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1. Uvod

Oksigena fotosinteza je kemijski proces kojim svjetlosna energija poti¢e pretvorbu
ugljikova dioksida u organske spojeve i kisik. Takav nacin konverzije nastao je u
anoksigenim precima cijanobakterija. lako se jo§ uvijek ne moze sa sigurnoscu reci kada 1
na koji nacin se to dogodilo, postupna oksigenacija proteozoickih oceana i atmosfere
otvorila je put za evoluciju aerobnih organizama te kona¢no na kraju i eukariotskih stanica.
Postoji opc¢e uvjerenje da su eukarioti stekli fotosintezu putem endosimbioze $to je zapravo

rezultiralo zarobljivanjem cijanobakterije kako bi postala plastid (De Clerck i sur.2012).

Evolucija cijanobakterija bila je glavna prekretnica u biogeokemiji Zemlje. Prije pojave
ovih organizama, svi fotosintetski organizmi bili su anaerobne bakterije. Cijanobakterije su
razvile metaboli¢ki proces, fotosintezu, koja iskoriStava energiju vidljivog spektra za
oksidaciju vode i istovremeno reduciraju¢i CO, na organski ugljik (CH,O)n, koristenjem
svjetlosne energije kao supstrata i klorofila a kao potrebnog katalitickog sredstva. Sve
druge alge koje proizvode kisik su eukariotske, tj. sadrze unutarnje organele, ukljucujuci
jezgru, jedan ili vise kloroplasta, jedan ili viSe mitohondrija, i, $to je najvaznije, u mnogim

slucajevima sadrze membranski spremnik ili vakuole (Web1).

Formalno, oksigenu fotosintezu mozZemo saZeti reakcijom:

. Chlorophyll a )
CO2 + H20 + light ———————— (CH20)n 4+ O3

Tri glavne linije alga primarnih plastida su: Glaucophyta, Rhodophyta i Chlorophyta
(Slika 1). Te tri glavne eukariotske fotosintetske skupine potjeCu od zajednickog
prokariotskog pretka, a medusobno su povezane putem endosimbiotskog dogadaja. Stoga,
te alge posjeduju primarni plastid odnosno plastid koji je izveden izravno iz prokariotskog
pretka. Druge skupine algi stekle su svoje plastide putem sekundarne (ili tercijarne)
endosimbioze, gdje je eukariot koji je ve¢ posjedovao plastide bio pod utjecajem druge

eukariotske stanice (Krajcovic i sur. 2009).



Ovim radom objasnjava se razvoj zivota od najjednostavnijih oblika, pocevsi od

cijanobakterija pa sve do mnogostani¢nih oblika algi koje su omogucile razvoj slozenih

kopnenih biljaka.
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Slika 1: Evolucija algi i endosimbiotski dogadaji (preuzeto s Web4)



2. Razvoj oksigene fotosinteze

Porijeklo oksigene fotosinteze promijenilo je lice naseg planeta u svim aspektima. Smatra
se da su prvi organizmi koji su razvili oksigenu fotosintezu bili anoksigeni preci
cijanobakterija, ali kada i kako se to dogodilo ostaje pitanje rasprave. Procjene temeljene
na geoloSkim 1 geokemijskim dokazima i1 molekularnim filogenetskim analizama
kalibriranim s fosilnim zapisima slazu se s minimalnom dobi od prije 2,3 milijarde godina,
ali podrijetlo oksigene fotosinteze moze potjecati od prije 3,4 ili ¢ak 3,8 milijardi godina.
Budu¢i da oksigena fotosinteza ukljucuje fotolizu vode u elektrone, protone i slobodni
kisik, cijanobakterije su posebno odgovorne za oksigenaciju atmosfere i pretvaranje

okoline koja je u pocetku bila reducirajuc¢a u oksidiraju¢u (DeClerck i sur. 2012).

S postupno dostupnim kisikom kao vrlo moénim akceptorom elektrona, put je bio otvoren
za razvoj aerobnih organizama. Aerobi su uskoro uspjeli odrzati mnogo produktivnije
ekosustave jer se moglo prikupiti vise energije za prijenos elektrona. Posljedi¢no tome,
primarna proizvodnja u oceanu povecala se za red veli¢ine koja je omogucila evoluciju
slozenijih zivotnih oblika i prilagodbu ili razvoj novih biokemijskih putova. Smatra se da
rastu¢i atmosferski kisik izravno pokreée stani¢nu podjelu i eukariogenezu. Takoder je
smatrano da je atmosferski kisik ograni¢io topologiju drevnih transmembranskih proteina
ograni¢avanjem veli¢ine i broja vanjskih domena transmembranskih proteina (De Clerck i

sur. 2012).

Kada su razine kisika porasle, ograni¢enje se vjerojatno smanjilo, dopustajuci da veci i vise
komunikacijski povezani transmembranski proteini otvaraju vrata za naknadno
razdvajanje. Alternativno, povecava se razina kisika za koju se pretpostavlja da je
promovirala stani¢cnu kompartmentalizaciju kako bi se zastitile metabolicke aktivnosti
plazma membrane od porasta razine reaktivnih kisikovih vrsta u stani¢noj okolini. Fosilni
zapisi s vremenom upucéuju na to da su se glavne eukariotske linije razlikovale ve¢ u
paleoproterozojskoj eri (2500 - 1600 Ma), ali ta raznolikost povecana je kasnije, poCevsi
od oko 800 Ma, §to se podudara sa Sirenjem kisika kroz neoproterozoicke oceane (De

Clerck i sur. 2012.).



Podrijetlo fotosintetskih organela u eukariota tj., plastida, zauvijek je promijenilo
evolucijsku putanju Zivota na naSem planetu. Plastidi su visoko specijalizirane strukture
izvedene iz pretpostavljene jednostruke primarne endosimbioze cijanobakterija koja se
pojavila u zajednickom pretku supergrupe Archaeplastida koja obuhvaca Glaucophyta,
Rhodophyta i Viridiplantae (zelene alge i biljke) (Rockwell i sur. 2015).

Tablica 1. Ultrastrukturalne i molekularne sli¢nosti izmedu plastida i Cijanobakterija.

Preuzeto i prilagodeno prema De Clerck i sur. 2012.

Homolognost membrana Prisutni galaktolipidi, beta proteini te
dolazi do pojave peptidoglikanskog sloja
kod Glaucophyta

OKloroplastna DNA Sliénost u strukturi i sadrZzaju gena u
kruznome genomu  organizirani U

odvojene nukleoide

Molekularna filogenija Filogenetske studije upucuju na to da su
sekvence kloroplastnih gena smjeStene

unutar eubakterijskih homologa

Nuklearni  geni  porijekla | Obujna prisutnost gena
cijanobakterija pretpostavljenoga cijanobakterijskog
porijekla u nuklearnome genomu kao
posljedica endosimbiotskog transfera

gena

Ribosomi Kloroplasti sadrze ribosome koji su 70s,
sli¢ni prokariotskim ribosomima, $to je u
suprotnosti s eukariotskim ribosomima
80s

Fotosintetski aparat Prisutnost dva fotosustava (PSI i PSII);

centralni pigment klorofil a; sli¢nosti u
lancu prijenosa elektrona; prisutnost
fikobilisoma  kod Cijanobakterija,

Glaucophyta i Rhodophyta



https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Rockwell%20NC%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=25729749

3. Endosimbioza

Teoriju 0 endosimbiotskom podrijetlu plastida predlozio je 1885. godine njemacki
botani¢ar Andreas Franz Wilhelm Schimper (1856.-1901.). On je pretpostavio kako su
kloroplasti podrijetlom fotosintetske bakterije koje su usle u eukariotsku stanicu. Njegovu
teoriju 1905. obnavio je ruski biolog Konstantin Sergejewitsch Merschkowski, inace
specijalist za lisajeve. Danas se smatra kako je predak mitohondrija bio mikrob nalik o -
proteobakteriji koji je prije otprilike 1,5 milijardi godina uSao u stanicu domacina, dok
Kloroplast potjeCe od cijanobakterije koja je usla u stanicu nakon ulaska pretka

mitohondrija.

Alternativna teorija predlaze da su kloroplast i mitohondij zajedno uneseni u eukariotsku
stanicu kao fotosintetski prokariot. Medutim, zbog puno vece kompleksnosti plastidnog
genoma u usporedbi s genomom mitohondrija, ta je teorija uglavnom odbacena. Takoder, s

ekoloskog gledista, kisik je otrovan za stanicu koja ne sadrzi mitohondrij.

Danas postoje tri hipoteze koje objasnjavaju ulazak bakterijskog pretka organela u stanicu
domacina. Jedna pretpostavlja kako je eukariotski domacin progutao bakteriju, ali ju nije
uspio razgraditi. Druga smatra kako je bakterija usla u eukariotsku stanicu kao patogen dok
treca tvrdi kako je izmedu bakterije i domacina u samom pocetku uspostavljena simbioza.
Razlikujemo primarnu i sekundarnu endosimbiozu (Lenuzzi, M. 2011 kako je navedeno u
radovima: Chapman i sur. 2006; Cavalier-Smith 2006; Rizzotti 2000).

3.1. Primarna endosimbioza

Primarna endosimbioza ukljucuje cijanobakterijski endosimbiont i nefotosintetskog
eukariotskog domacina. Tijekom endosimbioze DNA se krece iz endosimbiotskog genoma
do nuklearnog genoma domacina. Taj proces poznat je pod nazivom ,,endosimbiotski
transfer gena“. Konac¢ni rezultat genetickog i biokemijskog stapanja dva organizma je
eukaritska stanica koja u sebi nosi primarni kloroplast. Primarni kloroplasti okruZeni su s

dvije membrane te obje potjecu od cijanobakterijskog endosimbionta.



Peptidoglikanski sloj prisutan u cijanobakterijskom pretku kloroplasta, prisutan je samo
kod Glaucophyta, dok je kod Rhodophyta i Chlorophyta u potpunosti nestao (Archibald
2014). Znanstvenici vjeruju da se taj proces dogodio samo nekoliko puta u povijesti i da je

to ono $to dovodi do stvaranja i evolucije mitohondrija i kloroplasta (Web2).

Heterotrofni protist progutao je slobodne cijanobakterije za hranu (fagocitoza). S
vremenom se ta situacija promijenila, cijanobakterija je postala endosimbiont. Vjeruje se
da je hlamidijska stanica takoder bila prisutna u domacinu u vrijeme endosimbioze i

osigurala funkcije koje su bile klju¢ne za integraciju plastida (Maréchal 2018).

Plastid je glavni organel pronaden unutar biljnih i algalnih stanica koji sadrze i proizvode
vazne kemikalije. Vremenom se ovaj plastid razvio i postao trenutni kloroplast. Ovaj
dogadaj, nazvan primarna endosimbioza, dogodio se prije vise od milijardu godina i
omogucio je nastanak Archaeplastidae, monofileticke supergrupe od koje se moze pratiti
razvoj od glaukofita i crvenih alga do zelenih algi i biljaka. Od ostalih poznatih slucajeva
simbioze izmedu cijanobakterija i eukariota, nijedna nije postigla usporedivu razinu
integracije stanica niti je postigla isti evolucijski 1 ekoloski uspjeh kao primarna
endosimbioza. Razlozi za ovo jedinstveno postignuce jo$ su nepoznati i tesko ih je shvatiti.
Iz svega toga mozemo zakljuciti da Archaeplastidae imaju endosimbiotsko podrijetlo
(Rockwell i sur. 2015).

(A) PRIMARY ENDOSYMBIOSIS

(prokaryote + eukaryote = eukaryote)

- QY

Slika 2: Shematski prikaz primarne endosimbioze (preuzeto s Web2)


https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Rockwell%20NC%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=25729749

3.2. Sekundarna endosimbioza

Sekudarna endosimbioza ukljucuje endosimbiotski unos alge koja sadrzi primarni plastid u
nesrodni nefotosintetski eukariot. Ponovno se pojavljuje endosimbiotski transfer gena,
ovoga puta iz nukleusa endosimbionta u nukleus sekundarnog domacina. Kod nekih algi,
kao S§to su Criptophytae endosimbiotski nukleus pojavljuje se u minijaturnoj formi
nazvanoj nukleomorf. U drugim algama u kojima je prisutan sekundarni plastid, kao $to su
dijatomeje i Euglenophyta transfer gena iz jednog u drugi nukleus zavr$en je u potpunosti
te iz toga razloga u ovim algama nukleomorf nije prisutan. Mitohondrij sekundarnog
endosimbionta je takoder eliminiran. U usporedni primarnih plastida kakve pronalazimo
kod Glaucophyta, Rhodophyta i Chlorophyta, sekundarno evoluirani kloroplasti imaju
jednu ili vise dodatnih membrana. Vanjska, ¢etvrta membrana potjece od stanice domacina
koja je dobivena procesom fagocitoze. Prepostavlja se da tre¢a membrana odgovara

stani¢noj membrani une$enoj od eukariota (Archibald 2014).

Sekundarna endosimbioza prenosi sposobnost fotosintetiziranja u heterotrofne rodove,
oc¢igledno se pojavila vise puta i stvorila je nekoliko velikih eukariotskih linija koje se
sastoje od 42.600 vrsta. Plastide dobivene sekundarnom endosimbiozom ponekad nazivaju
i "polovnima". Uspostava sekundarnih endosimbioza ukljuéivala je prijenos gena iz
endosimbiontne jezgre u sekundarnu jezgru domacina. Ograniceni prijenos gena u pocetku
je mogao posluziti za stabilizaciju endosimbioza, ali je jasno da je proces prijenosa bio
opsezan, §to je u mnogim sluc¢ajevima dovelo do potpunog nestanka endosimbiontne jezgre
(McFadden 2002).

(B) SECONDARY ENDOSYMBIOSIS

(eukaryote + eukaryote = eukaryote)

DOY-

Slika 3: Shematski prikaz sekundarne endosimbioze (preuzeto s Web2)




4. Archaeplastida

Archaeplastida ili Primoplantae su glavna linija eukariota, koja se sastoji Glaucophyta,
Rhodophyta ze zelenih algi i kopnenih biljaka (Viridiplantae). Svi ti biljni organizmi imaju
plastide okruzene dvjema membranama, S$to sugerira da su se razvili izravno iz
endosimbiotickih cijanobakterija. Stanicama obi¢no nedostaju centriole i imaju glatke
mitohondrije. Obi¢no postoji stani¢na stijenka koja u sebi sadrzi celulozu, a hrana se
pohranjuje u obliku §kroba (Web3).

Crvene alge su pigmentirane klorofilom a i fikobiliproteinom, kao i ve¢ina cijanobakterija.
Viridiplantae pigmentirane su klorofilima a i b, ali nedostaju fikobiliproteini. Glaucophyta

sadrze pigmente kakve pronalazimo u cijanobakterijama (Web7).

Svi Archaeplastida imaju plastide nazvane kloroplasti pomocu kojih provode fotosintezu,
dobivenu iz zarobljenih cijanobakterija. Kod Glaucophyta, najprimitivnijih ¢lanova
skupine, kloroplast se naziva cijanela i dijeli nekoliko znacajki s cijanobakterijama,
ukljucujuéi peptidoglikansku stani¢nu stijenku, koje nisu zadrzane u drugim
Archaeplastida. Slicnost cijanela i cijanobakterija podupire endosimbiotiCku teoriju.
(Web3)

ma Colonisation of land
Embryas

Slika 4: Filogenija Archaeplastida (preuzeto s Web5)



4.1. Glaucophyta

Glaukofiti su jedinstveni medu fotosintetskim eukariotima po tome $to sadrze neobicne
plastide (izvorno nazvane 'cijanele’) s nekoliko obiljezja koja podsjecaju na cijanobakterije:
plastidi su okruzeni prokariotskim tipom peptidoglikanskog zida (osim kod Glaucosphaera
vacuolata) i sadrze samo klorofil a i fikobiline (DeClerck i sur. 2012). Plavo-zeleni plastidi
glaukofita, povijesno poznati kao cijaneli ili muroplasti, najistaknutije su obiljezje ove
skupine algi. Odredena pigmentacija plastida inspirirala je slozeno ime roda: glaukos
(Yhowxog), plavo-zelena ili plavicasto siva i phyton (vtov), biljka (Reyes-Prieto i sur.
2018). Osim prepoznatljive kombinacije fotopigmenta, glaukofitni plastidi su iznimni
medu eukariotima zbog prisutnosti stijenke peptidoglikana izmedu stani¢nih membrana i
stromalnih nakupina RuBisCO-a nalik cijanobakterijskim karboksisomima (Reyes-Prieto i
sur. 2018).

Sli¢no crvenim algama, plastidi imaju nesastavljene tilakoide i bjelan¢evine organizirane u
fikobilisome. Ovo je gotovo sigurno skupina u kojoj je nastao eukariotski plastid, izravnim
sticanjem cijanobakterije (primarna endosimbioza). Ova cijanobakterija pretvorena je u
plastid masivnim restrukturiranjem genoma, pri ¢emu je oko 95% njegovih gena bilo

izgubljeno ili preneseno u jezgru domacina.

Kao rezultat, oko 90% kloroplastnih proteina kodirano je u jezgri, sintetizirano u citosolu, i
nakon translacije prebaceno u plastid. Stoga bi jedan od primarnih dogadaja u

endosimbiozi plastida bio razvoj ,,strojeva“ za uvoz proteina (Fehling i sur. 2007).

Morfologija glaukofita varira od biflagelata pa do kokoidnih nonflagelata do palmeloidnih
oblika (nepokretne stanice u sluznoj matrici). Svi su to mali jednostani¢ni organizmi Koji
dijele sli¢nosti s crvenim algama po tome Sto koriste samo klorofil a, koji je vezan za
fikobiliproteine, a njihovi tilakoidi su nesastavljeni. Jedna od najznacajnijih osobina
glaukofita su njihovi plastidi ili cijanele. Plastidi imaju stani¢nu stijenku peptidoglikana
izmedu unutarnje i vanjske plastidne membrane. Medu rodovima razlikujemo Cyanophoru,

Glaucocystis i Gloeochaete (Fehling i sur. 2007).



Cyanophora paradoxa je zadrzala osobine predaka kao S$to je biosinteza Skroba,
fermentacija i translokacija plastidnih proteina zajednickih biljkama i algama, ali nema
tipiéne eukariotske kompleksne proteine. Tragovi drevne veze s parazitima kao S$to je
Chlamydiae pronadeni su u genomima C. Paradoxa kao i u drugih Plantae. Iz toga
mozemo zakljuciti da su bakterije slicne klamidiji donirale gene koji omogucuju izvoz
produkata fotosinteze iz plastida i njegovu polimerizaciju u skladiSte polisaharida u
citosolu (Price i sur. 2012).

Cijanela Cyanophora paradoxa je endosimbiont izveden iz cijanobakterijskog pretka.
Fotosintetska svojstva cijanela nalikuju onima u cijanobakterija, ali je veli¢ina genoma
cijanele oko 10% onih koji su uoceni kod cijanobakterija. Zbog svojih fotosintetskih
svojstava, genetske jednostavnosti i funkcije, cijanele se mogu smatrati gotovo klorplastom
(Price i sur. 2012).

Slika 5: Cyanophora paradoxa (preuzeto s Web6)

Glaucocystis je jedan od rodova kojeg prepoznajemo unutar Glaucophyta. Cesto su to
Setiri ovalne ili jajolike stanice unutar vanjske membrane. Cini se da svaka stanica sadrzi
nekoliko prokariotskih cijanela. Smatra se da je vanjska membrana domacina klorofilna.
Ukupni izgled podsjeca na raspored stanica u vrsti Oocystis, kao da su kloroplasti
zamijenjeni cijanobakterijama. Neki autori smatraju da Glaucophyceae treba svrstati u
razred Chlorophyceae, red Chlorococcales, porodica Oocystaceae.
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Razvoj celulozne stani¢ne stijenke pocinje kao tanki nefibrilarni sloj na kojem se formiraju
celulozni mikrofibrili u spiralno prekrizenom polilamelatnom obliku. Na kraju dolazi do
talozenja matri¢ne tvari. Postoji dvanaest spiralno namotanih zidnih slojeva. Vrste roda
Glaucocystis su slatkovodne, obi¢no se razvijaju epifitski na vodenim makrofitima u

plitkim jezerima (Web11).

5

Slika 6: Glaucocystis nostochinearum (preuzeto s Web?7)

Gloeochaete, monotipski rod u porodici Gloeochaetaceae, red Gloeochaetales. Jedina
priznata vrsta je Gloeochaete wittrockiana. To je modro-zelena alga mikroskopske veli¢ine

koja je pronadena u slatkim vodama nekih europskih drzava (Web12).

Slika 7: Gloeochaete wittrockiana (preuzeto s Web8)
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4.2. Rhodophyta

Rhodophyta su drevna skupina algi koje u sebi sadrze primarni plastid te pruzaju
odgovarajuce osobine koje omogucéuju sekundarnu i tercijarnu endosimbiozu. Rhodophyta
su pretezno morske vrsta alga od preko 6500 vrsta koje naseljavaju morska stanista, a tek
manje od 3% ukupnog broja se pojavljuju u slatkovodnim stanistima (Nan i sur. 2017).
Slatkovodne crvene alge u velikoj su mjeri ograni¢ene na potoke i rijeke, ali se mogu
pojaviti i u drugim kopnenim stanistima, kao §to su jezera, vruci izvori, tla ili pak $pilje
(Sheath i Wehr 2003). Genomi kloroplasta crvenih algi imaju visok kapacitet gena i
kompaktnu strukturu (Nan i sur. 2017). Porijeklo crvenih algi ostalo je nepoznanica.
Rhodophyta su kroz povijest najranije bili rangirani kao biljke, a kasnije kao najstariji
eukariotski organizmi. Najnovije molekularne studije ukazale su na slicnosti izmedu
crvenih i zelenih plastida, §to ukazuje na postojanje jednog endosimbiotskog podrijetla za
ove organele u zajedni¢kom pretku Rhodophyta i zelenih biljaka. Budu¢i da ne sadrze
flagele i bazalna tijela te da njihov njihov plastid nalikuje cijanobakterijama u strukturi i
sadrzaju pigmenta, smatralo se da crvene alge predstavljaju najranije razvijene eukariote.
Naknadne filogenetske analize stani¢nih karakteristika svrstala je crvene alge u poloZaj

pretka svim eukariotskim organizmima (Stiller i Hall 1997).

Rhodophyta se od ostalih eukariotskih algi s primarnim plastidima razlikuju kombinacijom
biokemijskih i ultrastrukturnih znacajki, od kojih neke dijele s Glaucophyta. Plastidima
Rhodophyta nedostaju pomo¢ni fotosinetski pigmenti, mjesto toga, svjetlosnu energiju u
reakcijski centar usmjeravaju fikobiliproteini (fikocijanin, alofikocijanin i fikoeritrin).
Pigmenti za sakupljanje svjetlosti grupirani su u polukruzne proteinske komplekse,
fikobilizome, usidrene na tilakoide. Oni nisu sloZeni u grani kao u Viridiplantae, ve¢ leze
pojedina¢no i vise ili manje na jednakoj udaljenosti od strome plastida. Jedan od
najizrazitijih karakteristika crvenih algi je potpuno odsustvo flagelica i centriola u svim

Zivotnim stadijima, §to utjece na mitozu i, barem u nekim skupinama, na njihove Zivotne

cikluse (DeClerck i sur. 2012).
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4.3.Viridiplantae

Skupina Viridiplantae nastala je prije 700-1500 milijuna godina i sadrzi ¢ak i do 500.000
vrsta. Ova fotosintetska skupina predstavlja glavni izvor fotosintetskog ugljika i sadrzi
ogromnu raznolikost zivotnih oblika, ukljucujuéi i neke od najmanjih i najvecih eukariota
To mogu biti jednostani¢ni organizmi ¢ije veli¢ine mozemo usporediti s bakterijama, pa
sve do slozenih visestani¢nih ili sifonalnih oblika. Viridiplantae (zelene biljke) su skupine
fotosintetskih biljaka koje sadrze klorofile a i b stoga su najeSée zelenkaste boje.
Fotosintetske produkte proizvode i pohranjuju unutar primarnog kloroplasta s dvostrukom
membranom koji je nastao endosimbiozom cijanobakterija koje su sadrzavale klorofile a i

b (Ruffel i sur. 2014).

Stanice mogu biti gole ili prekrivene organskim ljuskama, dok mogu imati i stani¢ne
stijenke koje obi¢no u sebi sadrze celulozu. Skupinu Viridiplantae mozemo podjeliti na

dvije glavne skupine, a to su Chlorophyta i Streptophyta.
Chlorophyta i Streptophyta posjeduju sljedece jedinstvene zajednicke znacajke: plastid s

dvostrukom membranom koji sadrzi klorofil b kao glavni pomo¢ni pigment i $krob, kao i

jedinstvenu strukturu koja povezuje parove mikrotubula u flagelarnoj bazi (Probert 2012).
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4.3.1. Chlorophyta

.....

ogromnu varijabilnost oblika, veli¢ine i stani$ta. Kao primarni proizvodaéi, zelene alge
imaju veliki znacaj na nasem planetu koji mozemo usporediti ¢ak Sa zna¢ajem prasuma.
Karakterizira ih prisutnost klorofila a i klorofila b kao glavnih fotosintetskih pigmenata, te
Skrob koji se koristi kao glavna pri¢uvna tvar, a skladisti se u kloroplastu (Nakada i Nozaki

2015).

Takoder, kloroplasti nemaju vanjski endoplazmatski retikulum, a tilakoide pronalazimo u
skupinama u kojima je grupirano od dva do Sest tilakoida. Ako gledamo s taksonomske
tocke gledista, Chlorophyta ¢ine parafileticku skupinu s kopnenim biljkama. Naime
pretpostavlja se da imaju zajednickog pretka buduéi da imaju isti tip pigmenata (klorofil a i
b) te proizvode istu vrstu ugljikohidrata tijekom fotosinteze. (Naselli-Flores i Barone
2009). Nitaste zelene alge i alge koje imaju osobine sli¢ne biljkama uobi¢ajene su u
slatkovodnim i kopnenim sredinama, gdje igraju klju¢nu ekolosku ulogu. Pojavljuju se u
Sirokom rasponu stanis$ta, uklju¢ujuci neke od najekstremnijih (kao §to su pustinje i ledena

tla).

Zelene alge su raSirene u kopnenim staniStima, ali odredene skupine mogu imati specifi¢ne
ekoloske zahtjeve. Na primjer, klorofiti s bi¢evima imaju tendenciju obilnije se razvijati u
staja¢im vodama koje su bogate hranjivim tvarima. Kokoidni jednostani¢ni oblici i
kolonije su uobicajene u planktonu staja¢ih voda i polako se krecu u rijekama kada su
hranjive tvari, svjetlost i temperatura razmjerno visoke. Vecina filamentoznih i biljnih
Chlorophyta je vezana za tvrde povrSine u staja¢im ili teku¢im vodama, ali neke mogu
postojati u plutaju¢em stanju ili na tlima ili pak u drugim podzemnim stanistima.
Filamentozne konjugirajuce zelene alge najéeScée se javljaju u staja¢im vodama uz cestu i
jezercima, te u litoralnim zonama jezera, gdje mogu formirati slobodno plutajuce prostirke
ili se mijeSati s drugim algama u vezanim ili plutajuéim masama Desmidi su ¢e$¢i u
ribnjacima i potocima. koji imaju nisku provodljivost i umjerenu razinu hranjivih tvari, a

Cesto se mijesaju s makrofitima (Sheath i Wehr 2003).
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Pripadnici reda Volvocales i njihov jednostani¢ni ,,rodak® Chlamydomonas reinhardtii
(Chlamydomonaceae) cesto se koriste kao model u istrazivanjima koja se bave
evolucijskim putovima koji vode od jednostani¢nih do viSestani¢nih oblika, ukljucujuéi i
podjelu rada unutar algalnog talusa (Taylor i sur. 2009). Kirk (1998, 1999 citirano u Taylor
2009) je predlozio model visestani¢ne evolucije od 12 koraka za vrste iz reda Volvocales.
UocCio je da su potrebne minimalne promjene ili inovacije da bi se jednostani¢ni
hlamidomonasni predak razvio u viSestani¢ni sferoid slican Volvox carteri. Rijetki
mikrofosil iz devona koji je interpretiran kao alga iz reda Volvocales je Eovolvox
silesiensis pronaden u Poljskj. Ovaj se fosil sastoji od Supljih sfera s povrSinskim slojem
sastavljenim od usko razmaknutih, jajolikih ili vretenastih izomorfnih stanica (Taylor
2009).

Klorofitni flagelati se obi¢no ne smatraju vrstama HAB (Harmful Algal Bloom); to¢nije
vrstama koje bi mogle uzrokovati toksi¢no cvjetanje alga. Medutim, postoje povremena
izvjeS¢a o masovnom razvoju, s implikacijama koje pokazuju da utjeCu na strukturu
hranidbene mreze, a u konaénici i na anoksiju. Takve svojte se masovno razvijaju u malim
eutrofnim vodama, i dok su te epidemije opéenito povezane s visokim unosom anorganskih
hranjivih tvari, drugi ¢imbenici takoder igraju ulogu. Primjer jedne takve alge koja pripada

upravo redu Volvocales je Pleodorina indica (Watson i Wehr 2015).
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Slika br.9: Pleodorina indica (preuzeto s Weh9)
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4.3.2. Streptophyta

Streptophyta ukljucuje parafiletiCku skupinu zelenih algi (Charophytes) i kopnenih bljaka.
Vrste koje pripadaju skupini Charophytes pojavljuju se kao jednostani¢ni organizmi pa sve
do slozenih viSestani¢nih organizama koje pronalazimo u slatkovodnim ili vlaznim
staniStima. Streptophyta dijeli niz jedinstvenih osobina, ukljucujuéi pokretne stanice (kada
su prisutne) s dvije subapikalno umetnute flagele i asimetriénim flagelarnim aparatom koji
sadrzi prepoznatljivu viseslojnu strukturu i1 paralelna bazalna tijela; otvorena mitoza s

perzistentnim mitotickim vretenom i nekoliko jedinstvenih enzima (DeClerck i sur. 2012).

Streptophyta ukljucuje Sest glavnih linija slatkovodnih zelenih algi razli¢itih stani¢nih
organizacija, od jednostani¢nih  (npr.  Mesostigma  viride, jedine  vrste
Mesostigmatophyceae i nekih vrsta Zygnematophyceae) do vrsta koje formiraju pakete
stanica (npr. Chlorokybus atmophyticus, Chlorokybophyceae) filamentoznih vrsta
(Klebsormidiophyceae i Zygnematophyceae), te vrsta koje imaju visestani¢nu organizaciju

(Coleochaetophyceae i Charophyceae) (Turmel i Lemieux 2018).

Mnoge filogenetske studije usmjerene su na rjesavanje odnosa medu tim porodicama, a
posebno na odredivanje porijekla kopnenih biljaka. Mesostigma (Mesostigmatophyceae) i
Chlorokybus (Chlorokybophyceae) su najstariji rodovi Streptophyta. Vrste roda
Mesostigma su  flagelati prekriveni raznim organskim ljuskicama i razvijaju se u
slatkovodnim staniStima. Vrste roda  Chlorokybus formiraju pakete od nekoliko
nepokretnih stanica inalazimo ih u vlaznim sredinama. Slatkovodne ili kopnene nitaste
vrste porodice Klebsormidiophyceae divergirale su nakon vrsta iz porodica

Mesostigmatophyceae i Chlorokybophyceae (DeClerck i sur. 2012).

Za razliku od ovih triju rano divergiranih linija koje prolaze kroz stani¢nu diobu
brazdanjem, preostale linije (Charophyceae, Zygnematophyceae, Coleochaetophyceae i
kopnene biljke) razvile su novi mehanizam stani¢ne diobe koji ukljucuje fragmoplast, koji
se sastoji od niza mikrotubula orijentiranih okomito na ravninu stani¢ne diobe, odredujuci

na taj nacin formiranje stani¢ne plo€e i nove stani¢ne stijenke.

16



Vecina ovih streptofita, koji se kasnije divergiraju, takoder imaju stani¢ne stijenke s
plazmodezmijem Sto olakSava citoplazmatsku komunikaciju izmedu stanica i razvoj
sloZenih tkiva (Tutmel i Lemieux 2018). Kod vrsta koje pronalazimo u tri rano-divergirane
loze nikada nije primije¢eno da se spolno razmnozavaju nasuprot preostalim streptofitima

gdje je spolno razmnoZavanje Siroko rasprostranjeno (DeClerck i sur. 2012).
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Slika 10: Filogenetska povezanost i evolucija Chlorophyta i Streptophyta
(preuzeto s Web10)
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5. Zakljuéak

Evolucija eukariotskih algi je vrlo sloZzen proces. Taj proces iziskivao je brojne promjene
kroz dugacko razdoblje koje je rezultiralo svijetom kakvim danas poznajemo. Mali koraci
poput razvoja aerobnih organizama, fotosinteze i plastida omogucili su da nasa planeta
buja od brojnosti i raznolikosti zivih bi¢a. Poceci razvoja pocinju od prvih cijanobakterija
koje su procesom fotosinteze stvarale sve vece koli¢ine kisika. Zahvaljuju¢i tome
omogucene SuU sloZene reakcije kao §to je endosimbioza, proces kojim zapocinje nastanak
eukariotskih algi. Fenomen endosimbioze odnosno pojave da jedan organizam zivi unutar
drugog ostavio je veliki utjecaj na evoluciju Zivota i nastavlja oblikovati ekologiju
bezbrojnih vrsta. Primarna endosimbioza ukljucuje cijanobakterijski endosimbiont i ne-
fotosintetskog eukariotskog domacina, dok sekudarnu endosimbiozu karakterizira
endosimbiotski unos alge koja sadrzi primarni plastid u nesrodni nefotosintetski eukariot.
Za obje endosimbioze vrlo vaZan je i endosimbiotski transfer gena. Kod primarne
endosimbioze DNA se kre¢e iz endosimbiotskog genoma do nuklearnog genoma
domacina, dok kod sekundarne endosimbioze geni se prenose iz nukleusa endosimbionta u
nukleus sekundarnog domacina. Primarni kloroplast je kona¢ni rezultat stapanja dva
organizma tijekom primarne endosimbioze. Okruzuju ga dvije membrane te obje potjecu
od cijanobakterijskog endosimbionta. Medu alge s primarnim plastidima prvobitno spadaju
Glaucophyta koji su primitivniji u odnosu na Rhodophyta i Chlorophyta. Alge nam pruzaju
uvid u postepeni razvitak zivota, oslobadanje kisika i stvaranje slozenih oblika zivota od

onih najjednostavnijih do vrlo sloZenih.
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