FYLOGENEZE EUKARYOT A DATOVANI VZNIKU EUKARYOTICKYCH SKUPIN
(Protistologie 2021)

Tento text obsahuje veskeré informace potrebné ke zvladnuti otazek tykajicich se vySe zminénych témat na zkousce
z protistologie. Pfi zkousce nebude kladen dlraz na znalost presnych hodnot — pocet druh( atd. — ale na pochopeni
problematiky jako celku. Pozndmky pod ¢arou a drobny text slouzi k doplnéni hlavniho textu a nebudou u zkousky
vyzadovany.

Na prvnim snimku je zndzornéno nezakorenéné schéma péti risi. O monofylii opisthokont, amoebozoi
a archaeplastid dnes pfilis nepochybujeme. Sporné zlstavaji skupiny Excavata a vzajemné
pfibuzenské vztahy mezi skupinou Archaeplastida a organismu s komplexnimi plastidy odvozenymi
od ruchuch, které zde pro jednoduchost bude oznacovat jako ,,chromista®.

Pro hypotézu, Ze Excavata predstavuji skupinu na nezakorenéném stromu eukaryot (klan), mame
zatim stale jen slabé a nepfimé dlikazy. | pfi pouZiti 143 gend a dimyslnych postupt pfi fylogenetické
analyze nevytvofila Excavata skupinu na stromu. Problematickd je hlavné pozice rodu Malawimonas,
ktery ma silnou tendenci vétvit se mimo ostatni Excavata. Tento stav mlze byt zpUsoben tim, Zze
Malawinomas tvofi na fylogenetickych stromech velmi kratké vétvé (v jeho sekvencich ziejmé
dochazi k substitucim pomaleji). Naopak mezi ostatnimi exkavaty se vyskytuji velmi dlouhé vétve
zejména u trichomonad a diplomondd. Zfejmé se jedna o zrychleni substitucni rychlosti v disledku
prechodu na anaerobni a paraziticky zpGsob Zivota. VZdyt i morfologicky jsou diplomonady a
trichomonady velmi odvozena Excavata. Existence velkych rozdild v délkach vétvi predstavuje
problém pro statistiku, kterd konstruuje tvar stromu. Obvykle ma tendenci dlouhé vétve sdruzovat
(Fikdme tomu , pfitahovani dlouhych vétvi“ - LBA). Nicméné, pfi pouZiti urcitych (povolenych)
machinaci s daty se nam v minulosti podafilo ukazat, Ze Excavata klan tvofit mohou, jak je popsano
drobnym textem nize.

Jestlize byly v analyze ponechany vSechny taxony, ale z gend, kde trichomonady a diplomonady vykazovaly nejdelsi vétveé,

byly jejich sekvence vypustény, vznikl na stromu klan exkavat s malou statistickou podporou 54.1 Poté, co byly z analyzy
zcela vyrazeny taxony diplomondd a parabasalidt, se podpora pro Excavata (ovsem ted'jiz nekompletni) zvysila na 69 a po
vypusténi skupiny Preaxostyla dokonce na 90. Pomérné vysokou podporu pro skupinu Excavata (bootstrap 83) se podafilo
ziskat v analyze, do které autoti zahrnuli sice méné gent, ale mnohem vice taxon(.2

Tuto hypotézu by bylo vhodné potvrdit se zahrnutim dalSich organizm{, jejichZ data byla od té doby
ziskdna. Bohuzel se tomuto dlouho nikdo nevénoval. Dalsi problém pro existenci taxonu Excavata
predstavuje postaveni kofene stromu eukaryot, tedy pocatek evoluce, viz nize.

V ptipadé ,,chromist” se podafilo celkem jednoznacné ukazat pfibuznost skupin Stramenopila,
Alveolata a Rhizaria, spolecné nazyvanych SAR. Existenci tohoto kladu potvrzuje i paralogie v genu
pro GTPazu RAB1. U zastupcu téchto skupin se totiZ vyskytuji 2 paralogy tohoto genu. K jejich vzniku,
genové duplikaci, tedy zfejmé doslo u spolecného predka téchto skupin. Zbylé skupiny spole¢né
oznacované nékdy spolecné jako Hacrobia (skryténky, haptofyta, centrohelidi a Telonema) jsou
mnohem vice problematické. Fylogeneze zalozené na vice nez 250 genech ovsem pomérné
presvédcivé ukdzaly, Ze tomu tak neni a Ze zatimco se haptophyta a Telonema vétvi se skupinou SAR,
Cryptophyta a Katablepharida se v nékterych analyzach vétvi se skupinou Archaeplastida. Zatim tedy
nelze nez konstatovat, Ze postaveni téchto skupin, zejména pak skrytének a katablepharid( je
problematické vzhledem k existenci velkého klanu chromista. Postaveni skrytének po boku
archaeplastid vSak nedava dobry smysl z morfologického hlediska, protoze skryténky preci jen sdili
urcité znaky se SAR — ruduchovy sekundarni plastid obklopeny endoplazmatickym retikulem,

! ¢islo 54 na uzlu predstavuje hodnotu tzv bootstrapu. Bootstrap je statistiky pohybujici se od 0 do 100, kterd
vyjadfuje vérohodnost daného uzlu. Cim vy$$i hodnota tim je uzel vérohodn&jsi.

2 Achilovou patou této studie je, Ze mnoho taxon( bylo ve skutenosti v datech zastoupeno malo, ¢asto jen
jednim genem. Navic v takovychto nékolika genovych analyzach (na rozdil od mnohagenovych) zalezi mnohem
vice na vybéru gen(, které byly do analyzy zarazeny.



mastigonemata na biciku — a ani ruducham ani zelenym fasdm se nepodobaji. Na druhou stranu je
potieba poznamenat, Ze skupina Archaeplastida je sama o sobé problematicka. Jeji existenci sice
fylogenenomické (mnohagenové) analyzy upfednostiuji, ne vsak s takovou jistotou, jakou bychom si
prali. Navic se v poslednich letech objevily dvé ruduchdm sesterské skupiny s redukovanych
plastidem (Rhodelphida) ¢i zcela bez néj (Picozoa). To nabourdva predstavu, Ze plastid ruduch
pochazi ze stejné primarni endosymbidzy jako plastid zelenych fas s Glaucophyt a tak podkopava
celou skupinu Archaeplastida, protoze pfitomnost homologického primarniho plastidu je zde tim
nejdllezitéjsi jednoticim znakem. Fylogenetické vztahy ,,chromistnich® skupin a archaeplastid
predstavuji v soucasnosti asi nejvétsi fylogenetickou hadanku v protistologii. Neschopnost ukdazat, ze
se jedna o jednotnou skupinu, naznacuje, Ze historie chromistniho plastidu (o jehoz jednotném
plvodu nikdo nepochybuje), byla patrné slozitéjsi. Nebyl ziskan jednou endosymbiotickou udalosti u
spolecného predka vSech chromist (schéma vpravo), ale spi$ se $ifil mezi jinak nepfibuznymi
skupinami pomoci nékolika endosymbidz vyssiho fadu (serialni hypotéza), jak ukazuje schéma vlevo.
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| kdyZ zatim nejsme schopni rozuzlit pfibuzenské vztahy mezi chromisty a archaeplastidy. Zda se byt
pomérné jasné, Ze se jedna o pribuzné skupiny. Uzel spolecny pro tyto dvé fise ma v multigenovych
analyzach obvykle velmi silnou az maximalni podporu. Cavalier-Smith nazyva tuto nadskupinu
Corticata. VsSiml si totiz, Ze kortikalni alveoly — méchyrky pod povrchem bunky, které ji zpeviuji — se
vyskytuji nejen u alveolat, kde byly jako prvni homologizovany a oznaceny za spolecny znak, ale u
mnohem vétsiho mnoZstvi skupin chromist a archeplastid — glaukofyt, telonemy, haptophyt,
raphidophyt, aktinophryidnich slunivek a konec¢né také u radiolarii mlze byt ektoplasma homologicka
alveolu. Pokud jsou skutecné vsechny tyto kortikalni méchyrky homologické, pak Ize skutecné
hypotetizovat, Ze se vyvinuly jiZ u spoleéného predka archaeplastid a chromist, odtud nazev

nadskupiny Corticata.

Podafilo se nashromazdit solidni dlikazy, Ze dvé fiSe — Opisthokonta a Amoebozoa — jsou sesterské,
nevyskytuje se mezi nimi koren eukaryotického stromu, a proto tvofi monofylum. Pro monofylii této
skupiny svédci mnoho fylogenetickych analyz, ale také dlikazy zaloZené na vzacnych evolucnich
udalostech.? Takovou udalosti je fuze tii gend kdduijicich tfi z enzym biosyntézy purinovych

3 Takovych udalosti, u kterych je nepravdépodobné, Ze by k nim doslo opakované, nebo Ze dodlo k jejich reverzi
— fuze genl, zisk genu mechanizmem lateralniho genového transferu aj. Pokud organismy sdili znaky vzniklé pfi
takové udalosti, je velmi pravdépodobné, ze méli vylu¢ného spolecného predka, u kterého k této udalosti



nukleotid(l. Tyto geny jsou fuzované u vsech studovanych zastupcll této skupiny. DalSim znakem
podobného typu je existence péti typl myozinu?, které najdeme jen u této skupiny. Nadskupina
Opisthokonta a Amoebozoa se nazyvda Amorphea, Cavalier-Smith pfisel razi ndzev Podiata. Oba
odkazuji na skuteénost, Ze se u této skupiny vyskytuje améboidni morfologie a tvorba pseudopodii.
My se zde pridrzime terminu Amorphea. Sesterkych Amorpheim je nékolik skupin, které jsme mi
oznacovali jako incertae sedis, Cavalier-Smith je radi do vyvojového stupné Sulcozoa —
ancyromonady, collodictionidi, rigifilidi, breviati a apusomonady. Ty dvé posledni spadaji do
nadskupiny Obazoa.

Koren eukaryot

Urcit postaveni korfene eukaryotického stromu, tedy mista, kde strom ,,za¢ina“, je z riznych ddvodi
jesSté obtiznéjsi nez urcit pribuzenské vztahy mezi skupinami. Lze fici, Ze ve hfe jsou dnes zejména dvé
pozice:

1. Na vétvi vedouci k jakobidiim

Na tuto polohu se usuzuje proto, Ze jakobidi (zejména Reclinomonas americana) maji
nejkompletnéjsi znamy mitochondrialni genom. Ten obsahuje dokonce plvodni (eubakterialni) RNA
polymerazu, ktera byla u vSech ostatnich eukaryot nahrazena polymerdzou z faga T4. Nabizi se
interpretace, Ze mitochondrie jakobidU je primitivni znak, takZe by méli byt u kofene. Pokud by tomu
tak nebylo, muselo by dojit v nékolika eukaryotickych liniich nezavisle na sobé k nahrazeni ptvodni
bakterialni RNA polymerazy polymerdzou T4 z téhoZ fagového zdroje.

2. Meziskupinou Amorphea a Corticata+Excavata (bez Malawimonas)

Na tuto, z mého pohledu nejpravdépodobnéjsi pozici kofene, ukazuje multigenova analyza zaloZend
na asi 39 genech, které ac nejsou kddovany mitochondridlnim genomem velmi pravdépodobné
pochdazi z mitochondridlniho®. Autofi do této analyzy zahrnuly také a-proteobakterie jako tzv.
outgroup, jehoZ poloha na stromu by méla ukazovat polohu korene eukaryot. PouZili nejlepsi
dostupné statistické postupy a podafilo se jim s velkou jistotou zakofenit eukaryota tak, Ze na je
jedné strané lezi Amorphea, Sulcozoa a excavat Malawimonas a na strané druhé Corticata a zbytek
excavat.

K ¢emu je vlastné dobré patrani po korfeni stromu? Budeme-li znat jeho pozici, mGZzeme odvodit, jak
asi vypadal posledni spolecny ptedek dnes Zijicich eukaryot (LECA). Pokud kofen eukaryot skutecné
leZzi na pozici podle bodu 3. nebo 2. tak to znamend, Ze LECA byl pravdépodobné excavatni bicikovec.
Na obou strandch od korene se totiz vyskytuji typicky excavatni bic¢ikovci a pravdépodobnost, Ze
natolik podobny bunécny plan objevil v evoluci dvakrat nezavisle na sobé je velmi mald. Na to, Ze
LECA vypadal jako exkavat poukazuje studie Yubukiho a Leandra®. Ti se pokusili homologizovat
mikrotubularni kofeny asociované s biciky napfic vSsemi eukaryotickymi fiSemi. VsSimali si predevsim
zastupcd, jejichz morfologie se jevi jako nejméné odvozena. Dospéli k nazoru, Ze exkavatni cytoskelet
je pravdépodobné tim nejplvodnéjsim usporadanim, nebot kazda jeho soucast se kromé excavat
vyskytuje jesté u nékteré z dalSich eukaryotickych skupin, takze (je-li homologickd) méla by byt
pfitomna u spole¢ného predka eukaryot.

Detailni predstava o evoluci eukaryot (Cavalier-Smith 2015)

doslo. To znamen3, Ze je nepravdépodobné, Ze tyto organizmy jsou nepribuzné nebo Ze mezi nimi lezi kotren
stromu. To bychom totiZz museli pFipustit opakovani téZe udalosti u rdznych linii nebo jeji reverzi.

4 Pfesnéji pét unikatnich kombinaci domén ve struktufe myosinu.

5 http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=derelle%20elias

5 http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/23398214



Nyni si pfedstavime dopodrobna propracovanou hypotézu o evoluci velkych eukaryotickych skupin
podle Cavaliera-Smithe. Tuto hypotézu zde uvadim nikoli proto, abyste se ji detailné naucili. To
skutecné neni potfeba, protoze si miZzeme byt téméf jisti, Ze tato hypotéza nebude ve vsech
ohledech spravna. Berte to prosim, jako pomucku k usporadani a zopakovani si eukaryotickych
skupin z trochu jiného pohledu a v jinych souvislostech.

Cavalier-Smith predpoklada, ze koren eukaryot lezi na vétvi vedouci k euglenozoim. Mame tu tedy
dalsi navrh na pozici kofene ale budiz. Prvni dichotomii jsou tedy Euglenozoa na strané jedné a
vSechna ostatni eukaryota na strané druhé. Jak tedy vypadal prvni eukaryot nevime, ale od néj se
evoluce rozbéhla dvéma sméry (i) ke dvojbicikovcim, ktefi lezli po povrsich pomoci zpétného biciku a
pomoci cytostomu umisténého pobliz povrchu odlupovali bakterie a pohlcovali je (dnesni
euglenozoa) a (ii) k exkavatnim dvojbicikovclim, plovoucim ¢i pfisedlym, ktefi si vytvofili mél¢i brisni
ryhu, skrze niz zpétny bicik vybaveny ploutvi¢ckou prohdnél proud vody. Podle tohoto scénére nelze
usoudit, ktery z téchto zplsobU obzZivy byl plvodné u LECA. Excavata divergovala do vSech ndm
zndmych exkavatnich skupin a jedna linie vedla ke vzniku vSech zbylych eukaryot. VSimnéte si, ze
Excavata nejsou ve schématu monofyletickou skupinou ale skupinou parafyletickou - evoluénim
stupném, ze kterého vybihaji ostatni eukaryota. V tomto ohledu se Cavalier-Smith shoduje s tim,

k ¢emu jsme se dopracovali na predchozi strané.

Nejprve prozkoumame linii vedouci k podiatim, které my oznadujeme Amorphea. Tato linie se zahy
naucila tvofit panozky, kterymi vyplnila bfisni ryhu zdédénou po exkavatech a vznikla Sulcozoa,
vyvojovy stupen pred Amorphea. Stali se z nich lezci po povrsich, ktefi se pohypovali lezenim po
zpétném biciku a panozkami v bfisni ryze pohlcovali kofist. Ze sulkozoi se vyvinula amébozoa poté,
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co se naucila vytvazet panozky na celém povrchu téla a pohybovat se pomoci nich nebo pomoci
lezeni po prednim biciku. Opistokonta vznikla ztratou predniho biciku (zachovanim bazalniho téliska)
a vznikem filopodii pouzivanych k filtrovani nebo pfimo lovu kofisti.

Colponema

Druhou linii eukaryot, ktera povstala z excavatniho predka jsou Corticata. Zde byla hlavni inovaci
zména kortexu buniky, ktery si tito prvoci vypodlozili alveoly. Prvni kortikat mohl vypadat jako dnesni



Colponema (hluboka vétev alveolat), ktera ma vyvinuty jak kortikalni alveoly a zaroven zachovan
cytostom ne nepodobny jako exkavatni ryze. Pohlcenim primarniho plastidu vznikla fiSe
Archaeplastida. Druhou linii eukaryot, ktera v této linii vznikla, jsou Chromista, jejiz néktefi zastupci
museli néjakou dosud neobjasnénou cestou ziskat komplexni ruduchovy plastid.

Vsimnéte si, Ze pribuzenské vztahy na tomto slozitém schématu odpovidaji tém na nasem
schematickém stromu, pokud jeho zacatek umistime na vétev euglenozoi.

Fosilni zaznam

Odhady, kdy vznikla eukaryota, se velmi liSi mezi autory a pohybuji se nej¢astéji v rozmezi 1-2
miliardy let. Na pfitomnost eukaryot lze usuzovat napfiklad na zdkladé pfitomnosti molekularnich
marker( (steran(). Sterany jsou zakladni kostrou steroid(, které jsou povazovany za eukaryoticky
vynalez a vznikaji nasledné jejich degradaci. Prokaryotické vyjimky schopné syntézy sterol( ziskaly
geny pro tuto syntézu pravdépodobné horizontalnim genovym pfenosem. Steroidy jsou dilezZitou
slozkou membran ovliviiujicich jejich fluiditu. Prokaryota a néktera eukaryota vyuzZivaji pro tento ucel
jiné terpeny — hopanoidy. Pravé pomér sterand vici hopandm ve fosilnich vrstvach ukazuje na pomér
eukaryot vUci prokaryotlm. Prvni dobfe potvrzené sterany se nachazeji az pred 800 miliony lety. To
neznamena, Ze eukaryota nemohla existovat dfive, ale bud'jich bylo velmi mélo nebo jesté
nevyuzivala steroly. Asi neni ndhoda, Ze se sterany objevily v dobé, kdy se zacaly okysli¢ovat ocedny,
nebot konéi obdobi Canfieldova ocednu. Pro biosyntézu sterani je totiz potfeba molekularni kyslik.

Dalsi typem fosilnich doklad(l jsou mikrofosilie. Mikrofosilie, které jsou zfejmé eukaryotického
plvodu, ale nelze je zafadit do Zadné znamé eukaryotické skupiny, se nazyvaji akritarchy (z feckého
»akritos arch” — nejistého postaveni). Na to, Ze jsou to objekty eukaryotického plvodu, se usuzuje z
toho, Ze jsou vétsi velikosti nez prokaryotické buriky a jejich povrch (pravdépodobné bunééna sténa)
vykazuje pravidelnou sloZitou strukturu, u které neni znamo, jak by mohla vzniknout geologickymi
procesy. Na rozdil od prokaryotickych fosilii maji také na povrchu pravidelné vybézky, ¢i ostny, coz
naznacuje, Zze burika méla cytoskelet a endomebranovy sekrecni systém potrebny na jejich tvorbu.
Obvykle se také provadéji analyzy poméru izotoptl uhliku *2C a *3C, které uréi, zda se jedna viibec o
objekt organického ptivodu. V organickych materidlech je izotop *C zastoupen v mensi mife oproti
anorganickému okoli, protoZze enzym RuBisCO fixujici atmosféricky uhlik do organickych sloucenin si
prednostné vybira oxid uhlidity s izotopem 2C.

Nejstarsi potencialni akritarchy jsou velmi prekvapivé staré — 3,2 miliardy let (snimek 24). Javaux a
kolegové nasli tyto fosilie v jihoafrickém masivu Moodies, ktery obsahuje nejméné metamorfované
horniny tak vysokého stari. Ostatni takto staré horniny prosly metamorfézou, takze se v nich vétsi
mikrofosilie nemohly zachovat. Dalsi fosilie, které nalezli Albani a kolektiv jsou datovany na -2,1
miliardy let. V tomto ptipadé se jedna o velké makroskopické objekty, které budi dojem
mnohobunécného nebo kolonialniho organizmu (snimek 25). Takto staré akritarchy jsou vsak
vétsinou paleontologl zpochybriovany. Od doby -1,6 miliardy let, tedy zhruba zacatkem
mesoproterozoiku, se ve fosilnim zaznamu vyskytuje velké mnoZstvi nepochybnych akritarch — napft.
Tappania plana, Valeria lophostriata, Dictyosphaera, Satka favosa (snimek 26). V mezoproterozoiku
tedy jiz velmi pravdépodobné eukaryota existovala, ale nejsme schopni je zaradit do zadnych dnes
znamych skupin. Prvni znamé eukaryotické fosilie (opét acritarchy) nalezené v sedimentech, které
jsou prokazatelné sladkovodniho plvodu jsou staré asi 1 miliardu let.

Na prelomu meso- a neo-proterozoiku, zhruba pfed 1 miliardou let, se zacinaji objevovat zaraditelné
mnohobunécné fosilie: ruducha Bangiomorpha velmi podobna dnesni ruduse Bangia, ulvofytni fasy
Proterocladus, sporangia vytvarejici houby Ourasphaira giraldae a o néco pozdéji také vlaknita
Xantophyta (Stramenopiles) Paleovoucheria. V$e tedy ukazuje na to, Ze na zaCatku neoproteorozoiku



(obdobi Tonian) jiz byla eukaryota rozrliznéna do dnes znamych velkych skupin. Tésné pred velkym
ledovym obdobim s cryogenianu se objevuji i nepochybné zaraditelné fosilie protist — schranky améb.
Je mozZné, Ze nastartovani eukaryotické evoluce v tomto obdobi souvisi s okyslicovanim ocednd.
Obdobi anoxického sulfanového Canfieldova ocednu konci a koncentrace kysliku se na konci
cryogenianu dostava na dnesni hodnoty. V cryogenianu doslo také ke dvéma, mozna dokonce tfem,
velkym zalednénim Zemé. Podle nékterych nazorl se Zemé zmeénila doslova ve s snéhovou kouli
(“Snowball Earth”), protoze byla na celém svém povrchu (sousi i mofich) pokryta vrstvou snéhu a
ledu. Podle nékterych nazor( nebylo zalednéni Uplné a na rovniku byla roztata. Toto zalednéni
samoziejmé vyrazné ovlivnilo Zivot. Eukaryota sice prezila, ale slozeni fosilii se pochopitelné zménilo,
nicméné stale se vyskytuji vazovité fosilie krytének a objevuiji se kritarchy, které jsou povazovany za
klidova stadia obrnének — srovnejte s dnesni hypnozygotou obrnének. V obdobi ediakaranu
nachdzime také zfejmé prvni ZivoCichy nezaraditelné do dnesnich kmend.

S kambrijskou explozi bilaterdlii se objevuji i dalsi dnes znamé skupiny protist. Ve fosilnim zaznamu se
objevuji dirkonosci a mfiZovci v podstaté dnesniho typu. Z fototrofnich eukaryot v ocednech ziejmé
dominovaly zelené fasy. Nastup chromistnich skupin fas, které v sou¢asnosti v moftich prevladaji, je
patrny az na konci prvohor a béhem druhohor, kdy se ve fosilnim zaznamu objevuji kokolitky a
rozsivky. Ustup zelenych fas dava jedna teorie do souvislosti s poklesem koncentrace CO,. Chromistni
fasy jsou udajné schopny pfi nizsich koncentracich CO, rist Iépe neZ fasy zelené.

Snimek 34 ma ukdzat, Ze hromadna vymirani, jako to na rozhrani kfidy a terciéru, kdy vyhynuli
dinosaufi, se dotkla i protist. Je to ukazano na pfikladu dirkonoscl. Mnohé jejich skupiny se po tomto
vymirani ve fosilnim zaznamu ztrdci, ale objevuiji se skupiny nové.

Molekularni datovani

Jinou metodou, jak odhadnout stafi skupin (uzl( na stromu Zivota) jsou molekuldrni hodiny. Ty
vychazeji z pfredpokladu, Ze pocet substituci, ke kterym doslo v sekvencich DNA a aminokyselin,
odrazi uplynuly evolucni ¢as. Nebudu zabihat do podrobnosti, ale je zfejmé, Ze vysledek takového
odhadu je velmi zavisly od toho, jaké pfedpoklady’ statistické metody pouZivaji, a zména jakéhokoli z
nich mdZe velmi ovlivnit vysledny odhad. Vysledkem téchto metod nejsou pfesna data ale pomérné
Siroké intervaly. V zavislosti na zvolené metodé se intervaly vzniku eukaryot a jednotlivych skupin
pohybuji nasledovné:

LECA 1,9-1,0 miliarda let
Amoebozoa 1,8-1,0 miliard let
Excavata 1,9-1,3 miliard let
Opisthokonta 1,5-0,6 miliard let
SAR 1,7-1,1 miliard let

Shrneme-li dostupné indicie, mizZeme prohlasit, Ze posledni spolecny pfedek vsech dnes znamych
Zijicich eukaryot (LECA) Zil nejspis pred 1,5-1,2 miliardou let. Prvni eukaryota se vSak objevila
mnohem dfive, tfreba i pred vice nez dvémi miliardami let. LECA je tedy oddélen od prokaryot
,stonekem” dlouhym snad i miliardu let. Akritarchy z tohoto obdobi zfejmé predstavuji zastupce
vyhynulych linii, které se oddélily od tohoto stonku. S koncem mesoproterozoiku (1 miliarda let)

nachazime fosilie zaraditelné do dnesnich eukaryotickych, coz dobre koreluje s molekularnimi

7 Pod predpoklady si mdZzeme pFedstavit napt. pravdépodobnosti rliznych typl zdmén v DNA a
aminokyselinach, miru proménlivosti substitucni rychlosti a jeji rozdilnosti mezi vétvemi stromu, tvar stromu,
ze kterého odhad vychazi a postaveni jeho kofene a konecné kvalita a mnozstvi kalibraénich bodd (mist na
stromu o zndmém stari), které jsou k dispozici.



odhady vzniku eukaryotickych Fisi.



