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ABSTRAKT

K lateralnimu genovému pienosu dochdzi u eukaryot relativné vzacné. Proto miize byt
pritomnost konkrétniho lateralné pieneseného genu u vice linii eukaryot povazovana za jejich
spole¢nou synapomorfii, ktera je definuje jako monofyletickou skupinu. Na rozdil od bé&znych
fylogenetickych postupti dokaze tento pfistup potencialné odhalit i smér evoluce a pozici kotene
evolu¢niho stromu. V prvni ¢asti této prace diskutuji rizné aspekty vyuziti lateralniho genového
pienosu ve fylogenetice eukaryot véetné vyhod anevyhod oproti béznym postupiim. Ve druhé
Casti pak predstavuji jednotlivé studie, které v minulosti tuto metodu vyuzily.

Klic¢ova slova: Lateralni genovy pienos, vzacné genomové zmény, artefakt ptitahovani

dlouhych vétvi, endosymbiodza, fylogenetika, eukaryota, protista.

ABSTRACT

Lateral gene transfer is arelatively rare event in eukaryotes. Presence of a specific gene
acquired by lateral transfer in multiple lineages can be therefore considered to be their common
synapomorphy, defining them as a monophyletic group. In contrast to usual phylogenetic methods,
this approach can potentially shed light even on the direction of evolution and therefore find the
position of aroot of a given group of organisms. In the first part of this work I discuss various
aspects of lateral gene transfer utilisation in eukaryote phylogeny including advantages and
disadvantages against common approaches. In the second part | present particular studies that have
recently used this method.

Key words: Lateral gene transfer, rare genomic changes, long branch attraction artefact,

endosymbiosis, phylogeny, eukaryots, protists.



Uvob

Molekuldrni fylogenetika je obor, ktery se snazi odhalovat redlné ptibuzenské vztahy
mezi organizmy na zaklad¢ podobnosti jejich informaénich biopolymert — nukleovych kyselin
je primarni struktura téchto biopolymert, tedy sekvence za sebou nasledujicich nukleotidi nebo
aminokyselin. Za znak se zde povazuje jedna pozice v sekvenci, ktera mize U riznych organizmi
nabyvat ¢tyt (U nukleotidtl) respektive dvaceti (U aminokyselin) hodnot.

Takovy pfistup ma oproti klasické fylogenetice, pracujici s fenotypovymi znaky, hned
n¢kolik jasnych vyhod. Zaprvé poskytuje nesrovnatelné vice znak, jelikoZ genom naprosté vétSiny
organizmtl obsahuje mnoho miliond nukleotidii. Zadruhé jsou takto ziskané znaky mnohem méné
navzajem zavislé a méné podléhaji selekci nez znaky fenotypové. V neposledni fadé pak sekvenéni,
tedy digitalni, povaha molekuldrnich znakd vyrazné usnadiiuje jejich automatické zpracovani
a nevyzaduje Zadnou, potencialné neobjektivni, interpretaci ze strany ¢lovéka.

Na druhou stranu jsou zde pochopitelné inevyhody. Zaprvé je tieba zminit stale jesté
zna¢nou technickou a finan¢ni narocnost ziskavani sekvenci. Dalsi velkou piekazkou
pti aplikaci molekularni fylogenetiky je vSudypfitomna hrozba tzv. artefaktu ptitahovani dlouhych
vétvi. Tento tézko eliminovatelny artefakt zptisobuje, Zze taxony s velkou substitu¢ni rychlosti se
v molekularné fylogenetickych studiich jevi byt navzajem piibuznéjsi, nez ve skute¢nosti jSOu.

Jednou z moznosti, jak omezit tento artefakt, je vyuziti jiného typu molekularnich znak,
tzv. vzacnych genomovych zmén. Tyto znaky jsou ptedstavovany del$imi useky sekvence, jejichz
odlisnost U riznych organizmi je vysvétlitelna pouze malo pravdépodobnymi udalostmi. Jde
napiiklad 0 inzerce Ci delece v sekvencich, duplikace gent, fuze gend do jednoho ¢teciho ramce
nebo naopak rozdéleni jednoho genu na vice kratsich. V poslednich letech se stale Castéji v téchto

souvislostech hovoii i 0 lateraln¢ prenesenych genech, kterym se budu vénovat dale.

1. LGT A JEHO IDENTIFIKACE

Jako lateralni genovy pienos (LGT, n¢kdy také ,horizontalni genovy pienos — HGT)
oznaCujeme piesun genu, genového fragmentu nebo i celé skupiny genii mezi riznymi genomy,
pricemz takovy pohyb dédi¢né informace piekracuje bézné reprodukéni bariéry a déje se prakticky
nezavisle na mife ptibuznosti donora a recipienta.

Takto pfenesené elementy lze v genomu piijemce identifikovat vice zptisoby. Naptiklad na

zakladé zastoupeni GC pard, které je netypické pro dany taxon, nebo diky odlisnému uzivani
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jednotlivych kodona. Nejspolehlivéjsim dokladem je ale odlisna topologie fylogenetického stromu
konkrétniho genu od topologie stromu vytvofeného na zakladé konsenzu vice genii stejného
organizmu. To totiz znamena, ze studovany gen ma jinou evolu¢ni historii nez vét§ina genomu.
Pecliva fylogeneticka analyza a konstrukce solidné podpofeného stromu je zde skuteéné nutna,
protoze jednodussi metody, jako je poméfovani piibuznosti podle podobnostnich skore ziskanych
algoritmem BLAST, jsou pfili§ hrubé a mohou poskytovat zavadéjici vysledky.

Nejsnaze se identifikuji geny pienesené mezi riznymi doménami. Najdeme-li napiiklad
vV eukaryotickém genomu takovy gen, ktery jevi velkou pfibuznost eubakteridlnim nebo
archebakterialnim homologtm, ale malou nebo zadnou piibuznost eukaryotickym gentim, miizeme
si byt téméf jisti dokonce i smérem jeho prenosu. Naopak u intradoménového LGT je situace Casto
slozit&jsi. Zvlaste pak u eubakterii, kde zdaleka nezname vzajemné vztahy jednotlivych velkych
skupin a nemtzeme tedy vyloulit, ze podeziely gen neni pozistatkem né&jaké piibuznosti, ktera
dosud nebyla odhalena. Také si nikdy nemtizeme byt jisti, ze neCekana topologie stromu daného
genu je vysledkem LGT a ne davné duplikace nasledované mnohonasobnymi ztratami jedné z kopii
uriznych taxond. Musime se spoléhat na odhad pravdépodobnosti takové sekvence udalosti,
pticemz ale nejsme schopni urcit, jak snadno k duplikacim, ztratdm nebo pifenosim danych gent

muze dojit.

2. LGT U PROKARYOT

U prokaryotickych organizmi je LGT znamy jiz od dvacatych let minulého stoleti (Griffith
1928), kdy mj. umoznil identifikaci DNA jako nosi¢e dédi¢né informace (Avery et al. 1944). Brzy
se ukazalo, ze jde 0 jeden z nejvyznamnéjsich Cinitelll evoluce prokaryot. K lateralnimu pfenosu
uUnich nedochdzi jen pasivné — prostfednictvim virdt anahodného piijimani zlomkii DNA,
ale i aktivné a ,,zamérné¢* — prostiednictvim konjugace, jakési bakterialni obdoby sexu, ktera ovsem
neni svazana s fylogenetickou pribuznosti. Kromé této adaptace je LGT mezi prokaryoty usnadnén
I skuteCnosti, ze jejich geny jsou organizovany ve funk¢nich celcich — operonech a plazmidech. To
umoziuje prenést najednou celou metabolickou drahu nebo vSechny geny potiebné k vystavbé
konkrétni buné¢né struktury, ktera tak muze v buiice piijemce okamzité zacit fungovat a poskytovat
mu selek¢ni vyhodu (Longstaff et al. 2007).

Sdileni gend je mezi prokaryoty dokonce tak intenzivni, ze nékteré bakterialni skupiny
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vysvétleni ale také nijak nesnizuje vyznam LGT, nebot’ piedpoklada relativné snadnou vymeénu
esencialnich geni.

Jak je zpfedchoziho piikladu patrné, casty LGT mize znaéné ztézovat
rekonstrukci evolu¢ni historie organizmi. Je to jeden z divodd, pro¢ dodnes nemame jasnéjsi
pfedstavu 0 davné evoluci prokaryot. Podle nékterych biologh anineni mozné davnou
fylogenezi zrekonstruovat pro jeji prili§ sitovitou strukturu. Jini se naopak domnivaji, ze LGT se
odehrava prednostné mezi blize ptibuznymi liniemi a mize tak slouzit k vymezeni vyssich taxont

(Andam et al. 2010).

3. LGT U EUKARYOT

Tématem tét0 prace nejsou ovSem prokaryota, aproto se jim nebudu dale vénovat.
U eukaryotickych organizmii je situace znacné odlisnd. V jejich ptipadé byla role LGT jako
dilezitého evoluéniho mechanizmu piehlizena az do konce devadesatych let minulé¢ho stoleti.
prokaryoticky, jednak kvili vzacné&j$imu vyskytu LGT. U eukaryotickych organismi totiz neni
znam zadny mechanismus podobny konjugaci a k lateralnimu pienosu tak muze dochazet pouze
nahodné.

V piipadé eukaryot je tieba rozliSovat dva typy LGT podle toho, zda donorem genu je
genom trvale existujici uvnitf bunky recipienta, nebo genom né&jakého ciziho nezavislého

organizmu.

3.1. ENDOSYMBIOTICKY GENOVY PRENOS

Nejpiirozenéjsim zdrojem genti jsou burice vlastni semiautonomni organely — mitochondrie,
piipadné plastidy. Ty, podle dnes Siroce uznavané, endosymbiotické teorie (Sagan 1967) byly
kdysi volné zijicimi eubakteriemi. V duasledku intracelularni symbidzy s eukaryotickou burikou byly
ale pozménény a redukovany natolik, ze dnes jiz nejsou schopné samostatného zivota. Mezi tyto
modifikace patii i masivni pfenos genti z genomu endosymbionta do jaderného genomu hostitele.

Tento jev se nazyva endosymbioticky (EGT) nebo intracelularni (IGT) genovy pienos. Pro
odhalovani evolu¢ni historie ma vyznam ptedevsim tehdy, kdy se zabyvame organizmy, u kterych
danou organelu (mitochondrii, plastid nebo jejich derivaty) nejsme s to fyzicky nalézt. Existence
vétsiho mnozstvi genti pivodem z organely v jaderném genomu se tak mize stat jedinym dokladem

jeji davné pritomnosti v ptedkovi studovaného organizmu.



3.1.1. EGT Z MITOCHONDRII

Za nejvetsi aspéch tohoto piistupu muizeme povazovat silné dikazy proti hypotéze
Archezoa. Tato hypotéza, formulovand v osmdesatych letech (Cavalier-Smith 1983 in
Cavalier-Smith 1993), predpokladala, ze nékteré Zzijici linie protist, U kterych nebyla objevena
mitochondrie, tuto organelu ani nikdy v minulosti nemély. To by znamenalo, Ze se od linie vedouci
k béznym aerobnim eukaryotim musely oddélit jest¢ pied ziskanim mitochondrie. Predstava
archezoi, primarn¢ amitochondrialniho, parafyletického taxonu na bazi eukaryot, byla po cela
devadesata 1éta nesmirn¢ vlivnd, zejména diky podpote, kterou ji poskytly prvni fylogenetické
analyzy provedené na sekvencich rRNA malé ribozomalni podjednotky (Woese 1990, Sogin 1991,
Sogin & Silberman 1998).

Na konci devadesatych let se objevily nazory, ze bazalni pozice archezoi na fylogenetickém
stromu ecukaryot neodrazi realitu, ale je vysledkem artefaktu ptitahovani dlouhych vétvi
(Philippe & Laurent 1998). Prvnimi faktickymi ,,hfebicky do rakve® hypotézy Archezoa byly pak
nalezy nékolika genti presvédCivé mitochondridlniho piivodu V jadernych genomech nékterych
domnélych archezoi. Jde piedev§im 0 Heat shock proteiny HSP10 v trichomonad¢é Trichomonas
vaginalis; HSP60 v T. vaginalis, mikrosporidii Nosema apis, diplomonadé Giardia intestinalis
a améb¢é Entamoeba histolytica a HSP70 v T. vaginalis a N. apis (Clark & Roger 1995, Bui et al.
1996, Garmot et al. 1996, Roger et al. 1996, Horner et al. 1996, Peyretaillade et al. 1998, Roger et
al. 1998). Dalsim piikladem muze byt gen pro valyl-tRNA syntetazu mitochondrialniho pivodu,
nalezeny v genomech T. vaginalis a G. Intestinalis (Hashimoto et al. 1998).

Interpretace podobnych nalezti ale nemusi byt tak jednoznacnd, jak se zda. Zvlaste
u fagotroficky se zivicich organismi, jakymi s nejvétsi pravdépodobnosti byli pfedci vSech téchto
taxont, 1ze ocekavat velkou tendenci k pfijimani eubakterialnich gent (Doolittle 1998). Nelze tedy
vyloucit, ze pozorovany stav je vysledkem ndhodného LGT z volné zijicich proteobakterii, a ne
davné endosymbiozy. V tomto piipadé¢ ale mizeme oném dokladim diavétovat, zvlaste diky
velkému mnozstvi dalSich studii, které je nezévisle podporuji. Jde predevSim 0 pfimé nalezy
redukovanych mitochondrii ve vétsin¢ domnélych archezoi (Tovar et al. 1999, Ghosh et al. 2000,
Tovar et al. 2003, Hrdy et al. 2004).

Dnes je hypotéza Archezoa vSeobecné povazovana za vyvracenou a0 primarné
amitochondrialnich eukaryotech se soudi, ze bud’ nikdy neexistovali, davno vyhynuli, nebo se
dosud kdesi skryvaji a unikaji nasi pozornosti. Za tento vyznamny posun v chapani evoluce

eukaryot mizeme vdécit mimo jiné i endosymbiotickému genovému pienosu.


http://www.pnas.org/content/93/25/14614.abstract

3.1.2. EGT Z PLASTIDU

Néekteti védci tvrdi, ze jednotlivé geny plastidového nebo sinicového ptvodu, nalezené
v mnohych nefotosyntetickych organizmech, presvéd¢iveé ukazuji na davnou endosymbiozu (Yuan
et al. 2010). Takova pozorovani podle nich podporuji tzv. Plastid-early hypotézu (Nozaki 2005),
ktera predpoklada piijeti sinicového endosymbionta, budouciho plastidu, jesté pred oddélenim
jednotlivych linii eukaryot. Tedy Ze vSechna zijici eukaryota jsou primarné fotosyntetickd, jen
nékteré linie, napfiklad ta vedouci k zivocichim a houbam, plastid nadobro ztratily.

Zminuji napiiklad 16 takovych gent, nalezenych v kinetoplastidech Trypanosoma brucei
a Leishmania major (Hannert et al. 2003), 7 v hlence Dictyostelium discoideum apo jednom
v amébé Entamoeba histolytica a trichomonadé Trichomonas vaginalis (Yuan et al. 2007, 2008).
Vsechny tyto organizmy jsou obecné povazovany za primarné aplastidické a nikdy v nich nebyla
nalezena zadna organela, ktera by mohla byt redukovanym plastidem.

Nélezy né¢kolika malo gent, navic bez solidni fylogenetické analyzy, ale neni mozné
vydavat za doklad této evoluc¢ni hypotézy, mize se totiz jednat 0 geny ziskané LGT z potravy nebo
jinym zptisobem nezahrnujicim endosymbidzu. Tuto studii zde uvadim zejména jako ,,odstrasujici
ptiklad® slepé uli€ky, kam nas mohou dovést pfili§ zjednodusujici interpretace LGT.

Mnohem stfizlivgjsi pfistup k domnéle plastidovym genlim piedvadi jiny tym, ktery se
zamétil na trubénku (Choanoflagellata) rodu Monosiga. V jejim jaderném genomu nalezli vice nez
100 gent pochazejicich z fotosyntetickych  eukaryot, zejména skupin  Haptophyta,
Bacillariophyceae a Viridiplantae. Autofi ale ptistupuji ke svym objeviim opatrné. Upozoriiuji, ze
pozorovany stav muze byt stejné dobie vysledkem LGT z potravy nebo nedavné volné symbidzy
s eukaryotickou tfasou (Sun et al. 2010). Zvlasté vzhledem k tomu, Ze zminované fasové skupiny
Podeziela je | samotna skutecnost, ze nalezené geny spadaji do nékolika riznych, malo ptibuznych,
fotosyntetickych linii. Pokud by jejich pfitomnost byla disledkem davné endosymbidzy, dalo by se

piedpokladat, ze naprosta vétsSina z nich bude jevit ptibuznost genlim jednoho konkrétniho taxonu.

3.1.3. EGT zZ CHLAMYDII

Semiautonomni organely nejsou jedinymi potencialnimi zdroji geni pro EGT. Obligatni
intracelularni parazité také ziji v dlouhodobé tésné asociaci s hostitelem a mohou obohacovat jeho
genom. Je dokonce mozné, Ze v jejich piipadé je tspéSny pienos pravdépodobnéjsi nez u organel.

K pfenosu genu totiz muze nejsnaze dojit po poskozeni endosymbionta a vyliti jeho obsahu do



cytoplazmy hostitele. Po poskozeni nebo uplné ztraté uzite¢né organely se ale radikaln¢ snizuje
zivotaschopnost hostitele astim ipravdépodobnost, ze pieda =ziskané geny dal$i generaci.
U intracelularniho parazita je situace pochopitelné zcela opacna.

Mezi nejrozsifenéjsi intracelularni patogeny eukaryot patii chlamydie (Chlamydiae),
gramnegativni eubakterie parazitujici v cytoplazmé bun¢k Zivocichi i rozliénych protist. Nikdy ale
nebyly nalezeny v bunikach fotosyntetickych eukaryot. Bylo proto velkym piekvapenim, kdyz se
v genomech mnohych ftas jak z,fiSe* Plantae, tak Chromista (sensu Cavalier-Smith 2010) naslo
nékolik desitek gent blizce piibuznych svym chlamydidlnim homologim. Podrobné;jsi
fylogeneticka analyza pak ukazala na 39 genid, znichz kazdy tvofi monofyletickou skupinu
s chlamydialnimi geny (Becker et al. 2008). Naprosta vétsina téchto gent je kdédovana jadernym
genomem, ale jejich produkty jsou smérovany do plastidu, kde se zapojuji do nejriznéjsich
metabolickych drah zahrnujicich jak chlamydidlni, tak piivodni plastidové proteiny.

Objev takovych genii sam 0sob& mMnoho neznamena, je mozné jej interpretovat vice
zpusoby. Mimo jiné mize jit stejné dobie 0 LGT z chlamydii do eukaryot jako naopak. Navic
vzhledem k tomu, Ze se tyto geny nasly, az na vzacné vyjimky, pouze U fotosyntetickych eukaryot,
muze jejich podobnost s chlamydialnimi sekvencemi odrazet blizkou pfibuznost sinic
(Cyanobacteria), piedku plastidt, s chlamydiemi. Takové vysvétleni vibec nevyzaduje LGT. Za
predpokladu, ze vibec doslo k LGT, je otazkou, zda se odehral mezi chlamydiemi a pfimo
eukaryotickym jadernym genomem, nebo zprostiedkované ptes genom sinicového endosymbionta.
Pokud plati druha moznost, vyvstava dalsi otazka, jestli pfenos gent nastal pied, nebo az po vzniku
symbiotického vztahu s eukaryotickou burikou. Takové nejasnosti pochopitelné nesmirné ztézuji
jakékoli dalsi uvahy, které by mély z nalezu téchto genti vychazet. Odpovédi pomohla nalézt dalsi
fylogenetickd analyza.

Pro 30 z onéch 39 geni se podafilo nalézt homology v genomech sinic. S nimi ale nejevi
zadnou vyznamnou piibuznost. V nékterych pfipadech dokonce sinicové geny tvofi solidné
podpoiené monofylum s geny jinych bakterii, které ovSem nezahrnuje geny chlamydii, anity
nalezené v eukaryotech. To sice nevylucuje moznost n¢jaké hluboké piibuznosti mezi chlamydiemi
a sinicemi, znamena to ale, Ze podezielé geny nalezené v genomech fotosyntetickych eukaryot
nejsou pouhymi modifikacemi téch sinicovych. Nepochazeji tedy ze sinic, ale z chlamydii.
Fylogeneticka analyza také umoznila odhadnout smér, kterym byly geny pfeneseny. Homology
hned v n¢kolika velkych skupinach bakterii ma 36 z nich. Vzhledem k tomu, Ze z celé Siroké
diverzity eukaryot se nachazeji pouze u Plantae a Chromista (kam byly nejspiSe zaneseny spolu se

sekundarnim plastidem), je vice nez pravdépodobné, ze byly ptivodné preneseny z chlamydii do



eukaryot a ne naopak. VSech 5 gent, které sdileji vSechny 3 linie Plantae, tedy Viridiplantae,
Rhodoplantae i Glaucophyta, jevi sesterské postaveni Chlamydii a Plantae. Z toho plyne, Ze k jejich
prenosu z chlamydii doslo jesté pied oddélenim téchto 3 linii.

Autofi navrhuji vysvétleni, Ze davny pfedek Plantae byl hostitelem parazitickych chlamydii,
ze kterych ziskal nezanedbatelné mnozstvi novych gent. Pozdéjiale z neznamého duvodu
chlamydie ztratily schopnost infikovat zastupce Plantaec nebo linie, kterd na rostlinach dokazala
parazitovat, zcela vyhynula.

Vysledky této studie poskytuji dalsi nezavislou podporu pro piredpokladanou
monofylii Plantae, ktera byla nedavno zpochybnéna (Nozaki et al. 2007). Autofi se také pokusili na
zaklad¢é chlamydialnich gend zrekonstruovat vztahy mezi 3 hlavnimi liniemi této ,,fise®, které jsou
dodnes zna¢né nejasné. Bohuzel ale anijedna ze tfi moznych topologii nebyla podpotena
dostate¢nou bootstrapovou hodnotou a proto neni zatim mozné rozhodnout, ktera odpovida realité.

To je nejspise zptuisobeno nedostateénym zdokumentovanim genomt Glaucophyta.

3.2. ANOMALNI LATERALNI GENOVY PRENOS

Na rozdil od endosymbiotického genového pienosu nevyzaduje druhy typ eukaryotického
LGT Zzadnou dlouhodobou tésnou asociaci donora s recipientem. Takovy jev muizeme nazyvat
anomalni lateralni genovy pienos (Katz 2002), nebo jednoduse lateralni genovy pienos sensu
stricto. Byly navrzeny dva mechanismy, které za néj mohou byt zodpovédné. U fagotroficky se
zivicich organismi je dominantni pfijem fragmenti DNA z kofisti, zatimcO U ostatnich, naptiklad
autotrofnich nebo saprotrofnich, nejspise pievlada pienos prostiednictvim vird (Gogarten 2003).

Princip pfenosu geni z Kofisti, prokaryotické ¢i eukaryotické, do fagotrofického eukaryota
popisuje hypotéza ,,You are what you eat* (Doolittle 1998). Podle ni prakticky nezalezi, jak malo
pravdépodobné je uspéSné zainkorporovani ciziho genu do vlastniho genomu, protoze spolu
S pfijimanim potravy nastavaji dalsi a dalsi pfilezitosti pro prenos. Nezalezi ani na tom, jak malo
pravdépodobna je ztrata konkrétniho vlastniho genu z jaderného genomu. Pokud je jednou ztracen,
je ztracen nadobro, protoze organizmus nema zZadnou ,,nouzovou zasobu® vlastnich geni. Zato
organizmy slouzici jako potrava piedstavuji nevycerpatelnou a stale dostupnou zasobu genti cizich,
které mohou onen pivodni gen nahradit. Tento model pfedstavuje jakousi evolucni rohatku, ktera
by v neomezeném cCase a pii neomezeném piisunu potravy vedla k vyméné vSech ptivodnich geni

vvvvvv

nema k dispozici neomezeny ¢as ani neomezené mnozstvi kofisti, a protoZze nejsou vSechny geny



takto nahraditelné. Ty, které pifedstavuji evolu¢ni inovaci fagotrofa, atedy nemaji zadny analog
Vv koftisti, nemohou byt nahrazeny a jejich ztrata byva letalni.

Zda se, ze ¢etnost LGT u riznych linii eukaryot se zdsadné lisi. Je samoziejmé potieba jeste
provést velké mnozstvi fylogenetickych studii riznych gent, nez to budeme schopni objektivné
zhodnotit, dosavadni analyzy ale relativné presvéd¢ivé ukazuji, ze U fagotrofnich eukaryot je mira
LGT zcela srovnatelna s voln¢ zijicimi prokaryoty (Andersson et al. 2004), zatimcO U ostatnich,
zejména hub a zivocichi, je vyrazné nizsi. Vzacny vyskyt LGT u mnohobunéénych organizmu lze
vysvétlit piitomnosti Weismannovy bariéry, branici pienosu informace, tedy i nové ziskanych genu,
ze somatickych bunék do dalsi generace. Ta se uplatiiuje nejvice U zivocichii, méné pak u rostlin
a hub, které nemaji pfisn¢ oddélenou germinalni linii bunék. Zajimavy je pfipad nalevnika
(Ciliophora), ktefi sice maji odd¢élenou germinalni linii, mikronukleus, ale k LGT u nich dochazi
relativné Casto. To je vysvétlitelné nejspiSe faktem, Ze jsou jednobunécni atedy je termindlni
mikronukleus pfitomen v kazdé bufice. Dal$im faktorem zvySujicim pravdépodobnost pienosu genti

do nalevnik je jejich fagotroficky zplsob pfijimani potravy.

3.2.1. VYUZITI LGT VE FYLOGENETICE

Usp&sné zapojeni jednoho konkrétniho lateralng preneseného genu do genomu recipienta Ize
povaZovat za vzacnou evolu¢ni udalost atakovy gen muze byt vyuzit jako znak definujici
taxonomickou skupinu.

Pro ptipadné fylogenetické vyuziti LGT je zasadni s jistotou identifikovat nejen organizmy,
které dany pfeneseny gen maji, ale 1 ty, které nemaji. To ovS§em miliZe byt problematické, protoze
pfichozi gen muze v genomu recipienta hrat dvé odlisné role. Jednou moznosti je, ze funkéné
nahradi né&jaky puvodni gen, ztraceny pted, nebo cCastéji az po pfenosu toho nového. Takovéto
ptipady jsou velice uZitecné, protoZze mizeme jasn¢ definovat, které taxony cizi gen maji a které ne.
Ty, které jej nikdy neziskaly, si totiz pravdépodobné zachovavaji svou pivodni verzi. Ta pak muze
slouzit jako pozitivni doklad nepfitomnosti pteneseného genu. Na druhou stranu, pokud cizi gen
ptinasi do organizmu zcela novou funkci, tak neumozni ztratu zadného genu puavodniho. V takovém
pfipad€ nelze vyuzit vySe popsany postup arozhodnuti o nepfitomnosti genu je tfeba podpofit
Jjinymi, mén¢ piesvéd¢ivymi, doklady. Naptiklad konzistentnimi vysledky vice rliznych nezavislych
metod, které byly pouzity k jeho hledani.

Na rozdil od EGT, ktery slouzi zejména Kk odhaleni davné endosymbiozy, muze anomalni

LGT pomoci hlavné s definovanim monofyletickych taxont. Nalezneme-li u dvou eukaryotickych



linii tentyz gen laterdlné pfeneseny ze stejného ciziho organizmu, je nejpravdépodobnéj$im
vysvétlenim, Ze tyto dvé linie si jSou blizce pfibuzné a jejich posledni spolecny predek jiz tento gen

obsahoval. Tvoii tedy spole¢né jeden monofyleticky taxon (Huang & Gogarten 2006).

Obr. 1: Schéma popisujici logiku vyuziti lateralné preneseného genu coby fylogenetického
znaku. 1) Gen vznikd béznym zpiisobem u jedné linie organizml. 2) Dochazi k lateralnimu
prenosu genu do jiné, vzdalené, linie. 3) Gen je Uspésné zapojen do genomu recipienta. 4)
Vsechny organizmy z této linie, u kterych dany gen nalezneme, miizeme oznadit za potomky
jediného spole¢ného predka a tedy ¢leny monofyletické skupiny. 5) Organizmy, které tento gen
sekundarné ztratily, mizeme do nové ustaveného monofyla zaclenit na zakladé blizké
piibuznosti s jinymi, které si jej dosud zachovaly.

Vyhodou takového postupu oproti klasické fylogenetické analyze je, ze dokaze odhalit nejen
vzajemnou piibuznost organizmil, ale i smér evoluce. Pokud pfi zkoumani eukaryotického taxonu
narazime na nékolik zastupcu, ktefi sdileji stejny prokaryoticky gen a zaroven ostatni zastupci této
skupiny maji jeho plvodni, eukaryotickou variantu, vime, Ze onen laterdln¢ pieneseny gen je
evoluéni inovaci — synapomorfii. Kofen celé skupiny pak zakonit€¢ musi lezet nékde mimo
organizmy obsahujici tento pieneseny gen. Zmapujeme-li pe¢livé vyskyt vice takovych gend,
mizeme vylucovaci metodou teoreticky lokalizovat pozici kofene velmi presné.

Tradi¢nim pfistupem k hledani kofene je metoda outgroupi. Pfi fylogenetické analyze se
k sekvencim ze zastupci zkoumané skupiny pfida n€kolik sekvenci z organizmii mimo tuto
skupinu. Misto, kde se na vysledném stromu tyto cizi sekvence vétvi, se pak prohlasi za
pozici kofene.

Vyuzit alternativni pfistup pomoci lateraln¢ pienesenych gent je uzite¢né zejména U taxont,
které nemaji zadné blizké pribuzné. Pti pouziti klasické fylogenetické analyzy a metody outgroupt

k nalezeni kofene totiz hrozi artefakt pfitahovani dlouhych vétvi. Linie, které v ramci taxonu tvoii
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dlouhé vétvé, mohou byt uméle pritahovany ke vzdalenému outgroupu a dostanou se tak blize
ke kofeni, nez by odpovidalo realité. To byl koneckonct i piipad archezoi, 0 kterych jsem se
zminoval v kapitole 0 EGT. Vétsina domnélych archezoi je anaerobni a parazitickd. Takové
organizmy byvaji siln¢ odvozené, aby se pfizptisobily nezvyklym podminkam. Je pro n¢ typické
zrychlené tempo evoluce atedy ivelka odliSnost jejich sekvenci od piibuznych volné Zijicich
organizmu. Proto byly na stromech sestrojenych jednoduchymi metodami pfitahovany k dlouhym
vétvim vedoucim K prokaryotim.

Jedna skupina byvalych archezoi, Parabasalia, je zaroven vhodnym cilem pro hledani kofene
pomoci LGT. Az na n€kolik vzacnych vyjimek jsou vSechna Parabasalia paraziti nebo komenzalové
hmyzu a obratlovct. VSichni jsou anaerobové a jevi nékteré unikatni bunééné rysy jako naptiklad
axostyl, hydrogenozémy nebo charakteristicky modifikovany Golgiho komplex, tzv. parabazalni
aparat, ktery dal celé skupiné jméno. Jejich nejblizsi pfibuzni jsou Fornicata, taxon obsahujici m;.
i diplomonady. Fornicata maji také velké mnozstvi unikatnich adaptaci, ale zcela odlisnych od téch
u Parabasalia. Ob¢ skupiny, Parabasalia i Fornicata, tedy na fylogenetickych stromech vytvareji
dlouhé vétve. Proto jsou si navzajem velmi nevhodnymi outgroupy. Déli je totiz mnohem vice zmén
genomu, nez by odpovidalo stejné cCasové vzdalenosti upomaleji se vyvijejicich skupin.
Jakékoli vzdalengjsi taxony jsou pak pochopitelné jesté hor$imi kandidaty.

Rada fylogenetickych analyz provadénych na alignmentu vice genll a pouZivajici jako
outgroup zbytek eukaryot ukazala se solidni statistickou podporou, Ze kofen tohoto taxonu lezi na
vétvi vedouci k Trichonymphea (Keeling et al. 1998, Ohkuma et al. 2007). Jenomze
Trichonymphea jsou jednou z nejodvozengjsich linii Parabasalia viibec. Radi se k polyfyletické
skupin¢ ,,Hypermastigida“ s obrovskymi bunkami (az 500 um), silné¢ zmnozenymi biciky (tisice)
amnoha kopiemijaderného genomu, které ziji vtésné symbidze s nizSimi termity. Je
dosti podezielé, i kdyz samoziejmé ne vyloucené, ze by prave tak extrémné odvozena skupina méla
byt nejbazalnéjsi linii v ramci Parabasalia. Jesté podezielejsi ale je, ze po odstranéni sekvenci vSech
vzdalenych eukaryot zalignmentu a ponechani pouze téch nejblizSich, podpora takové pozice
kotene klesa (Cepicka et al. 2010). To totiz miZe znamenat, Ze¢ za podstatnou ¢ast signalu
umist'ujiciho koten k Trichonymphea je zodpovédny artefakt ptitahovani dlouhych vétvi.

Pravé na Parabasalia bych se proto rad zaméfil ve své budouci diplomové praci. Chtél bych
na né aplikovat vySe popisovany postup hledani kofene pomoci mapovani vyskytu LGT. Jako
vychozi zdroj sekvencnich dat mize slouzit kompletné osekvenovany genom jednoho ze zastupcu
této skupiny, lidského parazita Trichomonas vaginalis, ve kterém bylo identifikovano nékolik

desitek gent potencialné prokaryotického ptivodu (Carlton et al. 2007).
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4. PRIKLADY KOMPLIKOVANE DISTRIBUCE EUKARYOTICKYCH GENU

V nasledujicich kapitolach uvedu piiklady konkrétnich gent s distribuci mezi eukaryoty,

jejiz evolucni vznik je problematické vysvétlit a je mozné, Ze zahrnuje LGT.

4.1. CITRATSYNTAZA BAKTERIALNIHO PUVODU U 3 LINIi EUKARYOT

Citratsyntaza je enzym, ktery katalyzuje prvni reakci Krebsova cyklu v lumen mitochondrie.
U nékterych organizmli se nachazi iV peroxizomu, respektive glyoxyzomu, kde se ucastni
velmi podobného glyoxylatového cyklu. Kromé eukaryot ho najdeme i v mnohych prokaryotech.

Pfi vyzkumu genové exprese U nalevnika Tetrahymena thermophila byly objeveny dvé
odlisné varianty genu pro tento enzym (Mukai & Endoh 2003). Jedna je smérovana do
mitochondrie a jeji sekvence je ptibuzna ostatnim klasickym eukaryotickym variantam tohoto genu.
Aminokyselinova sekvence kodovana druhou variantou je podobna mnoha prokaryotickym
homologiim a nékolika malo sekvencim z eukaryot. Konkrétné jde 0 dvé rostliny - husenicek
(Arabidopsis thaliana) a tykev (Cucurbita) a bunéénou hlenku Dictyostelium discoideum z ,,rise*
Amoebozoa. O enzymu z tykve je znamo, Ze je lokalizovan v peroxizému. To naznacuje, Ze i jeho
homolog v tetrahymené se Gc¢astni glyoxylatového cyklu.

Fylogeneticka analyza ptibuznost téchto Ctyf sekvenci potvrdila. Spole¢né tvofi perfektné
podpotenou monofyletickou skupinu vétvici se uvnitt skupiny eubakterii, ktera zahrnuje mnohé
proteobakterie a jednu zelenou sirnou bakterii (Chlorobium).

Pro zmapovani vyskytu tét0 nové varianty citratsyntazy mezi ostatnimi nalevniky byla
vyuzita metoda ,.Southern blot“. Podafilo se jinajit ale pouze u jediného dalsiho druhu,
Tetrahymena malaccensis, ktery je povazovan za velmi blizce ptibuzny T. thermophila.

Autofi studie nabizeji tii mozna vysvétleni takto mozaikovité distribuce citratsyntazy
bakterialniho typu mezi eukaryoty.

Prvni moznou interpretaci je, ze doslo ke tfem nebo Ctyfem nezévislym LGT zjedné
eubakterie nebo néekolika blizce pfibuznych eubakterii do riznych eukaryotickych linii. Spole¢ny
pfedek dvou druhii nalevniki, pfedek dictyostelia a spole¢ny piedek huseni¢ku atykve (nebo
alternativné tyto dvé linie nezavisle) ziskali novy gen kodujici citratsyntazu skrze lateralni pienos,
pouhou nahodou, z jediného zdroje. Sami autofi tuto variantu nepovazuji za pravdépodobnou.

Druhy scénai predpoklada jediny LGT zeubakterie do eukaryota. Tento hypoteticky
eukaryot si pivodné prokaryoticky gen upravil pfidanim signalni sekvence, ktera jeho produkt

sméruje do peroxizému. Takto doplnény gen byl posléze lateralné pienesen do dalSich eukaryot.
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Ze znamych dat neni mozné rozhodnout, ktera z eukaryotickych linii byla tim prvotnim recipientem
prokaryotického genu. Neni ani jisté, zda jim byla jedna ze tii (Ci ¢tyf') zminénych linii nebo néjaky
hypoteticky dalsi eukaryot, U kterého tento gen dosud nebyl objeven.

Podle tieti alternativni hypotézy mohlo K ziskani oné varianty genu dojit prostfednictvim
LGT z eubakterii do spole¢ného piedka vSech eukaryot. Takovy scénat ale predpoklada velké
mnozstvi ztrat tohoto genu U riznych linii eukaryot. Pro moznost mnohonésobnych ztrat mluvi
pozorovani z jiného nalevnika téhoz rodu, T. pyriformis. Ten pfisel 0 n€kolik glyoxyzomalnich
gent, ale byl schopny je funkéné nahradit geny, pivodné uréenymi do mitochondrie. Zfejmé tedy
neexistuji silné funkéni bariéry, které by branily GspéSné ztrat€¢ jednotlivych enzyma

glyoxylatového cyklu.

4.2. MOZAIKOVITE ROZSIRENI PYRUVAT FORMIAT LYAZY

Pyruvat formiat lyaza (Pfl) je enzym katalyzujici neoxidativni pfeménu pyruvatu a CoA na
formiat a acetyl-CoA. Pro aktivaci pottebuje druhy protein — Pfl aktivujici enzym (Pfla). Geny pro
tuto dvojici proteinti se nachazeji, pospolu v jednom operonu, v genomech $iroké Skaly eukaryot.
Donedavna ale byly znamy pouze udvou eukaryotickych linii — anaerobnich chytridii
(Chytridiomycota) a zelené fasy (Chlorophyta) Chlamydomonas reinhardti.

Letos, v roce 2011, vysla studie odhalujici ptitomnost téchto dvou geni u mnoha dalsich
eukaryot (Stairs et al. 2011). Autofi S pomoci bioinformatickych metod nalezli hned 16 homologt
Pfl ve skupinidch Plantae, Opisthokonta, Amoebozoa, Stramenopila a Haptophyta. Novych
homologti Pfla bylo nalezeno 7 v Plantae, Amoebozoa a Stramenopila; vSechny v genomech
obsahujicich zaroven i Pfl. Vétsina z novych sekvenci byla identifikovana jak v genomovych, tak
v EST datech, coz zvySuje divéryhodnost téchto nalezii. Navic byly v jejich genomovych
sekvencich nalezeny spliceozomalni introny, jejichz pfitomnost efektivné vylucuje plvod z
pfipadné eubakterialni kontaminace v genomovych sekvencich.

Fylogeneticka analyza ukézala, Ze eukaryotické sekvence obou gent tvoifi monofyletické
skupiny vétvici se sestersky ke svym eubakterialnim homologlim ze skupin Firmicutes
a Bacteroides. Topologie stromu se nezménila ani po odstranéni 50 % eukaryotickych linii
s nejdelsimi vétvemi. Je tedy nepravdépodobné, ze by za ni byl zodpovédny artefakt pritahovani
dlouhych  vétvi.  Analyza téz neukazala Z&dnou  signifikantni  podporu  blizké
ptibuznosti eukaryotickych Pfl a Pfla jejich homologiim z a-proteobakterii ani sinic. To efektivné

vylucuje jejich potencialni ptivod v mitochondriich nebo plastidech.
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Autofi nabizeji 3 hypotézy Kk vysvétleni pozorované distribuce obou gent. Zaprvé muze jit
0 vysledek nékolika nezavislych LGT do eukaryot, ato zjediného eubakterialniho zdroje nebo
nékolika zdrojii navzdjem blizce pfibuznych. Druha hypotéza pocita s jedinym LGT z eubakterii do
linie vedouci ke spole¢nému piedkovi vSech eukaryot. Piitomnost Pfl a Pfla by tedy byla pivodnim
eukaryotickym znakem, ktery byl mnohondsobn¢ sekundarné ztracen u rtiznych linii, ale zachovan
u fakultativni a obligatnich anaerobi. Za tfeti, oba geny mohly byt relativné nedavno pieneseny do
jediné eukaryotické linie a nasledné rozsiteny do dalSich linii n€kolikandsobnym intradoménovym
LGT.

Prvni hypotéza nemize byt formalné testovana, dokud nebude k dispozici vétsi mnozstvi
genomil ze skupiny Firmicutes. Je ale nepravdépodobné, aby vSechny taxony, které by ji vyvracely,
byly jiz vymielé nebo dosud nebyly osekvenovany. Autofi tedy tuto hypotézu povazuji za malo
pravdépodobnou.

Kdyby platila druha hypotéza, tedy ancestralni piivod obou gent u eukaryot a nasledné
mnohanasobné ztraty, dalo by se predpokladat, ze fylogenetické studie Pfl a Pfla ukazi podobnou
topologii, jako je pfedpokladana topologie eukaryotického stromu. Oba geny by totiz mély sdilet
stejnou evolu¢ni historii se svymi eukaryotickymi nositeli. Fylogenetické stromy obou genu ale
ukazuji vSechno mozné, jen ne klasickou eukaryotickou topologii. Asinejvice zarazejici je,

IV 66

ze ,fise” Plantac se zde rozpada na dvé linie, oddélené od sebe vSemi ostatnimi eukaryoty.
Ani druha hypotéza tedy nevypada piili§ presveédcive.

Zbyva tedy tfeti hypotéza, jediny LGT zprokaryot nasledovany vice LGT
mezi raznymi eukaryoty. Pro tuto hypotézu hovoii i fakt, ze v mnoha eukaryotickych genomech
jsou oba geny té€sn¢ svazany, v jednom ptipadé dokonce flizovany, coz usnadnuje jejich spole¢ny
pfenos. Lze sipredstavit hned nékolik scénaii zahrnujicich rizné primarni recipienty
prokaryotickych gentt irizné sekvence nasledujicich sekundarnich LGT mezi eukaryoty.
Rozhodnout mezi nimi bude mozné ale az s daleko rozsahlejsi databazi eukaryotickych genomd.

Pfipad téchto dvou geni mize mit potencialné velky dopad na nase tivahy 0 samém vzniku
eukaryotické bunky. Pokud jsou zavéry autori této studie spravné, tak do jisté miry oslabuji
pozici tzv. vodikové hypotézy (Martin & Miiller 1998). Ta totiz pocita s ancestralnim pivodem
eukaryotickych genti anaerobniho metabolismu, ktery je, alespon v piipadé Pfl aPfla

velmi nepravdépodobny.
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Obr. 2: Strom konkatenovanych proteint Pfl a Pfla; dle Stairs et al. 2011, upraveno.

4.3. MNOHONASOBNA NAHRADA ELONGACNIHO FAKTORU

vvvvv

Elongacni faktor la (EF-la) je jednim z nejdilezitéjSich enzyml tcastnicich se
proteosyntézy. Jde 0 GTPazu, jejimz hlavnim tkolem je dopravovat aminoacyl-tRNA K ribozomu.
Ma ale itadu dalsich funkci nesouvisejicich s proteosyntézou. Pro svou velkou konzervovanost
a zdanlivé ubikvitni rozSifeni byl tento enzym pouzivan jako model pfistudiu evoluce na
molekularni urovni i coby fylogeneticky marker. Nedavny objev proteinu, ktery U mnohych
organizmu zastupuje jeho funkci, ale naznacil, ze proptisté S nim budeme muset byt opatrné;jsi.

U 7 nezavislych eukaryotickych linii (Chlorophyta + Trebuxiophyta, Dinoflagellata,
Chlorarachniophyta, Haptophyta, Zygomycetes, Chytridiomycota, Choanofalgellata) byl objeven
protein, ktery je kanonickému EF-la sice podobny, ale rozhodné snim neni totozny

(Keeling & Inagaki 2004). Objevitelé tento novy enzym pojmenovali EF-like protein (EFL).
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EFL je mezi eukaryoty rozsifen velmi Siroce, zato ale sporadicky. Organizmy, které ho maji,
jsou typicky blizce pfibuzné organizmim bez n¢j. Dal§im pozoruhodnym jevem je, Ze ptitomnost
EFL prakticky u vSsech zkoumanych organizmti znamena nepfitomnost EF-1a a naopak.

Piedpovézené aminokyselinové sekvence EFL jsou od EF-la jasné¢ odlisitelné
6 specifickymi inzercemi ana fylogenetickém stromé nadrodiny GTPazovych transkripénich
faktort tvofi dobfe podpofenou vétev vzdalenou od vSech ostatnich c¢lentt této nadrodiny.
Fylogeneticka analyza homologi EFL z jednotlivych organizmi neposkytuje signifikantni podporu
pro zadnou topologii eukaryotického stromu. Z jejich vzajemné piibuznosti tedy neni mozné
vyvozovat zadné zavéry 0 evolu¢ni historii EFL.

Jak autofi pfesvédéivé dokazuji, EFL mize piebirat vétsinu funkci EF-la. Navic
fylogeneticka analyza ukazuje, ze tyto dva proteiny jsou navzajem homologni.

Prvnim moznym vysvétlenim takového stavu je davna paralogie. V ranych fazich evoluce
eukaryot mohlo dojit k duplikaci ancestralni GTPazy, ktera dala vzniknout dvéma paralogim,
EF-1o aEFL, se stejnou nebo podobnou roli v proteosyntéze. Ptitomnost EFL by tedy byla
ancestralnim znakem vétSiny nebo dokonce vSech eukaryot. Mozaikovité rozsifeni obou paralogi
U dnesnich eukaryot by pak bylo vysvétlitelné pouze velkym mnozstvim ztrat jednoho nebo
druhého u riznych linii. Autofi toto vysvétleni nepreferuji z vice divodi. Zaprvé upozoriuji, ze
k dlouhodobému udrzeni dvou paralogti v jednom genomu dochazi, kdyz tyto paralogy maji odlisné
funkce. To ale neni ptipad EF-lo a EFL. Druhym a zavaznéj§im argumentem proti davné
paralogii je neexistence organizmd, které by stale mély oba geny a to ani ve skupinach obsahujicich
nékteré linie s EF-1a a jiné s EFL.

Druhym moznym vysvétlenim podivné distribuce EFL mezi eukaryoty je vicenasobny
intradoménovy LGT tohoto genu. Tento scénaf je jednodussi nez davna paralogie, protoze vyzaduje
nékolikandsobné ztraty pouze jednoho genu ato EF-la. Takové ztradty jsou navic snadno
vysvétlitelné pfitomnosti noveé ziskaného EFL, ktery ptevzal funkce EF-lo aumoznil tak jeho
postupnou degeneraci a vyfazeni z genomu.

Autofi tuto  moznost preferuji, upozoriiuji ale na nékteré pretrvavajici nejasnosti.
Tak naptiklad zatim neni mozné odhalit, kde se EFL vlastn¢ poprvé objevil. Muze byt odvozeny
od EF-1a, ktery v jedné z eukaryotickych linii prodélal rychlou radikalni zménu. Stejn¢ dobie ale
muize byt odvozeny od néjaké jiné podrodiny GTPéazovych transkripénich faktorti. Pozorovana
distribuce ani fylogeneticka analyza nevylucuje jednu ani druhou moznost.

Zahadou také ziistava, pro¢ se EFL Uspésné rozsifil do tak velkého mnozstvi taxont. Pokud

se EFL v populaci fixuje nahodné¢, tak muselo k jeho LGT dochazet ve skuteéné masivnim méfitku.
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Alternativni moznosti je, ze EFL pifedstavuje jakysi ,,supergen®, ktery ma velkou Sanci nahradit
kanonicky elongacni faktor, kdyz se s nim ocitne v jednom genomu. To by znamenalo, ze svému
nositeli poskytuje néjakou dosud neznamou, ale podstatnou, selekéni vyhodu.

Do jisté miry proti zavéram autorti vySe citované studie mluvi letos publikovany ¢lanek
(Szabova et al. 2011) shrnujici vysledky experimentu s koexistenci EF-1a.a EFL v jednom genomu.
S pomoci genového inZenyrstvi a uml¢ovani genit RNA-interferenci autoti ukazali, Ze tyto dva geny
jsou schopné bez problémii fungovat ve stejném genomu, ale EFL nedokaze funk¢né nahradit
EF-1a. To, zda se, podporuje hypotézu davné paralogie.

Je ovSem teoreticky mozné, Ze zde pravda lezi nékde na ptli cesty. Lze si predstavit jakysi
hybridni scénaf, kdy by doslo k n¢kolika malo LGT alternativniho elonga¢niho faktoru do predku
vétsich eukaryotickych skupin ajeho naslednému dlouhodobému souziti S EF-l1a. V nékterych
dcetfinych liniich by po delsi dobé vznikla adaptace umoziujici ztratu EF-1a a jeho nahradu EFL,

Vv jinych by naopak doslo ke ztraté¢ EFL.
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4.4, ALTERNATIVNI TUBULIN OPISTOKONTNIHO TYPU U ZASTUPCU EXCAVATA

Dalsim prikladem budiz ¢len eukaryotické ,fiSe* Excavata, bi¢ikovec Andalucia a jeho
a-tubulin. Ultrastukturni znaky tohoto organizmu jsou podobné tém znamym ze zastupct exkavatni
skupiny Jakobida a skute¢né, i fylogeneticka analyza zaloZena na téchto znacich poskytuje jasnou
podporu pro zafazeni andalucie mezi Jakobida. Molekularn¢ fylogenetické analyzy rRNA malé
ribozomalni podjednotky (SSU rRNA), jednoho z nejuzivangjSich taxonomickych markert, ale
takové umisténi nijak nepodporuji (Lara et al. 2006).

Jinym casto pouzivanym taxonomickym markerem je gen prO cytoskeletarni protein
a-tubulin. Fylogenetické analyzy zalozené na tomto genu ukazuji zajimavou anomalii. S velkou
podporou totiz fadi parabazalidy a diplomonady k ,,I181% Opisthokonta.
Mezi ostatnimi zkoumanymi geny je ale o-tubulin zcela osamocen. Zadny znich na takovéto
umisténi neukazuje. Sekvence SSU rRNA pak umist'uji, byt’ s malou podporou, Parabasalia spolu
s Diplomonadida ke skupiné Preaxostyla, zahrnujici oxymonady a rod Trimastix (Hampl et al. 2005,
Hampl et al. 2009). Spole¢né jsou tyto tii skupiny nazyvany Metamonada (Cavalier-Smith 2003)
a fazeny mezi Excavata.

V roce 2007 byly publikovany vysledky fylogenetické analyzy 7 konzervovanych gent,
véetné a-tubulinu, na vzorku 47 taxonl ze vSech vyznamnych eukaryotickych skupin (Simpson et
al. 2008). Mezi témito taxony byly idva druhy rodu Andalucia. Strom vytvofeny na zakladé
kombinace vSech 7 geni je, byt se slabou podporou, pfifadil sestersky k jakobidim a spolu
s nimi k dal§im exkavatnim taxonim Euglenozoa, Heterolobozea a Malawimonas. Pfi analyzach
jednotlivych genti nebyl zadny ve vyznamném konfliktu s takovou topologii. AZ na a-tubulin. Ten
fadi andalucii do jedné skupiny s diplomonadami, parabazalidy a opistokonty, a to specificky jako
sesterské diplomonadam.

Tato analyza je prvni, ktera fadi andalucii specificky k jakobidim, kam by me¢la podle
ultrastrukturnich znakd patfit. Podpora takového umisténi je ale ipo odstranéni a-tubulinu
velmi slaba. Je-li to pravda, je Andalucia pravdépodobné jednim z nejbazalnéjSich jakobiti, pokud
ne tim vitbec nejbazalnéjSim.

Nejpravdépodobnéjsim vysvétlenim odlisné topologie stromu a-tubulinu je LGT. Vzhledem
ke specifické podobnosti sekvence andalucie s témi z diplomonad jsou pravé Diplomonadida
nejlepsim kandidatem na donora genu.

V té samé analyze, po odstarnéni o-tubulinu, také necekané vychazi silna podpora pro

ptibuznost Diplomonadida, Parabasalia a Preaxostyla, pficemz tyto skupiny nejevi Zzadnou
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specifickou piibuznost k opistokontim. Autofi z toho vyvozuji, ze i U diplomonad a parabazalida
ma gen pro a-tubulin pivod v LGT, a to konkrétné z Opisthokonta. Ze k prenosu nedoslo opaénym
smérem, |ze odhadnout z jinych fylogenetickych analyz. Mnohé ukazuji, ze opistokontiim je blizce
piibuzna dalsi eukaryoticka ,.fiSe* Amoebozoa. Zastupci amoebozoi s kratkymi vétvemi maji
tendenci vétvit se na stromech a-tubulinu blizko opistokontim, diplomonadam a parabazalidum. Je
tedy pravdépodobné, ze ona lateralné pienesena varianta genu pochazi pivodné od Opisthokonta.
Gen pro a-tubulin opistokontniho typu tedy mohl prodélat dva a vice LGT. Jeden by probéhl
z Opisthokonta do spole¢ného piedka Diplomonadida a Parabasalia, druhy z diplomonad do piedka
rodu Andalucia. Alternativnim, mozna stejné¢ pravdépodobnym, vysvétlenim, které nevyzaduje
LGT, je vznik dvou paralogti a-tubulinu u spole¢ného piedka vsech eukaryot a jejich nasledné

ztraty U riiznych eukaryotickych linii.
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5. PRIKLADY VYUZITIi LGT VE FYLOGENETICE EUKARYOT

V posledni casti své reSerSe predstavim nékolik studii, které s uspéchem pouzily lateralné

prenesené geny coby fylogeneticky znak definujici monofyletickou skupinu organizmd.

5.1. PRIBUZNOST DIPLOMONAD A PARABAZALIDU 1

Zakladni draha anaerobniho Kkatabolizmu sacharidl, glykolyza, je mezi eukaryoty silné
konzervovana. Tato uniformita naznacuje, ze cela glykolyticka masinerie byla eukaryoty ziskana
pouze jednou abyla pritomna jiz ujejich posledniho spole¢ného piedka. Presto se ale
mezi glykolytickymi drahami jednotlivych eukaryot najdou podstatné rozdily, zpusobené predevsim
vyménou jednotlivych enzymil za enzymy stejné funkce, ale odliSného plivodu. Nejvétsi variace
v zastoupeni glykolytickych enzymt najdeme U anaerobnich eukaryot, pro které je glykolyza
hlavnim zdrojem energie.

Zajimavym piikladem takové vymény jsou prvni dva enzymy glykolyzy u skupin
Diplomonadida a Parabasalia, jejichz pivod lze vystopovat k LGT z eubakterii. V roce 2001 vysla
studie (Henze et al. 2001) shrnujici vysledky fylogenetické analyzy téchto dvou enzymu u dvou
diplomonad (G. Intestinalis, Spironucleus barkhanus) a jednoho parabazalida (T. vaginalis).

Fylogeneticka analyza prvniho enzymu, glukokindzy, jasn€ ukédzala, Ze varianty nalezené
Vv diplomonadach a parabazalidech patii k podrodiné glukokinaz nachéazejicich se v proteobakteriich
a sinicich. Zaroven tyto enzymy nejevi zddnou piibuznost svym homologiim z ostatnich eukaryot,
véetné anaerobnich (Entamoeba histolytica).

Druhy ¢lanek glykolyzy je katalyzovan enzymem Glukoza-6-fosfat izomeraza. Sekvence
jeho homologl od ruznych organizmi se sdruzuji ve tfech jasné odliSenych skupinach. Typ
| zahrnuje eukaryotické a nékteré prokaryotické homology, typ Il pfedstavuje homology pfitomné
v sinicich a plastidech a v typu Il se sdruzuji v§echny zbylé prokaryotické varianty. Alespon takova
panovala piedstava, dokud nebyly do analyz zahrnuty homology z diplomonad a parabazalidu.

Sekvence z obou diplomonad a trichomonady se ukazaly tvorit monofyletickou skupinu
sesterskou sekvencim ze sinic a plastidi. Vétvi se tedy jako typ Il daleko od vSech ostatnich
eukaryotickych homologl. Analyza neposkytla zadnou podporu blizsi piibuznosti plastidim nez

voln€ Zijicim sinicim, coz efektivné vylucuje jejich ptivod v EGT z plastidd.
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Tti anaerobni protista ze dvou, pravdépodobné blizce ptibuznych, skupin tedy sdileji dva
enzymy, které nejevi zadnou podstatnou piibuznost svym homologiim U ostatnich studovanych
eukaryot. Zaroven ale varianty kazdého z téchto enzymu tvofi solidné podpotrenou monofyletickou
skupinu, vétvici se mezi eubakterialnimi homology. Nejparsimonnéj§im vykladem takového
pozorovani jsou dva davné ptipady LGT =z eubakterii do spoleéného piedka diplomonad
a parabazalidd, ktery nebyl pfedkem Zadného jiného studovaného eukaryota. Vysledkem této studie

jsou tedy dva nové znaky, synapomorfie, které definuji monofyleticky taxon, sdruzujici obé

skupiny.
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Obr. 5: Tt typy glukdza-6-fosfat izomerazy; dle Henze et al. 2001.
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5.2. PRIBUZNOST DIPLOMONAD A PARABAZALIDU 2

Dalsi doklad blizké piibuznosti téchto dvou skupin, navrzeny diky studiu LGT, se objevil
0 4 roky pozdéji.

Aminoacyl-tRNA syntetazy (AARS) jsou jedny zmala proteint, ucastnicich se
proteosyntézy, které snadno podléhaji LGT. Pravdépodobné je to zplsobeno jejich extrémni
konzervovanosti napfi¢c doménami, ktera umoziuje snadné zapojeni do procesi v kontextu ciziho
genomu. AARS také interaguji s ostatnimi slozkami buiiky jen velmi volné¢ anemusi proto
s nimi byt tak ptesné sladény jako jiné typy proteint (Woese et al. 2000).

Autofi ¢lanku publikovaného r. 2005 jiz dtive identifikovali dvé aminoacyl-tRNA syntetazy
(proS, alaS) prenesené do piedka diplomonad z archebakterii. Kdyz se pokusili Svou analyzu
zopakovat se zastoupenim vice eukaryotickych linii, vysledné fylogenetické stromy jim ukazaly
hned nékolik dalSich kandidati na LGT (Andersson et al. 2005).

Mezi nov¢ piidanymi organizmy byl i parabazalid T. vaginalis a pravé u néj se podatilo najit
stejné dva geny archebakterialniho pivodu jako u diplomonad. Sekvence obou proteint si jsou
u diplomonad a T. vaginalis blizce ptibuzné ase silnou podporou tvoii monofyla, vétvici se
mezi archebakterialnimi homology. S identifikaci konkrétni archebakterialni linie, které by mohly
byt piibuzné, to je ale slozitéjsi. Sekvence alaS jednozna¢né ukazuje na druh Nanoarchaeum
equitans, zatimco vysledky rtiznych metod u proS se do jisté miry rozchazeji a neumoznuji tak
duvéryhodnou identifikaci. Ani ty ovsem Nanoarchaeum jako donora genu nevylucuji.

Je mozZné, ze oba geny byly pieneseny do ptfedka diplomonad a parabazalidi najednou.
V genomu N. equitans se totiz nachazeji velice blizko sebe, oddéleny jen jedinym dal$im genem.
K ptenosu obou do eukaryotické bunky tedy stacilo pohlceni pouhého jednoho fragmentu DNA.
Skute¢nost, ze N. equitans je jedinym znamym zastupcem archebakterii s témito dvéma geny
V tésném sousedstvi, jesté vice podporuje domnénku 0 jejich pienosu z predka tohoto organizmu.

Tato studie, krom¢ dalSich dvou synapomorfii, poskytuje imozny nepiimy doklad
0 zivotnim stylu spole¢ného piedka diplomondd a parabazalidi. VétSina existujicich linii
archebakterii, véetné N. equitans, obyva prostiedi chuda na kyslik, podobna t¢ém vyhledavanym
volné zijicimi diplomonadami a parabazalidy. K LGT tedy pravdépodobn¢ doslo u organizmu, ktery

jiz nastoupil cestu K anaerobnimu zptsobu zivota.
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5.3. MONOFYLIE SKUPINY OPISTHOKONTA

Nejvétsi eukaryoticka ,,fise” Opisthokonta, zahrnujici mj. Zivo¢ichy (Metazoa) a houby
(Fungi), byla navrzena v osmdesatych letech na zaklad¢ ultrastukturnich znakt. Od té doby byla
mnohokrat silné podpofena molekularné fylogenetickymi analyzami a podafilo se dokonce najit
jednu vzacnou genomovou zménu, ktera Opistokonta definuje jako monofylum, inzerci 12
aminokyselin v genu pro elongac¢ni faktor 1a (Baldauf & Palmer 1993). Na druhou stranu existuji
I studie, kter¢ monofylii opistokont nepodporuji anékteré detaily posttranskripéni modifikace
MRNA dokonce fadi Metazoa do jedné skupiny s Plantae, ktera ale nezahrnuje Fungi (Hausmann et
al. 2005).

I zde by mohl pomoci LGT aminoacyl-tRNA syntetazy, tentokrat tyrRS. Ve vétSiné
eukaryot se gen pro tento protein vyskytuje ve dvou variantach. Jedna se pfi fylogenetickych
analyzach vétvi mezi eubakterialnimi sekvencemi ajeji pfitomnost je vysvétlitelnd EGT
z mitochondrie nebo plastidu. Druha varianta je vzdalené piibuzna sekvencim z archebakterii, coz
je konzistentni s predpokladanou blizsi piibuznosti eukaryot k archebakteriim nez eubakteriim. Tato
druha varianta je tedy povazovana za puvodni eukaryotickou, pochazejici jesté od jejich spole¢ného
ptredka s archebakteriemi.

Fylogeneticka analyza homologli tyrRS z organizmt vybranych napii¢ celou diverzitou
eukaryot ale ukazala, Ze i tato druha, domnéle ptivodni eukaryoticka varianta, se rozpada do dvou
neptibuznych skupin (Huang et al. 2005). Sekvence tyrRS ziskané z opistokont, z zivocicht i hub,
jsou blizce ptibuzné homologim z jedné konkrétni skupiny archebakterii. Neékteré unikatni
sekvenéni znaky je fadi dokonce pifimo k druhu Haloarcula maristmortui. Sekvence ze vsech
ostatnich eukaryot tvofi dobfe podpofenou vétev umisténou na zcela jiném misté
mezi archebakterialnimi homology.

Jelikoz neni zadny divod predpokladat pozici kofene eukaryot mezi opistokonty a zbytkem
eukaryot nebo dokonce uvnitt opistokont, je nejpravdépodobnéjsim vysvétlenim prenos genu pro
tyrRS z archebakterie pfibuzné haloarcele do vyluéného piedka opistokont. VSechna ostatni
Eukaryota si na rozdil od opistokont zachovala svou puvodni varianatu, nejspiSe zdédénou od jejich
prokaryotickych predki.

Alternativni interpretaci je davnd duplikace genu a nésledné mnohocetné ztraty jednoho
Z paralogi U riiznych archebakterialnich a eukaryotickych skupin. To je ale vzhledem k velkému

poctu potiebnych ztrat podstatné méné parsimonni hypotéza nez jediny LGT. | kdyby tomu tak
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skute¢né bylo, pfitomnost unikatniho paralogu v opistokontech by stale piedstavovala znak

podporujici monofylii této skupiny.
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Obr. 6: Strom aminokyselinovych sekvenci tyrRS; dle Huang et al. 2005.

5.4. SPOLECNY PUVOD VIRIDIPLANTAE A RHODOPLANTAE

Jak jsem psal v kapitole o EGT, status Plantae jako monofyletické skupiny byl nékolika
studiemi nedavno zpochybnén. Kromé chlamydialnich geni vime i 0 dvou genech pienesenych
anomalnim LGT, které jejich monofylii naopak podporuji (Huang & Gogarten 2006).

Prvnim je p-podjednotka topoizomerazy VI (TOP6B). Jeji homology zname pouze
z archebakterii, Viridiplantae, Rhodoplantae a nékolika izolovanych d-proteobakterii. Fylogeneticka
analyza silné podporuje spole¢ny ptivod homologi z ruduch i zelenych rostlin, stejné jako jejich
blizkou  pfibuznost  sekvencim  z archebakterialni ~ skupiny  Crenarchaeota.  Sinice

ani a-proteobakterie homolog tohoto genu nemaji, proto nelze piredpokladat pivod jeho
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cukaryotické varianty v plastidu nebo mitochondrii. NejlepSim vysvétlenim je tedy LGT
z archebakterii, kde je nejvice rozsifen, do spoleéného piedka Rhodoplantae a Viridiplantae.
Slozitéj$i historii ma gen pro rezistenci na Sirokospektralni antibiotikum florfenikol. Je
poznamenana mnoha duplikacemi, ztratami, EGT i LGT. Najdeme jej umnohych ecubakterii
i eukaryot, ale dosud neni znam jeho vyskyt u archebakterii. Zelené rostliny maji dvé kopie tohoto
genu. Jednu plastidového pivodu a druhou, ktera se vétvi s homology z ruduch a é-proteobakterii.
Je pravdépodobné, Ze spole¢ny piedek dvou linii Plantae ziskal tuto kopii genu od &-proteobakterie.
Distribuce obou gent poskytuje jasné doklady o blizké piibuznosti Rhodoplantae

a Viridiplantae. Nep#imo tak podporuje monofylii celé ,,fise” Plantae s vyjimkou glaukofytd, i kdyz

pochopitelné ne nutné.
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5.5.  PRIBUZNOST PLASTIDU HAPTOFYTU A SKRYTENEK

V plastidu skryténky (Cryptophyta) Guillardia theta byl nalezen gen pro ribozomalni
protein rpl36, ktery je velmi odlisny od vSech svych homologi do té doby znamych z jinych
plastidi a sinic (Rice & Palmer 2006). Zasadn¢ se od nich 1isi nejen celkovou primarni strukturou,
ale i ttemi konkrétnimi indely (dvé inzerce a jedna delece).

Stejnou variantu genu se pak podafilo najit i v plastidech dalSich ¢tyt skrytének, jednoho
zastupce skupiny Haptophyta — Emiliania huxleyi a jedné obrnénky (Dinophyta) — Karlodinium
micrum, ktera jej ziejmé ziskala tercialni endosymbidzou s haptofytem. Ob¢ varianty jsou piitomny
také U nejriiznéjSich zastupcli volné zijicich eubakterii; U nékterych existuji dokonce ob& dvé
zaroven.

Ve fylogenetické analyze vychazeji sekvence zemilianie akarlodinia jako sesterské.
Jimi tvofena vétev je pak sesterska sekvencim ze skrytének. Oba uzly jsou dobie podpotené.

Takové pozorovani 1ze nejsnaze vysvétlit laterdlnim pfenosem genu pro netypicky rpl36 do
vyluéného spole¢ného predka skrytének a haptofyti. To by byl viubec prvni solidni doklad
sesterského postaveni téchto taxont, které bylo dosud ve fylogenetickych analyzach podpoteno jen
velmi slabé (Harper et al. 2005).

Lze sipredstavit ijina vysvétleni. Ta jsou vtomto ptipadé ale dosti nepravdépodobna.
Zejména diky velké podobnosti genti z Cryptophyta a Haptophyta, jejich sesterskému postaveni
a predpokladu, ze byly do genomu zafazeny velmi nepravdépodobnou rekombinaci.

Pro¢ nepravdépodobnou? Ob& varianty genu se nachdzeji na stejném misté genomu,
konkrétné mezi geny secY arpsl3, anavic ve stejné orientaci. Pfirozené¢ se nabizi vysvétleni
nahrady jednoho druhym prostfednictvim homologni rekombinace. Sekvence dvou variant rpl36
jsou siale velice vzdalené (pouze 49% podobnost) ak jejich rekombinaci mize dojit jen
velmi obtizné. Je tedy zna¢n¢€ nepravdépodobné, Ze by se tak stalo vicekrat.

Takova pozice v genomu také efektivné vylu€uje moznost davnéjsiho LGT a néslednych
ztrat jedné z variant uriznych eukaryotickych linii. Tento scénaf by totiz vyzadoval, aby se
preneseny gen zafadil nahodou pravé do té€sné blizkosti své druhé varianty v recipientové genomu.

Jistou komplikaci je, ze distribuce tohoto genu mize poskytovat informaci pouze
o fylogenezi plastidi, ne jejich hostiteld. Podle hypotézy serialni endosymbiozy (Bachvaroff et al.
2005) totiz mohou byt plastidy skrytének a haptofytii blizce ptibuzné, jejich jaderné genomy
a ostatné i cely zbytek buriky ale nikoliv. Plastid skrytének by byl sekundarni, pivodem z Cervené

fasy (Rhodoplantae). Haptophyta by ale méla plastid tercidlni, ziskany pohlcenim skryténky.
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5.6.  JSOU JAKOBIDA NEJBAZALNEJSI LINII EUKARYOT?

V druhé poloviné devadesatych let, v dobé kdy se hypotéza Archezoa stale t¢Sila velké
podpotfe, byl osekvenovan mitochondridlni genom drobného sladkovodniho bicikovce
Reclinomonas americana (Lang et al. 1997). Vétsina ultrastrukturnich znaka fadila Reclinomonas
ke skupin¢ Retortamonadida. Jedinou vyznamnou vyjimkou byla pravé pritomnost mitochondrie,
protoze retortamonady byly v té dobé povazovany za primarn€¢ amitochondrialni a fazeny mezi
Archezoa. To také podnitilo zajem o Reclinomonas. Pokud je né€jaky organizmus blizce ptibuzny
jedné ze skupin archezoi a piesto ma mitochondrii, mohl by ptedstavovat viibec prvni linii, ktera se
odvétvila po jejim ziskani. Analyza mitochondridlniho genomu toto podezieni zdanlivé potvrzovala.

Ze vSech znamych mitochondrialnich genomi je ten u Reclinomonas americana vibec
nejpodobnéjsi genomim voln¢ Zijicich eubakterii. S poftem 97 gend je nejobsdhlejSim
mitochondridlnim genomem a obsahuje celkem 18 gentl, které byly u vSech ostatnich znamych
eukaryot pfeneseny do jadra prostfednictvim EGT nebo zcela zanikly. Asi nejvyznamngjsim
objevem je pritomnost typicky eubakterialni vicepodjednotkové RNA polymerazy. VSechny ostatni
znam¢é mitochondrie totiz misto ni pouzivaji jednodu$si polymerdzu kdédovanou jadernym
genomem, ktera byla ziskana LGT z bakteriofagt (Gray & Lang 1998 in Lang et al. 1999).

Dnes se nachazime v dosti odli$né situaci. Hypotéza Archezoa je povazovana za definitivné
vyvracenou. Retortamonddy jsou, coby parafyletickd skupina, fazeny spolu s diplomonéddami
a karpediemonadami do exkavatni skupiny Fornicata a znaky, zdanlivé je fadici k Reclinomonas,
jsou povazovany za pleziomorfie celé ,fiSe* Excavata. Samotna Reclinomonas americana je pak
fazena do exkavatni skupiny Jakobida (Cavalier-Smith 2003).

Jiz zname kompletni sekvence mitochondridlnich genomt od 7 riznych jakobidli. VSechny
maji prakticky uniformni obsah gent a stejné jako u R. americana siln¢ pfipominaji genomy volng
zijicich eubakterii (Burger et al. unpublished in Gray et al. 2004).

Zda se tedy, ze mitochondridlni genomy eukaryot se rozpadaji do dvou jasné odliSenych
typd. Prvni je pfedstavovan mitochondriemi jakobidi, které maji zachovanou ptivodni eubakterialni
RNA polymerdzu a 18 dalSich unikéatnich gent. Druhy typ je ptedstavovan mitochondriemi vSech
ostatnich eukaryot, u kterych doslo k nahrazeni ptivodni RNA polymerazy virovou verzi a K EGT
onéch 18 genti do jaderného genomu.

Nejjednodussim vysvétlenim tohoto stavu je, Ze kofen eukaryotického stromu lezi mezi
jakobidy a vSemi ostatnimi eukaryoty; ptipadné uvniti jakobidi. Podobnych, stejné presvédcivych,
diivodu pro odlisna umisténi eukaryotického kotfene je ovSem vice a pfi soucasné urovni znalosti

neni mozné mezi nimi definitivné rozhodnout.
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ZAVER

K ispésnému lateralnimu genovému pienosu do eukaryotického genomu dochazi relativné
vyjimeéné, a proto mizeme jeho jednotlivé ptipady povazovat za vzacné genomové zmény a jako
takové je vyuzivat v roli znaka urCujicich monofyletické skupiny organizmi. Na druhou stranu
ale K LGT dochazi dostate¢né Casto, aby mélo smysl se jim systematicky zabyvat.

Specifickym typem LGT je endosymbioticky genovy pienos, pii kterém je donorem dédi¢né
informace genom existujici dlouhodobé uvnitf buiky recipienta. V typickém piipadé jde
0 semiautonomni organely, tedy mitochondrie a plastidy. Velmi podobné se ale chovaji i méné
zavisli endosymbionti, napiiklad intracelularni parazité. Geny pienesené z endosymbionta do
jaderného genomu jsou uzitetné zejména pro odhaleni davné endosymbiodzy, ktera kromé nich
nezanechala zadné jiné stopy; ptipadné takové stopy dosud nezname.

Tento piistup ale rozhodné nelze brat za bezproblémovy. Nalezy jednotlivych gent
puvodem z potencialniho endosymbionta v genomu zkoumaného organizmu neni mozné
automaticky povazovat za doklad davné endosymbidzy. Predevs§im je tieba pomoci fylogenetické
analyzy jejich sekvenci prokazat, Ze pochazeji skutecné z jediného zdroje a ze timto zdrojem je
genom potencialniho endosymbionta. Také je tfeba spolehlivé vylouc€it moZnost, Ze byly ziskany
z potravy nebo néjakou jinou neendosymbiotickou interakci s donorem.

Z prikladt, které jsem uvedl, je patrné, Ze geny prenesené z endosymbionta mohou byt
velmi uzite¢nymi svédky evolu¢ni minulosti svych nositeld. Jejich nalezy ale vzdy musi byt
interpretovany v SirSich souvislostech. Jako doklad davné endosymbidzy by nemély byt pouzivany,
pokud tato neni podpofena i jinymi indiciemi. Mize jit napiiklad 0 nalezy organel odvozenych
od endosymbionta nebo blizkou pfibuznost zkoumanych organizm jinym liniim, které
si endosymbionta dosud zachovaly.

K pfenosu dédi¢né informace z donora, ktery nezije v t€sné symbioze s recipientem, dochéazi
pouze sporadicky a mnozstvi pienesenych gent z konkrétniho organizmu byva vyrazné niZsi.
Je velmi nepravdépodobné, aby k ptenosu jednoho konkrétniho genu z jednoho konkrétniho taxonu
doslo né¢kolikrat nezavisle na sob¢. Proto, s jistou mirou opatrnosti, mtizeme nalez takového genu
Uvice taxonli povazovat za jejich spolecnou synapomorfii, kterd je vSechny sdruzuje do
monofyletického taxonu. Vychazime pfti tom z piedpokladu, Zze dany gen byl v minulosti pfenesen
pravé jednou do spoleéného predka organizmi, u kterych jsme jej nasli.

ey e

genomech sekvenci, jejiz fylogeneze neodpovida fylogenezi jejich nositelti, mize jit stejné¢ dobie
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o0 ptipad LGT jako o vysledek davné paralogie. TotéZ plati pro vysvétleni ostravkovité distribuce
genu mezi organizmy. U linie vedouci ke spoleénému piedku zkoumanych organizmi mohlo dojit
k duplikaci genu a naslednym ztratam jedné ¢idruhé varianty Urtznych dcefinych linii.
Dalsi komplikaci je moznost seridlniho pienosu. K nému ziejmé dochazi zejména u gena, které
svym nositelim poskytuji vyraznou selekéni vyhodu. Typicky jde 0 geny kodujici enzymy
anaerobniho metabolizmu, které svym nositeliim umoziuji osidlovat nové neobsazené niky.

Vzdy je tieba mit na paméti i moznost sekundarni ztraty lateralné preneseného genu. Taxony
definované na zakladé pritomnosti lateralné prenesenych gent tedy nemuseji byt monofyletické,
ale parafyletické. Navic sinikdy nemtzeme byt jisti, zda nenalezeni daného genu v né&jakém
genomu skute¢né odrazi jeho nepfitomnost, nebo je pouze vysledkem nedokonalé metodiky naseho
patrani po ném. Tyto komplikace se ale tykaji prakticky jakychkoli znakd, genotypovych
i fenotypovych; nejde 0 vyluény problém znakii zalozenych na lateralné pienesenych genech.

Ani geny ziskané anomalnim LGT tedy nemohou slouzit k rekonstrukci fylogeneze samy
0 sob¢, ale vzdy jen v kontextu jinych znakd. Oblasti, kde ale mohou znaky vzniklé LGT
poskytnout neocenitelnou pomoc, je odhalovani sméru evoluce apatrani po kofenech
fylogenetickych stromill. Ze své podstaty jsou totiz tyto znaky polarizované, maji vzdy néjakého
donora an&jakého recipienta, a proto je relativné snadné odhalit, ktery stav genomu je ptvodni
a ktery odvozeny. Z toho vyplyva mj. i fascinujici moznost dat do souvislosti casovou posloupnost
kladogenetickych udalosti v liniich donora a recipienta.

Vyuziti LGT ve fylogenetice eukaryot je dosud nepfiiliS docefiovanou moznosti, 0 cemz
sveéd¢i zejména maly pocet studii, které na ném byly dosud zalozeny. Do budoucna, zvlaste se stale
rychleji pribyvajicimi sekven¢nimi daty, ale mize pifedstavovat mocny nastroj k rozkryvani velkych
evoluc¢nich zahad, jakymi jsou napiiklad pozice kotfene stromu eukaryot nebo poradi odvétvovani

jednotlivych prokaryotickych linii.
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