Horyzontalny Transfer Genow u roslin

dr hab. Grzegorz Goralski



Drzewo zycia

- Karol Darwin rozmyslajac nad rozwojem zycia na Ziemi narysowat w
swoim notatniku prosty schemat, ktory miat ilustrowac powstawanie
nowych form zycia.



Figure 1: Rysunek z notatnika Darwina



- Przy czym rysunek ten kojarzyt mu sie raczej z koralowcem niz z
drzewem.

- W swojej najstynniejszej ksiazce, ,0 powstawaniu gatunkow droga
doboru naturalnego’’ (1859), w ktorej przedstawit swojg teorie ewolucji

przedstawit znacznie bardziej ztozone ,drzewo zycia''.
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- Warto zauwazyc, ze drzewa Darwina nie byty pierwszymi
przedstawieniami ,drzew zycia'’, wczesniej pojawiaty sie podobne
rysunki, jednak nie miaty one przedstawiac ewolucji zycia i
wynikajacych z ewolucji pokrewienstw organizmow ale raczej stuzyty
uporzadkowaniu organizmow, w niektorych przypadkach
uwzgledniajac kolejnosc ich pojawiania sie w zapisie kopalnym

- Ponizej dwa przyktady.



Figure 2: Carl Edward von Eichwald (1829) na podst. Petera Simona Pallasa (1766) 7



Figure 3: Heinrich Georg Bronn (1858)



- Do najbardziej znanych kontynuatorow i propagatorow teorii ewolucji
Darwina nalezat Ernst Heinrich Haeckel.
- W ,Generelle Morphologie”, dziele opublikowanym w 1866, przedstawit

ewolucje organizmow w formie drzewa.
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Figure 4: Haeckel 1866



- Osiem lat pozniej (1874) Ernst Haeckel opublikowat jeszcze bardziej

malownicze drzewo, na ktorym przedstawit pochodzenie cztowieka.
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Figure 5: Haeckel 1874




- Drzewa Darwina, Haeckela i wiele innych, przedstawiajacych filogeneze
organizmow, ktore mozemy dzisiaj ogladac w ksiazkach i publikacjach
maja na celu pokazac pokrewienstwa i historie ewolucyjna badanych
organizmow.

- Zgodnie z wizjg Darwina, z jednego gatunku moga powstac dwa, ktore
nastepnie ewoluuja niezaleznie od siebie i moga dac¢ w wyniku
kolejnych specjacji nowe gatunki a w konsekwencji taksony o wyzszej
randze (rodzaje, rodziny itd).

- Zwrdocmy uwage na wazna ceche tych drzew: gataz, rozdziela sie na
dwie gatezie, ktore ,rosna’’ niezaleznie od siebie i juz sie wiecej nie
spotykaja.

- Schematycznie mozna to pokazac tak:



Figure 6: ,Tradycyjne drzewo'’
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- Wraz z rozwojem biologii a zwtaszcza metod molekularnych, okazato
sie ze taka wizja ewolucji jest jednak uproszczona.

- Najbardziej oczywistym wytomem ja krzyzowki miedzygatunkowe.

- Blisko spokrewnione gatunki moga sie krzyzowac i tworzyc ptodne
hybrydy, zwtaszcza u roslin.

- Zatem w drzewie ewolucyjnym pojawiaja sie ,oczka' "



krzyzowanie
miedzygatunkowe

Figure 7: Drzewo uwzgledniajace krzyzowanie miedzygatunkowe



- Czasem w wyniku badan okazuje sie, ze dla danej grupy organizmow
otrzymujemy raczej siec niz drzewo.

- Ponizej przyktad z pracy Chao, YS., Ebihara, A, Chiou, WL. et

al. Reticulate evolution in the Pteris fauriei group (Pteridaceae). Sci
Rep 12, 9145 (2022). https://doi.org/101038/s41598-022-11390-7
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- Innym przyktadem, ktory wymyka sie ,drzewiastej’” wizji ewolucji jest
endosymbioza, a zwtaszcza endosymbiotyczne pochodzenie komorki

eukariotycznej.
- Jak dzisiaj wiadomo, najpierw mitochondria a pozniej plastydy, ktore
byty poprzednio wolnozyjacymi bakteriami, staty sie organellami w

komorkach eukariotycznych.
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- Zatem doszto przynajmniej dwukrotnie do ,fuzji’” dosc¢ odlegtych

ewolucyjnie organizmow.
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- Jednak na dzisiejszym wyktadzie skupimy sie na innym, zjawisku, czyli
na horyzontalnym transferze genow.

- Horyzontalny transfer genow (ang. horizontal gene transfer - HGT),
zwany tez poziomym transferem genow (ang. lateral gene transfer -
LGT) to zjawisko przenoszenia materiatu genetycznego miedzy
organizmami bez udziatu procesow ptciowych.
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- HGT jest zjawiskiem czestym zwtaszcza u prokariontow i prostistow, u
ktorych odkryto go najwczesniej.
- Widac to na przyktad kiedy tworzy sie dla prokariontow drzewa

filogenetyczne na podstawie réznych genow.
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- Ponizsza ilustracja pochodzi z pracy: Sousa Filipa L., Thiergart
Thorsten, Landan Giddy, Nelson-Sathi Shijulal, Pereira Inés A. C, Allen
John F, Lane Nick and Martin William F. 2013. Early bioenergetic
evolutionPhil. Trans. R. Soc. B3682013008820130088
http://doi.org/101098/rstb.2013.0088

- Przedstawia drzewo filogenetyczne utworzone dla 100 gatunkow
bakterii i archeonow na podstawie 48 genow.

- Im mniej przezroczyste gatezie tym zgodnosc wieksza zgodnosc drzewa
wspolnego dla wszystkich badanych genow i dla drzewa otrzymanego
ze wszystkich genow razem.
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- Jak widac u podstawy drzewo ,zanika’’.

- Jest tak poniewaz prokarionty czesto wymieniaja fragmenty DNA
wtacznie z aktywnymi genami, zatem dochodzi do przenoszenia
materiatu genetycznego nawet miedzy mato spokrewnionymi
organizmami.

- W powyzszych badaniach, zadne drzewo utworzone dla 48 badanych
genow nie byto zgodne z drzewem dla wszystkich.

- Mamy tu zatem do czynienia raczej z siecia wymieniajgcych sie
materiatem genetycznym organizmow.

- Oczywiscie utrudnia to badania filogenetyczne.
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- POZniejsze badania wykazaty, ze HGT wystepuje takze u ztozonych
eukariontow: zwierzat, grzybow i roslin.

- Skupimy sie na tych ostatnich.

- Okazuje sig, ze wiele z istotnych cech, ktore pozwolity na sukces
ewolucyjny roslin ladowych, zostato uzyskanych przez te organizmy
wtasnie dzieki horyzontalnemu transferowi genow.

- Oto kilka przyktadow cech, ktore uzyskaty rosliny dzieki HGT
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Przystosowanie paproci do stabego oSwietlenia

- Paprocie znane s3 z przystosowania do zycia w stabym oswietleniu.

- Ich zdolnosc¢ do rozwoju w takich warunkach zostata powiazana z
ewolucja chimerycznego fotoreceptora - neochromu, ktory taczy w
jednym genie moduty fitochromu i fototropiny reagujace na Swiatto
czerwone i niebieskie, optymalizujac w ten sposob fotosynteze.

- Okazato sie, ze neochrom paprocie uzyskaty od glewikow droga HGT.
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Gen chroniacy przed owadami u paproci

- U paproci znaleziono gen Tma12, o wtasciwosciach insektobojczych
- Paprocie najprawdopodobniej uzyskaty go dawno temu, droga HGT od
bakterii

- Gen ten u transgenicznej bawetny, chroni ja przed maczlikami.
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Fotosynteza C4 u Alloteropsis

- Geny niezbedne do fotosyntezy C4 u traw Allopteropsis zostaty
przeniesione poprzez minimum cztery epizody HGT od gatunkow, ktore
oddzielity sie od tej linii ok. 20 mln. lat temu
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Flawonoidy i lignina

- Enzym PAL (Phenylalanine Ammonia Lyase) niezbedny do syntezy
flawonoidow i ligniny zostat na wczesnych etapach ewolucji roslin
ladowych przeniesiony do nich od bakterii lub grzybow.

- Ponizsza ilustracja pochodzi z pracy: Emiliani, G., Fondi, M., Fani, R. et
al. A horizontal gene transfer at the origin of phenylpropanoid
metabolism: a key adaptation of plants to land. Biol Direct 4, 7 (2009).
https://doi.org/101186/1745-6150-4-7
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Co sprzyja HGT

- HGT jest utatwiony w przypadku organizmow jednokomorkowych -
przeniesiony i zintegrowany z genomem biorcy gen jest bezposrednio
przekazywany komorkom potomnym.

- U organizmow wielokomorkowych sytuacja jest bardziej
skomplikowana - przeniesiony gen musi znalezc sie w linii komorek,
ktore wytworza gamety (w przypadku rozmnazania ptciowego).

- Znane s3 jednak transfery pomiedzy pomiedzy bakteriami i grzybami,
bakteriami i roSlinami, bakteriami i zwierzetami, grzybami i
zwierzetami czy grzybami i roslinami.

- Wydaje sie zatem, ze nie istnieja zadne bariery genetyczne
,Zakazujace” przenoszenia sie materiatu genetycznego pomiedzy nawet
odlegtymi ewolucyjnie organizmami.
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- Przekazanie przeniesionego genu do nastepnych pokolen jest bardziej
prawdopodobne jesli spory, zygoty czy zarodki maja bezposredni
kontakt z otoczeniem - moga wtedy tatwiej ,pobrac’’ obce geny i

przekazac dalej.
- Takze inne rodzaje bliskiego kontaktu miedzy organizmami moga

sprzyjac HGT.
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- Ciekawym przypadkiem jest Amborella trichopoda posiadajaca
ogromny genom (3,9 milionow pz).

- Badania wykazaty, ze w jej genomie znajduja sie slady wielu epizodow
HGT.

- Wiekszosc genow mitochondrialnych posiada jedna lub wiecej kopii
uzyskanych od mszakow, zielenic i innych okrytonasiennych.

- Co wiecej, wiele z tych transferow obejmowato wiele genow a nawet
cate genomy mitochondrialne.

- Autorzy przypuszczajg, ze jest to zwigzane z trybem zycia rosliny - jest
ona czesto pokryta licznymi epifitami - taki bezposredni kontakt
sprzyja przenoszeniu genow.
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- Ostatnio takze odkryto liczne przypadki HGT miedzy trawami.

- Mozliwe, ze transfery sg tak czeste dzieki duzych ilosci pytku (rosnace
blisko siebie tagiewki pytkowe roznych gatunkow moga wymieniac
materiat genetyczny).

- Zwraca sie takze uwage na to, ze korzenie rosnacych blisko siebie
roslin mogg sie zrastac i wymieniac materiat genetyczny.
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- Jak widac, zjawisko HGT kojarzone jest z bliskim fizycznym kontaktem
miedzy organizmami roznych gatunkow.

- Innym przyktadem bliskich kontaktow miedzy roslinami jest zjawisko
pasozytnictwa.

- Hemipasozyty (potpasozyty) - prowadza fotosynteze, pobieraja od
gospodarza wode i sole mineralne.

- Holopasozyty (pasozyty catkowite) - nie prowadza fotosyntezy,
pobieraja od gospodarza takze substancje organiczne.

- Mozemy tez je podzieli¢ na obligatoryjne (musza pasozytowac) i
fakultatywne (moga pasozytowac, ale nie musza)

- Holpasozyty sg oczywiscie pasozytami obligatoryjnymi, czesto uzywa
sie te terminy jako synonimy.
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- Holopasozyty wydaja sie byc lepszymi kandydatami do transferow
genow.

- Rzeczywiscie, badania wspieraja taki poglad.

- Na przyktad, zbadano piec gatunkow z rodziny Orobanchaceae: dwa
holopasozytnicze (Orobanche minor i Aeginetia indica) i trzy pasozyty
fakultatywne (Pedicularis keiskei, Phtheirospermum japonicum i
Melampyrum roseum).

- U holopasozytow znaleziono 106 obcych genow jagdrowych, u
pasozytow fakultatywnych nie znaleziono zadnego.
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- Znaleziono takze wiele innych przypadkow HGT, przy czy nie tylko
przeniesionych od zywiciela do pasozyta ale takze od pasozyta do
zywiciela.

- Na przyktad u Plantago zidentyfikowano dwa transfery genu atp7 od
pasozytow Bartsia i Cuscuta.
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- Jednym z kluczowych pytan dotyczacych HGT jest to, jaki kwas
nukleinowy przenosi informacje genetyczna miedzy roslinami.

- Teoretycznie, istnieja dwie mozliwosci: DNA i mRNA.

- DNA wydaje sie najbardziej oczywistym kandydatem - przeniesione
fragmenty moga po prostu wbudowac sie w genom biorcy.

- Z drugiej strony wiadomo, ze miedzy pasozytem i gospodarzem
wystepuje ,RNA traffic’’ - wraz substancjami odzywczymi w tkankach
przewodzacych przedostaja sie czasteczki mRNA.

- Trzeba jednak pamietac, ze aby gen wbudowat sie do genomu biorcy,
musi dojs¢ do odwrotnej transkrypcji.

- Geny przeniesione drogg mMRNA mozna zidentyfikowac np. po braku
intronow (jesli dany gen je ma), Sladach ogona poli-A czy $ladach
edycji mRNA.

- Badania wykazuja, ze obie drogi (przez DNA i mRNA) sie zdarzaja, choc

ta pierwsza wydaje sie czestsza.
41



- Kolejnym zagadnieniem zwiazanym z HGT jest rodzaj genomu
bioracego udziat w transferze.

- W komorce roslinnej znajduja sie trzy genomy: jadrowy, plastydowy i
mitochondrialny.

- Z tych trzech genom plastydowy wydaje sie szczegolnie ,oporny’’ na
takie zmiany.

- Z kolei mitochondria i genom mitochondrialny roslin maja wiele cech,
ktore sprzyjaja transferom, jak: mechanizm pobierania DNA, liczne i
duze przestrzenie miedzy genami, gdzie moga sie wbudowywac obce
sekwencje, fuzje miedzy mitochondriami, etc.

- Rzeczywiscie, przypadki zidentyfikowanego HGT, dotycza gtownie
genow jadrowych i mitochondrialnych.
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- 0Od lat prowadzimy badania nad HGT u przedstawicieli
holopasozytniczych Orobanchaceae, gtownie u rodzajow Orobanche i
Phelipanche.

- Rodzina Orobanchaceae jest wybitnie bogata w gatunki
holopasozytnicze ale zawiera takze hemipasozyty i autotrofy, zatem
jest dobrym modelem do badan nad pasozytnictwem i zwigzanymi z
nim procesami ewolucyjnymi.
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Figure 10: Orobanche flava
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- Na razie udato nam sie opublikowac pierwszy przypadek transferu
mitochondrialnego atp6 u holopasozytniczych Orobanchaceae.

- Dotyczyt on mitochondrialnego genu atpé.

- Po utworzeniu drzew filogenetycznych obejmujacych badane
Orobanchaceae oraz gatunki z innych rodzin, takze zawierajgcych
zywiciele (Asteraceae), dla sekwencji trnL-trnF oraz genu atp6 ukazat

sie taki wynik:
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- Drzewo trnL-trnF pokazywato wtasciwe zaleznosci filogenetyczne,
natomiast atp6 dla Crobanche coerulescens ewidentnie ,przeskoczyt
na gataz Asteraceae, gdzie znajduja sie zywiciele tego gatunku.

- Taka niezgodnosc wskazuje na transfer od zywiciela do pasozyta.

- To byt pierwszy znaleziony przez nas transfer, ale okazato sig, ze dla
trzech badanych gatunkow Phelipanche takze uzyskalismy podobny

1

wynik.
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- Blizsza analiza wykazata, ze najprawdopodobniej byty to dwa
oddzielne przypadki transferu genu atp6, jeden do O. coerulescens lub
nieodlegtego przodka, drugi do przodka badanych gatunkow
Phelipanche

- Co wiecej, okazato sie, ze geny maja charakter mozaikowy - czesciowo
sktadaja sie z fragmentow oryginalnego genu, a czesciowo z
fragmentow przeniesionego genu, przy czym sa to rozne fragmenty dla

obu transferow.
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- Na koniec uzupetnijmy sobie nasze schematyczne drzewo zycia o HGT:
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Figure 11: Drzewo z HGT
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	W przeciwieństwie do krzyżowania, HGT może przebiegać również między organizmami bardzo odległymi ewolucyjnymi, nawet należących do różnych królestw.

