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Plan
 découverte des trois domaines de la vie
* recherche des relations entre ces trois domaines

* histoire évolutive de 'endosymbiose mitochondriale:
combien de fois ? qui sont les receveurs?

* histoire évolutive des endosymbioses chlorolastiques:
endosymbioses primaires, secondaires et tertiaires

« état de I'art sur les relations phylogenétiques a l'intérieur
des trois domaines

* modeles de l'origine de la cellule eucaryote par fusion
2



Découverte en 1977 des trois domaines de la vie

Proc. Natl. Acad. Sci. USA
Vol. 74, No. 11, pp. 5088-5090, November 1977
Evolution

Phylogenetic structure of the prokaryotic domain: The primary
kingdoms

(archaebacteria/eubacteria/urkaryote/16S ribosomal RNA /molecular phylogeny)

CARL R. WOESE AND GEORGE E. Fox*

Department of Genetics and Development, University of Illinois, Urbana, Illinois 61801

ABSTRACT A phylogenetic analysis based upon ribosomal
RNA sequence characterization reveals that living systems
represent one of three aboriginal lines of descent: (i) the eu-
bacteria, comprising all tygiczﬁ bacteria; (ii) the archaebacteria,
containing methanogenic bacteria; and (iii) the urkaryotes, now

re Iesented in the cytoplasmic component of eukaryotic
cells.




S, - score de similarité entre fragments de deux molécules
d’ARN ribosomique 16/18S.

Les scores S,z sont éleveés a l'intérieur des 3 groupes et bas

entre groupes.

Evolution: Woese and Fox Proc. Natl. Acad. Sci. USA 74 (1977) 5089
Table 1. Association coefficients (S45) between representative members of the three primary kingdoms

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1. Saccharomyces cerevisiae, 18S — 029 0.33 0.05 0.06 0.08 0.09 0.11 0.08 0.11 0.11 0.08 0.08
2. Lemna minor, 18S 029 — 0.36 0.10 0.05 0.06 0.10 0.09 0.11 0.10 0.10 0.13 0.07
3. Lcell, 18S 033 036 — 0.06 0.06 0.07 0.07 0.09 0.06 0.10 0.10 0.09 0.07
4. Escherichia coli 0.05 0.10 0.06 — 024 025 0.28 0.26 0.21 0.11 0.12 0.07 0.12
5. Chlorobium vibrioforme 0.06 0.05 0.06 024 — 022 0.22 0.20 0.19 0.06 0.07 0.06 0.09
6. Bacillus firmus 0.08 0.06 0.07 025 022 — 034 026 0.20 0.11 0.13 0.06 0.12
7. Corynebacterium diphtheriae 0.09 0.10 0.07 028 022 034 — 0.23 0.21 0.12 0.12 0.09 0.10
8. Aphanocapsa 6714 0.11 0.09 0.09 0.26 020 0.26 023 — 031 0.11 0.11 0.10 0.10
9. Chloroplast (Lemna) 0.08 0.11 0.06 0.21 0.19 0.20 0.21 031 — 0.14 0.12 0.10 0.12
10. Methanobacterium thermoautotrophicum 0.11 0.10 0.10 0.11 0.06 0.11 0.12 0.11 0.14 — 0,51 0.25 0.30
11. M. ruminantium strain M-1 0.11 0.10 0.10 0.12 0.07 0.13 0.12 0.11 0.12 051 — 025 0.24
12. Methanobacterium sp., Cariacoisolate JR-1 0.08 0.13 0.09 0.07 0.06 0.06 0.09 0.10 0.10 0.25 025 — 0.32

13. Methanosarcina barkeri 0.08 0.07 0.07 0.12 0.09 -0.12 0.10 0.10 0.12 030 0.24 032 —
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LUCA et l'origine de la vie

the 3 domains of life Today

.....

First cell

) Origin(s) of life
Third age : Post-luca cellular world ]

| Second age : Pre-luca cellular world ] LUCA: last universal common ancestor

( First age : Pre-cellular world ] 6




Recherche de la racine de la phylogenie universelle

lignée a - gene o
lignée b - gene o
gene o, lignée c - géne a
lignée d - gene o

lignée e - géene o
Gene ancestral
unique lignée a - gene

lignée b - gene

lignée c - gene

% géne p lignée d - géne B

lignée e - gene

duplication  spéciation en
genique plusieurs lignées



Recherche de la racine de la phylogénie universelle

paralogue a. paralogue £ paralogue a. paralogue £ paralogue a. paralogue 3

E A B E A B A B E A B E E B A E B A

< < < < < <

(S, O - O - O

= = = = = =

-1 - - - - -
Ancestral L|'| Ancestral L|‘| Ancestral L|‘I
duplication duplication duplication

E: eucaryotes; B: bacteria; A: archea
LUCA: Last Universal Common Ancestor 8



Proc. Natl. Acad. Sci. USA
Vol. 86, pp. 6661-6665, September 1989
Evolution

Evolution of the vacuolar H*-ATPase: Implications for the origin
of eukaryotes

(proton pump/membrane ATPase/vacuoles/archaebacteria/eocyte)
JOHANN PETER GOGARTEN*, HENRIK KiBAK*, PETER DITTRICH*T, LINCOLN TAI1Z*, EMMA JEAN BOWMAN*,

BARRY J. BowMAN*, MORRIS F. MANOLSON%§, RONALD J. PoOLE¥, TAkAYASU DATEY, TAIRO OsHIMALIl,
JiN KonisHill, KimitosHi DENDAIl, AND MASASUKE YosHIDA |l
*Department of Biology, University of California-Santa Cruz, Santa Cruz, CA 95064; Department of Biology, McGill University, 1205 Avenue Docteur

Penfield, Montreal, PQ H3A 1B1, Canada; !Department of Life Science, Tokyo Institute of Technology, Nagatsuta, Midori-ku, Yokohama 227, Japan;
and YDepartment of Biochemistry, Kanazawa Medical School, Uchinada, Ishikawa 920-02, Japan
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Hypotheses actuelles sur I'origine des trois domaines

® ® ®
8 A BE E B A A E B

1) La plus couramment acceptée, déduite de I'analyse de quelques génes
dupliqués avant LUCA.

2) Hypothése iconoclaste proposée par quelques auteurs: I'état
procaryote (simple) est vu comme résultant d’'une simplification plutot
que comme état ancestral

4) La cellule eucaryote résulterait d’'une fusion d’'une archée et d’'une
bactérie. Plusieurs scénarios ont éte proposes. 10



Histoire évolutive de 'endosymbiose mitochondriale
- quel était I'organisme donneur ?
- 'endosymbiose a-t-elle été unique ou répétée ?

- quand s’est-elle produite ? Quelles lignées eucaryotes
I'ont-elles recu ?

11



letters to nature
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Figure 1 Gene map of the Reclinomonas americana mitochondrial genome,
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An ancestral mitochondrial
DNA resembling a eubacterial

genome in miniature

B. Franz Lang*, Gertraud Burger*, Charles J. O’Kelly",
Robert Cedergren*, G. Brian Golding:, Claude Lemieuxs,
David Sankoffs, Monique Turmels & Michael W. Gray!

* Département de biochimie et § Centre de recherches mathématiques,
Université de Montréal, Montréal, Québec H3C 3]7, Canada

T Bigelow Laboratory for Ocean Sciences, P.O. Box 475, McKown Point,
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¥ Department of Biololgy, McMaster University, Hamilton, Ontario L8S 4K1,
Canada
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Nature (1997) 387:493

Le génome
mitochondrial le plus
riche en genes connu
actuellement.
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Conservation de I'ordre des genes entre mitochondries et a-protéobactéries
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Figure 2 Conservation of ribosomal protein gene organization. B. Franz Lang!, Michael W. Gray?, and Gertraud Burger!



L’origine endosymbiotique unique des mitochondries a
partir d’'une o -protéobactérie ancestrale

MitocHONDRIAL GENOME EvOLUTION
AND THE ORIGIN OF EUKARYOTES

B. Franz Lang!, Michael W. Gray?, and Gertraud Burger!
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Histoire evolutive de 'endosymbiose mitochondriale
- quel était 'organisme donneur ?
- 'endosymbiose a-t-elle été unique ou repétée ?

- quand s’est-elle produite ? Quelles lignées eucaryotes
I'ont-elles recu ?

15



Analyse phylogeénétique de I’ ARN ribosomique de la petite sous-unite

ANIMALIA
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Eucaryotes d’avant la naissance de la mitochondrie

Tom Cavalier-Smith (1987) Nature 326:332

“It is a widespread fallacy that mitochondria are found in all
eukaryotic cells.”

“It is not the mitochondria, but the nucleus, endomembrane
system and cytoskeleton that are the true hallmarks of the
eukaryote cell.”

“The idea that some protozoa are the living relics of the
earliest phase of eukaryote cell evolution and diverged from
our ancestors before the symbiotic origin of mitochondria is
given strong support by DNA sequence studies.”

17



Les microsporidies

spore

tube polaire

noyau + cytoplasme

spore de Nosema algerae (Undeen 1997)

« > 1000 especes

» eucaryotes unicellulaires de tres petite taille
» parasites intracellulaires obligatoires

« amitochondriaux

e origine €volutive tres débattue

18



Analyse phylogeénétique de la 3-tubuline
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Edlind et al. (1996) Mol. Phyl. Evol. 5:359




Analyse phylogénétique de I’ARN polymérase II (grande sous-unite)
Hirt et al. (1999) Proc.Natl.Acad.Sci. USA 96:580
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Peut-on réconcilier ARN ribosomiques, tubulines et ARN polymérases ?
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L'artéfact d’Attraction des Longues Branches
[ Felsenstein (1978) Syst Zool 27:401 ]
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Analyse en distance de 42
séquences de LSU rRNA de
microsporidies et d’autres
eucaryotes.

Les distances ont été
corrigeées pour la variation du
taux entre sites.

Cette analyse utilise un
modele beaucoup plus realiste
du processus ¢volutif au
niveau moléculaire.

Van de Peer et al. (2000) Gene 246:1




Conclusion a ce stade:

L’heureuse correspondance, pour les microsporidies, entre
- absence de mitochondrie

et

- origine précoce parmi les eucaryotes

ne tient plus.
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Diversité des protistes (anaérobies) ‘amitochondriaux’
e pas d’organite ‘mitochondrial’ détecté (microsporidies, diplomonadines, Entamoeba,...)
* hydrogénosomes: organites sans génome produisant ATP et H, (certains cili€s,
champignons anaérobies, Parabasalia (ex: Trichomonas))
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L H
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&» Hydrogenosomes

@ No organelle known d’apres Roger & Silberman (2002) Nature 418:827.



Echanges de genes durant I’évolution de la mitochondrie

endosymbiote a-protéobactérien
ancestral

transfert

EW \VCI‘S le noyau
[

v .
conservation

importation de protéines

Un gene d’origine évolutive mitochondriale peut étre porté par
le génome nucléaire d’un eucaryote. 26



Découverte dans le génome de la microsporidie Encephalitozoon
cuniculi de plusieurs genes d’origine évolutive mitochondriale

Exemple: le gene IscS
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Le mitosome de microsporidie prédit par analyse du génome:
évolutivement 1l dérive d’une mitochondrie
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X / .
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2ae Pyruvate decarboxylation
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of Fe-S groups TIM 22 -, -
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\ rotein translocation i
\\_ ABC transp-M and folding Preproteins
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Fe Fe—S cytosolic proteins
T Cytosol
Ferritin
Current Opinion in Microbiology
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A mitochondrial remnant in the
microsporidian Trachipleistophora !
hominis ’e

Bryony A. P. Williams*, Robert P. Hirt*, John M. Lucocq

b4
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Le chainon manquant entre mitochondrie et hydrogénosome

An anaerobic mitochondrion Découverte [Akhmanova et al. (1998)
that produces hydrogen Nature 396:527] et
Theo A van Alen', Guencts icand’, Tomt cabaidgnts sequencage partiel du génome
Angela H. A. M. van Hoek'+, Seung Yeo Moon-van der Staay', .
Werner J. H. Koopman’, . van Hellemond®, Aloysius G. M. Tielens*,
Weror 11 Kaapman . Ja . van Holrond  ovsius .. Tlns hydrogénosomal du
& Johannes H. P. Hackstein' h l .
NATURE | VOL 434| 3 MARCH 2005 Nyctothermus ovalis
orf236  orf262 orf71 orf161 orf199
1’630_2'34]0 7'751_3'579 nadb 10,552—1_912_67 10,782-11,267 12,185-12,784
I ] . | | T ] l | |
12SrBRNA mpl14 nad2 4,179-9,728 ol2 nad7
nad4L 2,339-2,741 3,523-4,023 > > 11,267-12,139 > 12 700-
1,277-1,630 tRNA(Y)
1 kb 4,063-4,142

fragment de 14.027 pb du génome hydrogénosomal

Plusieurs protéines putatives du génome hydrogénosomal sont
apparentées a leur homologue mitochondrial de ciliés aérobes.
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Abandon du concept d’eucaryote primitivement amitochondrial
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Distribution des organites dérivés de la mitochondrie

Eukaryotes
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Euglenozoa
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bacteria Eubacteria
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Histoire evolutive de I'endosymbiose du chloroplaste
- qui était 'organisme donneur ?
- 'endosymbiose a-t-elle été unique ou repetee ?

- quelles lignées eucaryotes I'ont recue ?

33



Current Biology, Vol. 15, 1325-1330, July 26, 2005

Monophyly of Primary Photosynthetic Eukaryotes:
Green Plants, Red Algae, and Glaucophytes

Summary

Between 1 and 1.5 billion years ago [1, 2], eukaryotic
organisms acquired the ability to convert light into
chemical energy through endosymbiosis with a Cya-
nobacterium (e.g., [3-5]). This event gave rise to “pri-
mary” plastids, which are present in green plants, red
algae, and glaucophytes (“Plantae” sensu Cavalier-
Smith [6]). The widely accepted view that primary
plastids arose only once [5] implies two predictions:
(1) all plastids form a monophyletic group, as do (2)
primary photosynthetic eukaryotes.
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Démonstration de l'origine unique des eucaryotes photosynthétiques primaires
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Current Biology (2005) 15:1325
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Modele de I'endosymbiose chloroplastique primaire

Photosynthetic
Plantae ancestor

Plastid
establishment

Primary
endosymbiosis

f Prey

retention

- ’ — —
& Prey
digestion
Cyanobacteria
(prey) Phagotrophic Plantae ancestor
Figure 2

Hypothetical model showing the primary endosymbiotic origin of the
plastid in the *Plantae’ common ancestor.

The Origin and
Establishment of the Plastid
in Algae and Plants

Adrian Reyes-Prieto,! Andreas PM. Weber,? Annu. Rev. Genet. 2007. 41:147-68
and Debashish Bhattacharya!
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Endosymbiose chloroplastique secondaire

Complete nucleotide sequence of the
chlorarachniophyte nucleomorph:
Nature's smallest nucleus

Paul R. Gilson*", Vanessa Su'*, Claudio H. SlamovitsS, Michael E. Reith", Patrick J. Keeling’, and Geoffrey |. McFadden*!

1° Endosymbiosis 2° Endosymbiosis

~57 plastid
protein genes

1000 plastid

\ Nul protein genes
N

e
(Nuz)
S

17 plastid
protein genes

<1000 plastid
protein genes

Fig. 1. Evolution of chlorarachniophytes such as B. natans by sequential

endosymbioses.
9566-9571 | PNAS | June 20,2006 | vol.103 | no.25



Secondary endosymbiosis

Primary
endosymbiosis

Primary
eukaryotic alga

Cyanobacterium

Cryptomonad cell '

Mitochondrion
(48 kb)

Chloroplast
121 kb) .

& Sy
. Q)

}

Periplastid Starch Periplastid Rough
space grain membrane ER

Figure 1 Secondary symbiogenetic origin and membrane topology of cryptomonads.

Endosymbiose
chloroplastique
secondaire chez la

cryptophyte
Guillardia theta

letters to nature

The highly reduced genome
of an enslaved algal nucleus

Susan Douglas*, Stefan Zaunert, Martin Fraunholz i,
Margaret Beatoni§, Susanne Penny*, Lang-Tuo Deng$, Xiaonan Wus,
Michael Reith*, Thomas Cavalier-Smithi$§ & Uwe-G Maiert
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Endosymbiose primaire

Green plants Rhodophytes

Euglenozoa

Chlorarachniophytes

Endosymbioses secondaires

T\
Haptophytes



Green plants Rhodophytes Glaucophytes

Secondary
endosymbioses

Chlorarachniophytes

Karenia (%n
Kryptoperidinium % Haptzghytes
Dinophysis *

Tertiary
endosymbioses
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Etat de I'art sur les relations phylogénétiques a
I’échelle de chacun des trois domaines de la vie

- Débat intense pour les domaines bactérien et archéen:
le concept d’arbre phylogénétique est-il adapte ?

- Phylogénie du domaine eucaryote : apres beaucoup de
confusion, une structure commence a émerger.
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Phylogénie du
domaine archéen.

Découverte
recente d’'un
nouveau phylum.

Mesophilic crenarchaeota:
proposal for a third archaeal phylum,
the Thaumarchaeota

Céline Brochier-Armanet*, Bastien Boussau*, Simonetta Gribaldos and
Patrick Forterres'|
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Domain

Kingdom

Modele standard de I’arbre de la vie
une division naturelle en phylums (ici kingdoms)

Bacteria

Proteobacteria
Cyanobacteria

Eukarya

Archaea

Euryarchaeota
Crenarchaeota

Archezoa

Science 284, 2124 (1999)



Modeéle alternatif: les transferts horizontaux de génes entre procaryotes
sont si fréquents que la notion de phylum naturel ne s’applique pas.

Phylogenetic Classification and the
Universal Tree

W. Ford Doolittle

Bacteria Eukarya Archaea
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) B

Proteobacteria

NI\
N\ _/
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~7 4 U
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Phylogenie du domaine eucaryote: la vision des années 1990 issue des premieres

données disponibles, les séquences d’ARN ribosomique 18S
(Sogin et coll. (1989) Science 243:75)
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672 Review

TRENDS in Ecology and Evolution Vo0l.20 No.12 December 2005

P.J. Keeling et al.
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Modeles de l'origine de la cellule eukaryote

- les hypothéses de fusion

- comment tester ces hypotheses
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A Archaebacterium Archezoan (mito™ ) Eukaryote (mito

S,

Gram~ Bacterium a-Proteobacterium

B Archaebacterium
(methanogen)

p
/_}

S
o-Proteobacterium

Eukaryote (mito

Figure 5 Alternative hypotheses describing the origin of the eukaryotic cell. A, Two-step
scenario, initially involving formation of an amitochondriate eukaryote (archezoan, mito™)
by fusion of an archaebacterium and a gram-negative bacterium, followed by acquisi-
tion of the mitochondrion through endosymbiosis with an «-Proteobacterium to generate
a mitochondrion-containing eukaryote. B, Simultaneous creation of the eukaryotic nucleus
and mitochondria by fusion of a hydrogen-requiring, methanogenic archaebacterium (host)
with a hydrogen-producing «-Proteobacterium (symbiont) (144).

A Scénarios en 2
etapes
- creation par une
fusion bactérie/archée
d’'une cellule
eucaryote
amitochondriale

puis
- endosymbiose avec
une a-protéobactérie

B Création simultanée

du noyau eucaryote et

de la mitochondrie.

Le partenaire bactérien

est toujours une a-

protéobactérie. Le

partenaire archéen

varie selon les théories

(ici une méthanogéne).
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Modeles de l'origine par fusion de la cellule eucaryote
a-d: modeles en 2-étapes e-g: origine mitochondriale = création de la cellule eukaryote

Eukaryote diversification

- 4 Mitochondriate Eukaryotic evolution, changes and
eukaryote
challenges

T. Martin Embley' & William Martin®

Nature (2006) 440:623
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Ces hypothéses sont testables: chacune prédit des similarites entre une partie du génome©
eucaryote et certaines bactéries, et entre le reste de ce génome et certaines archées.
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Résultats recents soutenant un lien
entre eucaryotes et les crenarchées

Analyse phylogénétique de 45 protéines
universelles tres conservées.

“The archaebacterial origin of
eukaryotes.” C.J. Cox et al.
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