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LESZEK KUZNICKI

PROBLEM EUKARIOGENEZY W SWIETLE BADAN
NAD EWOLUCJA 1 FILOGENEZA PIERWOTNIAKOW

1. Pierwotniaki (Protista) — ich miejsce w systemie klasyfikacji hierarchicznej.
2. Dystans genetyczny migdzy zyjacymi wspolczesnie organizmami. 3. Prymitywne
formy wsrod wspolczesnie zyjacych Eukaryota. 4. Gtéwne wydarzenie eukariogenezy.
5. Kiedy powstaly Eukaryota?

1. PIERWOTNIAKI (PROTISTA) - ICH MIEJSCE
W SYSTEMIE KLASYFIKACJI HIERARCHICZNEJ

Swiat organizméw niewidocznych dla nieuzbrojonego oka odkryt
(1674-1677) tworca mikroskopii $wietlnej (fotonowej) Antonie van
Leeuwenhoek. Wsrdd licznych form, jakie zostaly przezen opisane,
znalazto si¢ szereg gatunkoéw pierwotniakdéw (Dobell 1932). Postepy
mikroskopii, jakie dokonaty si¢ w XVIII, a szczegdlnie w XIX wieku,
pozwolily wykazac, ze jest to liczna gatunkowo, zbéznicowana mor-
fologicznie, fizjologicznie i ekologicznie, grupa ztozona z organizmow
w wigkszosci jednokomorkowych. Okazato sig, ze pierwotniaki w ogro-
mnych liczbach zamieszkuja nie tylko wody stodkie, stonawe i stone, lecz
réwniez gleby mokre, piaski — niektdre z nich sa przyczyna groznych
chordb czlowieka 1 zwierzat lub przeciwnie — sa niezbednymi dla Zycia
symbiontami, jak np. w przewodach pokarmowych u przezuwaczy.

W roku 1866 Haeckel, proponujac pierwsza w dziejach nauki
klasyfikacje filogenetyczna, wyodrebnit pierwotniaki i nadat im range
krolestwa — Protista (rys. 1). Przed rokiem 1866 zaliczano pierwotniaki
do krolestwa Animalia, niektore za§ gatunki autotroficzne — do
krolestwa Plantae. Hacckel, kreslac drzewo rodowe, na miejsce dwoch
krolestw linneuszowskich zaproponowat cztery krolestwa:

— Monera (dzisiejsze Prokaryota),

— Protista,

— Plantae,

- Animalia.

Wspolczesnie, najpetniejsza charakterystyke oraz strukture kroles-
twa Protista, ztozona z 45 typdw podatl Corliss (1984). Obok Protista
autor ten wyroznil trzy inne krolestwa nalezace do Eukaryota:
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— Fungi,

- Plantae,

-~ Animalia (rys. 2)

W zwiezlej diagnozie Protista, Corliss (1984), zwracat uwagg na
dwie szeroko reprezentowane, aczkolwiek nie uniwersalne, cechy
wyrozniajace to krolestwo — jednokomorkowos¢ oraz mikroskopo-
wa wielkos¢. W istocie w wielu typach pierwotniakow pojawia sie
wielokomorkowosc, gldwnie w postaci kolonii, a niektore otwornice,
szczegOlnie kopalne, mialy znaczne, makroskopowe rozmiary.
Wspolczesne §luznie Sluzowcow moga dochodzic do metrowych
wielkosci. Nie zmienia to faktu, iz nawet w takich wyjatkowych
sytuacjach pierwotniaki nie osiagaja organizacji wielotkankowej.

Trzecia cecha podkreslang przez Corlissa (1984) jest ogromna rozno-
rodnos¢ organizmow zaliczonych do Protista. Ta wielka réznorodnosé
wystepuje na wszystkich poziomach organizacji: molekularnym, ultra-
strukturalnym, morfologicznym i funkcjonalnym. Pod tymi wzgledami
pierwotniaki przewyzszaja roznorodnoscia istniejaca u pozostatych trzech
krolestw eukariotow (grzybow, roslin i zwierzat). Mimo roznych od-
stepstw u przewazajacej liczby gatunkow pierwotniakéw osobnik jest
jednoczesnie pojedynicza komorka eukariotyczng. Oznacza to, iz badajac
ewolucje i filogenezg pierwotniakow, jednocze$nie analizujemy potencjal-
ne mozliwoscl realizacyjne eukariotyczno$ci na poziomie pojedynczej
komorki, a jednoczesnie odkrywamy przypuszczalne drogi, na ktorych
dokonat sig ten szczegolnie wazny proces ewolucji.

Od poczatku lat osiemdziesiatych szybkie postepy w poznawaniu
ultrastruktury wielu gatunkéw pierwotniakow jak i coraz szersze
stosowanie metod biologii molekularnej do ustalania pokrewienstw,
pozwolito na znacznie lepsze oszacowanie wspolzaleznosci filogene-
tycznych migedzy roznymi grupami eukariotow. Spowodowalo to juz
z poczatkiem lat osiemdziesigtych poszukiwanie nowych makrosys-
temow klasyfikacji biologicznej (Cavalier-Smith, 1981). Przede wszy-
stkim uznano, ze utrzymywanie krolestwa Protista jako wyraznie
wyodrebnionej kategorii nie jest juz usprawiedliwione. Cava-
lier-Smith (1983, 1989) zaproponowal wyrdznienie szesciu krolestw
Eukaryota. Aprobujac t¢ ide¢ Corliss (1994), 34 typy i 83 klasy
pierwotniakow rozdzielit migdzy pig z szesciu krolestw cesarstwa
Eukaryota (rys. 3). Trzy pierwsze krolestwa: Archezoa, Protozoa,
Chromista skladaja si¢ wylacznie z gatunkow pierwotniakow. W kro-
lestwie Plantae obok organizmow tkankowych znalazla si¢ rowniez
znaczna liczba gatunkow reprezentujacych organizmy jednokomor-
kowe. Niewiele gatunkow dotychczas zaliczanych do Protista trafito
do krdlestwa Fungi. Jedynie zawsze wielotkankowe w diplofazie
zwierzeta (Animalia) pozostaly krolestwem w swej pierwotnej struk-



[3] PROBLEM EUKARIOGENEZY 57

turze. To rozszerzenie udziatu gatunkow pierwotniakoéw na 5 kro-
lestw oraz ich dominacja pod catym drzewem rodowym Eukaryota,
zostato podyktowane migdzy innymi probami odwzorowania dys-
tansu filogenetycznego migdzy wspolczesnie wystepujacymi organiz-
mami, w oparcit 0 molekularnochronometryczne techniki porow-
nywania bialek a w szczegdinosci kwasow nukleinowych.

2. DYSTANS GENETYCZNY
MIEDZY ZYJACYMI WSPOLCZESNIE ORGANIZMAMI

W roku 1962 Zuckerkand! i Pauling wykazali, ze do odtworzenia
dystansu filogenetycznego wspolczesnie wystepujacych gatunkow
prokariotow i eukariotdw nadaja si¢ szczegolnie badania poréwnaw-
cze ich molekut informacyjnych DNA i RNA oraz biatek. Od tego
czasu szybko postepujace sekwencjonowanie genow iich produktow
kwasow rybonukleinowych i bialek, przyniosto nowe i, nie bedzie
przesady, nieoczekiwane wyniki z zakresu filogenetyki. Szczegolnie
w okresie ostatnich 10 lat nastapito szybkie nagromadzenie faktow
dotyczacych dystansu filogenetycznego migdzy bliskimi i najbardziej
odleglymi ewolucyjnie gatunkami uzyskanymi na podstawie porow-
nywania sekwencji RNA z matych i duzych podjednostek rybo-
somow. Szczegolnie zaskakujacymi okazaly si¢ badania dotyczace
gatunkow pierwotniakow, ich wzajemnych relacji jak i relacji do
prokariotow i tkankowych eukariotow, gdyz wielokrotnie odbiegaly
od dotychczasowych ustalen w zakresie pokrewienstw opartych
o badania morfologiczne, czy nawet ultrastrukturalne. Zestawienie
wynikow uzyskanych przez roznych badaczy zebral i omowit Schegel
(1991) pod znamiennym tytulem Protist evolution and phylogeny as
discerned from small subunit ribosomal RNA sequence comparisons.

Rys. 4 ilustruje dystans filogenetyczny, jaki zostal rozpoznany
migdzy dwiema grupami gatunkéw autotroficznych — chlorofytow
1 metafytow (Huss i Sogin, 1990). W ten sposob poréwnano z jednej
strony, uznawane dotychczas za blisko spokrewnione organizmy
jednokomorkowe, z organizmami tkankowymi nalezacymi do tego
samego krolestwa Plantae. Zroznicowanie w obrebie 10 gatunkow
pierwotniakow morfologicznie bardzo podobnych, okazato si¢ zna-
cznie wigksze od dystansu filogenetycznego charakterystycznego dla
roznorodnych gatunkow roslin wyzszych, jak ryz, kukurydza, pomi-
dor, czy soja. Niezmiernie pouczajace jest distance matrix tree,
oddajqcy skale zroznicowania powstalych w toku ewolucji mle;dzy
kukurydza i wiciowcem Chlamydomonas reinhardtii — obu reprezen-
tantow krolestwa Plantae do przedstawicieli krolestwa Fungi (Sac-
charomyces, Neurospora) a dystansem genetycznym, jaki powstal
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miedzy orzeskami z rodzaju Tetrahymena z krolestwa Protozoa (rys.
5). Najwyrazniej skalg zréznicowan genetycznych odzwierciedla
»drzewo” obejmujace przedstawicieli wszystkich krolestw przyrody
i to zarobwno prokariota jak i eukariota. Wlaczono tu rdéwniez
organelle komorkowe, jak i mitochondria i chloroplasty, uznawane za
przeksztalcone w toku ewolucji endosymbiotycznej prokariota (rys. 6).

Jak wykazali Baroin-Tourancheau i wspotautorzy (1993), moleku-
larna filogenetyka stworzyta rowniez zupelnie inny obraz pokre-
wienstw w obrebie nizszych kategorii, np. orzgskow (Ciliophora).
Klasyczna taksonomia i filogenetyka przyjmowaly, iz orzeski z syme-
trycznie, apikalnie ustawionym aparatem oralnym, to wyjSciowe
formy prymitywne, podczas gdy heterotricha (Polyhymenophorea)
i hypotricha (Spirotrichia) to gatunki zaawansowane ewolucyjnie.
W swietle badan molekularnych okazalo sig, iz heterotricha Yacznie
z Karyorelicta byly pierwotne, natomiast pozostale zrdéznicowania
charakteryzujace wystgpujace obecnie klasy orzgskow Colpodeam
Phyllopharyngea, Nassophorea, Oligohymenophorea, Protostomatea,
Litostomatea powstaly praktycznie rOwnoczesnie. Orzeski zroznico-
waly si¢ w wyniku ekspolozywnej radiacji, a pewne geny i struktury
pojawialy sie i znikaly, i pojawialy si¢ ponownie. Badania r-RNA
z matych i duzych podjednostek rybosomow potwierdzity natomiast,
ze orzeski wyodrebnily sig stosunkowo p6ézno w ewolucji pierwo-
tniakow, ale oczywiScie znacznie wczesniej niz formy tkankowe.
Zroznicowanie i dystans filogenetyczny w obrebie Ciliophora jest
znacznie wiekszy niz miedzy roslinami tkankowymi a zwierzgtami.
Z tych wszystkich powodow, mimo znacznych podobienstw mor-
fologicznych i fizjologicznych, dystans ewolucyjny migdzy gatun-
kami zaliczanymi nawet do jednego rodzaju, np. orzgskow Tet-
rahymena — moze odpowiadaé skali zmian, jakie zaszly miedzy
Xenopus laevis a Homo sapiens.

3. PRYMITYWNE FORMY
WSROD WSPOLCZESNIE ZYJACYCH EUKARYOTA

Wszystkie najbardziej prymitywne eukarioty zostaly przez Corlissa
(1994) zakwalifikowane do krolestwa Archezoa. Istnieje przekonanie,
ze krolestwo jest polifiletyczne, a wigc reprezentuje sztuczng kategorie
systematyki. Jednocze$nie zgrupowane w niej gatunki maja szereg cech
wspolnych wsréd ktorych wymieni¢ nalezy przede wszystkim brak:
mitochondriow, plastydow, ciatka Golgiego, peroksysméw, hydro-
genosomoOw. Rybosomy niektorych gatunkow Archezoa maja cechy
rybosomow prokariotycznych. Energia jest pozyskiwana na drodze
anaerobowej hydrolizy. Osobniki wszystkich gatunkow sa pojedyn-
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czymi komorkami, a niektore z nich (mikrospory) odznaczaja sie
bardzo malymi - paromikronowymi — rozmiarami.

Corliss (1994) rozdzielit Archezoa na trzy, wyraznie rozne grupy: 1.
Archamoebae (prymitywne ameby), 2. Metamonada (prymitywne
wiciowce), 3. Mikrospora (mikrospory).

Pod wzgledem struktury najbardziej prymitywne sa mikrospory,
ktore nie maja nawet wici na zadnym etapie. Wszystkie gatunki
Microspora sa wewnatrzkomorkowymi symbiontami, spotykanymi
najczgscie] u stawonogoéw, w szczegolnosci owadow, ale rowniez
u ryb, a nawet w cytoplazmie innych pierwotniakow.

Pierwotne ameby to wolnozyjace pierwotniaki z licznymi bak-
teriami symbiotycznymi, prawie wylacznie spotykane w wodach
stodkich. Niektore gatunki Archamoebae przybieraja posta¢ ameno-
wiciowg, wi¢ ma jednak nikle zdolnosci napgdowe.

Najliczniejsza 1 pod wieloma wzgledami najciekawsza grupe
stanowia prymitywne wiciowce. Metamonada — to grupa gatunkow
posiadajacych dwie, cztery, a czasami nawet wigcej wici, wolno-
zyjacych, badz reprezentujaca symbionty jelitowe roéznych gospoda-
rzy - tacznie z cztowiekiem. Takim wlasnie szczeg6lnie interesujacym
wiciowcem jest Giardia lamblia. Pierwotniak ten jest uwazany za
najstarsza znang dotychczas ,,zywa skamieling”. W formie trofozoitu
cytoplazma G. lamblia nie ma wigkszoéci, wlasciwych dla eukario-
tow, elementéw. 70S rybosomy oraz wystepujace 16s r-RNA to
typowo prokariotyczne struktury i czasteczki informacyjne. Jedno-
czesnie G. lamblia ma silnie rozbudowany mikrotubularny cyto-
szkielet. Zwiazane z mikrotubulami biatka wykazuja jednoczesnie
duze podobienstwo do bialek wystepujacych u krggowcow. Mogtoby
to nasuwa¢ watpliwosci, czy ogromne uproszczenie budowy Giardia
nie jest wynikiem dlugiej ewolucji jako symbiontu. Takiemu przypu-
szczeniu przecza wyn1k1 badan rybosomalnych r-RNA. Zywymi
skamielinami s3 z pewnoscia — zaréwno wolnozyjaca ameba Pelomy-
xa palustris, jak i wiciowce Crithisda fasciculatai Giardia lamblia oraz
mikrospora Vairimorpha necatrix.

4. GLOWNE WYDARZENIE EUKARIOGENEZY

Dla wspolczesnego cytofizjologa komorka eukariotyczna to wielce
zlozony mikrokosmos w poréwnaniu z komérka prokariotyczng.
Poznanie niektorych prymitywnych pierwotniakoéw wprowadzilo
korekte do tego obrazu. Na rysunku 7 przedstawiono zgeneralizowa-
ny schemat budowy wewngtrznej, typowej komorki eukariotycznej
heterotroféw, tak jak przedstawia si¢ ja we wspolczesnych podrgcz-
nikach, z podobme uogolnionym rysunkiem komérki w oparciu
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o budowe mikrosporidii i pierwotnych ameb. Zestawienie to przez
symplifikacje ukazuje skale zmian, jakie dokonaly si¢ w tej podstawowej
strukturze biologicznej jeszcze przed pojawieniem si¢ jakiegokolwiek
organizmu tkankowego. Znaczaca rolg w procesie rozwoju komorki
eukariotycznej odegraly wielokrotne endosymbiozy prokariotow. Po-
znanie ultrastruktury 1 filogenetyki pierwotniakow pozwalaly zatem
sledzi¢ proces rozwoju komorki eukariotycznej, pozostawiajac jednak
nadal sprawa otwarta mechanizm i droge eukariogenezy. Dla procesu
eukariogenezy najwazniejszymi byly bowiem zachodzace rownolegle
procesy powstania jadra z wyodrebmonymi chromosomami, powstania
cytoszkieletu i systeméw ruchowych umozliwiajacych kariokineze (mi-
toza) i cytokinezg oraz lokomocjg, zarowno ameboidalng jak i wiciowg,
powstania mechanizmu endo- i egocytozy.

Patterson (1994) zestawil wazniejsze wydarzenia o procesie ewolu-
cji komorki eukariotycznej z grupami wspolczesnych pierwotniakow.
Najwazniejsze, ale nieznane drog1 wytworzenia jadra chromosomow,
mitozy, mejozy, zaszly wczesniej niz pojawily si¢ organizmy przypo-
minajace mikrospory. Wytworzenie zakotwiczonej wici mozna wig-
za¢ z rozwojem prymitywnych ameb. Przy zalozeniu jednak, ze
wiciowce przypominajace Giardia byly gatunkami wcze$niejszymi od
prymitywnych ameb, ten wazny etap ewolucji, zwigzany z rozwojem
tubularnodyneinowego mechanizmu ruchu, znalazlby si¢ w okresie
poprzedzajacym pojawienie sig reprezentantéw Archezoa. Drogi jego
powstania, jak i pochodzenie systemow ruchowych aktomiozyno-
wych, wydaja si¢ by¢ bardzo pierwotne, ale jednoczesnie calkowicie
nieznane u wspolczesnych prokariotow.

Tak wigc pozyskanie tylko niektorych ultrastruktur i organelli mozna
powigzaC z Archezoa (rys. 8). Bardzo liczne o zréznicowanej i w pelni
wyksztalconej budowie komorki eukariotyczne gatunku Protozoa, re-
prezentuja krolestwo, z ktorego wywodza si¢ wszystkie gatunki klasyfiko-
wane jako przynalezne do Chromista, Plantae, Fungi i Animalia.

5. KIEDY POWSTALY EUKARIOTA?

Postepy na polu poznawania filogenezy pierwotniakow ujawnity
z calag mocg szereg kontrowersji, ktore dotychczas wigkszos$¢ badaczy
uwazala za sprawy nieistotne (Kuznicki and Walne, 1993). Przede
wszystkim rozbieznosci dotycza czasu pojawienia si¢ eukariota.
Przez lata utrzymywalo si¢ przekonanie o dtugiej ewolucji prokario-
tow i poznym powstaniu eukariotow. Ten punkt widzenia zostal
podwazony jednoczesnie z kilku stron i to na podstawie informacji
z niezaleznych obszarow badan. Jak podaje Knoll (1992), geologicz-
na perspektywa pozwala przypuszczal, ze eukariota istnialy juz
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1900 mln lat temu, ale z pewnoscia nie pdzniej niz 1700 min lat. Z tego
okresu znane sg sferomorficzne akrytarki (Acritarcha) o $rednicy od
40 ym do 240 ym. W tym samym roku, co opracowanie Knolla,
ukazala si¢ rowniez w Science praca Hana i Runnegara (1992), ktorzy
odkryli setki osobnikéw przypominajacych fotosyntetyzujacy glon
Grypania spiralis. Jest to dobrze znany z mlodszych osadow gatunek
kopalny, o strukturze wstegi o szerokosci 2 mm i dlugosci do-
chodzacej do 500 mm. Nie ulega watpliwosci, ze Han i Runnegar
natrafili na slad po wielokomorkowym, zaawansowanym ewolucyj-
nie, organizmie eukariotycznym. W konsekwencp autorzy uwazaja,
ze proces eukariogenezy musial mie¢ miejsce okoto 2700 min lat
temu.

Starsze $lady zycia o wieku do 3500 min lat sugeruja mozliwos¢
wystepowania juz wtedy pierwotnego ekosystemu (Schopf, 1992).
Nie ma jednak obecnie zadnych mozliwosci rozstrzygnigcia, czy byt
to ekosystem zlozony z prokariota, czy tez jego elementem byly
rowniez prymitywne eukariota. Najmniejsze, znane wspolczesnie,
komorki eukariotyczne maja 3,5 um Srednicy. Slady organizmow
o takich $rednicach wystepuja juz w najstarszych poktadach osado-
wych, co jednak nie moze stanowi¢ pewnego dowodu. Wszystkie
natomiast badania filogenezy oparte o porownawcze studia r-RNA
z matych i duzych podjednostek rybosomoéw, przemawiaja za
archeanem (4600-2500 mln) jako epoka, w ktorej wyksztalcily sie
eukariota. Ten punkt widzenia reprezentuja Kuznicki (1989) i Sogin
(1991). Z duza doza prawdopodobienstwa mozna zalozyc, ze poja-
wienie si¢ prymitywnych eukariotow jako odrgbnej galezi roz-
wojowej — kladu musialo mie¢ miejsce nie pozniej niz 3500 mln lat
temu. Brak tlenu w atmosferze (czy tez bardzo niski jego poziom), jak
rowniez ostony ozonowej, mogl stanowic raczej warunki korzystne
dla pierwotnych eukariotow niz czynniki uniemozliwiajace powsta-
nie,

Zrodlem energii wszystkich gatunkow zaliczanych do Archezoa
jest anaerobowa glikoliza. Co wigcej — niektore wspolczesne gatunki
nalezace do Protozoa, a wigc niewatpliwie formy pozniejsze, to
anaeroby fakultatywne. W warunkach beztlenowych organizmy te
uzyskuja energie wskutek fermentacji. Kiedy dostgpny staje si¢ tlen
utleniaja one produkty fermentacji az do wody i tlenu. Twierdzenie,
ze aukarioty nie mogly si¢ pojawi¢ na powierzchni Ziemi, dopoki nie
nastapit dostateczny wzrost stezenia tlenu atmosferycznego, nie ma
zadnych podstaw. DNA jadrowy pierwotniakow jest tez znacznie
odporniejszy na niszczacy wplyw promieniowania ultrafioletowego
od DNA Prokaryota. Mamy wigc wiele powodow, aby uznaé za
mozliwa teze o dlugiej w czasie ewolucji eukariotow. Co wigcej
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—tylko przy takiej hipotezie obraz pokrewienstw i dystansu filogene-
tycznego, jaki zostal zbudowany o biologi¢ molekularna, jest zro-
zumialy. Bronig tego zalozenia konsekwentnie od dziesigciu lat.
W zwiazku z tym jako podsumowanie przedstawiam moja propozy-
cje (Kuznicki, 1995) prawdopodobnych zwiazkéw rodowych obej-
mujacych cala przyrode 7 zywa (rys. 9) i naniesionych na skalg czasu.
Rysunek 9 przedstawia rowniez relacje protobionty a eocyty i ar-
chezoa. Tematyka ta wykracza jednak poza tytul mojego wy-
stapienia.
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EUKARYOTA ORIGINS FROM THE PERSPECTIVE OF PROTISTS
EVOLUTION AND PHYLOGENY STUDIES

Summary

Significant progress has been made from the first phylogenetic classification

(Haeckel 1866) to recent ones of Corliss 91994). Based on evolutionary con-
siderations the three eukaryotic kingdoms (Protista, Plantae, Animalia) proposed
by Haeckel can no longer be justified. A new Corliss (1994) hierarchical clas-
sification recognizing six kingdoms of eukaryotes (Archezoa, Protozoa, Chromista,
Plantae, Fungi, Animalia). Five of which contain species of protists except kingdom
Animalia.
Archezoa the most primitive ammong living eukaryotes lack mitochondria,
plastides, typical Golgi bodies and manifesting various prokaryotic features in their
ribosomes and their -RNAs. Energy produced anaerobic glycolysis. The Kingdom
of Archezoa in possibly polyphyletic but some species resemble a primitive
eukaryotes.

The date for theorigin the first archezoan species is difficult to establish. In order to
reconcile some diagnostic fossils and molecular biological data it is suggested that
the some monopyletic groups of Arimitive protists appeared no later than the Late
Archean time.
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Rys. 1 Drzewo rodowe zywej przyrody zaproponowane przez Haeckla w roku 1866.
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PROKARYOTA (MONERA)

EUKARYOTA
PROTISTA
FUNGI
PLANTAE

ANIMALIA

Rys. 2 Miejsce pierwotniakdw (Protista) w uktadzie krolestw wg Corlisa (1984)



Cesarstwo (Nadkrélestwo) ; Krolestwo -
Fubacteria Eubacteria
Cyanobacteria
Prokaryota Photocyta
Archaebacteria Archaebacteria
Eocyta
Archaezoa
Protista Protozoa
Eukaryota Chromista
. Plantae Plantae
Fungi Fungi
Animalia Animalia

badan poréwnawczych molekut informacyjnych DNA i RNA.

I-poprzednie podziaty

II-nowe podzialy oparte o chronometryczne techniki poréwnywania sekwencji rybosomalnych RNA z matych podjed-
nostek rybosoméw (wg Kuznicki 1995).

Rys. 3 Zmiany w gléwnych podzialach (cesarstwa, krélestwa) przyrody zywej, jakich dokonano w ostatnim 10-leciu w wyniku
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Zamia pumila

[€1]

— Oryza sativa

Zea mays

——— Lycopersicon esculentum

Glycine max

Chlamydomonas reinhardtii

r Prototheca wickerhamii

Chlorella protothecoides

Chlorella minutissima

Nanochlorum eucaryotum

Chlorella vulgaris
Chlorella kessleri

AZANIOONIVINT WATHOUd

Ankistrodesmus stipitatus

[ Chlorella fusca var vacuolata
Scenedesmus obliguus

0.02

Rys. 4 Zaleznosci filogenetyczne migdzy chlorofytami (pierwotniaki) a metafytami (ro$liny tkankowe) ustalone na podstawie

poréwnywania sekwencji nukieotydéw rRNA z matych podjednostek rybosomow (wg Huss and Sogin 1990). A
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Chtamydomonas reinhardtii

___I-—— Saccharomyces cerevisiae

Neurospora crassa

T Achlya bisexualis
e Ochromonas danica

Prorocentrum micans

Blepharisma americanum
Colpoda inflata

Paramecium tetraurelia

I— Tetrahymena hegewischi

LL— Tetrahymena thermophila
Tetrahymena pyriformis

Euplotes aediculatus

Oxytricha nova
Stylonychia pustulata

Onychodromus quadricornutus

Oxytricha granulifera

0.05

Rys. 5 Zaleznosci filogenetyczne migdzy niektorymi przedstawiciel ami krolestwa
Plantae (Zea mays, Chlamydomonas reinhardttti), Fungi (Saccharomyces
cerevisige, Neurospora crassa), Chromista (Achlya bisexualis, Ochromonas

danica) a pozostalymi gatunkami nalezacymi do krélestwa Protozoa (wg
Greenwood i inni 1991).
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Homo sapiens
Xenopus laevis
Artemia salina

Acanthamoeba castellanii
Zea mays

Chlamydomonas reinhardtit

Blastocladiella emersonil
Mucor racemosus
Saccharomyces cerevisiae

L Ochromonas danica

Tetrahymena thermophila
Paramecium letraurelia
Stylonychia pustulata
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ety

E ba histolytica

Naegleria gruberi
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___[-—-———-— Euglena gracilis
| Tr brucel

Vairirorpha necatrix

Giardia lambiia

Halobacterium volcanii

Methanococeus vanielli
I g Sulfolobus solfataricus
Pyrodictium occultum

Anacystis nidulans

Zea mays chioroplast
Baclllus subtilis

Escherichia coli
Agrobacterium tumifaciens

Zea mays  mitochondrium

ot
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Rys. 6 Zaleznos$ci i dysonanse filogenetyczne przedstawicieli wszystkich krolestw

eukariota i prokariota ustalone na podstawie porownywania rRNA z matych
podjednostek rybosoméw. Gardia lamblia i Vairimorpha necatrix — pierwo-
tniaki zakwalifikowane do Archeoza. Homo sapiens — czlowiek, Xenopus laevis
- zaba, Artemia salina — skorupiak morski, trzy gatunki z krolestwa Animalia.
Dystans filogenetyczny migdzy nimi odpowiada zréznicowaniu orzgskow
Tetrahymena thermophila Paramecium tetraurelia, Stylonychia pustulata
- przedstawicielami jednego z 12 typow pierwotniakow tworzacych krolestwo
protozoa (wg Sogin 1 inni 1989).



70 PROBLEM EUKARIOGENEZY [16]
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Rys. 7 Uogoélniony (podrecznikowy) schemat komorki zwierzecej ssaka (Animalia)
porownany ze schematem w podobny sposob uogoélnionej komorki pierwotnej
ameby (Archezoa). Strzalki kierunku zmian, jakie zachodzily w rozwoju
komorki eukariotycznej i jakie moga potencjalnie wynikaé z uwstecznienia
wywotlanego komensalizmem czy pasozytnictwem.
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Rys. 8 Prawdopodobne kolejne wydarzenia w rozwoju komorki eukariotycznej, jakie mozna odtworzy¢ z badan poréwnawczych 9
wspdiczesnie zyjacych gatunkéw Archezoa i niektorych Protozoa. —
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Rys. 9 Prawdopodobne zwiazki rodowe migdzy krolestwami prokariotéw i eukario-
tow na tle skali czasu (wg Kuznicki 1995).



