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c) Omowienie celu naukowego/artystycznego ww. pracy/prac i osiggnietych
wynikOw wraz z oméwieniem ich ewentualnego wykorzystania

Suma punktow MNiISW: 305

WSTEP

Komorka eukariotyczna jest ztozong komoérka, ktéra posiada rézne kompartymenty
znane jako organelle komorkowe. Niektére z tych organelli (np. jadro komdrkowe i aparat
Golgiego) wyewoluowaty endogennie (tj. niesymbiotycznie), podczas gdy inne, takie jak
mitochondria i plastydy, powstaty egzogennie, czyli na drodze endosymbiozy (Bodyt i in.
2017). W przeciwienstwie do mitochondriéw, ktére sg potomkami jednej endosymbiozy
(Roger 1in. 2017b), ewolucja plastydéw jest znacznie bardziej ztozona i ciggle niejasna,

stanowigc prawdziwy ,gorgcy temat” we wspétczesnej biologii ewolucyjne;.

Istniejg trzy podstawowe typy plastydow: plastydy pierwotne, plastydy wtérne oraz
plastydy trzeciorzedowe (Archibald 2009). Plastydy pierwotne wyewoluowaty z sinicy
(=cyjanobakterii) i sg otoczone przez dwie btony. Przyjmuje sie, ze obie btony pochodzg
od sinicy, ktora — jako bakteria gram-ujemna — byta otoczona nie tylko przez plazmalem-
me, ale réwniez btone zewnetrzng (Cavalier-Smith 2000). Plastydy pierwotne wystepujg u
glaukofitéw, krasnorostow oraz roslin zielonych obejmujgcych zielenice i rosliny lgdowe.
Brakujgce ogniwo w ewolucji tych plastydow stanowig glaukofity, u ktérych zachowata sie
jeszcze bakteryjna $ciana komoérkowa (znana jako peptydoglikan) pomiedzy bitonami
otoczkowymi ich plastydéw (Jackson iin. 2015).

Plastydy wtérne powstaly z glonéw zawierajgcych plastydy pierwotne, takich jak
krasnorosty i zielenice. Sg one otoczone przez trzy lub cztery btony. W przypadku plasty-
déw czterobtonowych zaktada sie, ze ich dwie najbardziej wewnetrzne btony (nazywane
otoczkg plastydowg) wywodzg sie z plastydu endosymbionta, btona trzecia (nazywana
btong periplastydowg) — z plazmalemmy endosymbionta, a btona najbardziej zewnetrzna
— z blony fagosomalnej gospodarza (Agrawal i Striepen 2010). W przypadku plastydéw
trojbtonowych przyjmuje sie, ze ich dwie najbardziej wewnetrzne btony odpowiadajg
otoczce plastydowej, podczas gdy najbardziej zewnetrzna btona — btonie fagosomalnej
(Agrawal i Striepen 2010).

Plastydy wtérne pochodzenia krasnorostowego wykryto u nastepujgcych grup proti-
stéw: bruzdnic (=dinoflagellaty), perkinsidéw, apikomplekséw, chromeridow, kryptofitow,

heterokontow (=stramenopile) oraz haptofitow. Wsrdd licznych plastydéw pochodzenia
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krasnorostowego, trzy btony otoczkowe posiadajg tylko plastydy bruzdnic, natomiast
wszystkie pozostate plastydy tego typu posiadajg cztery btony otoczkowe. Typowy plastyd
bruzdnicowy, znany jako plastyd peridininowy, wyrdznia sie obecnoscig karotenoidu peri-
dininy. Pasozytniczy przedstawiciele gromady Apicomplexa (np. Plasmodium falciparum
i Toxoplasma gondii) ciggle utrzymujg niefotosyntetyczny plastyd, nazywany apikopla-
stem, ktoéry petni wazne funkcje metaboliczne, takie jak biosynteza hemu, kwaséw ttusz-
czowych i izoprenoidéw (Chakraborty 2016).

Plastydy wtérne pochodzenia zielenicowego wystepujg u euglenidéw, chlorarachnio-
fitbw oraz bruzdnic z rodzaju Lepidodinium. Plastydy euglenidéw otoczone sg przez trzy
btony, podczas gdy plastydy chlorarachniofitow i Lepidodinium — przez cztery.

Brakujgce ogniwo w ewolucji plastydow wtérnych reprezentujg kryptofity i chlora-
rachniofity. U glonéw tych, pomiedzy otoczkg plastydowg a btong periplastydowa, zacho-
wata sie cytoplazma endosymbionta (w postaci tzw. kompartymentu periplastydowego)
oraz jego jadro (w postaci tzw. nukleomorfu) (Moore i Archibald 2009).

Plastydy trzeciorzedowe powstaty z glonéw zawierajgcych plastydy wtorne (np. hap-
tofitow). Otoczone sg one przez trzy btony. Tak jak w przypadku plastydéw wtérnych
bruzdnic i euglenidéw, przyjmuje sie, ze ich dwie najbardziej wewnetrzne btony odpowia-
dajg otoczce plastydowej, a najbardziej zewnetrzna btona — btonie fagosomalnej (Gagat |
in. 2014). Plastydy trzeciorzedowe znaleziono u bruzdnic z rodzajow Karenia i Karlodi-
nium. W plastydach tych wystepuje karotenoid fukoksantyna, dlatego tez nazywane s3g

one plastydami fukoksantynowymi.

Cavalier-Smith i Lee opublikowali w 1985 r. krétka, ale bardzo wptywowgq prace, kto-
ra zawierata kilka nowych hipotez o ewolucji organelli komdérkowych pochodzenia endo-
symbiotycznego, takich jak mitochondria i plastydy. Hipotezy te bardzo szybko staty sie
paradygmatami, ktére do dzi$ ksztattujg myslenie o ewolucji plastydéw. Jeden z tych pa-
radygmatow dotyczy réznic pomiedzy endosymbiontami a organellami. Wedlug Cavaliera-
Smitha | Lee (1985) endosymbionty kodujg wszystkie swoje geny, natomiast organelle
kodujg tylko cze$é swoich pierwotnych gendw. Pozostate geny organellowe wystepujg
w genomie jgdrowym i ich produkty biatkowe importowane sg do wtasciwego organellum
przy pomocy specyficznych sekwencji kierujgcych oraz charakterystycznych systemow
transportujgcych (=translokony), ktére wystepujg w jego btonach otoczkowych. Tym sa-
mym, kolejng charakterystyczng cechg mitochondriow i plastydow byloby posiadanie sys-
temu importu biatek.

Kolejny paradygmat zaproponowany przez Cavaliera-Smitha i Lee (1985) dotyczy

etapéw w ewolucji organelli komorkowych pochodzenia endosymbiotycznego. Autorzy ci
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wyroznili dwa gtowne etapy w tym procesie. W pierwszym etapie pochtoniete na drodze
fagocytozy komorki prokariontow lub eukariontdw umieszczane sg w fagosomach
(=wodniczkach pokarmowych), gdzie zwykle zachodzi ich trawienie. Dlatego ustanowienie
statego endosymbionta wymaga zaburzenia w procesie trawienia (rodzaj ,niestrawnosci”).
Cavalier-Smith | Lee (1985) zasugerowali, ze do takiego zaburzenia moze dojs¢ w na-
stepstwie albo pekniecia btony fagosomalnej, albo inaktywacji receptorow dla lizosomow
na btonie fagosomalnej. W drugim etapie ewolucji organelli endosymbiotycznych state en-
dosymbionty ulegajg transformacji w organelle. Wedtug Cavaliera-Smitha i Lee (1985)
transformacja ta skfada sie z dwéch gtéwnych proceséw: (1) masowego transferu gendéw
z genomu (lub genomoéw) endosymbionta do genomu jadrowego gospodarza oraz (2) po-
wstania w btonach otoczkowych organellum translokonow dla biatek kodowanych przez

przetransferowane geny.

Cavalier-Smith i Lee (1985) zatozyli istnienie bardzo powaznych trudnosci w trans-
formacji endosymbionta w organellum, ktére wynikajg z powstania systemu importu bia-
tek. Kazda btona otaczajgca mitochondria i plastydy posiada swéj wtasny translokon roz-
poznajgcy specyficzne sekwencje kierujgce w importowanych biatkach. Na przyktad
w plastydach pierwotnych wyewoluowaty dwa translokony: translokon Toc w zewnetrzne;j
btonie plastydowej oraz translokon Tic w wewnetrznej btonie plastydowej (Shi i Theg
2013). Kazdy z tych translokondw rozpoznaje N-koncowg sekwencje kierujacg znang jako
peptyd tranzytowy. Wedtug Cavaliera-Smitha | Lee (1985) ewolucja translokonow, razem
Z ich sekwencjami kierujgcymi, stanowi krytyczny etap w ewolucji organelli pochodzenia
endosymbiotycznego, ktdérego przekroczenie wydaje sie prawie niemozliwe. Poglad ten
byt rozwijany przez Cavaliera-Smitha w jego nastepnych pracach (Cavalier-Smith 1992,
1999) i stat sie kolejnym paradygmatem w badaniach nad ewolucjg plastydow.

Paradygmat, ze transformacja endosymbionta w organellum napotyka na bardzo
powazne trudnosci doprowadzit do ustanowienia zasady minimalizacji zdarzeh endosym-
biotycznych. W oparciu o te zasade zaproponowano szereg hipotez, z ktérych wiekszo$é
okazata sie kontrowersyjna. Na przyktad Cavalier-Smith zasugerowat w 1999 r. hipoteze
Cabozoa, zgodnie z ktérg plastydy euglenidéw i chlorarachniofitow wyewoluowaty
ze wspolnego przodka zielenicowego. Jeszcze bardziej kontrowersyjna niz hipoteza ca-
bozoanowa byta hipoteza wspolnego pochodzenia plastydow kryptofitowych i chlorarach-
niofitowych, czyli plastydéow zawierajgcych nukleomorfy (Cavalier-Smith 1992). Jednak
pbzniejsze analizy filogenetyczne gendw plastydowych, nukleomorfowych i jadrowych do-
prowadzity do odrzucenia obu tych hipotez (Rogers i in. 2007, Curtis i in. 2012).
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Gtéwnym celem moich badan byto zrozumienie mechanizméw ewolucji réznych typéw
plastydow oraz ich biatek kodowanych przez genomy jgdrowe. Jak wspomniano wcze-
$niej, myslenie w obszarze ewolucji plastydow jest ciggle zdominowane przez hipotezy
zawarte we wptywowej pracy Cavaliera-Smitha | Lee (1985). Jednak praca ta ukazata sie
ponad 30 lat temu, kiedy nasza wiedza o strukturze, biologii i ewolucji komoérek eukario-
tycznych — ze szczegolnym uwzglednieniem komorek protistéw — byta bardzo ograniczo-
na. Dlatego w moich badaniach poddatem krytycznej analizie akceptowane obecnie hipo-
tezy, teorie i paradygmaty. Ponadto zaproponowatem nowe hipotezy, ktére znacznie lepigj
wyjasniatyby dostepne obecnie dane.

Celem moich badan byto uzyskanie odpowiedzi na nastepujgce kluczowe pytania: (1)
jak czesto dokonujg sie transformacje fotosyntetycznych endosymbiontéw w organelle?
(2) czy transport ko-translacyjny byt ancestralnym mechanizmem importu biatek do pla-
stydéw pierwotnych? (3) czy chromatofory Paulinella chromatofora osiggnety juz status
organelli komorkowych? (4) czy ewolucja plastydéw eukariotycznych pochodzenia krasno-
rostowego przebiegata zgodnie z hipotezg Chromalveolata? (5) czy biatka plastydowe ze
ztozonymi presekwencjami kierowane sg do innych organelli niz plastyd eukariotyczny?
(6) czy trypanosomy i leishmanie posiadaty w swojej przesztosci ewolucyjnej plastyd?
oraz (7) jakie sg dalsze losy biatek plastydowych kodowanych przez genom jadrowy po
utracie plastydu?

Moje podejscie koncepcyjno-teoretyczne do ewolucji plastydéw i ich biatek kodowa-
nych przez genomy jadrowe, ktére zostato uzupetnione przez analizy bioinformatyczne,
miato jedno zasadnicze zrédio inspiracji. Zrodiem tym bylo popperowskie spojrzenie

na nauke, w ktérym najbardziej istotne jest tworzenie nowych hipotez.

Moje badania mogg znalez¢ w przysziosci praktyczne zastosowania. Jednym z tych
zastosowan bytoby konstruowanie organizmoéw chimerycznych sktadajgcych sie z réznych

typow zaréwno plastydow, jak i gospodarzy.

EWOLUCJA SYSTEMU IMPORTU BIALEK DO PLASTYDOW PIERWOTNYCH
ORAZ ORGANELLOWA NATURA
CHROMATOFOROW PAULINELLA CHROMATOPHORA

Czy biatka byly poczatkowo kierowane do plastydow pierwotnych przez system

bton wewnetrznych?

Publikacja:
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Bodyt A., Mackiewicz P., Stiller J.W. (2009) Early steps in plastid evolution: current ideas
and controversies. BioEssays 31: 1219-1232.

Cele badan:

- krytyczna analiza zatozen, na ktorych oparta jest hipoteza o wczesnym imporcie bia-
fek do plastydow pierwotnych przez system bton wewnetrznych;

- nowe interpretacje danych, ktore przytaczane sg na poparcie hipotezy ,wczesnego
transportu wewngatrzbfonowego”;

- analiza bioinformatyczna presekwencji w transporterach wystepujgcych w wewnetrz-
nej btonie plastydowej;

- sformutowanie hipotezy ttumaczgcej utrate bftony fagosomalnej przez ancestralny
plastyd pierwotny;

- przedstawienie nowego modelu ewolucji systemu importu biatek do plastydéw pier-

wotnych.

Jak wspomniano wczesniej, system importu biatek do plastydow pierwotnych tworzg
dwa gtéwne translokony: translokon Toc w ich btonie zewnetrznej oraz translokon Tic w
ich btonie wewnetrznej (Shi i Theg 2013). Translokon Toc skfada sie z kilku biatek, takich
jak Tocl2, Toc34, Toc75 oraz Toc159. Jego centralna cze$¢ zawiera biatka Toc34, Toc75
i Tocl59. Biatko Toc75 buduje kanat transportujgcy biatka, natomiast biatka Toc34 i
Toc159 funkcjonujg jako receptory dla importowanych biatek. Biatko Toc64 jest rowniez
biatkiem receptorowym, ale jest ono luzno zwigzane z centralng czescig translokonu Toc.
Toc12 wystepuje w przestrzeni miedzybtonowe;j.

Translokon Tic tworzg nastepujgce biatka: Tic20, Tic21, Tic22, Tic32, Tic40, Tic55,
Tic62 oraz Ticll10. Biatka Tic20 i Tic21 budujg kanaty transportujgce biatka, natomiast
biatko Tic22 wystepuje w przestrzeni miedzybtonowej. Biatka Tic32, Tic55 oraz Tic62 two-
rzg kompleks wrazliwy na stan redoks wewnetrznej btony plastydowej, co umozliwia regu-
lacje transportu biatek przez te btone. Funkcja biatka Tic110 nie jest jasna. Niektorzy ba-
dacze dowodzg, ze biatko to buduje kanat transportujgcy biatka, natomiast inni, ze petni
ono funkcje ,rusztowania” dla pozostatych biatek Tic. Biatko Tic40 dziata jako ko-
chaperon.

Biatka importowane sg do plastydéow pierwotnych post-translacyjnie. Sg one naj-
pierw syntetyzowane w cytozolu, nastepnie kierowane do otoczki plastydowej i ostatecz-
nie transportowane przez jej dwie btony do stromy. Wazng role w caltym tym procesie

spetnia N-koncowy peptyd tranzytowy.
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Chociaz zdecydowana wiekszo$¢ biatek importowanych do plastydoéw pierwotnych
uzywa szlaku post-translacyjnego, to jednak niektére z nich, takie jak a-amylaza oraz an-
hydraza a-weglanowa, transportowane sg ko-translacyjnie. Biatka te noszg N-koncowe
peptydy sygnatowe i kierowane sg do plastydow przez retikulum endoplazmatyczne (ER)
oraz aparat Golgiego.

Biorgc pod uwage ten mechanizm transportu, Bhattacharya i in. zaproponowali w
2007 r. hipoteze, zgodnie z ktérg biatka byty poczatkowo importowane do plastydéw pier-
wotnych przez system bton wewnetrznych i posiadaty peptydy sygnatowe jako ich se-
kwencje kierujgce. Na poparcie swojej hipotezy, nazwanej przeze mnie hipotezg ,wcze-
snego transportu wewnatrzbtonowego,” autorzy ci przedstawili kilka dodatkowych argu-
mentéw. Na przyktad translokony Toc i Tic majg ztozong strukture i nie mogty stuzy¢ jako
systemy transportujgce we wczesnej ewolucji plastydéw pierwotnych. Ponadto analizy fi-
logenetyczne transporterow dla trioz i heksoz — ktére wystepujg w wewnetrznej btonie
plastydowej — wykazaty, ze grupujg sie one z transporterami charakterystycznymi dla ER i
aparatu Golgiego.

W pracy z BioEssays (2009), ktéra ukazata sie w dziale Problems and Paradigms,
przedstawitem szereg argumentéow przeciw hipotezie ,wczesnego transportu we-
wnatrzbtonowego”. Ponizej podaje niektore z nich.

Po pierwsze, biatko Toc75 posiada nie tylko domene kanatowg, ale réwniez domene
receptorowg i samo jest zdolne do transportowania biatek przez zewnetrzna btone plasty-
dowa. Dlatego fatwo sobie wyobrazi¢ gradualistyczng ewolucje translokonéw Toc i Tic.
Pierwszym etapem w takiej ewolucji bytaby insercja biatka Toc75 we wiasciwej topologii,
a w nastepnych etapach bylyby wigczane lub adaptowane kolejne biatka Toc i Tic. Gra-
dualistyczna ewolucja translokonoéw Toc i Tic jest bardzo dobrze widoczna takze w przy-
padku pojedynczych biatek, np. biatka Toc159. Po drugie, pierwsze analizy proteomu pla-
stydowego Arabidopsis thaliana sugerowaty, ze az 8% jego biatek wyposazonych jest
w peptydy sygnatowe. Jednak pdzniejsze badania poddaty w watpliwos¢ te wyliczenia.
Dlatego zaproponowatem hipoteze, ze transport przez system bton wewnetrznych wyewo-
luowat dla specyficznej grupy biatek plastydowych u roslin wyzszych, ktére wymagaijg gli-
kozylacji w aparacie Golgiego lub kierowane sg do dwoch réznych kompartymentow
(np. plastydu i wakuoli). Po trzecie, analizy bioinformatyczne transporteréw dla trioz i hek-
soz, ktore przeprowadzit dr hab. Pawet Mackiewicz, wykazaty, ze noszg one typowe pla-
stydowe peptydy tranzytowe. Tym samym jest mato prawdopodobne, aby biatka te byty
kiedykolwiek transportowane przez system bton wewnetrznych. Poza tym taki szlak im-

portu prowadzitby do ich btednego kierowania do ER lub aparatu Golgiego. Po czwarte,
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import biatek do wszystkich plastydow, ktore wyewoluowaty z glonéw eukariotycznych za-
chodzi przez system bton wewnetrznych, co stato sie dla Bhattacharya i in. (2007) inspira-
cja do zaproponowania hipotezy ,wczesnego transportu wewngtrzbtonowego”. Jednak
w zadnym plastydzie eukariotycznym nie doszto do transformacji jego ancestralnego ko-
translacyjnego mechanizmu importu w mechanizm post-translacyjny, tak jak postulujg to
ci autorzy dla plastydéw pierwotnych. Transformacja taka bytaby prawdopodobnie letalna
dla komérki gospodarza.

W pracy z BioEssays (2009) zaproponowatem réwniez nowy model ewolucji systemu
import biatek do plastydéw pierwotnych. Zaktada sie, ze sinicowy przodek plastydow pier-
wotnych zostat pochtoniety na drodze fagocytozy. Dlatego bytby on poczatkowo otoczony
przez trzy btony: dwie btony sinicy (jej plazmalemme i btone zewnetrzng) oraz btone fago-
somalng gospodarza. Jednak wspoétczesne plastydy pierwotne posiadajg tylko dwie btony
otoczkowe, co oznacza, ze jedna z ich pierwotnych bton musiata zosta¢ utracona. Sformu-
towatem hipoteze, ktéra ttumaczy te utrate. Zgodnie z mojg hipotezg niekontrolowany po-
dziat pochtonietych sinic wewnatrz fagosomu powodowat jego rozerwanie i wydostawanie
sie sinic do cytozolu gospodarza. Hipoteza ta tlumaczy chimeryczng, eukariotyczno-
prokariotyczng nature btony zewnetrznej plastydow pierwotnych. Jest mozliwe, ze — pod-
czas wydostawania sie sinic z fagosomu — ich bfona zewnetrzna nabyta lipidy i biatka euka-
riotyczne.

Zatozytem w moim modelu, ze utrata btony fagosomalnej dokonata sie bardzo
wczesnie w ewolucji plastydéw pierwotnych. Na korzys¢ tego zatozenia przemawia kilka
argumentéw, ktorej przytoczytem w pracy z BioEssays (2009). Na przyktad utrata btony
fagosomalnej umozliwitaby pomysine podziaty sinic w cytozolu gospodarza, poniewaz ich
plazmalemma i btona zewnetrzna byly juz zdolne do wzrostu i podziatu. Ponadto utrata tej
btony umozliwitaby import biatek. Jednym z pierwszych etapoéw w tym procesie mogto byc¢
spontaniczne wigczenie tuneli btonowych, takich jak OEP24 i OEP37, do zewnetrznej bto-
ny plastydowej. W nastepnym etapie zostatby wtgczony Toc75 w odwrdconej topologii, co
mogtoby zapoczatkowaé import biatek kodowanych przez jadro. Pomija sie czesto, ze go-
spodarzem w pierwotnej endosymbiozie byt fagotroficzny protist, co sugeruje, ze jego ge-
nom zawierat liczne geny sinicowe, ktére mogty posiadac potencjalne sekwencje kierujgce
lub naby¢ takie sekwencje od biatek mitochondrialnych. Obecnosc¢ tych gendéw wywierata-

by silng presje selekcyjng na utrate btony fagosomalnej przez pochtoniete sinice.

Chromatofory Paulinella chromatophora jako organelle komérkowe
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Cele badan:

- przedstawienie argumentéw na poparcie hipotezy, ze chromatofory Paulinella chro-
matophora sg organellami komoérkowymi;

- identyfikacja homologdéw Toc i Tic w genomie chromatoforowym;

- okreslenie przypuszczalnych funkcji homologéw Toc i Tic u P. chromatofora;

- rekonstrukcja systemu importu biatek w chromatoforach;

- zaproponowanie hipotez ttumaczgcych mechanizmy importu biatek do chromatoforéow.

Paulinella chromatophora jest amebg skorupkowg tworzgcy filopodia, ktdra nalezy
do gromady Cercozoa (Burki 2014). Charakterystyczng cechg komérek P. chromatophora
jest obecnos¢ dwdch chromatoforéw, ktére wyewoluowaty z pochtonietej wczesniej sinicy.
Chromatofory posiadajg dwie btony otoczkowe i sg $cisle zintegrowane z ich gospoda-
rzem, np. wymieniajg rézne metabolity z jego cytozolem (Bodyt i in. 2017a). Struktury te
przypominajg plastydy pierwotne, a szczegdlnie plastydy glaukofitow, poniewaz utrzymujg
one ciggle peptydoglikan pomiedzy swojg zewnetrzng i wewnetrzng btong otoczkows.
Jednak analizy filogenetyczne gendéw chromatoforowych wykazaty, ze chromatofory wye-
woluowaty niezaleznie od plastydow pierwotnych (Marin iin. 2005). W zgodzie z tymi ana-
lizami P. chromatophora nalezy do supergrupy Rhizaria, a glony z plastydami pierwotnymi
do supergrupy Archaeplastida (Burki 2014).

Praca z Trends in Microbiology (2007) poswiecona jest statusowi ewolucyjnemu
chromatoforéw. Postawione przeze mnie kluczowe pytanie brzmiato: czy struktury te sg
jeszcze endosymbiontami, czy moze ulegty juz one transformacji w organelle komérko-
we? W pracy tej przedstawitem argumenty, ktére pokazujg, ze chromatofory sg organel-
lami. Argumenty te zostaty pominiete przez wczesniejszych autoréw.

Publikacja pierwszych danych molekularnych o chromatoforach wywotata dyskusije
o0 ich status ewolucyjny. Dyskusja ta toczyta sie w 2006 r. na famach prestizowego Curent

Biology. Yoon i in. (2006) oraz Bhattacharya i Archibald (2006) sugerowali, ze chromato-
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fory osiggnety juz status organelli, podczas gdy Theissen | Martin (2006) dowodzili, ze sg
one ciggle endosymbiontami. W pracy z Trends in Microbiology (2007) kontynuowatem te
dyskusje. Przedstawitem w niej szereg waznych argumentéw, ktére wskazujg, ze chroma-
tofory sg organellami. Ponizej wymieniam niektore z nich.

Po pierwsze, ztozone systemy import biatek wyewoluowaty niezaleznie co najmniej
dwa razy w przypadku mitochondriow i plastydow pierwotnych. Po drugie, powstanie
translokon6éw Tom i Tim (mitochondria) oraz translokonoéw Toc i Tic (plastydy pierwotne)
jest przykfadem ,majsterkowania ewolucyjnego”, w ktérym zostaty wykorzystane biatka
istniejgce wczesniej zarbwno u gospodarza, jak i u endosymbionta. Po trzecie, sekwencje
kierujgce przypominajgce peptydy tranzytowe mogty wystepowacé juz w biatkach bakteryj-
nych przodkéw mitochondriow i plastydéw pierwotnych.

W pracy z Trends in Microbiology (2007) sformutowatem jeszcze jeden bardzo waz-
ny argument na poparcie hipotezy, ze chromatofory sg organellami. Argument ten oparty
jest na modelu ewolucji systemdw transportu biatek w mitochondriach i plastydach pier-
wotnych, ktéry zaproponowat Cavalier-Smith (2006). Jego publikacja stata sie dla mnie
bezposrednig inspiracjg do zastosowania go do chromatoforow oraz napisania tej pracy
teoretycznej. Model Cavaliera-Smitha postuluje gradualistyczng ewolucje translokonéw
mitochondrialnych i plastydowych, pokazujgc, ze ich powstanie nie byto az tak trudne, jak
to wczesniej podkreslano.

Jest bardzo prawdopodobne, ze import biatek zachodzi nie tylko do chromatoforéw,
ale réwniez do innych bakteryjnych endosymbiontow. W pracy z Trends in Microbiology
(2007) wskazatem kolejnych kandydatéw na nowe organelle komoérkowe. Kandydatami
tymi sg bakterie a-purpurowe wystepujgce w komaérkach owaddw oraz sinice wystepujgce
w komorkach okrzemek. Pierwsze endosymbionty uczestniczg w biosyntezie aminokwa-

sOw, a drugie — w wigzaniu azotu czgsteczkowego.

W pracy z Plant Biology (2010) zawartem nowe dane bioinformatyczne, razem
Z nowymi modelami i hipotezami, ktére pokazujag, ze w chromatoforach P. chromatophora
wyewoluowat system importu biatek. To wskazuje, ze chromatofory sg rzeczywiscie orga-
nellami. Praca ta zostata scharakteryzowana przez prof. Johna Archibalda w jego ksigzce
,One plus one equals one” wydanej przez prestizowe wydawnictwo Cambridge w 2014 r.
Charakterystyke te mozna znalez¢ na stronach 162 i 163.

Nowack i in. opublikowali w 2008 r. pierwszg, kompletng sekwencje genomu chro-
matoforowego. Praca ta byta dla mnie wazna z jednego zasadniczego powodu. Komplet-

na sekwencja tego genomu umozliwita przetestowanie mojej hipotezy, ze chromatofory
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zawierajg system importu biatek, ktéry przypomina — co najmniej czesciowo — translokony
Toc i Tic w plastydach pierwotnych.

Hipoteza, ze chromatofory posiadajg system importu biatek zostata przetestowana
w oparciu o analizy bioinformatyczne, ktére wykonat dr hab. Pawet Mackiewicz. Analizy te
wykazaty, ze genomy réznych gatunkow sinic — wigczajac gatunki blisko spokrewnione
z chromatoforami — kodujg homologii kluczowych komponentéw translokonow Toc i Tic, ta-
kie jak Toc12, Toc64, Toc75, Tic20, Tic21, Tic32, Tic55 i Tic62. W przeciwienstwie do tych
genomow, genom chromatoforowy koduje homologii tylko Toc12, Toc64, Tic21 oraz Tic32.

Wystepowanie homologéw Tic21 oraz Tic32 u P. chromatophora wskazuje, ze we-
wnetrzna btona chromatoforowa posiada system transportu biatek, ktory przypomina trans-
lokon Tic plastydéw pierwotnych. Homolog Tic21 P. chromatophora zwija sie w cztery a-
helisy tworzgce domeny transbtonowe. Struktura tego biatka wskazuje, ze buduje ono w
wewnetrznej btonie chromatoforowej kanat dla importowanych biatek. Jak wspomniano
wczesniej, biatko Tic32 — razem z biatkami Tic55 oraz Tic62 — tworzy u roslin wyzszych
kompleks regulujacy transport biatek przez wewnetrzng btone plastydowa. Zaproponowa-
tem, ze homolog Tic32 P. chromatophora réowniez petni funkcje regulatorowa. Jest bardzo
prawdopodobne, ze geny kodujgce homologii Tic55 oraz Tic62 zostaty przeniesione do ge-
nomu jgdrowego P. chromatophora, a ich produkty biatkowe importowane sg do chromato-
forow, umozliwiajgc regulacje transportu biatek przez ich blone wewnetrzna.

Przeprowadzone analizy bioinformatyczne wykazaty, ze genom chromatoforowy nie
posiada genu kodujgcego homolog Toc75. W celu wyttumaczenia nieobecnosci tego genu
przedstawitem w pracy z Plant Biology (2010) dwa rézne scenariusze ewolucyjne. Pierwszy
scenariusz: gen kodujgcy biatko Toc75 zostat przeniesiony do genomu jadrowego P. chro-
matophora i jego produkt biatkowy jest importowany, a nastepnie wigczany do zewnetrzne;j
btony chromatoforowej. Drugi scenariusz: gen ten zostat utracony i zewnetrzna btona chro-
matoforowa nie posiada homologu Toc75. W takim przypadku biatka kodowane przez ge-
nom jgdrowy P. chromatophora mogtyby by¢ transportowane do chromatoforéw przez sys-
tem bton wewnetrznych. Biatka te bylyby poczatkowo kierowane do swiatta ER, a nastepnie
dostarczane do chromatoforow w pecherzykach transportowych. Po fuzji takiego pecherzy-
ka z zewnetrzng btong chromatoforowg importowane biatka bytyby uwalniane do przestrze-
ni peryplazmatycznej, skad — przy uzyciu translokonu przypominajgcego Tic — przechodzi-
tyby do matriks chromatoforu. W zgodzie z tg hipoteza niektore biatka — takie jak a-amylaza
i anhydraza a-weglanowa — transportowane sg do plastydow pierwotnych przez system
bton wewnetrznych, tak jak omawiano to wczesniej.

Transport biatek do chromatoforéow przez system bton wewnetrznych nie wyklucza,

ze zewnetrzna btona chromatoforowa zawiera kanaty przypominajgce biatko Toc75.
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W pracy z Plant Biology (2010) zasugerowatem, ze do btony tej mégt zostac¢ przeniesiony
kanat transportujgcy biatka z mitochondriéw. Hipoteze te wspiera wystepowanie w bionie
zewnetrznej plastydéw roslin zielonych kanatu OEP16, ktory uczestniczy w transporcie
oksydoreduktazy protochlorofilidowej typu A. Jest bardzo prawdopodobne, ze kanat ten
wyewoluowat z biatka Tim22, ktére zostato relokowane z wewnetrznej btony mitochon-

drialnej do zewnetrznej btony plastydowe;.

EWOLUCJA PLASTYDOW CHROMALWEOLATOWYCH
| KIEROWANIE ICH BIALEK KODOWANYCH PRZEZ GENOM JADROWY
DO INNYCH KOMPARTYMENTOW NIZ PLASTYD

Krytyka hipotezy Chromalveolata

Publikacje:
Bodyt A. (2005) Do plastid-related characters support the chromalveolate hypothesis?
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Cele badan:

- Krytyczna analiza zatozen, na ktérych oparta jest hipoteza Chromalveolata;

- przeglad pomysinych transformacji endosymbionta w organellum;

- Okreslenie trudnosSci w utracie plastydow;

- zaproponowanie nowej interpretacji drzew filogenetycznych dehydrogenazy aldehydu
3-fosfoglicerynowego (GAPDH) oraz aldolazy fruktozo-1,6-dwufosforanowej (FBA);

- przedstawienie nowego modelu ewolucji plastydéw chromalweolatowych.

Cavalier-Smith zaproponowat w 1999 r. hipoteze Chromalveolata. Hipoteza ta stata
sie bardzo szybko popularna i trafita do ksigzek, rowniez do podrecznikow biologii ogoinej.
Mozna o niej przeczyta¢ na przyktad w Biologii Campbella i in. (2013) (s. 582-589) oraz
Biologii Solomon i in. (2014) (s. 544-551). Zgodnie z hipotezg Chromalveolata wspdlny
przodek Chromista [kryptofity, heterokonty (=stramenopile), haptofity] i Alveolata [orzeski,

bruzdnice (=dinoflagellaty), apikompleksy] pochtonagt krasnorost, ktéry ulegt nastepnie
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transformacji w ztozony plastyd. Plastyd ten byt otoczony poczatkowo przez cztery btony
i posiadat kompartyment periplastydowy z nukleomorfem. Jednak plastydy chromalweola-
towe réznig sie pomiedzy sobg w znaczgcy sposob pod wzgledem réznych cech ultra-
strukturalnych. Na przyktad najbardziej zewnetrzna bftona plastydéw chromistowych nosi
rybosomy i zostata nazwana plastydowym retikulum endoplazmatycznym (PER). Dlatego
Cavalier-Smith postulowat, ze ancestralny plastyd chromalweolatowy ulegat réznym mo-
dyfikacjom w poszczegélnych liniach filogenetycznych chromistéw i alweolatow. W niekto-

rych z tych linii (np. u orzeskéw) musiato réwniez dojs¢ do jego utarty.

W pracy z Journal of Phycology (2005) przedstawitem pierwszg, kompletng i po-
wazng krytyke hipotezy Chromalveolata. W czasie kiedy sie ona ukazata, hipoteza chro-
malweolatowa uzyskata juz status paradygmatu i dane publikowane przez r6znych auto-
réw byty interpretowane w jego kontekscie teoretycznym. Wéwczas niewielu badaczy po-
watpiewato w prawdziwo$¢ hipotezy Chromalveolata i moja praca stanowita rodzaj ,here-
zji” w mysleniu o ewolucji plastydéw chromalweolatowych. Prof. Jeffrey Palmer, jeden
Z najwybitniejszych wspotczesnych biologéw ewolucyjnych, okreslit prace z Journal of
Phycology (2005) jako silne wyzwanie dla tej hipotezy. Opinia ta znajduje sie
w dodatkowym pliku nr 8 (Additional file 8: Discussion of chromalveolate hypothesis and
algal phylogeny) do jego pracy ,,An exceptional horizontal gene transfer in plastids: gene
replacement by a distant bacterial paralog and evidence that haptophyte and cryptophyte
plastids are sisters”, ktéra ukazata sie w 2006 r. w BMC Biology.

Praca z Journal of Phycology (2005) zawiera cztery gtdwne argumenty przeciw pa-
radygmatowi chromalweolatowemu. Argumenty te reprezentujg takze nowe hipotezy i za-
sady w interpretacji szlaku ewolucyjnego plastydéw chromalweolatowych. Pierwszy ar-
gument: transformacje endosymbionta w organellum nie sg wyjatkowo rzadkimi zdarze-
niami ewolucyjnymi. Inspiracjg do zaproponowania hipotezy Chromalveolata stata sie za-
sada minimalizacji zdarzen endosymbiotycznych. W pracy tej dowodze, ze w historii na-
szej biosfery byto co najmniej osiem pomysinych transformacji endosymbionta w organel-
lum: trzy symbiogenezy pierwotne (mitochondria, plastydy pierwotne, chromatofory Pauli-
nella chromatophora), cztery symbiogenezy wtérne (plastydy euglenidéw, plastydy chlora-
rachniofitow, plastydy Lepidodinium, plastydy chromalweolatowe — oczywiscie, przy zato-
Zeniu, ze hipoteza Chromalveolata jest prawdziwa) oraz jedna symbiogeneza trzeciorze-
dowa (plastydy fukoksantynowe Karenia i Karlodinium).

W pracy z Journal of Phycology (2005) podatem jeszcze trzy inne przyktady uda-
nych transformacji endosymbionta w organellum: (1) hydrogenosomy Trichomonas;

(2) endosymbionty okrzemkowe Kryptoperidinium i Durinskia oraz (3) plastydy Dinophy-
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sis. W przypadku hydrogenosoméw Trichomonas okazato sie, ze miaty one wspdlnego
przodka z pozostatymi hydrogenosomami oraz mitochondriami (Roger i in. 2017). Endo-
symbionty okrzemkowe Kryptoperidinium i Durinskia utrzymujg ciggle swoje jadra i mito-
chondria, ale mogg one importowa¢ pewne biatka (np. transportery btonowe), ktére bytyby
wigczane do pojedynczej btony oddzielajgcej ich cytozol od cytozolu gospodarza (Gagat |
in. 2014). Plastydy Dinophysis sg kleptoplastydami, ale mogg importowac biatka (Wise-
caver | Hackett 2010) i wykazujg zdolnos¢ do podziatu (Rusterholz i in. 2017). Tym sa-
mym, zaréwno endosymbionty okrzemkowe Kryptoperidinium i Durinskia, jak i kleptopla-
stydy Dinophysis sg dobrymi kandydatami na organelle komérkowe.

Drugi argument: powazne trudnosci w utracie plastydéw. Jedng z bardzo waznych im-
plikacji hipotezy Chromalveolata jest zatozenie licznych utrat plastydéw. Na przyktad takie
utraty musiatyby sie zdarzy¢ nie tylko u wspdlnego przodka orzeskéw, ale rowniez we wcze-
$nie odgateziajgcych sie heterotroficznych liniach bruzdnic, kryptofitow i heterokontow.

W pracy z Journal of Phycology (2005) zwrdcitem uwage, ze plastydy petnig bardzo
wazne funkcje niefotosyntetyczne, takie jak biosynteza hemu, kwasow tluszczowych, izo-
prenoidow i aminokwasow. Dlatego sg one zachowywane przez komorki heterotroficznych
protistéw nawet wtedy, kiedy doszto u nich do utraty zdolnosci do fotosyntezy. W pracy tej
podatem przykfady takich niefotosyntetycznych plastydow, np. plastyd wystepujacy u he-
terotroficznej eugleniny Euglena (wczesniej Astasia) longa. Kolejnym, zaskakujgcym
przyktadem jest apikoplast wykryty u apikompleksow, ktére sg obligatoryjnymi pasozytami
wewnatrzkomaérkowymi.

Interesujgcy przyktad trudnosci w utracie plastydow, ktéry réwniez opisatem w pracy
z Journal of Phycology (2005), dostarczajg heterotroficzne heterokonty Pteridomonas dani-
ca oraz Ciliophrys infusionum. Cavalier-Smith sugerowat wczesniej utrate plastydéw u P.
danica oraz C. infusionum, ale pdzniejsze badania ultrastrukturalne, biochemiczne i gene-
tyczne wykazaty, ze organelle te sg ciggle utrzymywane w ich komorkach. Chociaz plastydy
P. danica oraz C. infusionum sg zredukowane, to jednak zachowaty one charakterystyczne
cechy plastydéw heterokontowych, takie jak (1) cztery blony otoczkowe; (2) rybosomy przy-
czepione do najbardziej zewnetrznej btony oraz (3) potagczenie pomiedzy plastydem a ja-
drem.

Zatozenie powaznych trudnosci w utracie plastydow stanowi wazng zasade w re-
konstrukcji szlaku ewolucyjnego nie tylko plastydéw chromalweolatowych, ale réwniez in-
nych plastydéw. Biorgc pod uwage te trudnosci, zaproponowatem, Zze bruzdnice, apikom-
pleksy, kryptofity, stramenopile oraz haptofity otrzymaty swoje plastydy niezaleznie

po zréznicowaniu ich heterotroficznych przodkéw.
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Trzeci argument: pochodzenie trzeciorzedowe plastydu peridininowego. Hipoteza
Chromalveolata zaktada, ze plastyd ten wyewoluowat w wyniku wtornej endosymbiozy
z krasnorostu. Ancestralny plastyd chromalweolatowy byt otoczony przez cztery btony, ale
plastyd peridininowy otoczony jest tylko przez trzy btony, co oznacza, ze jedna z jego
pierwotnych bton musiata zosta¢ utracona. Cavalier-Smith zatozyt, ze utracona zostata
btona periplastydowa wywodzgca sie z plazmalemmy krasnorostu. W pracy z Journal
of Phycology (2005) zwrécitem uwage, ze utrata tej blony bytaby traumatyczna dla gospo-
darza z dwoch powoddéw. Po pierwsze, zaburzytaby ona podziat plastydéw endosymbion-
ta ijego jadra. Po drugie, uniemozliwitaby ona transport importowanych biatek przez
otoczke plastydowg do stromy.

Uwzglednienie powyzszych trudnosci doprowadzito mnie do sformutowania hipote-
zy, zgodnie z ktérg plastyd peridininowy wyewoluowat na drodze trzeciorzedowej endo-
symbiozy z glonu zawierajgcego wtérny plastyd, np. haptofita. Na poparcie tej hipotezy
przytoczytem kilka argumentéw, np. u bruzdnic wystepuje kilka réznych typéw plastydow,
ktére zostaly nabyte dzieki trzeciorzedowym endosymbiozom. Ponadto jeden z tych pla-
stydbw, pozyskany od haptofita i nazwany plastydem fukoksantynowym, przypomina pla-
styd peridininowy. Mozna by jeszcze postulowac niezalezne pochodzenie krasnorostowe
plastydu peridininowego, ale ja odrzucitem te hipoteze, poniewaz zaktada ona wielokrotne
powstanie chlorofilu c.

Czwarty argument: nowa interpretacja drzew filogenetycznych dehydrogenazy alde-
hydu 3-fosfoglicerynowego (GAPDH). Drzewa filogenetyczne dehydrogenazy aldehydu
3-fosfoglicerynowego (GAPDH) byty traktowane jako kluczowy dowdd na prawdziwosc¢ hi-
potezy Chromalveolata (Fast i in. 2001). W pracy z Journal of Phycology (2005) jako
pierwszy zaproponowatem alternatywng interpretacje tych drzew, ktéra poddaje w watpli-
wos$¢ paradygmat chromalweolatowy. Plastydy chromistow i alweolatow importujg biatko
GAPDH, ale jego zrédtem nie byt krasnorost. Filogenezy biatka GAPDH wykazaty, Zze jego
forma plastydowa u chromistéw i alweolatéw wywodzi sie od biatka cytozolowego gospo-
darza. Wczesniejsi autorzy zaproponowali, ze u wspolnego przodka Chromista i Alveolata
gen kodujgcy cytozolowe biatko GAPDH ulegt duplikacji, dajac poczatek formie plastydo-
wej, ktora zostata nastepnie skierowana do ancestralnego plastydu chromalweolatowego,
podstawiajgc jej homolog pochodzacy od krasnorostu.

W pracy z Journal of Phycology (2005) przedstawitem trzy gtéwne argumenty prze-
ciw tej interpretacji. Po pierwsze, hipotetyczny wspdlny przodek Chromista i Alveolata byt
heterotrofem, co oznacza, ze jego genom zawierat tylko niewiele genéw z dwuczescio-
wymi pre-sekwencjami zdolnymi do kierowania kodowanych przez nie biatek do ance-

stralnego plastydu chromalweolatowego. Tym samym kopia plastydowa cytozolowego
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biatka GAPDH nie mogtaby naby¢ kompletnej plastydowej sekwenciji kierujgcej w jednym
.Kroku”, np. w wyniku tasowania egzondéw. Dlatego znacznie bardziej prawdopodobne
jest, ze duplikacja cytozolowego biatka GAPDH dokonata sie u fotosyntetycznego chro-
malweolata, ktorego genom kodowat juz setki biatek plastydowych z kompletnymi dwu-
czesciowymi pre-sekwencjami kierujgcymi. Po drugie, cytozolowe biatka GAPDH kryptofi-
tow odtgczajg sie na zewnatrz kladu cytozolowych biatek GAPDH chromalweolatéw, tg-
czac sie z biatkami zwierzecymi. Po trzecie, haptofitowy przodek plastydu peridininowego
mogt juz zawieraé plastydowe i cytozolowe biatka GAPDH, ktérych geny zostatyby prze-
niesione do genomu jgdrowego gospodarza bruzdnicowego, podstawiajgc geny, ktére
wystepowalty pierwotnie w jego genomie. To oznacza, ze grupowanie sie sekwencji pla-
stydowych i cytozolowych biatek GAPDH bruzdnic i haptofitbw moze wynika¢ nie z dzie-
dziczenia wertykalnego, ale z horyzontalnego transferu genow.

Zgodnie z mojg hipotezg, duplikacja genu kodujgcego cytozolowe biatko GAPDH
nastgpita w jednej z pdzniej odgateziajgcych sie linii haptofitow, ktéra posiadata juz pla-
styd. Geny kodujgce plastydowe i cytozolowe biatka GAPDH zostatyby nastepnie przeka-
zane do pozostatych linii chromalweolatowych dzieki trzeciorzedowym endosymbiozom,
utrudniajgc bardzo powaznie rekonstrukcje szlaku ewolucyjnego plastydéw chromalweola-

towych.

W pracy z European Journal of Phycology (2006), ktora ukazata sie jako oryginalny
artykut, kontynuowatem mojg wczesniejszg dyskusje o pochodzeniu plastydu peridinino-
wego, dowodzgc ze wyewoluowat on w nastepstwie trzeciorzedowej endosymbiozy.
W oryginalnej hipotezie chromalweolatowej grupg siostrzang dla alweolatéw, obejmuja-
cych bruzdnice, jest caty klad chromistowy z kryptofitami, heterokontami i haptofitami.
Tym samym, plastyd peridininowy wyewoluowatby z plastydu czterobtonowego przypomi-
najgcego plastyd kryptofitowy. Plastyd ten bytby otoczony przez cztery btony, posiadatby
kompartyment periplastydowy z nukleomorfem, a jego najbardziej zewnetrzna btona byta-
by pozbawiona rybosomow.

Yoon i in. opublikowali w 2005 r. drzewa filogenetyczne czterech genéw plastydu
peridininowego, na ktérych sekwencje plastydu peridininowego fgczyty sie nie z sekwen-
cjami wszystkich plastydéw chromistowych, a tylko z sekwencjami plastydéw heterokon-
towych. Opierajgc sie na tych wynikach, autorzy zaproponowali nowg wersje hipotezy
Chromalveolata, ktoéra postuluje, ze plastyd peridininowy wyewoluowat z plastydu hetero-
kontowego dziedziczonego wertykalnie, a nie horyzontalnie. Jednak nowa wersja hipotezy

chromalweolatowej napotyka na bardzo powazne trudnosci, ktére ja falsyfikuja.
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W pracy z European Journal of Phycology (2006) udowodnitem, dlaczego transfor-
macja plastydu heterokontowego w plastyd peridininowy, podczas ich wertykalnego dzie-
dziczenia, bytaby niemozliwa. Najbardziej zewnetrzna btona plastydu heterokontowego
posiada rybosomy, podczas gdy najbardziej zewnetrzna btona plastydu peridininowego
jest ich pozbawiona. Dlatego akceptujgc hipoteze Yoon iin. (2005), trzeba by zatozy¢, ze
plastyd heterokontowy utracit najbardziej zewnetrzng btone z rybosomami, ale taka utrata
uniemozliwiataby import jego biatek kodowanych przez genom jgdrowy. Biatka te bytyby
Luwiezione” w systemie bton wewnetrznych, poniewaz pecherzyki wywodzace sie z tego
systemu pozostawatyby niezdolne do fuzji z nowg najbardziej zewnetrzng btong plastydu
peridininowego, ktdéra odpowiadataby bfonie periplastydowej, czyli plazmalemmie krasno-
rostu. Niezdolnos¢ do importu biatek doprowadzitaby ostatecznie do degeneraciji plastydu
peridininowego, co oznacza, ze utrata najbardziej zewnetrznej btony plastydowej z rybo-
somami przez plastyd heterokontowy zostataby odrzucona przez dobér naturainy.

Biorgc pod uwage powyzsze trudnosci, zaproponowatem alternatywng interpretacije
drzew filogenetycznych otrzymanych przez Yoon i in. (2005). Zgodnie z mojg hipoteza,
przodek bruzdnic ,potknat’ heterokonta, ktéry nastepnie ulegt transformacji w plastyd pe-
ridininowy, ale transformacja ta bylaby zwigzana z dziedziczeniem horyzontalnym, a nie
wertykalnym.

W pracy z European Journal of Phycology (2006) udoskonalitem moje wczesniejsze
argumenty na poparcie trzeciorzedowego pochodzenia plastydu peridininowego. Wskaza-
tem na przyktad dalsze podobienstwa pomiedzy plastydem peridinowym i plastydem fu-
koksantynowym, takie jak trzyczesciowa struktura ich presekwenciji, ktére skfadajg sie
z peptydu sygnatowego, peptydu tranzytowego i domeny hydrofobowej zaczepiajgcej
biatko w btonie. Ponadto sformutowatem argumenty przeciw przypuszczeniu, ze plastydy
we wczesnie odgateziajacych sie liniach filogenetycznych bruzdnic i heterokontéw
uczestniczyty tylko w metabolizmie weglowodanowym, co umozliwitoby ich czeste utraty.

Praca z European Journal of Phycology (2006) zawiera rowniez hipoteze, ktéra mo-
ze stac sie w przysztosci wazng zasada w rekonstrukcji szlakow ewolucyjnych plastydow.
Hipoteza chromalweolatowa postuluje, Ze otoczka ancestralnego plastydu chromalweola-
towego ulegata r6znym modyfikacjom w nowo powstajgcych liniach filogenetycznych,
np. tracita ona niektére btony lub nabywata rybosomy. W pracy tej dowodze, ze otoczki
plastydowe sg wyjgtkowo stabilne w ewolucji. Jako dowdd na takg stabilnosc¢ przytoczy-
tem plastydy pierwotne. Chociaz plastydy te ulegly duzej dywergencji, to jednak sg one
ciggle otoczone przez dwie bfony. Dlatego — zgodnie z mojg hipotezg — jesli dojdzie
do ustanowienia plastydu jako organellum komodrkowego, to jego otoczka nie ulega juz

zadnym modyfikacjom, poniewaz mogtyby one zaburzy¢ import biatek. Jedng z implikacji
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tej hipotezy jest niezalezne pochodzenie plastydu peridininowego (trzy btony otoczkowe),
plastydu apikompleksowego (cztery btony otoczkowe, brak rybosoméw na najbardziej ze-
wnetrznej btonie) oraz plastydu heterokontowego (cztery btony otoczkowe, obecnosc¢ ry-
bosomow na najbardziej zewnetrznej btonie).

W pracy z European Journal of Phycology (2006) przedstawitem réwniez nowg in-
terpretacje drzew filogenetycznych aldolazy fruktozo-1,6-dwufosforanowej (FBA). Jak
w przypadku biatka GAPDH, filogenezy tego biatka byly przytaczane jako dowdd na po-
parcie hipotezy Chromalveolata (Patron i in. 2004). Zaproponowatem hipoteze, ktéra w
nowy sposéb ttumaczy strukture drzew biatka FBA. Biatko to nie nadaje sie do rekon-
strukcji szlaku ewolucyjnego plastydéw chromalweolatowych, poniewaz jego geny ulegaty

czesto horyzontalnym transferom.
Nowy model ewolucji plastydéw chromalweolatowych

Publikacja:
Bodyt A. (2018) Did some red alga-derived plastids evolve via kleptoplastidy? A hypo-

thesis. Biological Reviews 93: 201-222.

Cele badan:

- krytyczna analiza zatozen, na ktorych oparte sg wspotczesne modele ewolucji plasty-
dow eukariotycznych pochodzenia krasnorostowego;

- analiza systemow kleptoplastydowych u orzeskéw i bruzdnic;

- zaproponowanie nowych ogélnych modeli ewolucji plastydow chromalweolatowych;

- rekonstrukcja gtownych etapdw w transformacji haptofita w plastyd peridininowy;

- zastosowanie nowych modeli ewolucji plastydéw chromalweolatowych do plastydéw

heterokontowych i haptofitowych.

Krytyka hipotezy Chromalveolata, ktérg zapoczatkowatem i w ktorej pdzniej aktywnie
uczestniczytem (np. Bodyt 1 in. 2009), doprowadzita ostatecznie do jej odrzucenia. Obecnie
zaden badacz nie jest gotowy do zaakceptowania hipotezy chromalweolatowej. Nie ozna-
cza to jednak, ze zagadka ewolucji plastydow chromalweolatowych zostata juz catkowicie

rozwigzana.

W pracy z Biological Reviews (2018) przedstawitem catkowicie nowe spojrzenie

na ewolucje plastydéw chromalweolatowych. Pierwsza czes¢ tej pracy zawiera krytyke
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podstawowych zatozen, na ktorych oparte sg wspotczesne modele ewolucji plastydow eu-
kariotycznych pochodzenia krasnorostowego. Modele te postulujg na przyktad, ze jedy-
nym sposobem na pozyskanie plastydu przez komoérke eukariotyczng jest fagocytoza.
Zwrocitem uwage, ze u drapieznych protistow wyewoluowaty rozne strategie pochtaniania
catych komérek glonéw lub ich wybranych organelli, takich jak plastydy i jadra. Szczegol-
nie ciekawe przyktady dostarczajg bruzdnice, u ktérych — oprécz fagocytozy — wyksztatcity
sie wysoce wyspecjalizowane mechanizmy odzywiania, wykorzystujgce struktury takie jak
pallium, fagopod i szyputka. Ostatnia z tych struktur zaangazowana jest w osobliwy pro-
ces myzocytozy. Bruzdnica myzocytotyczna przebija plazmalemme glonu przy pomocy
szypuiki i ,wysysa” zawartos¢ jego komorki do jednego lub kilku fagosoméw. Podczas te-
go mechanizmu odzywiania plazmalemma ofiary pozostaje na zewnatrz drapieznej
bruzdnicy, demonstrujgc, w jaki spos6b moze dojs¢ do redukcji blon podczas ewolucji
plastydéw eukariotycznych.

Innym zatozeniem wspotczesnych modeli ewolucji plastydéw chromalweolatowych —
ktére poddatem w watpliwos¢ — jest, ze import biatek moze rozpoczgc¢ sie dopiero po
ustanowieniu statej endosymbiozy. Bakterie symbiotyczne z rodzaju Rhizobium s3 niesta-
tymi endosymbiontami, ktére otaczone sg w komédrce gospodarza specjalng btong znang
jako btona symbiosomalna. Btona ta zawiera liczne transportery umozliwiajgce efektywnag
wymiane réznych zwigzkéw pomiedzy bakterig a gospodarzem. Symbiosomy z bakteriami
Rhizobium importujg ponad 200 biatek, ale nie wszystkie z nich wyposazone sg w peptydy
sygnatowe, co wskazuje na istnienie réznych mechanizméw transportu do tego kompar-
tymentu. Przypadek bakterii Rhizobium jasno pokazuje, ze import biatek moze wyewolu-
owac¢ nawet przed ustanowieniem statej endosymbiozy.

Powazne wyzwanie dla wspotczesnych modeli ewolucji plastydéw eukariotycznych
pochodzenia krasnorostowego dostarczajg kleptoplastydy, ktére pokazujg na jak réznych
drogach mogg by¢ nabywane plastydy. Kleptoplastydy sg nietrwatymi strukturami fotosyn-
tetycznymi, ktore ,pozyczajg” od glondw rézne heterotroficzne protisty. W pracy z Biologi-
cal Reviews (2018) skoncentrowatem sie na dwéch bardzo zaawansowanych ewolucyjnie
systemach kleptoplastydowych. Pierwszy system wystepuje u orzeska Mesodinium ru-
brum odzywiajacego sie kryptofitami. Orzesek ten wchtania tylko okreslone organelle
od swojej ofiary i umieszcza je w oddzielnych kompartymentach. Pierwszy kompartyment
zawiera plastyd i mitochondrium, natomiast drugi — jgdro nazwane kleptokarionem. Jest
bardzo prawdopodobne, ze istnieje Scista komunikacja pomiedzy oboma tymi komparty-
mentami. U kryptofitow plastyd potgczony jest z jadrem, co oznacza, ze M. rubrum musi
posiada¢ zdolno$¢ do rozdzielania tych organelli podczas odzywiania. Drugi osobliwy sys-

tem kleptoplastydowy opisano u bruzdnic z rodzaju Dinophysis. Bruzdnice te pozyskujg
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réwniez kleptoplastydy pochodzenia kryptofitowego, ale pobierajg je nie bezposrednio
od kryptofitow, a posrednio od M. rubrum. Plastydy kryptofitow otoczone sg przez cztery
btony, natomiast kleptoplastydy bruzdnic Dinophysis tylko przez dwie. Bruzdnice te posia-
dajg zdolno$¢ do usuwania dwodch najbardziej zewnetrznych bton z plastydéw kryptofito-
wych. Ponadto niekompletny plastyd — umieszczony w fagosomie — otaczany jest przez
specjalne pecherzyki, ktére umozliwiajg jego ,ucieczke” do cytozolu gospodarza.

W drugiej czedci pracy z Biological Reviews (2018) zaproponowatem dwa nowe
modele ewolucji plastydéw chromalweolatowych. Pierwszy model zaktada, ze gospoda-
rzami dla tych plastydéw byty drapiezne protisty z wysoce wyspecjalizowanymi mechani-
zmami odzywiania. Zasugerowatem, ze — jeszcze przed ustanowieniem plastydu — wy-
ksztatcity one co najmniej dwie z nastepujgcych cech: (1) pozyskiwanie plastydéw na dro-
dze myzocytozy; (2) wstrzymywanie trawienia ,potknietych” plastydéw; (3) eliminacja nie
tylko plazmalemmy glonu, ale réwniez bton otoczkowych jego plastydu podczas odzywia-
nia; (4) uwalnianie wchtonietych plastydéw z fagosomu do cytozolu gospodarza oraz (5)
pobieranie wybranych organelli, takich jak plastydy i jadra. Ponadto gospodarze ci mogli
posiada¢ liczne biatka (np. transportery blonowe), ktére bylyby kierowane do nabytych
kleptoplastyddw.

Drugi model postuluje, ze gospodarze dla plastydéw eukariotycznych pochodzenia
krasnorostowego umieszczali wchioniete plastydy i jadra glonéw w oddzielnych kompar-
tymentach: plastydy w kompartymencie kleptoplastydowym, a jadra w kompartymencie
kleptokarionowym. Kazdy z tych kompartymentow bytby otoczony przez btone symbioso-
malng z licznymi transporterami. Pecherzyki transportowe odtgczajgce sie od btony sym-
biosomalnej, otaczajgcej kompartyment kleptokarionowy, transportowatyby biatka i tran-
skrypty do kompartymentu kleptoplastydowego. Drapiezny protist réwniez transportowatby
swoje rozne biatka do obu kompartymentéw w pecherzykach transportowych wywodza-
cych sie z jego systemu bton wewnetrznych.

Zaproponowane przeze mnie nowe modele ewolucji plastydéw chromalweolatowych
réznig sie bardzo wyraznie od modeli klasycznych. Modele te zaktadajg, ze jedyng egzap-
tacjg u gospodarzy dla plastydéw eukariotycznych pochodzenia krasnorostowego byta ich
zdolnos¢ do fagocytozy i ze gospodarze ci pochtaniali cate komorki glonéw i umieszczali
je w jednym kompartymencie.

W trzeciej czesci pracy z Biological Reviews (2018) zastosowatem nowe modele
ewolucji plastydéw chromalweolatowych do plastydu peridininowego. Zaproponowatem,
ze myzocytotyczny przodek bruzdnic pozyskiwat od haptofita jego plastydy oraz jgdra i
umieszczat je w oddzielnych kompartymentach otoczonych btonami symbiosomalnymi.

Gospodarz ten kierowatby do kompartymentu kleptoplastydowego biatka pochodzace od
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haptofita przez jego system bton wewnetrznych, ale nie mogtyby one przechodzi¢ przez
najbardziej zewnetrzng btone plastydu haptofitowego. Dlatego zasugerowatem, ze przo-
dek bruzdnic usuwat te btone, razem z btong periplastydowg, podczas odzywiania lub
trawit obie btony precyzyjnie po wchtonigeciu kompletnego plastydu. W przeciwienstwie do
modelu tradycyjnego, model ten wyjasnia, dlaczego dobdr naturalny popierat utrate bton
podczas ewolucji plastydu peridininowego. Zatozytem réwniez, ze kleptokarion haptofito-
wy byt aktywny transkrypcyjnie. Biatka plastydowe bylyby transportowane do systemu
bton wewnetrznych w kompartymencie kleptokarionowym i nie mogtyby dociera¢ do kom-
partymentu kleptoplastydowego. Jednak do tego kompartymentu i wystepujgcego w nim
niekompletnego plastydu haptofitowego mogty by¢ transportowane biatka mitochondrial-
ne. Regularne trawienie kleptokariondw umozliwitoby transfer licznych genéw plastydo-
wych do genomu jgdrowego gospodarza i ostatecznie utrate kompartymentu kleptokario-
nowego.

W czwartej czeéci pracy z Biological Reviews (2018) zaproponowatem kleptoplasty-
dowe pochodzenie plastydéw heterokontow i haptofitow. Zdecydowana wigekszos¢ hetero-
troficznych heterokontéow odzywia sie bakteriami, co uniemozliwiatoby pochtanianie catych
komorek glonéw. Ponadto u protistéw tych wystepujg osobliwe mechanizmy odzywiania,
takie jak pseudopodium tworzace trofosom. W przypadku haptofitéw ich grupg siostrzang
sg Centrohelea, u ktérych znaleziono zaawansowane systemy kleptoplastydéw. Zasuge-
rowatem rowniez, ze kleptoplastydy mogg wystepowac¢ u rappemonad, ktére sg bardzo
blisko spokrewnione z haptofitami.

W ostatniej czesci pracy z Biological Reviews (2018) oméwitem implikacje wynikaja-
ce z moich modeli i hipotez. Pierwsza implikacja dotyczy definicji organelli komérkowych
pochodzenia endosymbiotycznego, takich jak plastydy eukariotyczne, natomiast druga —
konstrukcji chimerycznych organizmow z uproszczonym systemem importu biatek do pla-

stydow chromalweolatowych.

Kierowanie dysmutazy nadtlenkowej zawierajgcej zelazo do trzech r6znych kom-

partymentow u bruzdnicy Lingulodinium polyedrum

Publikacja:
Bodyt A., Mackiewicz P. (2007) Analysis of the targeting sequences of an iron-containing

superoxide dismutase (SOD) of the dinoflagellate Lingulodinium polyedrum suggests

function in multiple cellular compartments. Archives of Microbiology 187: 281-296.
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- analizy bioinformatyczne N-koricowej sekwencji kierujgcej Fe-SOD u bruzdnicy Lingu-

Cele badan:

lodinium polyedrum;

- analiza bioinformatyczna C-korncowego sygnatu kierujgcego Fe-SOD L. polyedrum;

- przeszukiwanie transkryptow Fe-SOD L. polyedrum w celu znalezienia dodatkowych
miejsc startu translacij;

- analiza kontekstéw oligonukleotydowych, w ktérych wystepujg kodony AUG w tran-
skryptach Fe-SOD L. polyedrum;

- analiza zdolnoSci do tworzenia struktur ,,spinki do wiosow” przez transkrypty Fe-SOD
L. polyedrum;

- zaproponowanie modelu importu Fe-SOD L. polyedrum do réznych kompartymentow.

U roslin wyzszych istnieje duza grupa biatek plastydowych, ktére importowane sg
nie tylko do plastydow, ale rowniez mitochondridow (Baudisch i in. 2014). Biatka te noszg
,dwuznaczg” N-koncowg sekwencje kierujgcg, umozliwiajgcg ich transport do obu tych
kompartymentéw. Wsrod biatek podwéjnie kierowanych do plastydoéw i mitochondriéw sa
enzymy odpowiedzialne za neutralizacje reaktywnych form tlenu, ktére tworzg sie w du-
zych ilosciach w tych organellach. Na przyktad u roslin wyzszych reduktaza glutationowa
kierowana jest do plastydéw i mitochondriéw. Jednak u glonéw z plastydami eukariotycz-
nymi pochodzenia krasnorostowego i zielenicowego kierowanie biatek plastydowych do
mitochondriéw wydaje sie by¢ problematyczne, poniewaz ich N-koncowe sekwencje kieru-
jace sktadajg sie z peptydu sygnatowego i peptydu tranzytowego, podczas gdy biatka im-

portowane do mitochondridow noszg tylko peptydy tranzytowe.

Praca z Archives of Microbiology (2007) zawiera dane bioinformatyczne, ktére jasno
pokazujg, ze dysmutaza nadtlenkowa zawierajgca zelazo (Fe-SOD) u bruzdnicy Lingulo-
dinium polyedrum kierowana jest do trzech réznych kompartymentéw: plastydu, mito-
chondrium i peroksysomu. Jest to pierwszy opisany przypadek importu biatka plastydo-
wego z dwuczesciowg presekwencjg do innych kompartymentéw niz plastyd nie tylko
u bruzdnic, ale réwniez u innych glonow z plastydami eukariotycznymi.

Wczesniejsze badania eksperymentalne wykazaty, ze biatko Fe-SOD L. polyedrum
transportowane jest do plastydu peridininowego. Jednak biatko to nosi wyjgtkowo krotkg
N-koncowg sekwencje kierujgca, ktéra sktada sie z bardzo krotkiego regionu hydrofobo-
wego oraz bardzo krétkiego regionu hydrofilowego. Biorgc pod uwage osobliwe cech tej

presekwencji, zasugerowatem, ze biatko Fe-SOD L. polyedrum kierowane jest do innych
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kompartymentéw niz plastyd, np. do mitochondriow. Do przetestowania mojej hipotezy
zostaty wykorzystane analizy bioinformatyczne, ktére wykonat dr hab. Pawet Mackiewicz.

Analiza profilu hydrofobowosci wykazata, ze N-koncowa sekwencja kierujgca Fe-
SOD L. polyedrum posiada dwa regiony hydrofobowe, ktére otaczajg odcinek hydrofilowy.
Mozna by sugerowac, ze pierwszy region hydrofobowy dziata jako peptyd sygnatowy,
a drugi — jako sekwencja zaczepiajgca biatko w btonie. Z kolei odcinek hydrofilowy funk-
cjonowatby jako peptyd tranzytowy, umozliwiajgc przechodzenie tej dysmutazy przez dwie
najbardziej wewnetrzne bfony plastydowe odpowiadajgce otoczce plastydowej. Tym sa-
mym, Fe-SOD L. polyedrum nalezataby do biatek plastydowych klasy | z trzyczesciowymi
presekwencjami. Jednak drugi region hydrofobowy sktada sie jedynie z szes$ciu reszt ami-
nokwasowych i jego reszty hydrofobowe przerwane sg przez polarng glutamine. Ponadto
w sgsiedztwie tego regionu wystepuje tylko jedna reszta natadowana dodatnio. Dane te
wskazujg, ze drugi region hydrofobowy nie dziata jako sekwencja zaczepiajgca biatko
w btonie i ze Fe-SOD L. polyedrum nalezy do biatek plastydowych klasy Il z dwuczescio-
wymi presekwencjami

Analizy bioinformatyczne wykazaty, ze region przypominajgcy peptyd sygnatowy
posiada sftaby sygnat kierujgcy do ER. Biorgc pod uwage te wyniki, zaproponowatem, ze
biatko Fe-SOD L. polyedrum kierowane jest nie tylko do plastydu, ale réwniez do mito-
chondrium. Zgodnie z moim modelem, zwigzanie presekwencji z kompleksem SRP po-
woduje transport tej dysmutazy do ER (a nastepnie do plastydu), natomiast jej zwigzanie
z kompleksem NAC - transport do mitochondrium. Analizy bioinformatyczne potwierdzity
mojg hipoteze, ze N-koncowa sekwencja kierujgca Fe-SOD L. polyedrum posiada cechy
mitochondrialnego peptydu tranzytowego. Ponadto presekwencja ta jest bardzo bogata
w reszty zasadowe oraz nie zawiera zadnej reszty kwasnej, czym przypomina mitochon-
drialne peptydy tranzytowe. Zasugerowatem takze, ze Fe-SOD L. polyedrum reprezentuje
nowg klase biatek nie tylko u bruzdnic, ale rowniez u innych glonow z plastydami eukario-
tycznymi. Biatka te bylyby kierowane do plastydu i mitochondrium dzieki osobliwemu pep-
tydowi sygnatowemu, ktéry umozliwiatby interakcje z kompleksem NAC.

Biatko Fe-SOD L. polyedrum zawiera nie tylko N-koncowg sekwencje kierujgca, ale
rowniez C-koncowy sygnat kierujgcy. C-koniec tego biatka nosi tréjpeptyd SKL, ktory re-
prezentuje peroksysomowy sygnat kierujgcy typu | (PTS1). Oprécz trojpeptydu SKL region
sgsiadujacy z tg sekwencjg posiada kilka cech, ktore sg charakterystyczne dla biatek kie-
rowanych do peroksysoméw, np. argining w pozycji -5 i proline w pozycji -10, liczac
od konca-C. Analizy bioinformatyczne potwierdzity import biatka Fe-SOD L. polyedrum

do peroksysomu.



Andrzej Bodyt, Autoreferat, 2019 r.

Wystepowanie w tym samym biatku Fe-SOD L. polyedrum N-koncowej sekwencji
kierujgcej oraz C-koncowego sygnatu kierujgcego utrudniatoby jego kierowanie do réz-
nych kompartymentéw. Na przyktad zwigzanie presekwencji tej dysmutazy z kompleksem
SRP lub NAC wykluczytoby jej import do peroksysomu. Dlatego zaproponowatem, ze
ekspresja genu kodujgcego Fe-SOD L. polyedrum musi byé regulowana, tak aby byta
mozliwa synteza dwdch izoform tego biatka: biatka dtuzszego z N-koncowag sekwencjg
kierujgcg, ktore bytoby importowane do plastydu i mitochondrium oraz biatka krétszego
z C-kohcowym sygnatem kierujgcym, ktore bytoby importowane do peroksysomu. Jednym
z takich mechanizméw regulatorowych bytaby alternatywna translacja. W zgodzie z mojg
hipotezg, transkrypty biatka Fe-SOD L. polyedrum zawierajg dwa kodony AUG: kodon
AUG1 rozpoczynatby synteze diuzszego biatka, a kodon AUG2 — krétszego biatka. Kodon
AUGL1 znajduje sie w stabszym kontekscie oligonukleotydowym niz kodon AUG2, ale w
jego sagsiedztwie tworzy sie struktura ,spinki do wtoséw,” ktéra prawdopodobnie ,zmusza”

rybosom do rozpoczecia translacji od pierwszego kodonu startowego.

UTRATA PLASTYDOW U TRYPANOSOMATYDOW | DALSZE LOSY ICH BIA-
tEK KODOWANYCH PRZEZ GENOM JADROWY

Publikacje:
Bodyt A., Mackiewicz P. (2008) Were class C iron-containing superoxide dismutases of

trypanosomatid parasites initially imported into a complex plastid? A hypothesis based on

analyses of their N-terminal targeting signals. Parasitology 135: 1101-1110.

Bodyt A., Mackiewicz P., Milanowski R. (2010) Did trypanosomatid parasites contain
a eukaryotic alga-derived plastid in their evolutionary past? Journal of Parasitology 96:
465-475.

Cele badan:

- analizy bioinformatyczne biatek SODA i SODC trypanosomatydow pod wzgledem ich dtu-
gosci, profili hydropatyczno$ci, sktadu aminokwasowego oraz wiasciwosci kierujgcych;

- zaproponowanie nowego modelu ewolucji biatek SODC;

- wyjasnienie rzadko$ci wystepowania w genomach trypanosomatydéw genéw kodujg-
cych homologii biatek sinicowych, plastydowych, glonowych oraz roslinnych;

- przedstawienie nowego modelu transportu biatek SODC do przestrzeni miedzybto-

nowej w mitochondriach trypanosomatydow.
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Jak wspomniano wczesniej, plastydy petnig wazne funkcje niefotosyntetyczne, co
sprawia, ze sg one utrzymywane nie tylko przez heterotroficzne protisty, ale rowniez przez
obligatoryjne pasozyty wewnatrzkomorkowe (np. przedstawiciele Apicomplexa). Jednak,
w przeciwiehstwie do organizméw wolnozyjgcych, formy pasozytnicze otrzymujg bogac-
two réznych zwigzkéw od swoich gospodarzy. Dlatego mozliwa jest utrata plastydéw u ta-
kich organizméw. Dobrym przyktadem utraty plastydéw jest apikompleks Cryptosporidium
parvum, ktéry nie posiada ani genomu plastydowego, ani plastydu (Xu i in. 2004), chociaz
inne apikompleksy ciggle utrzymujg apikoplast z jego genomem.

Utrata plastydéw zdarzyta sie prawdopodobnie rowniez u innych obligatoryjnych pa-
sozytow wewnagtrzkomoérkowych, takich jak trypanosomy i leiszmanie, ktére nalezg
do rzedu Trypanosomatidae. Jednak wczesniejsi badacze nie przedstawili przekonujgce-
go dowodu na takg utrate. Na przyktad Hannaert i in. opublikowali w 2003 r. drzewa filo-
genetyczne, na ktoérych sekwencje trypanosomatydéw fgczyty sie z sekwencjami sinic
oraz roslin. Biorgc pod uwage bliskie pokrewienstwo ewolucyjne pomiedzy trypanosoma-
tydami i euglenidami, autorzy ci zasugerowali, ze trypanosomatydy posiadaty w swojej
przesztosci ewolucyjnej plastyd, ktéry zostat pozyskany od zielenicy. Jednak analizy filo-
genetyczne Hannaert i in. (2003) byly krytykowane za sztuczne grupowanie sie taksondw,
co wynikato ze stabej reprezentacji roznych grup organizméw fotosyntetycznych (Rogers i
Keeling 2004).

W pracy z Parasitology (2008) przedstawitem nowy rodzaj dowodu molekularnego na
utrate plastydéw u trypanosomatydéw, ktory oparty jest na strukturze oraz ewoluciji ich biatek
SOD typu C. Dufernez i in. opublikowali w 2006 r. pierwsze dane molekularne o dysmutazach
nadtlenkowych u trypanosomatydéw. Pasozyty te posiadajg cztery biatka Fe-SOD, z ktérych
az dwa — SODA i SODC - dostarczane sg do mitochondriow. Chociaz dysmutazy te importo-
wane sg do tego samego organellum, to jednak réznig sie one istotnie pod wzgledem dtugo-
&ci i struktury ich presekwencji. Presekwencje biatek SODA majg dtugosc¢ ok. 30 reszt amino-
kwasowych i przypominajg mitochondrialne peptydy tranzytowe. W przeciwienstwie do biatek
SODA, presekwencje biatek SODC majg dtugosc ok. 100 reszt aminokwasowych i nie przy-
pominajg mitochondrialnych peptydow tranzytowych. Ponadt pre-sekwencje te zawierajg do-
mene hydrofobowa, ktéra posiada cechy peptydu sygnatowego oraz domene hydrofilowa,
ktéra posiada cechy peptydu tranzytowego. Dwuczesciowa struktura presekwencji biatek
SODC nasuneta mi hipoteze, ze byty one kiedys importowane do plastydu.

Do przetestowania tej hipotezy zostaty wykorzystane analizy bioinformatyczne, ktére

wykonat dr hab. Pawet Mackiewicz. Analizy te wykazaty, ze presekwencje biatek SODA
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majg wyrazne cechy mitochondrialnych peptydow tranzytowych, ktore kierujg biatka try-
panosomatydéw do matriks mitochondrialnej. Analizy bioinformatyczne presekwenciji bia-
tek SODC potwierdzity moje wczesniejsze przypuszczenia o ich naturze plastydowej. Pre-
sekwencje te przypominajg bardzo wyraznie N-koncowe sekwencje kierujgce biatek im-
portowanych do plastydéw euglenidéw i dinoflagellatéw. Podobienstwa pomiedzy tymi
presekwencjami dotyczg ich (1) dtugosci; (2) profili hydrofobowosci; (3) sktadu aminokwa-
sowego oraz (4) wtasciwosci kierujgcych.

Wyniki te zainspirowaty mnie do sformutowania catkowicie nowego modelu ewolucji
bialek SODC. Zgodnie z moim modelem, trypanosomatidy posiadaty poczatkowo tylko
jedng dysmutaze nadtlenkowa, ktéra byta importowana do mitochondrium. Przed lub po
ustanowieniu plastydu, gen kodujacy te dysmutaze ulegtby duplikacji, dajgc poczatek biat-
kom SODA i SODC. Obie dysmutazy bylyby poczatkowo kierowane do mitochondrium,
ale dodanie peptydu sygnatowego do biatka SODC spowodowatoby jego przekierowane
do plastydu. Utrata zdolnosci do fotosyntezy przez nabyty plastyd doprowadzita do gwat-
townego spadku w ilosci produkowanych wolnych rodnikéw, co umozliwito ponowne skie-
rowanie biatka SODC do plastydu. Po utracie plastydu jedynym dowodem
na wczesniejsze wystepowanie tego organellum u trypanosomatidéw stata sie osobliwa

dtugos¢ i struktura presekwencji biatek SODC.

W pracy z Journal of Parasitology (2010) omdwitem interesujgcy przypadek biatek
SODC w szerszym kontekscie genomowym, ewolucyjnym i transportowym, proponujac
dodatkowo nowe hipotezy i modele. Genomy trypanosomatidéow charakteryzujg sie rzad-
koscig wystepowania homologébw gendw sinicowych, plastydowych, glonowych oraz ro-
slinnych. Zaproponowatem hipoteze, zgodnie z ktérg — po eliminacji eukariotycznego pla-
stydu — nastgpita masowa utrata jego gendw, a te, ktére pozostaty, ulegty tak silnej dywe-
rgencji, ze ich prawidtowa identyfikacja jest obecnie praktycznie niemozliwa.

Na poparcie tej hipotezy przedstawitem kilka argumentéw. Na przyktad genom api-
kompleksu C. parvum zawiera tylko kilka genéw reprezentujgcych ,,odcisk” minionej endo-
symbiozy plastydowej, co sugeruje masowg utrate gendéw plastydowych u tego gatunku.
Na wczesniejsze wystepowanie apikoplastu u C. parvum wskazuje obecnos¢ tego orga-
nellum u wiekszosci apikomplekséw oraz istnienie chromerida Chromera velia, ktory trak-
towany jest jako model fotosyntetycznego przodka Apicomplexa. Ponadto posredni dowod
na masowg utrate genéw plastydowych u trypanosomatydoéw pochodzi od protistow za-
wierajgcych mitosomy. Mitosomy sg silnie zmodyfikowanymi mitochondriami, ktore utraci-
ty swojg pierwotng zdolnos$¢ do syntezy ATP. Ich jedyna funkcjg jest obecnie synteza cen-

trow zelazo-siarkowych (Fe-S). Mitosomy wystepujg np. u diplomonady Giardia lamblia.



Andrzej Bodyt, Autoreferat, 2019 r.

Analiza jej genomu wykazata, ze utracit on typowe geny mitochondrialne, a zachowat je-
dynie geny, ktére zwigzane sg z syntezg centrow Fe-S.

Dwuczesciowa struktura presekwencji biatek SODC wskazuje, ze trypanosomatydy
posiadaty kiedys plastyd, ktory zostat nabyty od glonu eukariotycznego. Biorgc pod uwage
bliski zwigzek ewolucyjny pomiedzy trypanosomatydami i euglenidami mozna by przy-
puszczag, tak jak zrobili to Hannaert i in. (2003), ze plastyd ten wyewoluowat z zielenicy.
Jednak genomy trypanosomatidéw kodujg desaturaze A4, ktéra na drzewach filogene-
tycznych tgczy sie z haptofitami oraz heterokontami. Dlatego zaproponowatem hipoteze,
zgodnie z ktérg pasozyty te ,eksperymentowaty” w swojej przesziosci ewolucyjnej z pla-
stydem trzeciorzedowym, ktéry zostat pozyskany od haptofita lub heterokonta.

W genomach trypanosomatydow zidentyfikowano homologii gendw sinicowych. Ge-
ny te mogty zosta¢ nabyte na drodze horyzontalnego transferu gendéw, ale mogg one tez
by¢ pozostatoscig po plastydzie pierwotnym. Uwzgledniajgc takg mozliwosé, zasugerowa-
tem, ze w ewolucji trypanosomatydéw doszto do podstawienia plastydéw, np. plastydu
pierwotnego przez plastyd trzeciorzedowy.

Biatka SODC stanowig obecnie najmocniejszy dowdd na poparcie hipotezy, ze try-
panosomatydy posiadaty kiedys plastyd. W pracy z Journal of Parasitology (2010) zwréci-
tem uwage, ze w przypadku genow, ktore nie powstaty przez duplikacje genu gospodarza,
nie mozemy nigdy wykluczyé, ze zostaty one nabyte na drodze poziomego transferu ge-
noéw. Transfer taki jest mozliwy w przypadku trypanosomatydy, poniewaz niektére gatunki
(np. przedstawiciele rodzaju Phytomonas) sg pasozytami roslin, a inne gatunki (np. Crithi-
dia deanei) posiadajg endosymbionty bakteryjne.

Wolne rodniki nie przechodzg tatwo przez btony, dlatego mitochondria posiadajg dy-
smutazy w ich przestrzeni miedzybtonowej. Dufernez i in. (2006) zasugerowali, ze biatka
SODC transportowane sg do przestrzeni miedzybtonowej w mitochondriach trypanosoma-
tydow. Jednak mechanizm tego transportu jest niejasny. Biatka SODC mogtyby by¢ trans-
portowane najpierw do matriks mitochondrialnej, a nastepnie przechodzityby
do przestrzeni miedzybtonowej przy pomocy translokonu Sec zlokalizowanego w we-
wnetrznej btonie mitochondrialnej. Szlak ten byt aktywny u a-proteobakteryjnego przodka
mitochondridw i jest on ciggle zachowywany przez niektére mitochondria, ale mitochon-
dria trypanosomatydoéw pozbawione sg translokonu Sec. Dlatego zaproponowatem nowy
model transportu biatek SODC do przestrzeni miedzybtonowej w mitochondriach trypano-
somatydéw. Zgodnie z moim modelem, dysmutazy te transportowane sg najpierw ko-
translacyjnie do systemu bton wewnetrznych, a nastepnie zostajg skierowane w peche-

rzykach transportowych do zewnetrznej btony mitochondrialnej. Po fuzji pecherzyka
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transportowego z tg btong, biatka SODC bytyby uwalniane bezposrednio do przestrzeni

miedzybtonowej, gdzie mogtyby petni¢ swoje funkcje.

PODSUMOWANIE

Moje modele i hipotezy uzyskaty juz potwierdzenie w badaniach eksperymental-
nych. Po pierwsze, dostepne obecnie dane jasno pokazujg, ze chromatofory P. chroma-
tophora sg organellami komorkowymi. Chromatofory importujg ponad 100 réznych biatek
(Singer 1 in. 2017), a niektore z nich kierowane sg do tych organelli przez system bton
wewnetrznych (Nowack | Grossman 2012).

Po drugie, m6j model ewolucji systemu importu biatek do plastydéw pochodzenia
sinicowego pozostaje w zgodzie z wynikami analiz filogenetycznych biatek, ktore kierowa-
ne sg do ,zielonych” plastydow pierwotnych przez system bton wewnetrznych (Gagat i in.
2013). Analizy te wykazaty, ze a-amylaza, anhydraza a-weglanowa oraz pyrofosfata-
za/fosfodiesteraza nukleotydowa wywodzg sie z biatek gospodarza, ktére zostaty skiero-
wane do plastydéw pierwotnych dopiero u roslin wyzszych.

Po trzecie, hipoteza Chromalveolata ma dzisiaj wartos¢ juz tylko historyczng. Biatka
GAPDH byty wielokrotnie transferowane horyzontalnie, dlatego nie mogg one stanowi¢
dowodu na prawdziwos¢ hipotezy chromalweolatowej (Takishita i in. 2004). Chromista
okazaly sie by¢ grupg polifiletyczng (Burki i in. 2016), a grupg siostrzang dla heterokontéw
w kladzie SAR [stramenopile (=heterokonty), alweolaty, rizarie] nie sg alweolaty, ale riza-
rie (He i in. 2016). Genomy orzeskow oraz legniowcdw nie przechowaty dowodu na wcze-
Sniejsze wystepowanie plastydu u tych protistow (Stiller i in. 2009). Zgodnie z analizami z
analizami statystycznymi Stillera i in. (2014), plastydy eukariotyczne pochodzenia krasno-
rostowego byty pozyskiwane przez heterotroficzne protisty na drodze trzeciorzedowych
endosymbioz.

Po czwarte, posrednie wsparcie otrzymat rowniez moj model ewolucji biatek SODC
u trypanosomatydow. Apikompleksy posiadajg dysmutaze zelazowg z charakterystyczng
dwuczesciowg presekwencjg plastydowa, ktdéra zapewnia jej kierowanie zaréwno do pla-
stydu, jak i mitochondrium (Pino i in. 2007). Ponadto na drzewach filogenetycznych biatek
Fe-SOD grupa siostrzang dla kladu sktadajgcego sie z biatek SODC i SODA sg biatka
ekskawatow (takich jak trichomonady), co wskazuje, ze biatka SODC byly dziedziczone

wertykalnie, a nie horyzontalnie (Dufernez i in. 2006), tak jak przewiduje to méj model.

Obecnie przygotowuje trzy prace, ktére zostang wystane do czasopism o wysokim

wspotczynniku impact factor. W najblizszym czasie ztoze rowniez projekt grantu. Wczesniej
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publikowanie moich prac w dobrych czasopismach zapewniato mi finansowanie moich ba-
dan teoretyczno-bioinformatycznych na odpowiednim poziomie w ramach badan witasnych
oraz statutowych. Nawigze takze $cistg wspotprace z firma bioinformatyczng oraz laborato-
rium zajmujgcym sie biologig molekularng komérki. Przeprowadzitem juz wstepne rozmowy
z firmg Bioidea z Warszawy oraz prof. dr hab. Robertem Wysockim, ktéry jest kierownikiem
Zaktadu Genetyki i Fizjologii Komorki na Wydziale Nauk Biologicznych Uniwersytetu Wro-

ctawskiego. Dlatego patrze optymistycznie na mdj dalszy rozwdj naukowy.

. OMOWIENIE POZOSTALYCH OSIAGNIEC NAUKOWO-BADAWCZYCH

Publikacje przed doktoratem

Transport aktywny przez plazmalemme komadrek roslinnych

Publikacja:
Bodyt A. (1993) Mechanizm transport aktywnego przez plazmalemme komorek roslin-

nych. Kosmos 42: 565-582.

Praca z Kosmosu (1993) stanowi przeglad réznych zagadnien zwigzanych z trans-
portem aktywnym przez plazmalemme komorek roslinnych. Inspiracjg do jej napisania
stata sie moja praca magisterska, w ktorej badatem wptyw réznych inhibitorow metabo-
licznych na transport jonéw NH,* przez plazmalemme komdrek Pisum arvense.

Zgodnie z teorig chemiosmotyczng, w poprzek plazmalemmy komorek roslinnych
tworzy sie gradient elektrochemiczny protonow (tzw. transport pierwotny), ktéry jest na-
stepnie zuzywany w transporcie aktywnym réznych zwigzkow (tzw. transport wtorny). Klu-
czowg role w tym procesie petnig pompy protonowe, takie jak H*-ATP-aza. W pracy z Ko-
smosu (1993) zawartem szczegdtowe dane o transporcie pierwotnym, transporcie wtér-
nym, a takze strukturze, aktywnosci oraz ewolucji H*-ATP-azy. Ponadto scharakteryzowa-

tem role oksydoreduktaz plazmalemmowych w tworzeniu sie gradientu protonéw.

Dziedziczenie cech nabytych

Publikacja:
Bodyt A. (1994) Czy Lamarck miat racje? Kilka uwag o dziedziczeniu cech nabytych. Ko-

smos 43: 213-229.
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W 1993 r. ukazat sie w Swiecie Nauki krétki esej poswiecony dziedziczeniu cech
nabytych. Autor tego eseju, E.O. Landman, przedstawit szereg systemoéw takiego dziedzi-
czenia u wspotczesnych organizmow. Badacz ten zasugerowat, ze horyzontalne transfery
genéw oraz mitochondrialne i plastydowe endosymbiozy sg przyktadami dziedziczenia
cech nabytych.

Publikacja tego eseju stata sie dla mnie bezposrednig inspiracjg do napisania pracy
polemicznej, ktéra ukazata sie w Kosmosie (1994). W pracy tej scharakteryzowatem teorie
Lamarcka, zwracajgc uwage ze dziedziczenie cech nabytych miato drugorzedne znacze-
nie w jego teorii. Ponadto wykazatem, ze podane przyktady dziedziczenia cech nabytych
pasujg bardzo dobrze do teorii Darwina. Zaproponowatem takze, ze poziome transfery
gendéw oraz endosymbiozy zwiekszajg ilos¢ DNA w komodrkach, co jest nastepnie testo-
wane przez dobdr naturalny. Prawdziwie neolamarckistowska teoria powinna postulowaé
zmienno$¢ kierunkowa, ale obecnie nie mamy dowodu na istnienie takiej zmiennosci. Z
punktu widzenia historii nauki, hipoteza dziedziczenia cech nabytych jest interesujagcym

przyktadem powracajgcych idei ewolucyjnych.

Pochodzenie ewolucyjne niefotosyntetycznej eugleniny Euglena (wczesniej Asta-

sia) longa

Publikacje:
Bodyt A. (1996) Is the origin of Astasia longa an example of the inheritance of acquired

characteristics? Acta Protozoologica 35: 87-94.

Niefotosyntetyczna euglenina Euglena (wczesniej Astasia) longa przypomina bardzo
wyraznie fotosyntetyczng euglenine Euglena gracilis. Zgodnie z jedng z hipotez, komorki
E. longa powstajg z komorek E. gracilis w procesie indukowanego blaknigecia pod wpty-
wem czynnikow, takich jak antybiotyki, podwyzszona temperatura, promieniowanie UV
oraz antyhistaminy. Zakfada sie, ze indukowane blakniecie prowadzi do degeneracji nie
tylko DNA plastydowego (ptDNA), ale rowniez plastydow. Ponadto indukowane blakniecie

komorek E. gracilis traktowane jest jako przyktad dziedziczenia cech nabytych.

W pracy z Acta Protozoologica (1996) przedstawitem szereg argumentow przeciw
hipotezie, ze komarki E. longa powstajg z komorek E. gracilis w nastepstwie indukowane-
go blakniecia. Po pierwsze, istniejg roznice ultrastrukturalne pomiedzy komérkami E. lon-
ga a komodrkami wyblaknietych szczepdw E. gracilis. Po drugie, E. longa posiada ptDNA,

co wskazuje, ze wystepuje u niej rowniez plastyd. Po trzecie, ptDNA wyblaknietych
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szczepoOw E. gracilis rézni sie bardzo wyraznie od ptDNA E. longa. W pracy tej zapropo-
nowatem réwniez nowy model ewolucji ptDNA E. longa, ktory pozostaje w wyraznej
sprzecznosci z hipotezg indukowanego blakniecia. Ponadto sformutowatem szereg argu-
mentow wskazujgcych, ze E. longa zachowata plastyd. Hipotezy i argumenty, ktére za-
wartem w pracy z Acta Protozoologica (1996), poddajg w watpliwos¢ idee dziedziczenia
cech nabytych.

Publikacje po doktoracie

Teoria endosymbiotyczna

Publikacje:
Bodyt A., Mackiewicz P. (2013) Endosymbiotic Theory. In: Maloy S., Hughes K. (ed.)

Brenner's Encyclopedia of Genetics, vol. 2. New York: Elsevier, s. 484—-492.

Bodyt A., Mackiewicz P., Ciesla J. (2017) Endosymbiotic theory: models and challenges.

In: Reference Module in Life Sciences, Elsevier, s. 1-11.

Prestizowe wydawnictwo Elsevier zwrodcito sie do mnie dwa razy z prosbag o opracowa-
nie rozdzialu poswieconego teorii endosymbiotycznej. Pierwszy rozdziat ukazat sie
w Brenner's Encyclopedia of Genetics (2013), a drugi w Reference Module in Life Scien-
ces (2017). Oba rozdzialy zawierajg przeglad roznych zagadnien zwigzanych nie tylko
z ewolucjg mitochondriéw i plastydéw, ale rowniez z ewolucjg komorki eukariotycznej.
W rozdziatach tych omowitem problemy, takie jak (1) modele symbiotycznego i nie-
symbiotycznego powstania komorki eukariotycznej; (2) hipoteze Archezoa; (3) model wo-
dorowy; (4) transformacje endosymbionta w organellum; (5) chromatofory Paulinella
chromatophora; (6) endosymbionty bakteryjne z rodzaju Buchnera; (7) modyfikacje, re-
dukcje oraz utraty mitochondriéw i plastydéw oraz (8) pochodzenie wici, peroksysomow i

jadra komérkowego.

Transfery horyzontalne plastydéw chromalweolatowych

Publikacja:
Bodyt A., Stiller J.W., Mackiewicz P. (2009) Chromalveolate plastids: direct descent or

multiple endosymbioses? Trends in Ecology and Evolution 24: 119-121.
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Jak wspomniano wczes$niej, hipoteza Chromalveolata postuluje, ze wspdlny przodek
Chromista i Alveolata pochtonat krasnorost, ktéry ulegt nastepnie transformacji w ztozony
plastyd z czterema btonami otoczokowymi, posiadajgcy dodatkowo kompartyment peri-
plastydowy z nukleomorfem. Jednak hipoteza ta napotyka na szereg trudnosci, ktére su-
geruja, ze plastydy chromistowe i alweolatowe wyewoluowaty w inny sposob niz sugeruje

to hipoteza chromalweolatowa.

Praca z Trends in Ecology and Evolution (2009) zawiera nowy model ewolucji pla-
stydéw chromalweolatowych. Zaproponowatem, ze wtérne pochodzenie krasnorostowe
ma tylko plastyd kryptofitowy. Wszystkie pozostate plastydy chromistowe i alweolatowe
wyewoluowatyby w wyniku seryjnych endosymbioz trzeciorzedowych. Zatozytem, ze ist-
niaty dwa gtéwne szlaki transferu tych plastydow. Pierwszy szlak to: kryptofity — haptofity
— bruzdnice peridininowe oraz drugi szlak: kryptofity — heterokonty — Chromera. Zrédto
apikoplastu nie byto jeszcze jasne w 2009 r., dlatego rozwazatem zaréwno krasnorosto-

we, jaki i zielenicowe pochodzenie tego plastydu.

Teoria kompartymentacji Schnepfa a pochodzenie plastydow tréjbfonowych

bruzdnic i euglenidow

Publikacja:
Bodyt A. (2017) How to lose the plasmalemma? Lessons from ciliates, dinoflagellates

and euglenids. BioEssays 39: doi: 10.1002/bies.201700149.

Praca z BioEssays (2017) stanowi polemike z pogladami zawartymi w artykule
Mooga | Maiera (2017), ktoéry ukazat sie wczesniej w tym samym czasopismie. Artykut
tych autoréw poswiecony jest teorii kompartymentacji Schnepfa, ktéra postuluje, ze btony
biologiczne oddzielajg fazy plazmatyczne od faz nieplazmatycznych. Wyzwanie dla teorii
Schnepfa stanowig plastydy tréjbtonowe bruzdnic oraz euglenidéw z ich btong $rodkowa,
ktora oddziela dwie fazy nieplazmatyczne.

W mojej pracy z BioEssays (2017) skupitem sie na kilku zagadnieniach. Po pierw-
sze, slimak morski Elysia timida nie jest dobrym modelem do testowania hipotez o myzo-
cytotycznym i kleptoplastydowym pochodzeniu plastydéw tréjbtonowych bruzdnic oraz
euglenidéw, poniewaz nie odzywia sie on na drodze myzocytozy. Ponadto E. timida po-
biera z komérek zielenicy Acetabularia acetabulum tylko plastydy bez ich jader koduja-
cych setki biatek plastydowych. Po drugie, bardzo zréznicowane systemy kleptoplastydo-

we wyewoluowaty u licznych protistow. Szczegdlnie ciekawym przypadkiem jest orzesek
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Mesodinium rubrum, ktéry ,wydobywa” z komorek kryptofitéw nie tylko plastydy, ale row-
niez jgdra. Organelle te umieszczane sg w oddzielnych kompartymentach, a kazdy z nich
otoczony jest przez pojedynczag btone symbiosomalng. Po trzecie, M. rubrum stanowi ko-
lejne wyzwanie dla teorii Schnepfa, poniewaz btony symbiosomalne, otaczajgce klepto-
plastydy i kleptokariony, oddzielajg dwie fazy plazmatyczne. Po czwarte, morska eugleni-
da Rapaza viridis dostarcza model utraty plazmalemmy przez zielenicowego przodka pla-
stydu euglenidowego. Gatunek ten pochtania poprzez fagocytoze specyficzny szczep zie-
lenicy Tetraselmis sp. ,Potkniete” komorki Tetraselmis umieszczane sg w centralnym fa-
gosomie, gdzie ich plazmalemma zostaje strawiona, a uwolnione plastydy przekazywane

sg nastepnie do specjalnych pecherzykow, ktére zabezpieczajg je przed strawieniem.

Biatka kierowane do plastydow roslin wyzszych przez system bton wewnetrznych

Publikacja:
Gagat P., Bodyt A., Mackiewicz P. (2013) How protein targeting to primary plastids via

the endomembrane system could have evolved? A new hypothesis based on phylogenetic

studies. Biology Direct 8: 18.

Zgodnie z wczesniejszymi rozwazaniami, u roslin wyzszych istnieje niewielka grupa
biatek plastydowych, ktére kierowane sg do plastydow przez system bton wewnetrznych
i noszg peptydy sygnatowe. Biatkami tymi sg a-amylazy (takie jak Amy3 i Amy7), anhy-
draza a-weglanowa oraz pyrofosfataza/fosfodiesteraza nukleotydowa. Ponadto u zielenicy
Chlamydomonas reinhardtii znaleziono izomeraze disiarczkowa, ktora transportowana jest

post-translacyjnie do plastydow i ko-translacyjnie do ER.

Nasze analizy filogenetyczne kazdego z tych biatek — ktore zostaty opublikowane
w Biology Direct (2013) — wykazaty, ze zadne z nich nie ma pochodzenia sinicowego.
Tym samym biatka te trudno traktowac jako ,relikt” wczesnego importu biatek do plasty-
dow pierwotnych przez system bton wewnetrznych, tak jak postuluje to hipoteza Bhatta-
charya 1 in. (2007). Na otrzymanych drzewach filogenetycznych, a-amylazy, anhydraza
a-weglanowa, pyrofosfataza/fosfodiesteraza nukleotydowa oraz izomeraza disiarczkowa
tgczyty sie z biatkami eukariotycznymi wyposazonymi w peptydy sygnatowe. To wskazuje,
ze niewielka grupa biatek gospodarza, ktére byly wczesniej kierowane do jego systemu
bton wewnetrznych, zostata przekierowane do plastydéw pierwotnych. Osobliwy import

biatek do tych plastydéw przez system bton wewnetrznych wyewoluowat najprawdopo-
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dobniej dawno po ustanowieniu endosymbiozy pierwotnej, przypuszczalnie dopiero u ro-

slin wyzszych.

Sygnalty kierujgce biatka do chromatoforow Paulinella chromatophora oraz impli-
kacje endosymbiozy chromatoforowej dla ewolucji fotosyntetycznych organelli ko-

moérkowych

Publikacje:
Mackiewicz P., Bodylt A. (2010) A hypothesis for import of the nuclear-encoded PsaE protein

of Paulinella chromatophora (Cercozoa, Rhizaria) into its cyanobacterial endosymbi-

onts/plastids via the endomembrane system. Journal of Phycology 46: 847—-859.

Mackiewicz P., Bodyt A., Gagat P. (2012) Possible import routes of proteins into the cya-
nobacterial endosymbionts/plastids of Paulinella chromatophora. Theory in Biosciences
131: 1-18.

Mackiewicz P., Bodyt A., Gagat P. (2012) Protein import into the photosynthetic orga-
nelles of Paulinella chromatophora and its implications for primary plastid endosymbiosis.
Symbiosis 58: 99-107.

Bodyt A., Mackiewicz P., Gagat P. (2012) Organelle evolution: Paulinella breaks a para-
digm. Current Biology 22: R304—-R306.

Gagat P., Bodyt A., Mackiewicz P. (2016) Breaking the endosymbiont-organelle border:

the case of Paulinella chromatophora. Endocytobiosis and Cell Research 27: 45-51.

Bodyt A., Ciesla J., Mackiewicz P., Gagat P. (2017) Cyanobacterial endosymbionts of
Paulinella chromatophora shed new light on the birth of cellular organelles. In: Grube M.,
Seckbach J., Muggia L. (ed.) Algal and Cyanobacteria Symbioses. London: World
Scientific Publishing Europe, s. 279-328.

Jak wspomniano wczes$niej, ameba skorupkowa Paulinella chromatophora posiada
osobliwe organelle fotosyntetyczne znane jako chromatofory. Organelle te przypominajg
sinice, z ktérych wyewoluowaty one niezaleznie od plastydéw pierwotnych glaukofitow,
krasnorostoéw oraz roslin zielonych. Chromatofory otoczone sg przez dwie btony i ciggle

utrzymujg peptydoglikan pomiedzy ich btonami otoczkowymi.
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W pracy z Journal of Phycology (2010) wykazaliSmy, ze biatko PsaE u P. chroma-
tophora posiada N-koncowy peptyd sygnatowy. To wskazuje, ze biatko to kierowane jest
do chromatoforéw przez system bton wewnetrznych. Po fuzji pecherzyka transportowego
z zewnetrzng btong chromatoforowg, biatko PsaE bytoby uwalnianie do przestrzeni mie-
dzybtonowej, skad musiatoby ono przechodzi¢ nie tylko przez wewnetrzng btone chroma-
toforowg, ale réwniez peptydoglikan przed dostaniem sie do matriks chromatoforu. W pra-
cy tej przedstawitem hipotezy oraz modele, ktére ttumaczg te etapy transportu. Omédwitem
réwniez pochodzenie zewnetrznej btony chromatoforowej.

Rysunek 4 z tej pracy znalazt sie na oktadce wydania pazdziernikowego Journal of

Phycology w 2010 r.

Praca z Theory in Biosciences (2012) zawiera wyniki szczegétowych analiz bioin-
formatycznych 10 biatek chromatoforowych, ktére kodowane sg przez genom jgdrowy
P. chromatophora. Analizy te wykazaty, ze (1) biatka importowane do chromatoforow wy-
posazone sg nie tylko w peptydy sygnatowe, ale rowniez w presekwencje przypominajgce
mitochondrialne peptydy tranzytowe; (2) ze czes¢ peptydow sygnatowych i mitochondrial-
ne peptydy tranzytowe zostaty dodane do oryginalnych biatek sinicowych; (3) ze czes$¢
peptydéw sygnatowych wyewoluowata z hydrofobowych regiondw w oryginalnych biat-
kach sinicowych poprzez zmiany w ich sktadzie aminokwasowym; (4) ze niektére biatka
chromatoforowe wydajg sie by¢ pozbawione N-koncowych sekwencji kierujgcych oraz
(5) ze biatka importowane do chromatoforéw majg niski ciezar czgsteczkowy i prawie obo-
jetny tadunek. Otrzymane wyniki wskazujg, ze istnieje kilka mechanizméw importu biatek
do chromatoforéow i ze ich presekwencje wyewoluowaty na réznych drogach. Brak N-
koncowych sekwencji kierujacych w niektorych biatkach chromatoforowych moze wynikac
Z niedawnego transferu ich genéw do genomu jadrowego P. chromatophora. Pozostate
biatka chromatoforowe bez presekwenciji mogg zawiera¢ wewnetrzne lub C-koncowe sy-
gnaty kierujgce. Istotng barierg w imporcie biatek do chromatoforéw wydaje sie by¢ pepty-
doglikan, ktéry zachowuje sie jak sito molekularne z licznymi grupami anionowymi. Cechy
te ttumaczytyby niski ciezar czgsteczkowy i prawie obojetny tadunek biatek importowa-

nych do chromatoforéw.

Praca z Symbiosis (2012) stanowi przeglad réznych zagadnien dotyczgcych importu
biatek do chromatoforéw. Ponadto zawiera nowy model motoru molekularnego, ktéry
prawdopodobnie wystepuje w wewnetrznej btonie chromatoforowej i umozliwia transloka-
cje importowanych biatek do matriks chromatoforu. Motor ten bytby oparty na trzech biat-
kach: Hsp70, Hsp40 oraz GrpE.
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Current Biology zwrdcito sie do mnie w 2012 r. z prosbg o napisanie krotkiej pracy
poswieconej P. chromatophora i jej chromatoforom. Plastydy pierwotne glaukofitéw, kra-
snorostow i roslin zielonych traktowane sg zwykle jako dowdd na unikalnos$¢ transformacii
sinic w organelle, ale P. chromatofora famie ten paradygmat, co oméwitem w tej pracy.
Problem czestosci transformacji endosymbionta w organellum jest rowniez rozwazany w

pracy z Endocytobiosis and Cell Research (2016).

Wydawnictwo World Scientific Publishing zwrdcito sie do mnie z prosbg o opraco-
wanie rozdziatu poswieconego P. chromatophora do ksigzki ,Algal and Cyanobacteria
Symbioses”, ktéra ukazata sie w 2017 r. Rozdziat ten stanowi bardzo obszerny przeglad
réznych zagadnien dotyczgcych tej osobliwej ameby i jej chromatoforéw. Omodwitem
w nim nastepujgce zagadnienia: (1) pochodzenie plastyddéw pierwotnych i ich systeméw
importu biatek; (2) proces transformacji endosymbionta w organellum; (3) miejsce
P. chromatophora na drzewie filogenetycznym eukariontéw; (4) sinicowy przodek chroma-
toforow; (5) liczba fotosyntetycznych gatunkdédw w rodzaju Paulinella; (6) natura organello-
wa chromatoforéw; (7) homologia bton chromatoforowych; (8) import biatek do chromato-
forow; (9) P. ovalis as model heterotroficznego przodka P. chromatophora oraz (10) liczba

pomysinych transformacji endosymbiontéw bakteryjnych w organelle komérkowe.

.Niezwykte” plastydy pochodzenia trzeciorzedowego u bruzdnic

Publikacja:
Gagat P., Bodyt A., Mackiewicz P., Stiller J.W. (2014) Tertiary plastid endosymbioses in dino-

flagellates. In: Loffelhardt W. (ed.) Endosymbiosis. Wien: Springer Verlag, s. 233—290.

Bruzdnice sg prawdziwymi ,ekspertami” w nabywaniu plastydéw. Zdecydowana
wiekszoé¢ ich fotosyntetycznych gatunkéw posiada plastyd peridininowy, ale w niektoérych
liniach filogenetycznych plastyd ten zostat podstawiony przez bardzo zréznicowane struk-
tury fotosyntetyczne znane jako ,niezwykte” plastydy. Struktury te reprezentowane sg
przez kleptoplastydy, state endosymbionty oraz plastydy. ,Niezwykte” plastydy wtgczane
sg regularnie lub zostaty juz wigczone do komarek bruzdnic na drodze wtérnych i trzecio-

rzedowych endosymbioz.

Wydawnictwo Springer zwrécito sie do mnie z prosbg o przygotowanie rozdziatu po-
Swieconego plastydom eukariotycznym do ksigzki ,Endosymbiosis” (2014). W ksigzce tej

opublikowalismy rozdziat o ,niezwyktych” plastydach pochodzenia trzeciorzedowego u
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bruzdnic. Skoncentrowali§my sie na trzech rodzajach struktur fotosyntetycznych: (1) klep-
toplastydach pochodzenia kryptofitowego u Dinophysis; (2) statych endosymbiontach wy-
wodzacych sie z okrzemek u Kryptoperidinium i Durinskia oraz (3) plastydach pochodze-
nia haptofitowego u Karenia, Karlodinium oraz Takayama. Rozdziat z ,Endosymbiosis”
(2014) stanowi obszerny przeglad réznych zagadnien dotyczgcych tych trzech rodzajow
,hiezwyktych” plastydow u bruzdnic, takich jak (1) sposoby ich pozyskiwania; (2) ultra-
struktura; (3) transfer genéw do genomu jgdrowego gospodarza; (4) szlaki importu biatek
kodowanych przez genom jadrowy; (5) pochodzenie ewolucyjne oraz (6) mechanizmy
podstawienia plastydu peridininowego. Ponadto w rozdziale tym zaproponowatem Kkilka
nowych hipotez, np. homologie bton w kleptoplastydach Dinophysis oraz import biatek do

statych endosymbiontow Kryptoperidinium i Durinskia.

Transfer genéw do osobliwego genomu ,minikotkowego” plastydu peridininowego

Publikacje:
Moszczynski K., Mackiewicz P., Bodyt A. (2012) Evidence for horizontal gene transfer

from bacteroidetes bacteria to dinoflagellate minicircles. Molecular Biology and Evolu-
tion 29: 887-92.

Mackiewicz P., Bodyt A., Moszczynski K. (2013) The case of horizontal gene transfer
from bacteria to the peculiar dinoflagellate plastid genome. Mobile Genetic Elements
3: e25845.

Jedng z osobliwych cech plastydu peridininowego, ktéry wystepuje u bruzdnic, jest
struktura jego genomu. Genom ten sktada sie z licznych matych, kolistych czasteczek
DNA, ktére przypominajg plazmidy i zostaty nazwane minikotkami. Struktury te majg wiel-
kos¢ 0,4—-10 kb i kodujg 0-5 gendw.

W pracach z Molecular Biology and Evolution (2012) oraz Mobile Genetic Elements
(2013) wykazalismy, ze niektére minikotka posiadajg geny, ktére grupujg sie na drzewach
filogenetycznych z sekwencjami bakterii Algoriphagus i Cytophaga nalezgcych do kladu
Bacteroidetes. Wyniki te wskazujg na horyzontalny transfer gendw od bakterii Bacteroide-
tes do genomu minikotkowego plastydu peridininowego. Jest to pierwszy, udokumento-
wany przyktad transferu genéw do tego osobliwego genomu plastydowego.

Zgodnie z akceptowang powszechnie hipotezg, genom minikétkowy plastydu peridi-
ninowego powstat z typowego genomu plastydowego poprzez jego redukcje i fragmenta-

cje. Jednak nasze badania sugerujg jego znacznie bardziej ztozong ewolucje. Jest mozli-
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we, ze ewolucja tego osobliwego genomu polegata rowniez na transferze catych minikétek
od bakterii.

Niefotosyntetyczny plastyd wystepujgcy u przedstawicieli Apicomplexa

Publikacje:
Bodyt A. (1999) How are plastid proteins of the apicomplexan parasites imported? A hy-

pothesis. Acta Protozoologica 38: 31-37.

Bodyt A. (1999) How have apicomplexan plastids evolved? A hypothesis. In: Wagner E.

iin. (ed.) From Symbiosis to Eukaryotism. Geneva: University of Geneva, p. 327-340.

Bodyt A. (1999) Evolutionary pathway of the apicomplexan plastids and its implications.
Trends in Microbiology 7: 266—267.

Jak wspomniano wczesniej, pasozytnicze protisty nalezgce do gromady Apicom-
plexa posiadajg niefotosyntetyczny plastyd znany jako apikoplast. Plastyd ten otoczony
jest przez cztery btony, co jasno pokazuje, ze wyewoluowat on na drodze wtérnej lub trze-
ciorzedowej endosymbiozy. Apikoplast petni bardzo wazne funkcje metaboliczne, takie jak
biosynteza hemu, kwaséw ttuszczowych i izoprenoidéw, dlatego jest on doskonatym ce-
lem w terapii roznych choréb wywotywanych przez apikompleksy, np. malarii czy tokso-

plazmozy.

W pracy z Acta Protozoologica (1999) jako pierwszy zaproponowatem model impor-
tu biatek do apikoplastu. Zgodnie z moim modelem, biatka kierowane sg do tego osobli-
wego plastydu przez system bton wewnetrznych i noszg dwuczesciowe presekwencje
sktadajgce sie z peptydu sygnatowego oraz peptydu tranzytowego. Model ten ma wazne
implikacje praktyczne. Na przyktad skuteczne zablokowanie fuzji pecherzykow transpor-
towych — wywodzgcych sie z systemu bfon wewnetrznych i zawierajgcych enzymy wazne
metabolicznie — z najbardziej zewnetrzng btong apikoplastowg uniemozliwitoby jego bio-
geneze, co mogtoby znalez¢ praktyczne zastosowanie w terapii malarii i toksoplazmozy.
Celem w tej terapii bytyby biatka SNARE oraz inne biatka odpowiedzialne za fuzje peche-

rzykéw transportowych z najbardziej zewnetrzng btong apikoplastowa.

W rozdziale z ksigzki ,From Symbiosis to Eukaryotism” (1999) przedstawitem nowy
model ewolucji apikoplastu, zgodnie z ktérym plastyd ten wyewoluowat przez podstawie-

nie plastydu peridininowego. Inspiracjg do jego sformutowania stat sie bliski zwigzek ewo-
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lucyjny pomiedzy apikompleksami i bruzdnicami. Bruzdnice zawierajg nie tylko plastyd pe-
ridininowy, ale réwniez ,niezwykte” plastydy, ktore zostaty nabyte od réznych glonow.
Na przyktad ,niezwykty” plastyd pochodzenia zielenicowego wystepuje u bruzdnic z ro-
dzaju Lepidodinium. Dostepne obecnie dane wskazujg, ze apikoplast ma pochodzenie
krasnorostowe, ale wczesniejsze analizy filogenetyczne — opublikowane w ,Science” —
wskazywaty, ze jego przodkiem byta zielenica. Dlatego zasugerowatem, ze modelem
ewolucji apikoplastu moze by¢ bruzdnica Lepidodinium viride, ktorej plastyd zielenicowy

wyewoluowaty przez podstawienie plastydu peridininowego.

Praca z Trends in Microbiology (1999) stanowi rozwinigcie idei zawartych w artykule
L. Margulis i M.J. Chapmana, ktéry ukazat sie wczesniej w tym czasopismie. W pracy tej
scharakteryzowatem moje wczesniejsze hipotezy — opublikowane w Acta Protozoologica
(1999) oraz ksigzce ,From Symbiosis to Eukaryotism” (1999) — o imporcie biatek do api-

koplastu oraz jego szlaku ewolucyjnym.

Transport biatek przez btone periplastydowg w plastydach czterobtonowych po-

chodzenia krasnorostowego

Publikacje:
Bodyt A. (2002) Is protein import into plastids with four-membrane envelopes dependent

on two Toc systems operating in tandem? Plant Biology 4: 423-431.

Bodyt A. (2004) Evolutionary origin of a pre-protein translocase in the periplastid mem-

brane of complex plastids: a hypothesis. Plant Biology 6: 513-518.

Zgodnie z wczeséniejszymi rozwazaniami, plastydy czterobtonowe pochodzenia kra-
snorostowego wystepujg u kryptofitdw, heterokontéw (=starmenopile), haptofitéw, api-
komplekséw, chromeridow oraz perkinsidow. Przyjmuje sie, ze ich otoczka plastydowa
(odpowiadajgca plastydowi krasnorostu) posiada translokony Toc i Tic, a ich najbardziej
zewnetrzna btona (odpowiadajgca btonie fagosomalnej gospodarza) — translokon Sec.
Jednak model pojedynczych translokonéw Toc i Tic oraz pojedynczego translokonu Sec
nie moze wyttumaczy¢ transportu biatek przez btone trzecig, znang jako btona periplasty-
dowa, ktéra wywodzi sie z plazmalemmy krasnorostu. Cavalier-Smith zaproponowat
w 1999 r., ze bfona ta zawiera tunel Toc75, ktory zostat tu relokowany z otoczki plastydo-

wej przy pomocy pecherzykéw transportowych wywodzgcych sie z jej btony zewnetrzne;j.
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W pracy z Plant Biology z 2002 r. jako pierwszy zwrocitem uwage na powazne trud-
nosci, na jakie napotyka model dwdch translokonéw Toc. Po pierwsze, fuzja pecherzykow
odpaczkowujgcych od btony zewnetrznej otoczki plastydowej z btong periplastydowa
spowodowataby witgczenie tunelu Toc75 w odwrotnej topologii niz topologia postulowana
przez model Cavaliera-Smitha. Tym samym importowane biatka plastydowe i periplasty-
dowe nie mogtyby przechodzi¢ przez btone periplastydowsg, a biatka kodowane przez jg-
dro endosymbionta ,uciekatyby” do systemu bton wewnetrznych gospodarza. Po drugie,
prekursor biatka Toc75 nosi ztozong presekwencje, ktéra skfada sie z peptydu tranzyto-
wego oraz regionu hydrofobowego zaczepiajgcego biatko w btonie. To oznacza, ze relo-
kacji biatka Toc75 musiatby towarzyszy¢ transfer dwoch peptydaz, odcinajgcych dwie
rézne sekwencje kierujgce tego biatka. Jednak taki jednoczesny transfer trzech réznych
biatek, potgczony z nabyciem przez nie peptydéw sygnatowych, bytby praktycznie nie-
mozliwy.

W pracy tej zasugerowatem takze gradualistyczng ewolucje ztozonego systemu im-
portu biatek do plastydéw czterobtonowych pochodzenia krasnorostowego. Podczas pier-
wotnej endosymbiozy powstatyby plastydy dwubtonowe z translokonami Toc i Tic w ich
btonach otoczkowych. Podczas pierwszej rundy wtérnych endosymbioz powstatyby pla-
stydy tréjbtonowe z nowym translokonem Sec w ich najbardziej zewnetrznej btonie. Pod-
czas drugiej rundy wtornych endosymbioz powstatyby plastydy czterobtonowe z nowym

systemem transportu w ich btonie periplastydowe;.

Biorgc pod uwage trudnosci napotykane przez model dwoch translokondéw Toc, za-
proponowatem w pracy z Plant Biology z 2004 r., ze do btony periplastydowej w plasty-
dach czterobtonowych pochodzenia krasnorostowego zostat relokowany mitochondrialny
tunel Tim23. Biatko to posiada wewnetrzng sekwencje kierujgcg, co oznacza, ze jego re-
lokacji nie musiatby towarzyszy¢ transfer peptydaz odcinajgcych dwie catkowicie rézne
N-kohcowe sekwencje kierujgce. W moim modelu endosymbiont krasnorostowy posiadat
poczatkowo nie tylko plastyd, ale rowniez mitochondrium. Dlatego zasugerowatem, ze re-
lokowany tunel Tim23 uczestniczyt w transporcie zaréwno biatek plastydowych, jak i bia-
tek mitochondrialnych. Zatozenie to umozliwia zrozumienie, jak wyewoluowat import biatek
do kompartymentu periplastydowego. Po utracie mitochondrium, biatka mitochondrialne
bytyby dostarczane do kompartymentu periplastydowego, zapoczatkowujgc staty import

biatek do tego kompartymentu.

Import biatek do plastyddéw chlorarachniofitow a ewolucja plastydéw czterobtono-

wych przez podstawienie plastydéw
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Publikacja:

Bodyt A. (1997) Mechanism of protein targeting to the chlorarachniophyte plastids and
the evolution of complex plastids with four membranes — a hypothesis. Botanica Acta
110: 395-400.

Chlorarachniofity sg niewielkg grupg fotosyntetycznych ameb, ktére nalezg do super-
grupy Rhizaria. Plastydy tych glonbw wyewoluowaty z zielenicy i sg one otoczone przez

cztery btony. Ponadto zachowaty one kompartyment periplastydowy z nukleomorfem.

W pracy z Botanica Acta (1997) jako pierwszy zaproponowatem model importu bia-
tek do plastydéw chlorarachniofitbw. Zgodnie z moim modelem, biatka kierowane sg
do tych plastydéw przez system bton wewnetrznych i noszg dwuczesciowe presekwencje
ztozone z peptydu sygnatowego oraz peptydu tranzytowego.

Praca ta zawiera rowniez nowg wersje modelu podstawienia plastydéw podczas ewo-
lucji plastydéw pochodzenia eukariotycznego. Model podstawieniowy w swojej pierwotnej
wersji — zasugerowanej przez Hauber i in. (1994) — postulowat, ze plastydy czterobtonowe
wyewoluowaty przez podstawienie plastydéw pierwotnych z dwoma btonami otoczkowymi.
Jednak plastydy dwubtonowe i plastydy czterobtonowe korzystajg z catkowicie réznych me-
chanizméw importu biatek kodowanych przez ich genomy jgdrowe. Dlatego zaproponowa-
tem, ze plastydy czterobtonowe wyewoluowaty przez podstawienie plastydow pierwotnych
Z trzema btonami otoczkowymi. Uwazano wowczas, ze plastydy tréjbtonowe euglenidéw
i bruzdnic moga mie¢ pochodzenie sinicowe. Tak jak w przypadku plastydoéw czterobtono-
wych, biatka kierowane sg do plastydow trojbtonowych przez system bton wewnetrznych
i sg one wyposazone w dwuczesciowe presekwencje sktadajgce sie z peptydu sygnatowe-
go oraz peptydu tranzytowego. Zaproponowany przeze mnie model ewolucji plastydow
czterobtonowych umozliwia wyttumaczenie polifiletyzmu tych plastydow.

W pracy z Botanica Acta (1997) zaproponowatem réwniez model przekierowywania
biatek — transportowanych poczgtkowo do plastydu trojbtonowego — do plastydu czterob-
tonowego, ktory oparty jest na zmianach w biatkach SNARE.

Genomy nukleomorfowe

Publikacja:
Mackiewicz P., Bodyt A., Gagat P. (2013) Nucleomorph Genomes. In: Maloy S., Hughes

K. (ed.) Brenner's Encyclopedia of Genetics, vol. 5. New York: Elsevier, p. 128-133.
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Zgodnie z wczesniejszymi rozwazaniami, plastydy kryptofitowe i chlorarachniofitowe
zachowalty jadra ich glonowych przodkéw w postaci nuklemorfow. W przypadku kryptofi-
tow jest to jadro krasnorostu, a w przypadku chlorarachniofitow — jgdro zielenicy. Rozdziat
z Brenner's Encyclopedia of Genetics (2013) stanowi przeglad roznych zagadnien zwig-
zanych z genomami nukleomorfowymi, takich jak (1) odkrycie tych genoméw; (2) ich
struktura, organizacja i ewolucja oraz (3) kodowane przez nie biatka plastydowe. W roz-
dziale tym omdwitem réwniez hipotezy, ktére ttumaczg utrzymywanie sie nukleomorfow

tylko u kryptofitow i chlorarachniofitow.

Genomy protistow

Publikacja:
Mackiewicz P., Gagat P., Bodyt A. (2010) Genomika protistow — bardzo zréznicowanych,

ale stabo poznanych eukariotéw. Biotechnologia 91: 91-130.

Praca z Biotechnologia (2010) zawiera obszerng charakterystyke genoméw proti-
stéw, ktore zostaty zsekwencjonowane do poczatku 2010 r. W pracy tej oméwiliSmy na-
stepujgce genomy: (1) gatunkéw pasozytniczych (protisty pozbawione typowych mito-
chondriéw, apikompleksy, swidrowce, Phytophtora); (2) gatunkéw waznych ekologicznie
(pikoeukarioty Micromonas i Ostreococcus, okrzemki); (3) modelowych gatunkéw glonéw
(zielenica Chlamydomonas reinhardtii, krasnorost Cyanidoschyzon merolae) oraz (4) ga-
tunkéw wysoko uorganizowanych (orzeski, ameba Dictyostelium discoideum, choanofla-
gellat Monosiga brevicollis). Praca ta zawiera réwniez informacje o rozpoczetych i przy-
sztych projektach sekwencjonowania genomow protistow. Ponadto omowilismy w nigj
wspotczesne drzewo filogenetyczne eukariontéw z jego supergrupami oraz znaczenie ge-

nomow protistow dla doktadnej rekonstrukcji tego drzewa.

Ewolucja komorek roSlinnych

Publikacja:
Bodyt A., Zagorska-Marek B. (2014) Letter from the Editors. Acta Societatis Botanico-

rum Poloniae 83: 259—-261.

Artykut z Acta Societatis Botanicorum Poloniae stanowi wstep do zeszytu tematycz-
nego zatytutowanego ,Evolution of plant cells”, ktory ukazat sie w 2014 r. w tym czasopi-

$mie. Zeszyt ten zawiera 19 prac, ktére napisali badacze, tacy jak William F. Martin, Karl
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J. Niklas, Zofia Szweykowska-Kulinska, Sven B. Gould, Eva C.M. Nowack, Christopher E.
Lane, Marek EIlidS, Philippe Deschamps, Maria Virginia Sanchez-Puerta, Eunsoo Kim.
Ponizej podaje tytuty wybranych prac:

(1) Plastid origin: who, when and why?; (2) Primary endosymbiosis: have cyanobacteria
and Chlamydiae ever been roommates?; (3) Involvement of plastid, mitochondrial and nu-
clear genomes in plant-to-plant horizontal gene transfer; (4) The number of cell types, in-
formation content, and the evolution of complex multicellularity; (5) The evolution of land
plants: a perspective from horizontal gene transfer; (6) Paulinella chromatophora — re-
thinking the transition from endosymbiont to organelle; (7) Unique genome evolution in an
intracellular N,-fixing symbiont of a rhopalodiacean diatom; (8) A sea slug’s guide to plas-
tid symbiosis.

Caty zeszyt ,Evolution of plant cells” dostepny jest pod nastepujgcym linkiem:
https://pbsociety.org.pl/journals/index.php/asbp/issue/view/336

Dane scjentometryczne dla dorobku habilitacyjnego
h-Index wg Web of Science: 9

h-Index wg Scopus: 9

Sumaryczny IF: 56,289

Liczba cytowan wg Web of Science: 181

Liczba cytowan wg Scopus: 217

Suma punktow MNiISW: 534
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