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JERZY KRUK

PROCHLORON A PROBLEM EWOLUCJI CHLOROPLASTOW
PROCHLORON AND THE PROBLEM OF CHLOROPLAST EVOLUTION

Od dawna znany jest fakt wystepowania symbiotycznych glonow w porostach
i w wielu bezkregowcach. Glony wchodzace w skiad porostow naleza do zielenic
(Chlorophyta) lub do sinic (Cyanobacteria). Symbionty wewnatrzkomérkowe,
wspolzyjace ze stodkowodnymi bezkrggowcami (zoochlorelle) np. z pantofelkiem
( Paramecium bursaria), petzakiem (Amoeba viridis), stultbia (Hydra viridis) i gabka
(Ephydatia fluviatilis), wykazuja cechy zielenic. Natomiast fotoautotroficzne sym-
bionty wystepujace w morskich bezkrggowcach, m. in. w koralowcach rafotwor-
czych, malzach, planktonowych otwornicach (Foraminifera), promienicach (Ra-
diolaria), pleustonowych jamochtonach, sa przewaznie bruzdnicami ( Dinoflagellata).
Zoochlorelle, stosunkowo rzadkie w $rodowisku morskim, wykryto w robakach
ptaskich (np. u wirka Convoluta roscoffensis [13, 37], w ukwiatach (Actiniaria)
[30] i zachwach (Ascidiacea) [18, 31, 46]. Glony wystepujace w pierwszych dwoch
grupach naleza do organizmoéw eukariotycznych, natomiast przynaleznos$¢ syste-
matyczna Prochloron, symbiontu kolonijnych zachw, jest kontrowersyjna. Poczatkowo
rodzaj ten byl zaliczany do zielenic [6, 46, 52], poZniej do sinic z rodzaju Synecho-
cystis [18, 31]. Przynalezno$é systematyczna tego glonu jest wciaz przedmiotem
dyskusji.

Prochloron jest jednokomorkowym, fotoautotreficznym organizmem prokario-
tycznym zdolnym do oksygenicznej fotosyntezy [55]. W przeciwicnistwie do innych
Procaryota zawiera on chlorofil b obok chlorofilu a, oraz pozbawiony jest baiw-

chl — chlorofil
LHC — (light harvesting chlorophvll a/b protein complex), kompleks chlorofil a/b-biatko zbierajacy
€nergie

PS 1 — T ukiad fotosyntezy

PS 11 — I1 ukiad fotosyntezy
RCn  — centrum reakeji PS 11
RuBP — nbulozo-1,5-bisfosforan
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nikow fikobilinowych. Taki sklad barwnikow fotosyntetycznych nadaje komor-
kom barwg jasnozielong. Niebieskie lub czerwonawe zabarwienie sinic zwigzane jest
z obecnoscig w ich komorkach barwnikow fikobilinowych. Wielu badaczy zalicza
wigc Prochloron do odrgbnej gromady (dziatu) prochlorcfitow (Prochlorophyta)
[19], réwnorzednej sinicom (Cyanobacteria, Cyanophyta) i bakteriom (Schizo-
mycetes, Bacteria). Prochlorcfity bylyby reprezentowane przez jeden gatunek:
Prochloron didemni [20]. Jednak nie wszyscy badacze [1] stoja na stanowisku za-
liczenia Prochloron do odrgbnej gromady. Niektorzy [9] zaproponowzli aby foto-
autotrcficzne Procaryota wydzielic w osobna klase Photobacteria i wyr6znié wérod
niej dwie podklasy: uwalniajace tlen fotosyntetyczny — Oxyphotobacteria z 1ze-
dami Cyanobacteriales i Prochlorales, oraz nie uwalnizjace tlenu — Anoxypho-
tobacteria, do ktorych zaliczono ,klasyczne™ fotoautotrcficzne bakterie. Z dru-
gicj strony, natura barwnikéw fotosyntetycznych Prechloron, oraz inne jego ccchy,
upodobniajg ten organizm do chloroplastéw eukariotycznych zielenic i roslin
wyzszych. Fakty te wydaja si¢ usprawiedliwie¢ wydziclenie Prochloron w osobna
gromade Prochlorophyta.

Wystepowanie

Liczne doniesienia wskazuja, ze Prochloron wystepuje tylko w symbiozie z ko-
lonijnymi Zachwami, Zyjacymi w subtropikalnych i tropikalnych wodach przy-
brzeznych Oceanu Spokojnego (np. Hawaje, wybrzeza Australii, Zatoka Kali-
fornijska) [16, 21]. Dotychczas Prochloron zostal znaleziony na 6 gatunkach zachw
z rodziny Didemnidae. Zyje on zaréwno na powierzchni kolonii (na szarych i bia-
ych koloniach Didemnum carneolentum), jak réwniez wewnatrz kolonii Didemnum
ternatanum, Diplosoma virens, Lissoclinum patella i Trididemnum cyclops. Prochlo-
rcfity zyjace wewnatrz kolonii lokalizuja si¢ w zaglebieniach tuniki lub w kloace
wspolnej dla calej kolonii [31, 56]. Komorki glonu moga wystgpowaé rowniez
W postaci pakietow na powierzchni kolonii, w okolicy bruzd aparatu gebowego
(Ryc. 11 2) [23]. Gatunki Zachw, u ktérych prochlorcfity wystepuja we wnetrzu
kclonii, prawdopodobnie moga zy¢ tylko w ich obecnosci. Jednak z drugiej strony,
kilka innych rodzajow zachw, ktére normalnie rozwijaja si¢ bez autotroficznego
symbionta, sporadycznie wykazuja jego obecno$¢ [21]. W takich przypadkach,
tcgo rodzaju symbioza jest bez znaczenia dla gospedarza, natomiast jest konieczna
dla prochlorefitow.

Badania nad Prochloron sy bardzo utrudnione, gdyz do tej pory nie udato sie
utrzyma¢ hodowli tego glonu w warunkach laboratoryjnych. Wyjaénienie bio-
chemicznego podloza symbiozy Prochloron-zachwa umozliwi zapewne opracowa-
nic metody hodowli tego glonu w sztucznych warunkach. Dotychczas badania nad
Prochloron przeprowadza si¢ wylacznie na materiale zebranym z naturalnych sta-
nowisk, nastgpnie czgsto zamrazanym lub licfilizowanym. Dlatego z zaintereso-
wi niem spotkata sig praca [34], w ktorej wykazano, ze tryptofan stymuluje podzialy
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Rye. 1, 2. Zdjecia uzyskane przy uzyciu skanningowego mikroskopu elektronowego. Komorki Prochloron
na powierzchni bruzd aparatu gebowego Didemnum carneolentum (Wyspa S. Jose, Zat. Kalifornijska,
Meksyk). Kreska oznacza 250 pm [21].
Ryc. 3. Czeéé komorki Prochloron z orzesionego kanatu kloacznego Diplosoma virens; widoczna jest wielo-
warsiwowa $ciana komorkowa, tylakoidy utozone w pary i karboksysomy. Kreska oznacza 1 pm [21].
Rye. 4, 5, 6. Komorki Prochloron z orzesionych kanalow kloacznych Diplosoma virens; roznicowanie na
centro- i chromoplazme, karboksysomy (4, 6), podzial komorkowy przez dosrodkowy wzrost Sciany (3, 6).
Kreska oznacza 5 um [21].

komorkowe Prochloron poza organizmem gospederza. Sposréd przebadanych
21 aminokwaséw tylko w obecncéei tryptofanu zachodzity podziaty komoérek i to
proporcjonalnie do stgzenie aminokwasu [34]. Maksymalny efekt dzialania trypto-
fanu obserwowano przy pH 5.5. Poniewaz kwas antranilowy réowniez stymulowal
podzialy komorek, natomiast kwas szikimowy nie wykazywal takiego dzialania
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(z kwasu szikimowego powstaje kwas choryzmowy), przypuszcza si¢, ze zabloko-
wana jest synteza tryptofanu na etapie przemiany kwasu choryzmowego w kwas
-antranilowy (brak aktywnosci syntazy antranilowej):
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kwas choryzmowy antranilowy
Komoérki Prochloron byly rowniez zdolne do podzialow w obecnosci indolu i seryny
[34]. Sugeruje to, ze Prochloron moze syntetyzowac tryptofan rowniez z tych zwigz-
kéw przy udziale syntetazy tryptofanowe;j.
Nalezy wiec oczekiwaé, ze wkrotce zostanie opracowana metoda hodowli
laboratoryjnej tego glonu.

Morfologia

Komorki Prochloron sa ksztalttu sferycznego o $rednicy 6—25 pm, pozbawione
jadra komodrkowego i innych organelli otoczonych ostonkami. Mozna przypusz-
cza¢, ze dokladne zbadanie roznych szczepow Prochloron doprowadzi do wyod-
rebnienia kilku gatunkow tego unikalnego glonu. Komorki Prochloron wyste-
pujace na powierzchni kolonii charakteryzuja si¢ przewaznie mniejszymi rozmia-
rami (ponizej 14 um) niz komorki zlokalizowane wewnatrz kolonii [31]. Nie wia-
domo jednak czy te roznice sa wynikiem wplywu $rodowiska czy majg podioze
genetyczne. Rozmnazanie komoérek zachodzi przez podzial poprzeczny (Ryc. 3,
6) [18]. W S$cianie komorkowej, ktorej nieregularna powierzchnia jest widoczna
na zdjgciach z mikroskopu skanningowego (Ryc. 1 i 2), wykryto charakterystyczny
dla Procaryota kwas muraminowy [29, 47]. W centralnej czgsci komorki widoczna
jest struktura przypominajaca wakuole (Ryc. 4 i 6). Podobnie jak u sinic tylakoidy
sa rozproszone w calej komorce lub ukladaja si¢ koncentrycznie w peryferycznej
czgsci cytoplazmy (chromoplazma). Zréznicowanie na centro- i chromoplzzime
wystepuje rowniez u wielu sinic. W przeciwienstwie do sinic Prochloron nie zawiera
fikobilisoméw i barwnikow fikobilinowych. Jego tylakoidy tacza si¢ w pary lub
w stosy [48, 54] (Ryc. 3). Niewatpliwie przypomina to struktur¢ chloroplastow
zielenic i reslin wyzszych. U sinic tylakoidy utoZzone parami i pozbawione fikobili-
somow wykryto tylko u Anacystis montana f. minor [5]. W chromoplazmie Pro-
chloron widoczne sa parakrystaliczne struktury regularnego ksztattu, na przekroju
heksagonalne, o $rednicy okoto 17,5 um [43] zwane karboksysomami (ciatkami
poliedralnymi), w ktorych zgromadzona jest prawdopodobnic karboksylaza RuBP
[3]. U sinic podobne struktury zawierajace karboksylazg RuBP wystepuja w centro-
plazmie lub wokot niej [17].



33
Barwniki fotosyntetyczne

Jak juz wspomniano, najbardziej osobliwa wlasciwoscig Prochloron jest obec-
nos¢ chl b [51, 55] przy rownoczesnym braku barwnikéw fikobilinowych [51, 55,
56]. Stosunek chl a do chl b u réznych szczepoéw Prochloron waha si¢ w granicach
4.4-6,9 [24, 35, 49, 55, 56]. Tylko w skrajnych przypadkach moze osiggna¢ wartos¢
2,6 [51], 10,0 [48] lub nawet 12,0 [51]. Podobny stosunek chl a do chl b (okolo 6)
wykryto u Euglena [4], natomiast nizsze wartosci (2—3) — w chloroplastach zie-
lenic i ro$lin wyzszych. Z dotychczasowych badan [4, 50] wynika, Ze w roslinach
chl b jest zlokalizowany wylacznic w LHC. Wykazano w sposob nie budzacy wat-
pliwosci, ze LHC wystgpuje w komorkach Prochloron [55]. Wzglgdna zawarto$é
tego kompleksu odpowiada doktadnie ilo$ci wyliczonej ze stosunku chl a do chl
b [55]. Z powyzszego stwierdzenia wynika, Ze cala pula chl b jest zlokalizowana
w LHC. Chlorofile a i b znajdujace si¢ w tym kompleksie stanowia okoto 269,
catkowitej ilosci chlorcfilu u Prochloron [55], co jest wartoscia znacznie niZsza
od wyliczonej dla zielenic i roélin wyzszych (509%;) [4, 50]. U Prochloron wykryto
rowniez kompleks P700-chl a-biatko [55], z ktorym jest zwigzane okolo 179 cal-
kowitej ilosci chlorofilu. Warto$¢ ta jest posrednia w poréwnaniu z analogicznymi
wartoéciami, uzyskanymi dla sinic (30%) oraz dla chloroplastéw eukariotycznych
zielenic (109) [50]. Stosunek catkowitej ilo$ci chlorofilu do ilosci P700 u Pro-
chloron wynosi 2404 10 [55]. Warto§¢ ta jest takze posrednia migdzy wartoSciami
wyliczonymi dla sinic (180) i ro$lin zielonych (400) [50]. Mniejsze rozmiary jednostek

% catk. chl P700 chia chl b

Kompleks II 26 30 30

(LKC) /

Kompleks I 17 1 &0 -1 \

{PT700-chl a-biatko) kompleks chi a/b-bictke |
;:ng_ , 2berajacy energe

7 20
Wolny barwnik 57 kompleks chl a-hﬂh zbierajqcy

50 120 —

100% 1/ 210 + 30
240 chl / 1 P700 = wielkoé¢ jednostki fotosyntetycznej

Ryc. 7. Proponowany model organizacji chlorofilu in vive u Prochloron [55].

fotosyntetycznych sinic nalezy przypuszczalnie wigzaé z obecnoscia fikobilin zlo-
kalizowanych w fikobilisomach. Uwzgledniajac wszystkie barwniki aktywne foto-
syntetycznie, wyliczono [53], Ze wielko$¢ jednostki fotosyntetycznej sinic jest po-
rownywalna z wielkoScia analogicznej jednostki u Prochloron. Proponowany model
rozmieszczenia barwnikdéw chlorofilowych w jednostce fotosyntetycznej Prochlo-
ron przedstawiono na Ryc. 7.

3 — Wiadomosci Botaniezne t. 31, z. 1
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Model ten jest zgodny z wczesniej zaproponowanym mcdelem jednestki fote-
syntetycznej sinic i rodlin zielonych [50]. Komplcks chl a/b-bialko u Prochloron
pelni wigc funkcje anteny energetycznej przckazujacej zaabserbewarg energie
do centrum reakcji PS I1 [55] z podobna wydajnoscia jak to ma miejsce w jednostce
fotosyntetycznej zielenic, np. u Chlorella [56]. Zatem pod wzgledem budewy i furk-
cjonowania aparatu fotosyntetycznego, Prochloron zcjmuje pcéredrie miejsce
miedzy sinicami i chloroplastami zielenic.

Skiad karotenoiddéw Prochloron jest bardziej zblizony do karotenoidow sinic
(zwlaszcza wystepujacych u Phormidivm persicinum), niz zielenic.

Tabela }
Sklad procentowy karotenoidow Prochloron [55] i sinic: Phormidivm persicivem [12], Nostce conunune
[12]
. Zawartosc¢ karotenoidow (%)
|
Karotcnoid | Phormidium | Nostoc
! Prochloron | persicinum | commune
T e e =
B-karoten (B,B-karoten) [ 63—71 | 69 - 39
mutatochrom (5,8-epoksy-5,8-dihydro-f5,-karoten) ! 3 4 l —
izokrvptoksantyna (3,B-karoten-4-ol) i 1 nie badano | nie badano !
kryptoksantyna (&,%-karoten-3-ol) 2—7 - - -
zeaksantyna ([,3-karoten-3,3’-diol) | 19—25 19 10
echinenon (%,5-karoten-4-on) | 3 1 17
trihydroksykaroten (3,8-karoten-3,4,4’-triol ) * | 1 ' 7 -
kaloksantyna (3,2-karoten-2,3,3"-triol) | - | 8
nostoksantyna (8,5-karoten-2,3.2°3"-tetraol) i e = 7
miksoksantofil — — 8

* oznaczenie pozycji grup hydroksylowych nie zostalo dobrze udokumentowane

Karotenoidy wykryte u Prochloron (B-karoten, zeaksantyna, echinenon) wy-
stepuja powszechnie u wielu sinic [12]. Jednak w Prochloron nie wykryto karoteno-
idow charakterystycznych dla Cyanobacteria, tzn. karotenoidow glikozydowych
(np. miksoksantofil), nostoksantyny (8,8-karoten-2,3,2’,3"-tetraol) i kaloksantyny
(B,B-karoten-2,3,3"-triol) [45]. Obecnos¢ tych karotenoidéw moze stanowi¢ niejako
biochemiczne kryterium przynaleznosci danego organizmu do Cyanobacteria.
Sposréd dotychezas przebadanych sinic nie wykryto tych barwnikéw tylko w Phor-
midium persicinum i Ph. ectocarpi [12].

Jezeli uwzgledni si¢, ze Prochloron jest pozbawiony karotenoidow wystepu-
jacych w zielenicach, takich jak wiolaksantyna, neoksantyna, a-karoten, luteina
i loroksantyna [36], to wowczas wydaje si¢ on by¢ znacznie blizej spokrewniony
z Cyanobacteria niz z Chlorophyta.

Analizujac sklad barwnikéw karotenoidowych mozna wiec swierdzié, ze Pro-
chloron nie zaszed! w ewolucji dalej niz wspolczesne sinice.
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Lipidy

We frakeji lipidowej komorek Prochloron wykryto nieoczekiwanie wzglednie
duza zawarwo$¢ cholesterolu. Na cholesterol przypada okoto 279, wszystkich
steroli [35]. pedczes gdy u sinic analogiczna warto$¢ wyncsi 3,5—149%, a u zie-
lenic — tylko 0—2.59% [32]. Interesujacym faktem bylo réwniez wykrycie u Pro-
chloron monoglukozylodiacyloglicerolu (GluDG) [41], ktory wystepuje takze u sinic
[7. 39]. natomiast nie wykryto go w chloroplastach Eucaryota. Inne glikolipidy,
takie jak monogelaktozylodiacyloglicerol (GalDG), digalaktozylodiacyloglicerol
(Gal,DG) i sulfochinowozylodiacyloglicerol (SqDG), wystepuja powszechnie w si-
nicach oraz w chloroplastach roslin zielonych. Z fosfolipidow w sinicach wyste-
puje tylko fosfatydyloglicerol (PG), natomiast brak jest fosfatydylocholiny i fos-
fatydyloetanoloaminy, tzn. fosfolipidow, ktére obok PG wyst¢puja w chloroplas-
tach zielenic i ro§lin wyzszych. Ograniczenie wystgpowania GluDG do Procaryota
spowodowane jest odrgbnymi szlakami biosyntezy galaktolipidow u Procaryota
i Eucaryota. U sinic i innych prokariontéw GluDG powstaje w wyniku przenie-
sienia reszty glukozy z UDP-Glu na diacyloglicerol [40], a nastgpnie lipid ten
przeksztalcany jest w GalDG przez epimeryzacje czesci cukrowej [39]. W chloro-

Tabela II
Sklad procentowy gliko-i fosfolipidow u Prochloron [41]

! Zawartosé ll

| Lipid w nmol/mg Zawartos¢ w %

| suchej masy ! [
| v L Vol
| GluDG 0,50 : 3,2

| GalDG 8,65 } 55,3 !
| Gal,DG 1,63 ! 10,4 '
| SqDG 4,03 25,7

| PG 0,85 5,4

| Razem 15,66 100,0 i

Tabela III

Kwasy tluszczowe w gliko- i fosfolipidach Prochloron [41] *

Zawartos¢ kwasow tluszczowych w %

Kwas tluszczowy
GDG | GaiDG | GalDG ’ SqDG | PG
¥
| mirystynowy (14:0) 5 l 1 1 ' 17 2
| tetradecenowy (14:1) 7 | 17 19 44 2 )
| palmitynowy (16:0) 54 ‘ 35 26 ‘ 70 59
| heksadecenowy (16:1) 34 47 54 nm | 37

* kwasy tluszczowe o zawartosci ponizej 19 pominigto.
3.
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plastach GalDG jest bezposrednio wytwarzany przez przeniesienie galaktozy
z UDP-Gal na diacyloglicerol [38]. Z danych przytoczonych w tabeli Il wynika,
ze gliko- i fosfolipidy zidentyfikowane u Prochloron sa typowe dla sinic (brak fosiz-
tydylocholiny, fosfatydyloetanoloaminy i obecno$é GluDG). Jednak wzgledna zawar-
to§¢ GluDG u Prochloron wynoszaca 3,29 jest o wicle wyzsza niz np. u Anabaena
variabilis (1%) [39] i innych sinic (0,1 %) [7]. Jak wynika z tabeli 111, lipidy Pro-
chloron nie zawieraja w znaczacych iloSciach wielonienasyconych kwasow tlusz-
czowych [35, 41], ktore sa charakterystyczne dla Eucaryota. Pod wzgledem skiadu
kwasow thuszczowych Prochloron przypomina sinice z rzedu Chroococcales [14].
Nalezato rowniez odpowiedzie¢ na pytanie czy kwas heksadecenowy wystepujacy
w PG jest kwasem palmitooleinowym (charakterystyczny dla sinic) czy kwasem
trans-3-heksadecenowym, wystepujacym w chloroplastach roslin wyzszych i zie-
lenic. Stosujac chromatografie gazowa wykazano, ze PG z Prochloron zawiera
kwas palmitooleinowy [41].

Ze wzgledu na sktad lipidow, Prochloron bardzo przypomina sinice, jednak
wzglednie wysoka zawartosé cholesterolu i GluDG nie wskazuje na posrednie
stanowisko migdzy Cyanobacteria a Chlorophyta.

Kwasy nukleidowe

Prochloron posiada wlasny, nie zwigzany z biatkami DNA, oraz kwasy rybo-
nukleinowe. Rybosomy wystgpujace u Prochloron sa typowe dla Procaryota tzn.
posiadaja stata sedymentacji 70S [49] i skladaja si¢ z dwoch podjednostek 50Si 30S.
W wigkszej podjednostce wystgpuje 23S TRNA [21] oraz 5S rRNA [28], natomiast
w mniejszej podjednostce wystgpuje 16S rRNA [21].

Pokrewiefistwo miedzy organizmami do$¢ czgsto okreSla si¢ na podstawie
stopnia homologii nukleotydéow we fragmentach nici RNA, uzyskanych w wyniku
dziatania rybonukleazg T,.

Stopieri homologii kwasow nukleinowych dwoch organizmoéow (A i B) mozna
wyrazi¢ przez tzw. binarny wspolczynnik zgodnosci S,p (ang. binary matching
coefficient). Wspotczynnik S,z miedzy organizmami A i B mozna wylicza¢ metoda
Dice’a [8]:

S, — 2N,5
AB NA‘{_NB
gdzie: N, — calkowita liczba nukleotydow reprezentowanych przez oligomery

wystgpujace u organizmu A, Ny — calkowita liczba nukleotydow reprezentowa-
nych przez oligomery wystgpujace u organizmu B, N,z — catkowita liczba nu-
kleotydow reprezentowanych przez wszystkie zgodne oligomery miedzy organiz-
mami A4 i B.

Stosujac t¢ metode nie wykryto szczegdlnego pokrewienistwa migdzy Prochloron
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a chioroplastami zielenic, ani migdzy Prochloron a chloroplastami roslin wyzszych
[44]. 16S rRNA z Prochloron wykazuje wiele wspélnych oligonukleotydow wzgle-
dem 16S rRNA, ktory wyizolowano z sinic: Agmenellum quadruplicatum [37],
Fischerella ambigua [35), Aphanocapsa 6714 [32] i Aphanocapsa 6701 [31]. Wspot-
czynniki S, dla tych sinic i Prochloron sa tak wysokie (0,42—0,51), jak migdzy
Aphanocapsa i Agmenellum (0,46—0,50) orez Nostoc-szczep MAC i Fischerella,
natomiast Symechococcus wykazywal mniejszy stopiefi homologii z Prochloron
i z innymi sinicami (0,34-—0,45). Chloroplasty Porphyridum cruentum, Zea mays
i Lemna wykazuja podobnie niski wspolczynnik S,p wzgledem Prochloron (0,31—
0.35) [44]. Roznice we wspolczynnikach S, pomiedzy chloroplastami Euglena
gracilis-szezep Z i Chlamydemonas reinhardii-szczep 11/32—90 a Prochloron sa
nawet mniejsze niz pomiedzy Prochloron a ro$linami wyzszymi. Na podstawie
wyliczonych wspotezynnikow S,g mozna przedstawi¢ na dendrogramie hipote-
tyczne powigzania genealogiczne badanych organizmoéw:

Frochloron
— Negloc
Fischerella
A llum
Aphanocap 674
Aphanocapsa 6701
Synechococcus 7502
Poerphyridum
Synechococcus 6301
Lemna
w—— ———— Zea mays

chl 1

¥

Euglena

1 1 i 1 1 1 L 1 1

02 04 06 08 10 S,

Rye. 8 Drzewo genealogiczne wykrcslone na podstawie analizy wsp. Sap [8]. (Miejsce odgalezienia linii
ewolucyjnej prowadzacej do Euglena i Chlamydomonas jest malo prawdopodobne).

¥

Z powyzszych danych wynika, ze Prochloron nie moze by¢ uwazany za bezpo-
$redniego potomka organizmow, ktore nalezaty do linii ewolucyjnej sinice — chlo-
roplasty. Chociaz Prochloron pod wzgledem skladu barwnikéw fotosyntetycznych
przypomina chloroplasty zielenic i rolin wyzszych, nie jest z nimi jednak spokrew-
niony (mala warto$¢ wspolczynnika S,g). Wysoka warto$¢ wsp. S,p pomigdzy
Prochloron a sinicami wskazuje na filogenetyczne pokrewienstwo tych glonow.
Wydaje si¢ wiec, ze Prochloron stosunkowo ,niedawno” oddzielit si¢ od linii ewo-
lucyjnej prowadzacej do wspotczesnych sinic.

Interesujace byloby wlaczenie do badan nad homologia 16S rRNA wspomnie-
nej sinicy Phormidium persicinum, ktéra najbardziej przypomina Prochloron pcd
wzgledem skledu karotenoidow.
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Badania nad enzymami Prochloron ujawnily obecno$¢ Fe-Mn dysmutazy po-
nadtlenkowej [21] charakterystycznej dla Procaryota, natomiast nie wykryto dys-
mutazy typu Cu-Zn, zwykle wystgpujacej w cytoplazmie roslin eukariotycznych.

Ekstrakty komdrkowe Prochloron nie wykazywaly aktywnosci katalazy [21].
Stosunkowo duzo uwagi poswigcono karboksylazie RuBP, co wydaje si¢ bvé w pelni
uzasadnione, gdyz badania poréwnawcze struktury i wiasciwosci tego enzymu
moga mie¢ znaczenie dla wyja$nienia ewolucji organizmow autotroficznych. Karbo-
ksylaza RuBP zidentyfikowana u interesujacego nas organizmu [3] sklada sic z 16
podjednostek: 8 duzych i 8 matych o masach czasteczkowych odpowiednio 57500
1 18800. Wartosci te sa zblizone do mas czasteczkowych duzych i matych podjednos-
tek karboksylazy RuBP ktora dominuje w przyrodzie [26, 27]. Istnieja rowniez
przestanki wskazujace na cbecnc$¢ karboksylezy RuBP w karboksysomach Pro-
chloron [3]. Obck karboksylazy RuBP, w ekstraktach z komérek zostata wykryta
takze fosforybulokinaza [3]. Enzymy te wyst¢gpowely w ilcsciach porownywalnych
z ich zawartoscia w innych mikroorganizmach asymilujacych CO,[25].

W czasie badan nad sktadem weglowodanow Prochloron nie udato si¢ wykryé
sacharozy [21]. Wykryto natomiast mate ilosci glukozy, jeden pigcio-i dwa cztero-
weglowe cukry lub alkohole bgdace pochodnymi cukrow, oraz niezidentyfikowany
zwigzek dziewigcioweglowy [21]. Wykryto rowniez fitoglikogen, natomiast nic
znaleziono kwasu poli-p-hydroksymastowego, ktory w pewnych bakteriach gra-
mujemnych stanowi 60 %, suchej masy [21]. Nie stwierdzono takze obecnosci cjano-
ficyny (kopolimer argininy i kwasu asparaginowego), ktora jest charakterystycznym
sktadnikiem wielu sinic.

Podsumowanie

Z przedstawionych wyzej faktow wynika, ze z jednej strony Prochloron wykazuje
czchy chloroplastow zielenic i roslin wyzszych (obecnos¢ chl b w kompleksach zbie-
rajacych energig, brak fikobilisoméw i barwnikow fikobilinowych, obecno$é po-
dwojnych lamelli lub nawet struktur przypominajacych grana), a z drugiej strony
posiada typowe cechy sinic (budowa S$ciany komorkowej, sklad karotenoidow,
lipidow, kwasow tluszczowych, obecnos¢ karboksysoméw oraz sekwencja nukle-
otydow w 16S rRNA). Wydaje si¢, ze komorek Prochloron nie mozna uwazac za
organizmy wywodzace si¢ od plastydow zielenic. Istnieja bowiem hipotezy, wedlug
ktorych plastydy miatyby wydosta¢ si¢ z komorek zielenic i uzyske¢ zdolnos$¢ egzy-
stowania poza gospodarzem [42].

Z analizy cech biochemicznych wynika, ze Prochloron nalezy traktowac jako
boczng lini¢ ewolucyjna Cyanobacteria. Linia ta prawdopodobnie stosunkowo
niedawno, w ewolucyjnej skali czasu, oddzielita si¢ od sinic. Z rozwazan tych wy-
nikatoby, Ze pojawienie si¢ w ewolucji chl b, utrata fikobilin i wzajemne laczenie
si¢ tylakoidow zaszlo niezaleznie dwiema drogami. Twierdzenie, Ze biosynteza
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chl b zostala ,wynaleziona™ tylko raz w ewolucji Zycia na Ziemi i jest niezwykle
konszrwatywna cecha, wydaje si¢ by¢ nicuzasadnione. Wobec tego mozna przy-
puscié, ze Prochloron niezaleznie od zielenic nabyl zdolno$¢ wytwarzania chl b
(np. przez mutacj¢ lub zaadoptowanie odpowiedniego plazmidu z roslin ziclonych)
i pozbyl si¢ aparatu genetycznego odpowiedzialnego za biosynteze fikobilin [21].
Calorofil b i fikobiliny petnia w fotosyntezie podobne funkcje, tzn. uczestnicza
w zbieraniu i transporcie energii $wietlnej na centrum reakcji PS II. Mozna przy-
puszczaé, z2 obecno$é szlaku biosyntezy chl b, prowadzi do zahamowania bio-
syntezy fikobilin na zasadzie ,konkurencji”.

Te dwa zjawiska moglyby by¢ ze soba sprzgzone, co wynika rowniez z faktu,
iz do tej pory nie znal:zziono organizmoéw, u ktoérych wystepowalby réwnoczesnie
chl b ifikobiliny.

W wyniku dalszej ewolucji powstaly tylakoidy taczace si¢ w pary lub w wigksze
struktury przypominajace grana. Przyjmuje si¢ dzisiaj, ze w regionach podwojnych
lamelli wystepuja PS I PS 11, natomiast w pojedynczych lamellach — tylko PS I
[33]. Poglad ten oparty jest na wynikach analizy elektronograméw powierzchni
tvlakoidow. Stosujac technike kriorytownictwa wykazano, Zze na powierzchni
tvlzkoidow gran przewazaja czastki o $rednicy 17,5 nm, natomiast na tylakoidach
stromy widoczne sa tylko czastki o $rednicy 11 nm [2]. Wigkszym czastkom przy-
pisuje si¢ aktywnos$¢ PS II, natomiast mniejszym — aktywnos$¢ PS I [2]. Wykryto

Cyanobacteria Prochloron Chlorophyta

chlorofil a
r - chilorofil b
— ——— fikobiliny

Ryc. 9

réwniez pewng korelacj¢ pomigdzy stopniem rozbudowy gran a aktywnoscia PS II,
czego dowodem bylaby nieznaczna aktywno$¢ PS 11 w chloroplastach pochwy
okolowigzkowej u niektorych roslin typu C,, gdzie moga wystgpowac chloroplasty
o zredukowanej liczbie gran. Stwierdzono rowniez, ze aktywnos¢ PS Il w rozwija-
jacych si¢ chloroplastach pojawia si¢ poZniej niz aktywno$¢ PS I [11, 15], co jest
prawdopodobnie zwigzane z pdzniejszym wyksztalceniem gran. Podobna dystry-
bucj¢ czastek wykryto w strukturach lamellarnych Prochloron [10]. Zaréwno
u Prochloron jak i roslin zielonych utozenie tylakoidow w stosy wydaje si¢ byé
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nierozerwalnie zwigzane z obecnoscig chl b. Przypuszcza si¢, ze adhezja tylakoidow
jest wylacznie biomechaniczna konsekwencja obecno$ci kompleksu chl a/b-biatko
[22]. Opierajac si¢ na powyzszych przestankach mozna doj$¢ do wniosku, Ze na-
stepstwem pojawienia si¢ zdolnosci biosyntezy chl b u organizmu posiadajacego
fikobiliny i pojedyncze tylakoidy byla utrata barwnikéw fikobilinowych oraz
ukladanie si¢ tylakoidow w stosy.

Ilustracja wyzej wymienionych rozwazan nad powiazaniem genealogicznym
Prochloron, Cyanobacteria i Chlorophyta z uwzglgdnieniem przypuszczalnej ewo-
Iucji barwnikéw fotosyntetycznych przedstawiona jest na ryc. 9.

Mozliwe, ze kolejno$é pojawiania si¢ barwnikéw fotosyntetycznych byla inna
niz na ryc. 9 (np. chl b przed fikobilinami), lecz nie budzi watpliwcséci umiejsco-
wienie Prochloron na wspdlnej linii ewolucyjnej z sinicami.

Pomimo, ze Prochloron nie moze by¢ uwazany na brakujace ogniwo migdzy
sinicami a chloroplastami zielenic, to jednak glon ten jest niewatpliwie osobliwescia
§wiata organicznego i stanowi nowy material do rozwazan nad biochemiczna
ewolucja organizmow.

Pragne podzigkowa¢ Panu prof. dr. hab. Stanistawowi Wieckowskiemu za kryvtyczne uwagi w czasie
pisania tej pracy oraz za pomoc w przygotowaniu pracy do druku.
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