaderny obal a ER
mechanizmem, ktery jsem popisoval v kapitole o endomembranovém systému. DP zlstal uvéznén na ER, stejné
jako Derlin a proteazomy. Cytoplazmatickd membrana ztratila schopnost kotranslacniho pfenosu proteind stejné
jako fagozomy, které se z ni se odskrcovaly. O té chvile musely byt do fagozému dopravovany travici enzymy
pomoci vacki z ER pies Golgi, jak tomu je dnes (obrazek vpravo).

phagocytosis phagocytosis

S \
% N
nucleus !’
\ [s] clathri

P Golgi & STGN X

o clathrir

T-SNARE > pinocytosis
exocytosis exocyt_osm

Vznik peroxizomu
Peroxizom je kompartment obaleny jednou membranou, ktery je pfitomny u vétSiny eukaryot.
Tato organela plni fadu podstatnych funkci v bunice. Nazev mu dala reakce, pii které je
rozkladan peroxid vodiku, ale v peroxizomech dochdzi také napt. k B-oxidaci mastnych
kyselin. U né€kterych organizmi se peroxizomy specializovaly je$té€ na dal$i funkce a vznikly
z nich napt. glykozomy (kinetoplastida) nebo glyoxizomy (rostliny).

Existuji dvé hypotézy na vznik peroxizomu. Podle prvni vznikl endosymbidzou
z Gram pozitivni bakterie. Podle druhé hypotézy vznika peroxizom odSkrcenim z ER.

31V transportnim komplexu ERAD prenasejicim vadné proteiny ven z ER.
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Ukazuje se, Ze hypotéza o endogennim vzniku je blize pravd¢. Jednak bylo pozorovano, ze
buiiky, které peroxizom diky mutaci ztratily, si jej poté, co byla mutace opravena, dokazaly
opét vytvorit. Navic bylo pfimo pozorovano odskrceni peroxizomu z ER. Opakovany vznik
peroxisomu si Ize tedy na rozdil od ostatnich probiranych struktur pomérné snadno piedstavit,
takze neni mozné rozhodnout, zda byl ptitomen u LECA ¢i nikoli.

Z ptedchoziho textu plyne, Ze LECA byl velmi pokroc¢ily eukaryot, ktery vykazoval vétSinu
typicky eukaryotickych znakl snad s vyjimkou peroxisomu: mitochondrii, bi¢ik a cytoskelet,
endomembranovy systém, linearizované chromosomy, mitézu, sex, introny. Pravdépodobn¢
m¢l také bakterialni typ fosfolipidi v membranach.

Nyni se zam¢efime na otdzku, jak vypadal FECA. Tedy zakladatel eukaryotické linie. Na
povahu FECA muzeme usuzovat snad jen z toho, jak je vzajemné¢ piibuzna doména eukaryot
k doménam prokaryotickym. A v tomto ohledu mame zatim mnoho nejasnosti. Pokud by se
eukaryota vyclenila zevnitt archei, byl FECA ziejmé archeonem. Pokud by eukaryota
predstavovala tieti samostatnou linii Zivota sesterskou archeim nebo obéma prokaryotickym
doméndm, nelze o povaze FECA fici mnoho. Je také mozné, Zze FECA byla chiméra vznikla
fuzi archebakterie a eubakterie, viz vodikova hypotéza nize. V tomto ohledu je pozoruhodné,
ze nékteré eukaryotické skupiny vykazuji nékteré znaky, které jsme dosud vydavali, za
specificky eukaryotické.

Néktera prokarvota jako by méla k eukaryotam blize

Tti ptibuzné bakteridlnich skupiny Planctomycetes, Verrucomicrobia a Chlamydiae,
dohromady oznacované jako PVC, se vyznacuji tim, zZe né€kteii jejich zastupci vykazuji znaky
a schopnosti, které jsou jinak typické pro eukaryota. Planktomycéty (jako je Gemmata
obscuriglobus na snimku) maji vnitini membranové struktury oddélujici kompartmenty, ve
kterych probiha specificky metabolismus. U Genmnata obscuriglobus byla dokonce
pozorovand endocytdza s vaCky obalenymi proteinovym plastém pfipominajici proteinovy
plast’ eukaryotickych vackt. Neékteré planktomycéty maji obalenou i DNA a ta je nc¢kdy
kondenzovand a pfipomind chromatin eukaryot. Na ,jaderné obalce* byly nalezeny pory
podobné jadernym porim eukaryot, jedna se vSak ziejmé o konvergenci. U chlamydii byly
nalezeny geny pro histon H1. Planktomycety jsou schopny se mnoZit puenim, nékteré maji
podivné druhy lipidii na vnitfnich membranach pfipominajici archélni lipidy a n€které umi
syntetizovat steroly. Verukomikrobie, jak jsem jiz psal vySe, obsahuji geny pro tubuliny
(mozna laterdlné pienesené) a vytvaii néco na zplisob mikrotubulii. V roce 2019 byl
publikovan objev pomémné velké plaktomycety Candidatus Uab amorphum®?, u které bylo
pozorovano pohlcovani jinych bakterii. Jednd se o prvni pfipad fagocytéozy u prokaryot.
V buiice byly rovnéZ nalezeny fibrily pravdépodobné tvofené aktin-like proteiny, které byly
nalezeny v genomu této bakterie. Faktem je, Ze zminéné ‘“eukaryotické” znaky jsou ve
skupiné PVC rozptyleny a nenajdeme je spole¢né u jednoho organizmu. Pokud bychom si
ovSem predstavili, Ze vSechny tyto schopnosti mél jejich spole¢ny piedek, coz je rozhodné
vérohodnd hypotéza, tak tento piedek byl rozhodné slozitd buika, ktera méla slibné
nakro&eno k eukaryotické buiice.*?

32 https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/31827088/
33 Posledni review na toto téma naleznete zde
http://rspb.royalsocietypublishing.org/content/early/2011/09/09/rspb.2011.1581.full
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Také mezi archei nalezneme zastupce s nékterymi eukaryotickymi znaky. Je podezielé, ze se
koncentruji do superskupiny oznacované jak TACK (Thaumarchaeota, Crenarchaeota,
Korarchaeota, Aigarchaeota). Tato skupina ovSem pokryva dobrou polovinu vSech archei,
takZe nelze mluvit o jedné obskurni vétévce. Nicmén¢ pravé zde nalezneme archea obsahujici
crenactin (blizky homolog eukaryotického aktinu), ktery vytvaii sit€¢ pod membranou a
pomaha jim drzet tyCovity tvar. Jinak vétSina ostatnich archei jsou spiSe kulovité buiky. U
jednoho zastupce této superskupiny (Nitrosoarcheum z kmene Thaumarcheota) byl v genomu
nalezen tubulin. U Caldiarchaeum terraneum byl zase nalezeny ubiquitinovy modifika¢ni
systém, tj. zplusob znaceni proteini urCenych k degradaci ubiquitinem, coz je jinak
eukaryoticky znak. Nechci zachazet do podrobnosti, ale nékolik enzymi a proteint
ucastnicich se transkripce, translace a oprav DNA u této nadskupiny archei vykazuje velké
podobnosti s obdobnymi enzymy u eukaryot. I v ptipadé¢ TACK platilo, ze byly tyto znaky
rozptyleny u riiznych zastupci.>* Situace se viak podstatné zménila v letech 2015-2017, kdy
byly publikovany neuplné genomy nové skupiny hlubokomotskych archebakterii, které
dostaly nazev Asgard®>. Nazev skupiny i jejich ¢lenti odkazuje na postavy z norské mytologie.
DNA téchto organizmu byla ziskdn z moiského dna na misté zvaném Loki Castle, asi 3 km
hluboko na dné oceanu pobliz Svalbardu. V genomech této skupiny archei se nachazi dosud u
prokaryot nejkompletnéjsi sada gent pro typicky eukaryotické bunécné systémy: actin a
gelsolin, geny pro ubiquitinila¢ni systém, né€které histony, geny systému ESCRT uplatitujici
se v tvorbé a vyvoji méchytkl, Siroky repertoar malych GTPaz opét hrajicich roli v
endomembranovém systému. Také fylogenetické analyzy ukazaly specifickou piibuznost této
linie archei k eukaryotim. Jedna se tedy rozhodné o prokaryota, kterd maji, z téch co zname,
nejvice nakroéeno k eukaryoti¢nosti. Japonské skupiné (Imachi a kol. 2019)*® se podatilo
jednoho zastupce s Asgaard archea vykultivovat. Pojmenovali jej Prometheoarchaeum
syntrophicum a jevi se nejptibuznéj$i Lokiarcheota. Vypadd to se, Ze nevytvari
endomembrany ale naopak membranové vnéjsi vybézky. Roste v symbidze s dvéma dal$imi
prokaryoty. V roce 2021 je jiz znamo témét 200 genomil ze skupiny Asgard.

Jak tedy vznik First Eukarvotic Common Ancestor (FECA)?

Na obrazku nize naleznete rizné moznosti piibuzneskych vztahti mezi eukaryoty a
prokaryotickymi doménami, které jsou v sou€asnosti zvazovany. Tii z nich, které spole¢né
nazyvam autogenni vznik eukaryot, pfedpokladaji, ze eukaryotickd vétev byla relativné
hlubokou linif sesterskou archebakteriim nebo z archebakterii vychazejici. V ptipadé varianty
C dokonce predstavovala nejhlubsi vétev zivota. Zcela odlisna je symbiogenetickd varianta D,
ktera pfedpokladd, Ze ke zrodu eukaryotické linie doSlo pii fizi mezi eukakterii a
archebakterii. VétSina hypotéz spadajicich do této kategorie spojuje tuto endosymbiotickou
udalost se vznikem mitochondrie, kterd vznikla eubakteridlniho partnera.

34 Review o TACK naleznete zde
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0966842X11001740

33 http://www.nature.com/nature/journal/v521/n7551/full/nature 14447 .html
36 https://dx.doi.org/10.1101/726976
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V tuto chvili se jako nejpravdépodobnéjsi jevi variata B nebo C totiz, ze eukaryota vznikla
z nékteré archebakterialni linii (pfibuzné Lokiarcheotim) nebo symbiogenetickou uddlosti,
kde jako jeden z partnert vystupoval archeon ptibuzny Lokiarcheotim.

Nyni si predstavime dvé hypotézy, které navrhuji postup, jak k transformaci prokaryot na
eukaryota mohlo dojit, zejména pak v jakém ¢asovém sledu a z jakych pfi¢in vznikaly nekteré
eukaryotické charakteristiky, které jsme si samostatn€ probrali vySe — mitochondrie,
cytoskeleton, endomembrany a fagocytoza. Fagotroficka hypotéza je v soucasnosti asi
nejuznavanéjsSi zastupcem autogennich hypotéz, které predpokladaji, Ze eukaryogeneze
probihala postupné a Ze FECA byla archebakterie. Naopak Vodikova hypotéza je
nevlivngj§im zastupcem symbiogenetickych hypotéz, které predpokladaji, Ze eukaryogeneze
byla zaZehnuta vzacnou a malo pravdépodobnou endosymbiotickou udalosti (spojenim dvou
prokaryot) a FECA byl v podstaté zivotaschopnou chimérou téchto dvou partnera.

Fagotroficka hypotéza Cavaliera-Smithe a jeji obdoby prezentované jinymi autory
navrhuje, ze kli€ovym milnikem v eukaryogenezi byl vznik fagocytozy, ktery byl umoznén
radikédlni zménou povrchu zbunééné stény na ,,nahou” membranu a taky vznikem
eukaryotického cytoskeletu a endomembranového systému. Schopnost fagocytozy vedla
k pohlceni pfedka mitochondrie. Fagocytoza je schopnost typickd pro eukaryota, umoznila
vznik predatorského zpiisobu zivota — poZirani organizmii v okoli — a posléze také umoznila
pohlceni endosymbionta, ze kterého vznikla mitochondrie. Fagotrofickd hypotéza elegantné
vysvétluje chimericky ptvod eukaryotického genomu (archeédlni geny zdédéné po predcich,
eubakteridlni z endosymbidzy) a nemusi postulovat mélo pravdépodobné udalosti (splyvani
prokaryotickych bun¢k), jako hypotéza, kterd bude nasledovat. Kritici této hypotézy
upozoriuji na to, Zze evoluce fagocytdzy je t€zko predstavitelna u buiiky bez mitochondrie.
Fagocytoza je proces vyzadujici hodné energie (ATP). Dobry fagocytujici predator by také
m¢él byt velky, aby mohl snadno pohlcovat jiné buiiky. Eukaryot bez mitochondrie pry nemohl
mit dostatek ATP. Navic pravdépodobné vytvarel vétSinu svého ATP z protonového gradientu
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na cytoplasmatické membrané, tak jako to ¢ini prokaryota. Bylo by dost problematické, kdyby
tou samou membrdnou zacal fagocytovat, protoze by si membranové potencidly rusil.
ZvétSovani velikosti u buiiky, kterd pouziva cytoplasmatickou membranu pro vytvaieni
energie, je také problematické. U zvétSujici se buinky roste povrch pomaleji nez objem
(povrch roste s 2hou mocninou, objem se 3ti) a cytoplasmatickd membrana by velkou a
hladovéjsi bunku brzy neuzivila (mozna proto jsou vSechna prokaryota mnohem mensi nez
eukaryota). Na obranu fagotrofické hypotézy je tfeba dodat, ze velké eukaryotické bunky,
které nemaji mitochondrie s dychcim fetézcem existuji (mnozi nalevnici, trichomonady,
diplomonady a pod.), takze neni divod si myslet, Ze builkka vyrabéjici ATP jinak nez
dychacim fetézcem na membranach se neuzivi.

Vodikova hypotéza Martina a Miillera predpoklada, Ze hlavnim stimulem
eukaryogeneze byl vznik mitochondrie. Eukaryoticka buiikka podle ni vznikla fuzi dvou
prokaryot, znichz jeden byl pfedkem mitochondrie a druhy cytosolu a jaderné¢ho
kompartmentu. Podle Vodikové hypotézy zily vedle sebe v anaerobnim prostiedi dva
organizmy: H> produkujici a-proteobakterie (schopnd aerobniho i anaerobniho metabolizmu)
a anaerobni methanogenni archebakterie. Nevyskytuje se zde tedy zddny hypoteticky
fagocytujici eukaryot bez mitochondrie jako v predchozi hypotéze. Methanogen se stal
zavisly na vodiku, ktery produkovala a-proteobakterie. Plynny vodik je totiz ve vnéjSim
prostiedi velmi vzacny. Doslo k tésnému fyzickému kontaktu az postupné¢ methanogen a-
proteobakterii pohltil. Genom a-proteobakterie byl z vétsi ¢asti prenesen do jadra a zbytek dal
vznik mitochondrii. Vodikova hypotéza pfichazi s vérohodnym selekénim tlakem, ktery na
pocatku udrzoval spojeni dvou organizmii. Podobnou metabolickou symbiézu mizeme
v pfirod¢ najit i dnes mezi methanogennimi archebakteriemi a hydrogenozomy — vodik
produkujicimi pozménénymi mitochondriemi nékterych ndalevnikd. Vodikovd hypotéza
vysvétluje napadné podobnosti energetického metabolizmu anaerobii. Na rozdil od pfedchozi
hypotézy predpokladd, Ze k vzniku mitochondrie doSlo v anaerobnim prostiedi a predek
mitochondrie byl vybaven enzymatickou vybavou jak pro aerobni, tak pro anaerobni
metabolizmus. Enzymatickd vybava dneSnich eukaryotickych anaerobli by tedy mohla
pochézet od tohoto spole¢ného piedka, a proto si je velmi podobna. Trhlinu v tomto
argumentu puisobi skutecnost, Ze u téchto anaerobnich enzymu nebylo prokazéano, ze pochazi
z a-proteobakterie (tedy mitochondridlniho endosymbionta). Hlavni nevyhodou vodikové
hypotézy a viibec vSech symbiotickych hypotéz je, Ze piedpokladaji nepravdépodobnou
udalost, kterou je splyvani prokaryotickych buniek. Nezapominejme ovSem, Ze prvni piipad
fagocytdzy u bakterii byl pozorovan, takze tato udalost nemusi byt tak nepravdépodobna, jak
se zdalo jesté pred rokem 2019. Silnym argumentem specialné proti vodikové hypotéze je
skuteCnost, Ze v eukaryotiském genomu nepozorujeme vyrazny signdl pochazejici od
methanogenil. Nevypada to, Ze by methanogeny v minulosti pfisp€ly svymi geny ke vzniku
eukaryot, a proto neni ditvod pfedpokladat, Ze jednim z partnert pfi vniku eukaryot byl praveé
methanogen. Z genomovych dat Asgaar archea nevyplyvd, Ze by méla metanogenni
metabolismus, naopak jsou pravdépodobné schopna produkovat plynny vodik, a proto byla
navrzena syntrofickd hypotéza (,reverse flow*), ktera je v podstaté opakem vodikové.
Predpoklada, Ze asgardi predek eukaryot produkoval vodik a malé organické molekuly
(acetat, format, pyruvat), které piedek mitochondrie vyuzival, ¢imZ sniZzoval jejich
koncentraci a pomahal tak zvySovat metabolickou rychlost argarda®’.

Pro zajimavost uvadim nize né€kolik dalSich hypotéz vzniku eukaryot, které se vice ¢i méné
1181 od ptedchozich. Jejich znalost nebude u zkousky vyzadovana.

37 https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/30936488/
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Hypotéza fagocytujiciho archeéna Yutinové a kol. (2009) si v§ima toho, ze u nékterych skupin archei
se vyskytuje velmi blizky homolog eukaryotického aktinu. Hypotetizuji, ze tento protein mohl vytvéfet
primitivni aktinova vldkna a takovy archeon mohl docilit primitivni formy fagocytézy. Pohlcoval drobné
bakterie, ze kterych se do jeho genomu dostdvalo mnoho genti mechanizmem laterdlniho genového pfenosu.
Nakonec pohltil také bakterii, kterd se stala pfedkem mitochondrie. Tato hypotéza fesi obtizné ptedstavitelné
splyvani dvou prokaryot, jak je tomu u vodikové hypotézy, ale ma obdobny problém s cytoplasmatickou
membranou, ktera by opét méla byt nahrazena eubakterialnim typem. Hypotéza je v souladu s multigenovymi
analyzami, které naznacuji, ze archealni frakce eukaryotického genomu ma sviij piivod ve skupiné crenarcheota
a tam je tedy tieba hledat archedlniho pfedka eukaryot. Je zajimavé, Ze pravé mezi crenarcheoty se nachazi
archea s primitivnim aktinem.

Podobné smysli Forterre (2010), ktery pfedpoklada, ze eukaryta mohla vzniknout fazi thaumarcheona
a bakterie ze skupiny PVC (planktomycety, verrucomikrobie, chlamydie). Tyto prokaryotické skupiny mohly
totiz poskytnout nejkompletnéjsi vybavu genti pro eukaryota. Thaumarchea dala do vinku eukaryotim aparat
genové exprese a aktin, PVC membrany véetn€¢ jaderného obalu a membranovych ,,coat” protein a tubulin.
Tento mitochondridlni FECA poté pochytil nékteré geny pro genovou expresi od velkych DNA virti. Pozdéji po
vzniku fagocytdzy pohltil a-proteobakterii a vznikla mitochondrie.

Hypotéza — ,, T¥i viry tfi domény — patii do skupiny virovych hypotéz, kterych bylo publikovano hned
nékolik. Tato pfedpoklada, ze LUCA (,,last universal common ancestor* — piedek vSech organizmil) byl RNA
organizmus. DNA se objevila u virQ. Tti skupiny virt napadly téi linie RNA organizml a daly tak vznik
eukaryotickému jadru nebo nukleoidu u prokaryot. ProtoZe viry, které napadly archebakterialni a eukaryotickou
linii, si byly pribuzné&jsi, maji archebakterie a eukaryota pfibuznéjsi enzymy metabolizmu DNA. Hypotéza podle
mého nazoru predpoklada malo pravdépodobné udalosti a viibec se nenamaha vysvétlit transformaci virové
partikule na jadro, RNA genomu hostitele na DNA genom atd. Jedinou oporou je skutec¢nost, ze nékteré enzymy
jsou virového ptivodu — DNA polymerdza o je mozna pivodem z poxviru. To se vSak da vysvétlit také
horizontalnim genovym transferem.

Vodikové hypotéze se trochu podoba syntroficka hypotéza, ktera predpoklada, ze nejprve vzniklo
syntrofické konsorcium methanogenni archebakterie a d-proteobakterii - zprosttedkovatelem byl opét Ha.
Podobna konsorcia jsou znama i dnes — ,,Methanobacillus omelianskii“. Splyvanim J-proteobakterii vznikla
cytoplasmatickd membrana a membrana ER, z archebakterie vzniklo jadro. Mitochondrie vznikla az pozdéji
pohlcenim a-proteobakterie. Hypotéza vysvétluje nékteré podobnosti v biochemii eukaryot a §-proteobakterii —
slozité zivotni cykly a ,socialni chovani zdédéné po d-proteobakteriich mohly byt predpokladem vzniku
mnohobunéénosti u eukaryot. Klady syntrofické hypotézy jsou obdobné jako u vodikové hypotézy. Hlavnim
zaporem je jeji prilisna sloZitost a také to, ze genom eukaryot podle v§eho nenese stopy po tom, Ze by do néj
vyznamnou mérou prispély &-proteobakterie. Syntroficka hypotéza fesi vznik téchto membran fizi membran 6-
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predpokladaji pfibuzensky vztah mezi membranami jaderného obalu + ER a cytoplasmatickou membranou.

Lynn Margulisova pfisla pied n¢kolika lety s modernéjsi SET, ktera pocita s metabolickou symbiézou
zalozenou na sife. Archebakterie podobna dne$nimu rodu Thermoplasma uméla redukovat atomarni siru na H,S.
Pfitomnost H,S vytvarela anaerobni prostfedi (redukovala stopové mnozstvi kysliku na vodu), coz vyhovovalo
striktné anaerobni eubakterii podobné dnesnim spirochétdm. Oba organizmy Zily pospolu a pozdéji splynuly za
vzniku amitochondridlniho eukaryota. Spirochéta dala vznik eukaryotickému biciku. Mitochondrie jako
v pfedchozim ptipadé méla vzniknout pozdéji v nezavislé endosymbidze. Pozitiva této teorie spocivaji v tom, Ze
konsorcia organizmt zalozena na sdileném metabolizmu siry se vyskytuji v pfirod€. Hypotéze je mozné pticist
k dobru také to, Ze se snazi vysvétlit piivod eukaryotického bi¢iku. Tuto piednost ov§em kazi skuteénost, ze pro
vznik bi¢iku ze spirochét se zatim nenasly zadné dal§i dukazy. U spirochét nebyly nalezeny ani geny pro
tubuliny ani geny pro molekularni motor dynein.

Jak vidno z ptedchoziho textu, v soucasné dob¢ existuje vedle sebe nékolik navzijem
se vylu€ujicich, ale ptiblizné stejné dobrych hypotéz o vzniku eukaryotické buiiky a (zatim)
zélezi na nas, ke které se pfiklonime. Na vybér rozhodné¢ mame. Podstatné je, ze tyto
hypotézy vytvareji odlisné predpoklady o tom, jak mlze vypadat diverzita eukaryot kolem
nas. Tyto predpoklady lze ovéfovat a hypotézy takto testovat. Vodikova hypotéza napiiklad
pfedpokladd, Ze vznik mitochondrie a eukaryot se nedd oddélit. Vylucuje tedy existenci
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primarné¢ amitochondridlnich eukaryot, tedy eukaryot, které mitochondrii nemaji a nikdy
nemély. Existence takovych organizmi by vodikovou hypotézu vyvratila.

Pitis a Gabaldon®® pfisli se zajimavym pfistupem, jak zodpovédét otazku, v jakém
potadi vznikaly eukaryotické =znaky, jmenovit¢ jadro, endomembranovy systém a
mitochondrie. Ve své studii ,,méfili“ evoluéni vzdélenosti riznych eukaryotickych genti
k jejich prokaryotickym proté¢jsSkiim vyjadiené jako délka vétve na fylogenetickych stromech
a setadili si tyto geny sestupné podle téchto vzdalenosti. Ukazalo se (obrazek nize), ze geny
s nejvzdalenéjsimi prokaryotickymi predky funguji v jadie a v genové expresi (Casto jsou
pribuzné archeim), o néco blizsi ptibuzné maji geny fungujici v endomembranovém systému.
Geny spojené s mitochondrii a pfibuzné alfaproteobakteriim maji tuto vzdalenost nejmensi.
Usuzuji ztoho, ze ke vniku téchto struktur dochazelo pravé v takovém potadi: jadro,
endomembranovy systém a mitochondrie.
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Casovani udalosti

K odhadu doby vzniku eukaryot se pouzivaji bud’'to zkamenéliny (zkamenéliny z této doby se
nazyvaji acritarchy), biochemické stopy po eukaryotech nebo molekularni hodiny — tj. odhad
doby odd¢leni dvou linii na zékladé¢ odlisnosti sekvenci jejich genti. VSechny pfistupy maji
své nevyhody — zkamenélin a biochemickych stop je velmi mélo a jejich interpretace je
spornda, mutacni rychlost sekvenci se miize zase neptfedvidatelné ménit. Proto berte nasledujici
data jen jako velmi orienta¢ni. Pochopitelné, Ze riizni lidé maji na tuto véc riizné nazor. Data
ani jména se ke zkouSce rozhodné ucit nemusite. Vice se ¢asovani vzniku eukaryot budeme
vénovat na 11. pfednasce.

-3800 mil. let Prvni stopy Zivota

-3200 mil let Prvni fosilie povaZzované nékterymi autory za eukaryota
-2700 mil. let Nejranéjsi datum vzniku eukaryot podle molekularnich hodin.
-2300 mil. let Narhst mnozstvi kysliku v atmosféte ¢innosti sinic

-2000 mil. let Nezpochybnitelné fosilie eukaryotického ptivodu

-2000 mil. let Vznik mitochondrie podle molekukéarnich hodin

38 http://www.nature.com/nature/journal/v531/n7592/full/nature16941.html
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-1500 mil. let
-1500 mil. let
-1000 mil. let

-750 mil. let
-700 mil. let

-600 mil. let
-600 mil. let

-600 mil. let
-540 mil. let

Vznik plastidu podle molekularnich hodin

Prvni eukaryota zatraditelna do modernich skupin — ruducha
Bangiomorpha pubescens, zelena tasa Proterocladus sp.

Schranky améb.

Globalni zalednéni Zemé ,,Snowball Earth®. Cely povrch Zemé, véetné
oceantl, na dlouhou dobu zamrzl. Pozor! Nejedna se o dobu ledovou,
které piiSly az ve ¢tvrtohorach (pted 3-0 mil. let).

Pan-Africké orogeneze

Narust koncentrace kysliku v oceanech. To se opozdilo po nartstu
kysliku v atmosféfe o 1700 miliént let vinnou ¢innosti sulfat
redukujicich bakterii, které z oceanu na dlouho dobu ucinili anoxické
sulfidické prostiedi (tzv. Canfieldiiv oceéan).

Prvni bilateralia

Kambrijska exploze.
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