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Cianobacteérias

Endosimbioses primarias e outras associacoes

Ana C. Sampaio
CITAB/ DeBA/ UTAD

Ha cerca de 2,0 x 10° anos surgiram os primeiros Eucariotas. A teoria Endossimbidtica,
formalmente apresentada pela microbidloga Lynn Margulis, postula que os Eucariotas
atuais se formaram a partir de endossimbioses com bactérias, que permaneceram no
interior das células ao longo do tempo, originando as mitocondrias e cloroplastos — es-
tes ultimos ha pelo menos 1,5 x 10°. A descoberta de outra endossimbiose primaria mais
recente (90 milhGes de anos) envolvendo uma cianobactéria similar a Synechococcus e
o cercozoario Paulinella sp., e de outras associag6es de varios tipos envolvendo ciano-
bactérias, além de mostrarem a sua capacidade de associacao a uma elevada diversida-

de de hospedeiros filogeneticamente muito distantes, levantam importantes questoes.

Em 1883 Andreas Schimper foi um dos primeiros a estudar e a descrever a potencial natu-
reza endossimbidtica das células eucariéticas, apds ter reparado que a divisdo dos cloro-
plastos nas plantas era parecida com a das Cianobactérias de vida livre. No inicio do século
XX, em 1905, Konstantin Mereschkowsky sugeriu a ideia da origem endossimbidtica dos
plastidios. Em 1927, e em conjunto com Ivan Wallin, sugeriu que a célula eucariota era
composta por microrganismos, hipétese rejeitada pela comunidade cientifica. Foram pre-
cisos quarenta anos para, em 1967, Lynn Margulis (1938-2011) recuperar essa hipdtese
arrojada e dar-lhe respeitabilidade cientifica!2 Esse hiato de tempo deveu-se ndo sé a inér-
cia face a uma ideia completamente revolucionaria, mas também a limitagdes técnicas que
ndo permitiam saber algumas caracteristicas importantes de cloroplastos e mitocondrias
como a presenca de acidos nucleicos, de duas membranas com composigdes distintas e de
ribossomas 70S. A invengdo do microscopio eletrénico permitiu descobertas importantes
nos anos 60 do século XX, entre elas a descoberta de DNA nos cloroplastos de Chlamy-
domonas moewusii (Ris e Plaut, em 1962) e nas mitocéndrias, (Margit Nass e Sylvan Nass
em 1963-1964). Neste ultimo caso, a descoberta foi corroborada por anélises bioquimicas
pelos investigadores Ellen Haslbrunner, Hans Tuppy e Gottfried Schatz®©.

Na atualidade, existem muitos factos que apoiam a teoria endossimbiética na origem
desses dois organelos celulares, sendo do consenso geral que mitocondrias e cloroplastos
tiveram origem, respetivamente, em ancestrais das bactérias a-pUrpura (primeiro evento
de endossimbiose) e das Cianobactérias (evento seguinte e restrito ao ancestral dos euca-
riotas fotossintéticos).

Numa relagdo endossimbiética a transicdo de um endossimbionte para um organito
permanente deve permitir que o hospedeiro ganhe controlo sobre o primeiro e envolve

varias fases: a) uma relagao predador-presa, do tipo fagotrofica, b) o estabelecimento de
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mecanismos de controlo de trocas metabdlicas entre o hospedeiro e o endossimbionte e,
c) a transformacgao do endossimbionte num organito que perdeu parte dos seus genes,
tendo outros deles sido transferidos para o nticleo do hospedeiro (do inglés endosymbiotic
gene transfer — EGT). As proteinas codificadas por esses genes continuam a funcionar nos
plastidios, sendo marcadas pds-translagcdo com um lider N-terminal, designado por pépti-
dos de transito, que sdo reconhecidos pelos complexos proteicos nas membranas interna
(TICs) e externa (TOCs) dos cloroplastos?.

A endossimbiose primaria dos plastidios deu origem aos cloroplastos das Glaucophy-
ta, Rhodophyta (algas vermelhas) e Chlorophyta (algas verdes) que, em conjunto, cons-
tituem os Archaeplastida (FIGURA 1). Tanto os plastidios das algas vermelhas como os
das algas verdes foram adquiridos, de modo independente e posteriormente, por outras
linhagens heterotréficas, formando plastidios secundarios rodeados por trés, quatro ou
mesmo cinco membranas.

A origem Unica ou multipla dos plastidios primarios das trés linhagens tem sido bastante
debatida, mas atualmente dados moleculares dos genes plastidiais suportam a origem mo-
nofilética dos plastidios primarios, embora andlises preliminares de proteinas citoplasmati-
cas codificadas pelo ntcleo dos plastidios primarios permitam duvidar dessa origem Unica®.
Se admitirmos a origem monofilética destes plastidios, teremos de colocar a questdo: qual
das linhagens surgiu primeiro? As arvores filogenéticas mais provaveis tendem a favorecer
o filo Glaucophyta como o mais primitivo, ramificando-se nas Rhodophyta e Chlorophyta.

As Glaucophyta sdo um pequeno grupo de microalgas dulgaquicolas, com cerca de duas
dezenas de espécies de ocorréncia rara. Os seus plastidios, designados por cianelas, sdo
unicos sendo frequentemente apresentados como um estadio intermédio entre um endo-
-simbionte e um plastidio pois retém a camada de peptidoglicano entre as duas membra-
nas, apresentando como pigmentos fotossintéticos a clorofila a e as ficobilinas, organiza-
dos em ficobilissomas, como na maioria das Cianobactérias. As Rhodophyta constituem
um grupo vasto e diverso de micro e macroalgas, presentes em ambientes de 4gua doce e
marinhos. Os plastidios deste grupo possuem como pigmentos clorofilas a e d, ficobilinas,
também organizados em ficobilissomas. Por ultimo, as Chlorophyta possuem plastidios
com as clorofilas a e b, organizadas em tilacéides (FIGURA 1), constituindo um grupo de
diversidade elevada encontrado frequentemente em agua doce. E pois considerado que os
plastidios primarios evoluiram a partir de um evento unico.

Ha no entanto trés casos extraordinarios, que requerem atencao e que envolvem os
cercozoarios Paulinella chromatophora, P. micropora e P. longichromatophora, amibas
aquaticas que adquiriram dois plastidios, que na realidade sdo duas cianobactérias
simbiontes (similares a Synechococcus) em forma de rim?°.

Isolada pela primeira vez pelo bidlogo alemao Robert Lauterborn em 1894, P, chro-
matophora tem uma longa, mas intervalada e pontual histdria, na literatura cientifica,
tendo sido colocado no centro da discussdo da origem endossimbidtica dos plastidios?®®.
P. chromatophora é filogeneticamente préxima de Paulinella ovalis, desprovida de en-
dossimbiontes, mas que se alimenta preferencialmente de Synechococcus spp., por
pseudodpodes, caracteristicos destas amibas.

P. chromatophora nao necessita de se alimentar, pois os seus hdspedes transferem-lhe
produtos fotossintéticos. Curiosamente, os endossimbiontes ndo podem ser cultivados in-
dependentemente e sincronizam a sua divisdao com a do hospedeiro.
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FIGURA 1. Cianobactéria, bactéria Gram-positiva com clorofila a e ficobilissomas, ancestral isolada é fagocitada por
um protista heterotrofico, estabelece com ele uma endossimbiose primaria, originado a linhagem dos Archaeplastida:
Glaucodfita, com cianelas de duas membranas, peptidoglicano, clorofila a e ficobilinas organizadas em ficobilissomas;
Roddfita, com cloroplastos de duas membranas, clorofilas a e d, e ficobilinas organizadas em ficobilissomas; Clorofita,
cloroplastos com duas membranas, clorofilas a e b organizadas em tilacoides. Mais tarde as Roddfita e as Clorofita
formam endossimbiontes de organismos heterotroéficos de maior tamanho, entrando em endossimbioses secundarias.

Apesar dos endossimbiontes manterem o peptidoglicano (uma caracteristica notavel-
mente similar a outra endossimbiose primaria, a ocorrida nas Glaucophyta), o seu genoma
foi reduzido significativamente, estimando-se que mais de 30 genes tenham sido transfe-
ridos para o nudcleo do hospedeiro!!. P. chromatophora tornou-se um modelo da endossim-
biose usado na investigacao cientifica, sendo largamente aceite como o segundo evento
de endossimbiose primaria, com uma cianobactéria, evento que terd acontecido ha pelo
menos 90 milhdes de anos®.

Na maioria destes casos, as cianobactérias envolvidos em mutualismos e simbioses
(cianobionte) pertencem aos géneros Nostoc e Anabaena (ordem Nostocales), espé-
cies filamentosas com a capacidade de formar heterocistos, células especializadas na
fixagdo do Azoto atmosférico em NH,. Nas simbioses, ambos os parceiros envolvidos
beneficiam da associagao: o cianobionte tem um continuo aporte de nutrientes e é pro-
tegido pelo hospedeiro da desidratagao e dos herbivoros e, em troca, fornece-lhe fotos-
sintetizados, oxigénio e, no caso das cianobactéroas diazotréficas, formas organicas de
azoto, permitindo a este colonizar ambientes pobres neste nutriente?®.

As Cianobactérias estdo envolvidas em simbioses com organismos filogeneticamente

distintos como Fungos, Protozoérios, Protistas, Plantas e mesmo Animais (TABELA 1).
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A associagdo com Protistas heterotradficos unicelulares pode envolver tanto a fixagcdo de
N, como a fotossintese. A maioria dos Protistas heterotréficos adquire os cianobiontes por
fagocitose e a associacdo nao € obrigatoria. Pelo contrario, todas as espécies de Gunnera
estabelecem endossimbioses, de caracter obrigatdrio com as Cianobactérias.

De igual modo, nos Ascidios, animais tunicados, a relagdo com as cianobactérias é obri-
gatoria, sendo mesmo transmitidos verticalmente a geragdo seguinte’, colocando inume-

ras questoes, entre elas como a bactéria suprime ou evita o sistema imunitario do animal.

TABELA 1. Exemplos de mutualismos e simbioses onde uma Cianobactéria € um dos parceiros®: 9 1415.17.18,

Cianobionte

Parceiro

Interacgdo

Calothrix, Synechoccus,

Bacilariophyta

Cianobionte fixa N,, fornecendo

Crocosphaera NH, a alga;
Cianobionte a caminho de se
tornar um organelo
Oscillatoriales, Protistas ndo Cianobionte fixa N,, fornecendo
Synechococcales fotossintéticos NH, a alga
Prochlorococcus
Nostoc spp. Brifitos (Sphagnum, | Cianobionte fixa N,, fornecendo

Anthoceros, Blasia)

NH, & planta

Anabaena spp.

Pteridéfitas (Azolla)

Cianobionte fixa N,, fornecendo

NH, a planta

Nostoc spp.

Gimnospérmicas

(Cycadales)

Cianobionte fixa N,, fornecendo
NH, a planta;

produz metabolitos que
beneficiam a absorgao de
nutrientes e protetores contra
bactérias

Nostoc sp.

Angiospérmicas

(Gunnera spp.)

Cianobionte fixa N,, fornecendo
NH, a planta

Nostoc spp., outras Fungos Cianobionte fornece
espécies fotossintetizados e azoto
organico ao micobionte
Oscillatoriales, Porifera Cianobionte produz metabolitos
Synechococcales secundarios,
algumas toxinas
Chroococcales, Cnidarios Cianobionte fixa N,
Nostocales, Oscillatoriales,
Prochlorales
Synechococcales Ascidios Cianobionte fixa N, e CO,;

producdo de metabolitos
secundarios; protecao contra o

stress oxidativo
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Todas estas relagdes pouco convencionais que tém vindo a ser descobertas est3o a al-
terar conceitos como mutualismo/parasitismo, transiente/permanente, predador/presa,
heterotradfico/autotréfico, muitos deles baseados na ecologia macroscdpica, mas que pa-

recem estar desajustados a realidade da ecologia microbiana.

Conclusoes e Reflexdes
Devemos abandonar o paradigma de que o nascimento de organelos é excecionalmente
raro ao longo da evolug3o eucariota?

O caso dos cercozoarios (e.g. P. chromatophora) podera ser usado como modelo de uma
endossimbiose primaria? E surpreendente a evolugdo convergente com varias centenas de
milhGes de anos de diferenca: uma cianobactéria a estabelecer uma relagao estavel com
um protista, originando um organelo fotossintético rodeado por 2 membranas, EGT e perda
de genes, com controlo do fluxo de metabolitos héspede/hospedeiro.

As Cianobactérias tém uma enorme plasticidade para estabelecer associagoes, de maior
ou menor dependéncia, com organismos filogeneticamente distantes. Esta caracteristica

€ Unica ou esta disseminada noutros grupos e estamos apenas no inicio da descoberta?
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