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syntezy może wchodzić w symbiozę z fotoau-
totrofami, lub też potrafi przejściowo korzy-
stać z chloroplastów pochodzących od orga-
nizmów, będących ich pożywieniem (Fehling 
i współaut. 2007). W niniejszym artykule 
omówiono różne grupy eukariontów zdolnych 
do fotosyntezy oraz procesy, które doprowa-
dziły do  uzyskania możliwości jej przepro-
wadzania. Przez lata większość badań doty-
czących fotosyntezy koncentrowała się na ro-
ślinach wyższych i zielenicach, dzięki czemu 
literatura przedmiotu obfituje w publikacje z 
tego zakresu. Artykuł ten poświęcony jest po-
zostałym grupom fotosyntetycznych eukarion-
tów. 

DRZEWO FILOGENETYCZNE 
ORGANIZMÓW EUKARIOTYCZNYCH

Konstrukcja drzewa filogenetycznego eu-
kariontów okazała się zadaniem bardzo zło-
żonym. Pierwsze jego wersje zostały skon-
struowane przede wszystkim w oparciu o 
analizę morfologii organizmów. Metoda ta 
okazała się jednak niewystarczająca. W 
ostatnich dziesięcioleciach stworzono nowe 
narzędzia badawcze. Analiza markerów bio-
chemicznych oraz analiza sekwencji DNA 
możliwa dzięki rozwojowi metod bioinforma-
tycznych, dostarczyły bardzo ważnych infor-
macji, co pozwoliło na rearanżację drzewa 
filogenetycznego tak, by lepiej odzwierciedla-
ło pokrewieństwo pomiędzy poszczególnymi 
grupami systematycznymi (Keeling 2004). 

WPROWADZENIE

Eukariotyczne organizmy fotosyntetyczne 
odgrywają kluczową rolę w ziemskiej bios-
ferze. To one są przede wszystkim odpowie-
dzialne za wytwarzanie tlenu i asymilację 
dwutlenku węgla. Na lądzie dominującą rolę 
odgrywają rośliny wyższe. Jednakże, jeśli 
przyjrzeć się bliżej filogenetycznemu drzewu 
eukariontów okaże się, że rośliny są zaled-
wie jedną z wielu grup organizmów fotosyn-
tetycznych. Zdolność do przeprowadzania fo-
tosyntezy pojawiła się niezależnie u przodków 
kilkunastu innych grup systematycznych. 
Przedstawiciele kilku z nich licznie występu-
ją w morzach i oceanach, gdzie właśnie fi-
toplankton jest odpowiedzialny za większość 
produkcji pierwotnej oraz wydzielanie tlenu. 
Oszacowano, że chociaż fitoplankton stanowi 
mniej niż 1% masy organizmów fotosynte-
tycznych, jest odpowiedzialny za ponad 45% 
rocznej produkcji pierwotnej biosfery Ziemi 
(FalKowsKi i współaut. 2004). Fotosyntetycz-
ne eukarionty cechuje ogromna różnorodność 
budowy komórek, częściowo wynikająca ze 
sposobu, w jaki zyskały one swoje chloropla-
sty. Wykazują one także zróżnicowaną morfo-
logię. Wśród przedstawicieli fotosyntetycznych 
eukariontów, innych niż rośliny i ich najbliż-
si krewni, można znaleźć zarówno organizmy 
jednokomórkowe, kolonijne, ale także wielo-
komórkowe glony, u których doszło do dale-
ko posuniętej specjalizacji (Keeling 2004). Co 
więcej, wiele organizmów niezdolnych do foto-
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do tworzenia płatowatych lub cylindrycznych 
pseudopodiów. Część z nich to organizmy 
wolno żyjące, choć zdarzają się również tzw. 
ameby społeczne. Do tej pory nie odkryto 
fotosyntetycznych przedstawicieli Opistho-
konta, choć niektóre z nich mogą żyć w 
symbiozie z organizmami fotosyntetycznymi. 
Do grupy Rhizaria należą organizmy jedno-
komórkowe. Najpowszechniejsze są formy 
ameboidalne posiadające pancerzyki oraz 
cienkie, siateczkowate lub nitkowate pseu-
dopodia, choć znane są również gatunki, 
których komórki mają wici lub tworzą pla-
zmodia. W obrębie Rhizaria występuje jedna, 
wciąż słabo przebadana grupa organizmów 
fotosyntetycznych – Chlorarachniophyta. Ko-
lejną dużą grupą są Archaeplastida. To wła-
śnie jej przedstawiciele jako pierwsi uzyskali 
zdolność do fotosyntezy. Grupa ta obejmuje 
glaukofity, krasnorosty, zielenice oraz rośli-
ny lądowe. Supergrupa Chromalveolata, bar-
dzo liczna pod względem gatunków, zawiera 
organizmy wykazujące znaczne zróżnicowa-
nie, zarówno morfologiczne, jak i ekologicz-
ne. Supergrupa ta obejmuje takie klady jak: 
kryptofity (kryptomonady), haptofity, Alveola-
ta, stramenopile. To właśnie do Chromalve-
olata należą najważniejsze grupy morskich 
glonów: okrzemki i bruzdnice. Do ostatniej 
supergrupy Excavata, zaliczono szereg bar-

Należy jednak zaznaczyć, że wiedza posia-
dana obecnie jest w dalszym ciągu niekom-
pletna. Znane są grupy organizmów, dla 
których klasyfikacja oparta jest na pojedyn-
czych przesłankach i wymaga uzupełnienia 
przez dalsze analizy molekularne i fenotypo-
we. Filogenetyka molekularna nie rozwiązuje 
wszystkich problemów z uwagi na zmienne 
tempo ewolucji różnych genów u różnych 
grup systematycznych. Nierównomierność 
ewolucji poszczególnych genów utrudnia 
analizy i prowadzi do powstawania artefak-
tów, do których zalicza się tak zwane zja-
wisko przyciągania się długich gałęzi (ang. 
long branch attraction) (Fehling i współaut. 
2007). 

Organizmy eukariotyczne są uważane 
za grupę o monofiletycznym pochodzeniu. 
W toku ewolucji doszło jednak do powsta-
nia znacznego zróżnicowania w obrębie tego 
królestwa. Zostało ono podzielone na osiem 
głównych grup (Ryc. 1) (Fehling i współaut. 
2007). Nieformalny takson Unikonta [wedle 
nowszej propozycji klasyfikacji Amorphea 
(adl i współaut. 2012)], obejmuje super-
grupy Opisthokonta i Amoebozoa. Zwierzęta 
i grzyby, jak również kilka kladów organi-
zmów jednokomórkowych należą do Opi-
sthokonta. Większość Amoebozoa to pozba-
wione osłonek ameboidalne komórki zdolne 

Ryc 1. Filogenetyczne drzewo eukariontów, na którym zaznaczono występowanie fotosyntezy (wg Feh-
ling i współaut. 2007, zmieniona). Nazwy grup zawierających przedstawicieli zdolnych do fotosyntezy 
zostały zaznaczone czarną czcionką, niektóre inne ważne grupy podpisano szarą czcionką. Niezdolne do 
fotosyntezy sporowce zawierają appikoplast, organellum pochodzące od plastydów. 
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stydowe są bardziej narażone na mutagenne 
działanie reaktywnych form tlenu, powstają-
cych w dużych ilościach w tych organellach 
(gechev i współaut. 2006, hacKett i współ-
aut. 2007, nowicKa i KruK 2013). Z dru-
giej strony, kluczowe dla fotosyntezy geny 
zostały zatrzymane w plastydach. Umożliwia 
to ścisłą regulację ich ekspresji tam, gdzie 
produkty tych genów są wykorzystywane 
(PFannschmidt i współaut. 1999). Import 
białek kodowanych w genomie jądrowym do 
plastydów również wymaga ścisłej regulacji. 
Białka kierowane do chloroplastów są wypo-
sażone w odpowiednie sekwencje sygnałowe. 
Analiza tych sekwencji okazała się bardzo 
przydatnym narzędziem wykorzystywanym w 
badaniach nad pochodzeniem plastydów u 
różnych grup systematycznych królestwa eu-
kariontów (hacKett i współaut. 2007). 

Endosymbioza pierwotna odegrała klu-
czową rolę w ewolucji fotosyntetycznych 
eukariontów. Była pierwszym, niezbędnym 
etapem, nie okazała się jednak ostatnim. 
Niektóre organizmy eukariotyczne potra-
fiły bowiem „pobrać” i zachować komórki 
fotosyntetycznych eukariotów. Proces ten 
nazwano endosymbiozą wtórną. Plastydy 
wtórne zazwyczaj posiadają trzy lub cztery 
błony. W kilku przypadkach zawierają też 
pozostałość jądra wtórnego endosymbionta, 
nazywaną nukleomorfem. Takie organizmy 
posiadają zatem plastydy zawierające dwa 
genomy: najbardziej wewnętrzny, pochodzą-
cy od pierwotnego endosymbionta oraz znaj-
dujący się w nukleomorfie. Podobnie jak to 
miało miejsce w przypadku endosymbiozy 
pierwotnej, endosymbiozie wtórnej towarzy-
szył transfer genów i rozwinięcie skompliko-
wanego systemu transportu białek (hacKett 
i współaut. 2007). Białka eksportowane do 
plastydów wtórnych zawierają dwu- albo na-
wet trzyczęściowe sekwencje kierujące. Zwy-
kle wcześniej trafiają one do systemu błon 
wewnętrznych, a dopiero potem do plasty-
dów (Keeling 2004). Endosymbioza wtórna 
zaszła niezależnie u kilku bliżej niespokrew-
nionych grup eukariontów (hacKett i współ-
aut. 2007). 

Okazuje się, że powyższe procesy nie wy-
czerpują wszystkich możliwości, poznano bo-
wiem przypadki endosymbioz trzeciego stop-
nia (and. tertiary endosymbiosis) oraz tzw. 
seryjnych endosymbioz wtórnych (hohmann-
-marriott i BlanKenshiP 2011).

ENDOSYMBIOZA PIERWOTNA  
A EWOLUCJA EUKARIONTÓW

Endosymbioza pierwotna zaszła na wcze-
snym etapie ewolucji Archaeplastida. Nie-
mal wszyscy przedstawiciele tej grupy sys-
tematycznej to organizmy fotosyntetyczne. 

dzo zróżnicowanych taksonów obejmujących 
gatunki jednokomórkowych organizmów. 
Również w obrębie Excavata można znaleźć 
organizmy fotosyntetyczne, które należą do 
euglenin (Fehling i współaut. 2007). 

ENDOSYMBIOTYCZNE POCHODZENIE 
CHLOROPLASTÓW

Zdolność do fotosyntezy jest szeroko roz-
powszechniona u organizmów eukariotycz-
nych, które nabyły ją w różny sposób. U 
wszystkich eukariontów fotosynteza zachodzi 
w plastydach (chloroplastach). Te wyspecjali-
zowane organelle są również miejscem, gdzie 
zachodzi biosynteza ważnych związków, ta-
kich jak hem czy izoprenoidy. Plastydy, po-
dobnie jak mitochondria, są organellami 
nabytymi przez komórki eukariotyczne na 
drodze endosymbiozy. Przodkami plastydów 
były sinice (Keeling 2004, Fehling i współ-
aut. 2007). 

Proces, w którym komórki sinic zostały 
„pobrane” przez komórkę eukariotyczną, a 
następnie doszło do przekształcenia ich w 
plastydy nazywamy endosymbiozą pierwot-
ną. Plastydy pierwotne posiadają dwie błony 
powstałe z dwóch błon otaczających komór-
ki sinic. Zawierają również swój własny ge-
nom, wykazujący homologię i podobieństwo 
organizacji do genomów sinicowych (Keeling 
2004, Fehling i współaut. 2007). Obecnie 
poznano wiele przypadków symbiozy, w któ-
rej organizm fotosyntetyczny żyje wewnątrz 
komórek niezdolnego do fotosyntezy gospo-
darza. Uważa się, że wykształcenie tego ro-
dzaju symbiozy było wczesnym etapem en-
dosymbiozy (hacKett i współaut. 2007). Na 
kolejnych etapach doszło do powstania trwa-
łego związku pomiędzy gospodarzem a endo-
symbiontem. By taki związek mógł zaistnieć, 
konieczne było rozwinięcie wydajnego i ściśle 
kontrolowanego systemu transportu białek 
i metabolitów do i z plastydów. Procesowi 
endosymbiozy towarzyszył również transfer 
genów z plastydów do jądra komórki gospo-
darza. U większości organizmów fotosynte-
tycznych genom plastydowy zawiera 100-120 
genów. Są to przede wszystkim geny zwią-
zane z fotosyntezą, syntezą ATP, a także 
związane z transkrypcją i translacją genów 
plastydowych. Jeśli porównać genom chloro-
plastowy z genomem przeciętnej sinicy, geny 
plastydowe stanowią mniej niż 10% genomu 
sinicowego (hacKett i współaut. 2007). Wy-
kazano również, że 18% genomu jądrowego 
Arabidopsis thaliana najprawdopodobniej po-
chodzi od sinic (martin i współaut. 2002). 
Postulowano, że transfer genów do jądra był 
korzystny ze względu na to, iż zdolność do 
rekombinacji ogranicza gromadzenie się nie-
korzystnych mutacji. Co więcej, genomy pla-
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Chl a (saunders i hommersand 2004). Na 
podstawie skamieniałości stwierdzono, że 
krasnorosty pojawiły się nie później niż 1,2 
mld lat temu (FalKowsKi i współaut. 2004).

Do Chloroplastida należą gatunki o bar-
dzo zróżnicowanej morfologii: od organizmów 
jednokomórkowych wyposażonych w wić, 
nieruchliwych, przez te tworzące kolonie, aż 
do niezwykle zróżnicowanych i wyspecjalizo-
wanych wielokomórkowych roślin wyższych. 
Plastydy Chloroplastida nie zawierają fiko-
bilisomów, a ich tylakoidy tworzą grana. 
Występuje w nich zarówno Chl a jak i Chl 
b (lewis i mccourt 2004, o’Kelly 2007). 
Obecnie rośliny wyższe dominują na lądzie, 
natomiast zielenice w wodach słodkich (choć 
gatunki słonowodne są również znane). Wy-
niki badań paleologicznych wskazują, że 
przedstawiciele Chloroplastida dominowali w 
oceanach w erze paleozoicznej (FalKowsKi i 
współaut. 2004). 

Choć Archeaplastida stanowią główną 
grupę systematyczną, u której wystąpiła en-
dosymbioza pierwotna, stosunkowo niedaw-
no odkryto bardzo interesujący gatunek,  
gdzie proces ten zaszedł całkowicie niezależ-
nie. Komórki słonowodnej ameby Paulinella 
chromatophora zawierają po dwa endosym-
bionty pochodzenia sinicowego. Blisko spo-
krewniony gatunek Paulinella ovalis nie za-
wiera endosymbiontów i preferencyjnie od-
żywia się sinicami z rodzaju Synechococcus. 
P. chromatophora utraciła zdolność do odży-
wiania się poprzez fagocytozę i jest obliga-
toryjnym fotoautotrofem. Jej endosymbionty 
nie są zdolne do samodzielnego życia, dzielą 
się synchronicznie z komórkami gospoda-
rza i eksportują związki organiczne (Keeling 
2004). Uważa się, że w przypadku P. chro-
matophora do endosymbiozy doszło stosun-
kowo niedawno (hacKett i współaut. 2007). 

ENDOSYMBIOZA WTÓRNA W 
EWOLUCJI EUKARIONTÓW

Endosymbioza pierwotna jest zjawiskiem 
rzadkim, natomiast endosymbioza wtórna 
zachodziła w ewolucji eukariontów z większą 
częstotliwością. Organizmy, które uzyskały 
swoje chloroplasty na drodze endosymbiozy 
wtórnej, „pobrały” komórki zielnic lub kra-
snorostów. Z tego względu mówi się o „zielo-
nych” i „czerwonych” plastydach. Ważniejsze 
z ekologicznego punktu widzenia, bardziej 
zróżnicowane i liczniejsze pod względem ga-
tunków są grupy systematyczne, których 
przedstawiciele posiadają „czerwone” pla-
stydy (Fehling i współaut. 2007, hacKett i 
współaut. 2007). 

Do eukariontów posiadających „zielone” 
plastydy należą przedstawiciele Chlorarach-
niophyta. Grupa ta obejmuje stosunkowo 

W rzadkich przypadkach zdolność do foto-
syntezy została utracona, np. u niektórych 
roślin pasożytniczych (Fehling i współaut. 
2007). Obecnie uważa się, że zgromadzone 
dowody przemawiają za monofiletycznym po-
chodzeniem Archaeplastida i ich plastydów. 
Porównanie genomów plastydowych przed-
stawicieli tej grupy wykazało, że zarówno 
ich skład, jak i kolejność genów są podobne 
(douglas 1998). Najnowsze badania wskazu-
ją, że plastydy pierwotne zostały wykształco-
ne ok. 1,5 mld lat temu (hacKett i współ-
aut. 2007). Na podstawie analiz genomów 
jądrowych przedstawicieli krasnorostów i ro-
ślin zielonych sądzi się, że pochodzą one od 
wspólnego przodka (mcFadden i van dooren 
2004). Pojawiła się jednak hipoteza, wedle 
której podobieństwo pomiędzy genomami ją-
drowymi roślin zielonych i krasnorostów jest 
artefaktem wynikającym z obecności genów 
pochodzenia sinicowego (stiller 2007). 

Do Archaeplastida należą glaukofity, kra-
snorosty oraz Chloroplastida, obejmujące ro-
śliny wyższe i kilka kladów zielenic. 

Glaukofity uważa się za grupę Archa-
eplastida, która oddzieliła się najwcześniej 
(rodriguez-ezPeleta i współaut. 2005). Pod 
względem liczby gatunków glaukofity są 
bardzo niewielką grupą. Do tej pory odkry-
to jedynie 13 gatunków jednokomórkowych 
organizmów słodkowodnych. Morfologia tych 
komórek może być różna, od ruchliwych, 
wyposażonych w dwie wici, przez pozbawio-
ne wici formy kokoidalne, do form nieruchli-
wych, wytwarzających śluzowe otoczki (Ke-
eling 2004, Fehling i współaut. 2007). Cho-
ciaż glaukofity nie odgrywają dużej roli w 
ekosystemach, są interesujące dla badaczy, 
ponieważ uważa się, że reprezentują pośred-
ni etap ewolucji plastydów. Plastydy glauko-
fitów, zwane cyjanellami, pomiędzy swoimi 
otoczkami mają warstwę peptydoglikanu. Ich 
tylakoidy nie tworzą gran. Ponadto, u glau-
kofitów występują fikobilisomy będące typo-
wymi antenami sinic. Plastydy glaukofitów 
zawierają Chl a, natomiast nie występuje w 
nich Chl b (Bhattacharya i schmidt 1997).

Krasnorosty są liczną pod względem ga-
tunków oraz zróżnicowaną morfologicznie 
grupą organizmów. Większość występuje 
w wodach słonych, choć znane są również 
gatunki słodkowodne oraz rosnące na po-
wierzchni lodu (samsonoFF i maccoll 2001, 
saunders i hommersand 2004). Wśród kra-
snorostów można znaleźć formy jednokomór-
kowe, jednak większość z nich to organizmy 
tworzące nitkowate kolonie oraz wielokomór-
kowe plechy o różnym stopniu specjalizacji 
(Fehling i współaut. 2007). Podobnie jak to 
ma miejsce w przypadku glaukofitów, pla-
stydy krasnorostów zawierają tylakoidy nie 
tworzące gran, fikobilisomy oraz wyłącznie 
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wtórnej doszło jeszcze wcześniej, u wspól-
nego przodka Chromalveolata. Hipoteza ta 
budzi wiele kontrowersji i jest przedmio-
tem wzmożonej debaty oraz tematem badań 
(hacKett i współaut. 2007). 

Charakterystyczną cechą plastydów Chro-
malveolata jest występowanie w nich oprócz 
Chl a, Chl c. Ponadto, ich tylakoidy wystę-
pują w stosach po trzy. Inaczej, niż to ma 
miejsce u roślin zielonych, zapasowe wielo-
cukry są magazynowane na zewnątrz chlo-
roplastów (Keeling 2004, delwiche 2007).

Masowe wymieranie, które nastąpiło 
pod koniec Permu, położyło kres dominacji 
zielenic w oceanach. Kiedy w środkowym 
Triasie doszło do ponownego rozwoju eko-
systemów słonowodnych, nisze ekologiczne 
wcześniej zajmowane przez zielenice, zosta-
ły zajęte przez przedstawicieli Chromalveola-
ta: okrzemki, bruzdnice i kokolitofory, które 
dominowały w oceanach przez ostatnie 200 
mln lat (FalKowsKi i współaut. 2004). 

W obrębie supergrupy Chromalveolata, 
organizmy fotosyntetyczne można znaleźć 
wśród kryptofitów, haptofitów, stramenopili 
oraz bruzdnic. 

Kryptofity to morskie i słodkowodne wi-
ciowce o stosunkowo niewielkich komórkach 
(2-10 µm średnicy). Plastydy kryptofitów są 
otoczone czterema błonami. Występuje w 
nich nukleomorf zawierający genom nieco 
większy niż ten obecny w nukleomorfach 
Chlorarachniophyta, upakowany w trzech 
chromosomach (Fraunholz i współaut. 
1997).

Przedstawiciele haptofitów występują po-
wszechnie w morzach. Organizmy te są jed-
nokomórkowymi wiciowcami. Bardzo ważny-
mi przedstawicielami haptofitów są Cocco-
lithophyceae posiadające charakterystyczne 
pancerzyki, tworzone przez płytki z węglanu 
wapnia lub związków organicznych (te dru-
gie występują rzadziej). Kokolitofory wchodzą 
w skład fitoplanktonu otwartych oceanów, 
gdzie mogą tworzyć zakwity widoczne z ko-
smosu (de vargas i współaut. 2007). Maso-
we zakwity kokolitoforów w znacznym stop-
niu wpływają na własności optyczne i tem-
peraturę wód oceanicznych, mogą również 
mieć wpływ na powstawanie chmur z powo-
du wydzielania przez te organizmy dimety-
losulfotlenku (Buitenhuis i współaut. 1996). 
Uważa się, że kokolitofory są odpowiedzialne 
za około 50%. precypitacji węglanu wapnia 
w oceanach. Z tego względu odgrywają one 
kluczową rolę w globalnym cyklu obiegu wę-
gla (de vargas i współaut. 2007). Niektóre 
haptofity zdolne do tworzenia zakwitów wy-
twarzają toksyny (hacKett i współaut. 2007). 
Plastydy haptofitów są otoczone przez cztery 
błony. Najbardziej zewnętrzna z nich wyka-

rzadkie gatunki morskich pierwotniaków. 
Występują one jako ameboidalne formy o 
siateczkowatych pseudopodiach, choć ich 
cykl życiowy obejmuje także stadium ruchli-
wych komórek wyposażonych w pojedynczą 
wić. Plastydy Chlorarachniophyta zawierają 
Chl a i b. Są otoczone aż czterema błona-
mi, z których dwie najbardziej wewnętrzne 
pochodzą od plastydu pierwotnego, kolejna 
od błony komórkowej wtórnego endosym-
bionta, ostatnia zaś jest częścią systemu 
błon wewnętrznych gospodarza. Występuje 
w nich również nukleomorf zawierający dość 
znacznie zredukowany genom upakowany w 
trzech chromosomach (mcFadden i współ-
aut. 1997, Keeling 2004). 

„Zielone” plastydy występują również u 
przedstawicieli innej, niespokrewnionej z 
Chlorarachniophyta grupy pierwotniaków 
jaką są eugleniny. Eugleniny występują po-
wszechnie w wodach słodkich i słonych. 
Większość z nich to wolno żyjące komórki 
wyposażone w jedną lub dwie wici (hac-
Kett i współaut. 2007). Około połowa zna-
nych gatunków euglenin zawiera plastydy, 
pozostałe są heterotrofami. Plastydy przed-
stawicieli euglenin zawierają Chl a i b. Są 
otoczone przez trzy błony (leedale i vicKer-
man 2000). Eugleniny są bardzo interesują-
cą grupą pierwotniaków posiadającą wiele 
unikatowych cech i zdolności, m.in. w ich 
genomie chloroplastowym występują tzw. 
twintrony (introny wewnątrz intronów), orga-
nizmy te posiadają też nietypowy szlak fer-
mentacji, którego produktem są woski (hal-
licK i współaut. 1993, hoFFmeister i współ-
aut. 2004).

POSIADACZE „CZERWONYCH“ 
PLASTYDÓW – SUPERGRUPA 

CHROMALVEOLATA

Supergrupa Chromalveolata jest bardzo 
zróżnicowana i niezwykle liczna pod wzglę-
dem ilości gatunków. Obejmuje gatunki 
zdolne do przeprowadzania fotosyntezy, jak 
również heterotroficzne. Bardzo ważnym i 
wciąż nierozwiązanym zagadnieniem dotyczą-
cym ewolucji tej grupy jest wyjaśnienie, czy 
endosymbioza wtórna nastąpiła na bardzo 
wczesnym etapie i następnie u części przed-
stawicieli plastydy zostały utracone, czy też 
doszło do szeregu niezależnych endosym-
bioz wtórnych u przedstawicieli różnych linii 
(hacKett i współaut. 2007). Na podstawie 
przeprowadzonej analizy genomów plastydo-
wych stramenopili, haptofitów i kryptofitów, 
yoon i współaut. (2004) zasugerowali, że u 
wspólnego przodka tych linii miał miejsce 
pojedynczy przypadek endosymbiozy wtór-
nej około 1,3 mld lat temu. Istnieje również 
hipoteza zakładająca, że do endosymbiozy 
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są też gatunki zdolne do bioluminescencji. 
Rola tego procesu pozostaje wciąż niewyja-
śniona. Plastydy bruzdnic są otoczone przez 
trzy błony. Najbardziej zewnętrzna z nich 
nie zawiera rybosomów i, inaczej niż ma to 
miejsce w przypadku kryptofitów, haptofitów 
i stramenopili, nie tworzy wyraźnego połą-
czenia z siateczką śródplazmatyczną (del-
wiche 2007). Unikatową cechą plastydów 
bruzdnic jest obecność karotenoidu peridi-
niny i peryferyjnego kompleksu antenowego, 
gdzie barwnik ten występuje wraz z chloro-
filem. Genom plastydowy bruzdnic jest naj-
bardziej zredukowany spośród wszystkich 
znanych genomów plastydowych. Zawiera je-
dynie 12-16 genów występujących w postaci 
małych kolistych cząsteczek dwuniciowego 
DNA, zawierających po jednym genie każda 
(ang. minicircles) (JanousKovec i współaut. 
2010). Również genom jądrowy brudnic jest 
wyjątkowy, jego chromosomy pozostają w 
skondensowanej formie przez cały czas ży-
cia komórki (delwiche 2007). Co ciekawe, 
genom jądrowy bruzdnic zawiera gen kodu-
jący karboksylazę/oksygenazę rybulozo-1,5-
-bisfosoranu (RuBisCO) typu II, pochodzący 
od proteobakterii, podczas gdy wszystkie po-
zostałe fotosyntetyczne eukarionty zawierają 
geny Rubisco typu I, z czego przynajmniej 
jedna podjednostka tego enzymu kodowana 
jest w genomie plastydowym (JanousKovec 
i współaut. 2010). Bruzdnice są także zna-
ne z uwagi na występowanie u tych orga-
nizmów endosymbiozy trzeciego stopnia oraz 
seryjnej endosymbiozy wtórnej (zob. następ-
ny rozdział). 

Ważną grupą Chromalveolata, blisko spo-
krewnioną z bruzdnicami, są sporowce (Api-
complexa). Do grupy tej należą pierwotnia-
ki wywołujące poważne choroby u człowieka 
(przede wszystkim malarię), z tego względu 
były one przedmiotem intensywnych badań. 
Apicomplexa są wyspecjalizowanymi paso-
żytami wewnątrzkomórkowymi. Często mają 
one skomplikowane cykle życiowe. Organi-
zmy te nie są zdolne do fotosyntezy, jednak 
zawierają tzw. apikoplast. Jest to organellum 
otoczone czterema błonami, nie zawierają-
ce chlorofilu, jednak posiadające niewielki 
genom (Keeling 2004, hacKett i współaut. 
2007). Istnieje hipoteza o wspólnym pocho-
dzeniu apikoplastów i chloroplastów bruzd-
nic. Głównym narzędziem stosowanym do 
analiz pokrewieństwa plastydów są porów-
nania sekwencji ich genomów. W przypad-
ku apikoplastów i chloroplastów bruzdnic 
problem polega na tym, że genomy tych or-
ganelli są silnie zredukowane, co jest zwią-
zane ze specjalizacją, która dla obu typów 
organelli postępowała w diametralnie róż-
ny sposób. Pośród kilkunastu genów, które 
znajdują się w plastydach bruzdnic, więk-

zuje ciągłość z siateczką śródplazmatyczną 
oraz otoczką jądrową (andersen 2004).

Bardzo zróżnicowaną pod względem eko-
logii i morfologii grupą są stramenopile. Z 
uwagi na powszechne występowanie u ich 
przedstawicieli form wyposażonych w dwie 
wici o różnej długości, stosowana jest rów-
nież nazwa Heterokonta. Gatunki będące 
małymi wolno pływającymi organizmami jed-
nokomórkowymi występują jako powszechny 
składnik planktonu. Są wśród nich autotro-
fy, ale też miksotrofy i heterotrofy. Znane 
są także gatunki wielokomórkowe o bardzo 
zróżnicowanej morfologii i postępującej spe-
cjalizacji plechy, choćby wiele przedstawicieli 
brunatnic (andersen 2004). Do stramenopi-
li należą także grupy systematyczne nie za-
wierające przedstawicieli zdolnych do foto-
syntezy, np. lęgniowce. W przypadku części 
taksonów obejmujących organizmy niezdolne 
do fotosyntezy, w ich genomach znajdowano 
geny pochodzenia sinicowego. Pojawiły się 
zatem hipotezy, że ich przodkowie mogli po-
siadać plastydy (Fehling i współaut. 2007). 

Fotosyntetyczne stramenopile tworzą 
11 głównych linii, do których zaliczają się 
m.in. okrzemki, złotowiciowce, różnowiciow-
ce i brunatnice. Pod względem ekologicz-
nym najważniejsze z nich są okrzemki. Ich 
cechą charakterystyczną jest obecność sko-
rupki zbudowanej z krzemionki. Okrzemki 
występują powszechnie w wodach słonych. 
W wielu ekosystemach morskich są dominu-
jącymi fotoautotrofami. Uważa się je za jed-
ną z najważniejszych grup fotosyntetycznych 
eukariontów na Ziemi, a liczbę gatunków 
szacuje się na 100 000 (Kooistra i współ-
aut. 2007). Plastydy stramenopili są podob-
ne do plastydów haptofitów (Keeling 2004). 

Kolejną grupą ważną pod względem eko-
logicznym są bruzdnice. Większość z nich 
to organizmy jednokomórkowe. Charaktery-
styczną cechą morfologiczną bruzdnic jest 
występowanie dwóch wici, z których jedna 
skierowana jest w tył, a druga niejako owija 
się dookoła komórki, leżąc w bruździe, któ-
rej grupa zawdzięcza swoją nazwę. Umiej-
scowienie wici sprawia, że bruzdnice pływają 
w bardzo charakterystyczny sposób. Wiele 
gatunków wytwarza pancerzyki zbudowane z 
celulozy. Uważa się, że pierwotnie przedsta-
wiciele tej grupy byli fotoautotrofami, jednak 
obecnie zaledwie połowa znanych gatunków 
posiada plastydy, a część z nich jest mik-
sotrofami. Bruzdnice odgrywają ważną rolę 
w ekosystemach morskich, zarówno jako 
producenci, jak i konsumenci pierwszego 
rzędu. Są również znane gatunki pasożyt-
nicze czy symbiotyczne (Fehling i współaut. 
2007). Niektóre gatunki produkują jedne z 
najgroźniejszych toksyn i są główną przy-
czyną tzw. czerwonych przypływów. Znane 
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pidodinium wymaga dalszych intensywnych 
badań (Keeling 2004). 

INNE SPOSOBY CZERPANIA 
KORZYŚCI Z FOTOSYNTEZY – 

WYSPECJALIZOWANE SYMBIOZY I 
KLEPTOPLASTIA 

Zdolność do przeprowadzania fotosyntezy 
jest bardzo korzystna z ewolucyjnego punk-
tu widzenia. Szereg eukariontów nieposia-
dających plastydów wchodzi w symbiozę z 
organizmami fotosyntetycznymi, polegającą 
na tym, że fotosyntetyczny symbiont żyje 
wewnątrz komórki heterotroficznego gospo-
darza. Tego rodzaju symbiozy mogą być 
trwałe lub przejściowe. W przypadku sym-
biozy trwałej, gospodarz i fotosyntetyczny 
endosymbiont dzielą się synchronicznie, a 
komórki glonu są zmodyfikowane do tego 
stopnia, iż sądzi się, że nie potrafią one żyć 
samodzielnie. Częściej występujące symbiozy 
przejściowe są mniej ścisłe: glony-symbionty 
muszą być pobierane przez nowe pokolenia 
gospodarza; zarówno jeden, jak i drugi orga-
nizm może żyć niezależnie (Fehling i współ-
aut. 2007).

Jeżeli chodzi o przynależność taksono-
miczną gospodarzy, przejściowe symbiozy 
występują często u przedstawicieli Rhiza-
ria i Alveolata. Były one także obserwowa-
ne u Amoebozoa i Opisthokonta. Wyspecja-
lizowane symbiozy trwałe zaobserwowano u 
bruzdnic i orzęsek. Jeśli chodzi o symbio-
tyczne glony, w większości przypadków są 
to bruzdnice i zielenice, rzadziej okrzemki, 
jednokomórkowe krasnorosty, kryptofity, czy 
sinice (zwłaszcza należące do prochlorofitów) 
(Fehling i współaut. 2007). Jako ciekawost-
kę można dodać, że odkryto także morskie 
orzęski żyjące w symbiozie z purpurowymi 
bakteriami niesiarkowymi (Fenchel i Ber-
nard 1993). 

Innym, interesującym zjawiskiem jest 
kleptoplastia, czyli zdolność do przetrzymy-
wania chloroplastów pochodzących od stra-
wionej ofiary. Występuje ona dość powszech-
nie u bruzdnic i orzęsek. Została także za-
obserwowana u niektórych bezkręgowców, 
takich jak morski ślimak Elysia chlorotica, 
który potrafi utrzymywać przy życiu plasty-
dy pochodzące od zjadanych różnowiciowców 
przez 9-10 miesięcy (rumPho i współaut. 
2000, Fehling i współaut. 2007). 

Wewnątrzkomórkowe symbionty oraz 
kleptoplasty są źródłem asymilatów, ale nie 
tylko. Organizmy żyjące w ubogiej w tlen 
strefie przydennej mogą korzystać z tlenu 
produkowanego podczas fotosyntezy. Obec-
ność chloroplastów ma też znaczenie dla 
asymilacji azotu z uwagi na to, że plastydy 
zawierają reduktazę azotanową, nieobecną u 

szość koduje białka związane z fotosyntezą, 
natomiast genom apikoplastów nie zawiera 
żadnych genów związanych z tym procesem. 
Notuje się postęp w badaniach dotyczących 
pochodzenia sporowców, dzięki odkryciu 
Chromera velia, organizmu spokrewnione-
go ze sporowcami i zdolnego do fotosyntezy. 
Dane uzyskane dzięki analizie genomu chlo-
roplastowego C. velia wydają się przemawiać 
za występowaniem wspólnego przodka spo-
rowców i bruzdnic, posiadającego plastydy 
(JanousKovec i współaut. 2010).

ENDOSYMBIOZY TRZECIEGO STOPNIA 
ORAZ SERYJNA ENDOSYMBIOZA 

WTÓRNA

Te nietypowe zjawiska zostały zaobser-
wowane jedynie u bruzdnic. Warto przy-
pomnieć, że to właśnie u tych organizmów 
najwięcej genów plastydowych uległo trans-
ferowi do jądra. Uważa się, że cecha ta za-
pewniła plastyczność pozyskiwania nowych 
chloroplastów. Duża liczba genów pocho-
dzenia plastydowego w genomie jądrowym 
prawdopodobnie ułatwia utrzymywanie w 
komórkach plastydów różnego pochodzenia 
(delwiche 2007). Innym, wartym odnotowa-
nia czynnikiem jest duża plastyczność spo-
sobów odżywiania się bruzdnic. 

Przez endosymbiozę trzeciego stopnia ro-
zumiemy wykształcenie plastydu z organi-
zmu zawierającego plastydy wtórne. Bruzd-
nice z rodzaju Dinophysis posiadają pla-
stydy otoczone dwoma błonami pochodzące 
od kryptofitów. Plastydy bruzdnic z rodzaju 
Karenia pochodzą od haptofitów, otaczają je 
dwie do czterech błon. Wreszcie u Kryptop-
teridinium zaobserwowano plastydy pocho-
dzące od okrzemek. Są one otoczone pięcio-
ma błonami i zawierają jądro, którego ge-
nom nie został jeszcze zbadany. Przypuszcza 
się, że pierwotny plastyd Kryptopteridinium 
uległ przekształceniu w plamkę oczną (Ke-
eling 2004). 

Seryjna endosymbioza wtórna polega na 
ponownym uzyskaniu plastydu wtórnego. 
Została ona zaobserwowana u Lepidodinium, 
które zastąpiło plastyd typowy dla bruzdnic 
i zawierajacy peridininę, plastydem pocho-
dzącym od zielenicy. Plastydy Lepidodinium 
są otoczone dwiema błonami (Keeling 2004). 

Należy zaznaczyć, że wymienione organi-
zmy zostały do tej pory jedynie słabo zbada-
ne, z tego względu istnieje szereg wątpliwo-
ści. Najprawdopodobniej plastydy Kryptopte-
ridinium i Karenia występują w ich komór-
kach trwale, natomiast nie ma pewności czy 
plastydy występujące u Dinophysis można 
uważać za w pełni zasymilowane, czy też 
jedynie czasowo przetrzymywane w komór-
kach (zob. następny rozdział). Podobnie Le-
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większości heterotroficznych pierwotniaków 
(Fehling i współaut. 2007). 

WNIOSKI I PERSPEKTYWY NA 
PRZYSZŁOŚĆ

Najważniejszym odkryciem dotyczącym 
ewolucji fotosyntezy u eukariontów jest 
teoria endosymbiotycznego pochodzenia 
plastydów. Obecnie wiadomo już bardzo 
wiele na temat tego, w jaki sposób okre-
ślone grupy systematyczne nabyły zdolność 
do fotoautotroficznego odżywiania. Nie na 
wszystkie pytania znaleziono jednak odpo-
wiedzi. Wzrastająca liczba zsekwencjono-
wanych genomów umożliwi analizy, które 
pozwolą na lepsze zrozumienie filogene-
zy eukariontów. W przypadku niektórych 
rzadziej występujących przedstawicieli fo-
tosyntetycznych pierwotniaków wciąż nie-
wiele wiadomo na temat ich metabolizmu 
czy organizacji genomu. Bardzo interesu-
jącym zagadnieniem jest transport białek 
i regulacja ekspresji genów u organizmów, 
u których przodków zaszła endosymbioza 
wtórna. Fotosyntetyczne eukarionty stano-
wią fascynujący obszar badań dla biologów 
ewolucyjnych, genetyków, biochemików i 
ekologów. 
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S t r es zc zen i e

Fotosyntetyczne organizmy eukariotyczne odgrywa-
ją kluczową rolę w biosferze Ziemi. Na lądzie dominu-
ją rośliny wyższe, z tego względu przez stulecia to one 
właśnie były przedmiotem najintensywniejszych badań. 
Tymczasem rośliny są zaledwie jedną z wielu grup fo-
tosyntetycznych eukariontów. Nabycie zdolności do prze-
prowadzania fotosyntezy zaszło niezależnie u przodków 
kilkunastu innych grup systematycznych. Przedstawicie-
le części z nich są głównymi producentami biomasy w 
morzach i oceanach, gdzie wchodzą w skład fitoplankto-
nu. W niniejszym artykule omówiono rozpowszechnienie 
fotosyntezy u eukariontów oraz procesy, które doprowa-
dziły do nabycia przez nie zdolności do jej przeprowa-
dzania. Z uwagi na to, iż w literaturze przedmiotu naj-
więcej uwagi poświęcono roślinom wyższym i zielenicom, 
w niniejszym artykule skupiono się na przedstawicielach 
pozostałych grup fotosyntetycznych eukariontów. 
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Summary

Photosynthetic organisms belonging to the kingdom of eukaryota fulfill significant roles in the biosphere. Higher 
plants dominate on the land, therefore this group has been most intensively studied. However, plants are only one 
group of the many other groups of photosynthetic eukaryota. The ability to perform photosynthesis was acquired in-
dependently by ancestors of several eukaryotic lineages. Some of these lineages are major primary producers in the 
oceans. In this article, occurrence of photosynthesis in eukaryota, as well as processes responsible for acquirement 
of plastids are described. The authors decided to concentrate on systematic groups other than higher plants and 
green algae, because photosynthesis of last two has been widely described in the literature.
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