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Eucaryotes

Archaea

Bacteria

Ou est la racine ?

→ pour enraciner un arbre il faut un groupe de séquences externe au groupe étudié… 
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L’arbre de Woese et Fox, 1990, est enraciné  sur la branche des bactéries: 
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Iwabe et al., Proc. Natl. Acad. Sci. USA 86 (1989), pp. 9355–9359

-l’arbre universel peut être enraciné en utilisant une paire des protéines paralogues et 
universelles

-exemples: les facteurs d’élongation EF-Tu et EF-G ou les sous-unités α et β de l’ATPase F1 

-la duplication est survenue avant la divergence des trois domaines – par conséquence la racine 
peut être placé à l’endroit/moment qui correspond  à leur duplication 
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Distribution des protéines ribosomales entre les trois domaines…

soutien pour la racine sur la branche des bactéries
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-les branches des bactéries et du groupe externe sont les plus longues →

Forterre and Philippe, BioEssays 21:871–879, 1999

groupe externe 
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→ long branch attraction artefact

Forterre and Philippe, BioEssays 21:871–879, 1999
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→dans les alignements des protéines universelles très peu de positions sont informatives

→on doit pouvoir polariser un changement d’AA pour que cela soit informatif 

→ le groupe externe contient le caractère L = 
plésiomorphe
le caractère R = synapomorphie

→ Pour les protéines universelles les synapomorphies sont très rares (car les positions qui 
évoluent lentement sont rares)
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Philippe and Forterre, J Mol Evol (1999) 49:509–523

→ analyse de saturation des gènes marqueurs (comparaison des paires de séquences): 
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Iwabe et al., Proc. Natl. Acad. Sci. USA 86 (1989), pp. 9355–9359

-en 1989 peu de séquences sont disponibles
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→le nombre des séquences 
augmente: les topologies alternatives 
à celle de C. Woese émergent….
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1985, Olsen and Woese

?
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Jim Lakes, 1984

→ Le scenario « Eocyte »

→quatre (et non pas trois) types de 
ribosomes
→crenarchaeota = eocytes

Bact. Eury. Cren. Euk.

→ les crenarchaeota sont le groupe sœur des eukaryotes alors que les euryarchaea (halophiles 
et methanogènes) sont groupe sœur des bactéries
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1992, science

→ l’hypothèse eocyte est soutenu par un indél spécifique trouvé au sein des 
eucaryotes et des crenarchaeota

→facteur d’élongation EF1-alpha (protéine universelle) 
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→ fin de la monophylie des archées? Fin des archées tout court?!? 

paraphylétiques

“modern cells are sufficiently complex, integrated and ‘individualized’
that further major change in their designs does not appear possible”

C. Woese
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→ 2008, nouvelle version de l’hypothèse « eocyte »: 

→ soutenu par des reconstructions phylogénétiques dans un cadre statistique incorporant les 
modèles sophistiqués d’évolution des séquences dans leurs hypothèses de base
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-SSU + LSU rRNA
A: vitesse de 
substitution des 
positions est 
homogène chez 
les différentes 
lignées

B: vitesse de 
substitution 
hétérogène 
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Thermococcales
parmi les 
methanogènes? 

c’est un 
champignon!
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Guy and Ettema, Trends in Microbiology, 2011

→Eucaryotes sont placés à l’intérieur des archées → les gènes d’archées présents chez les 
eucaryotes ont été transmis verticalement depuis une archées parentale apparenté aux TACK

→ Phylogénie bayesienne, concaténation de 26 protéines universelles
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Théorie de fusion (symbiogènese): fusion entre une archée et une alpha – proteobactérie est 
à l’origine des Eucaryotes

Consensus:

1. LECA possédait l’ancêtre d’alpha protéobactéries qui donnera naissance à la mitochondrie
2. Les génomes d’Eucaryotes sont chimériques: les gènes informationnels sont apparentés au 

ceux d’archées et les gènes opérationnels sont apparentés au ceux des Bactéries
3. Les eucaryotes codent pour les protéines qui leur sont propres (ESP, eukaryotic signature 

proteins)

2 questions majeures:

1. Quelle était la nature de l’hôte qui a englobé l’ancêtre de l’alpha-protéobactéries?

2. La complexité eucaryote a-t-elle émergé avant l’événement d’endosymbiose (avant 
mitochondrie) ou après? 
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Modèle « avant mitochondrie »: 
L’ancêtre commun de tous les eucaryotes est une cellule complexe de type eucaryote sans 
mitochondrie – scénario compatible avec l’arbre classique
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Modèle « après mitochondrie »: 
la fusion entre une archée et une bactérie à déclenché l’évolution des caractères eucaryotes

« smoking gun is missing »: les organismes intermédiaires ne sont pas connus!
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Théorie de fusion (symbiogènese): fusion entre une archée (TACK) et une alpha –
proteobactérie est à l’origine des Eucaryotes

→argument 1: le partage entre les TACK et les Eucaryotes d’ESP:

actine, tubuline, ESCRT, ubiquitine, plusieurs facteurs de transcription et de traduction

→ argument 2: l’acquisition de la mitochondrie a pu enlever la contrainte énergétique à 
laquelle sont soumis les archées et les bactéries pour permettre une augmentation drastique 
du nr. de gènes et de la taille de la cellule
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La théorie ‘PhAT (phagocytosing archaeon theory)’ pour l’émergence de la cellule eucaryote

1. une archée ancestrale appartenant aux 
TACK – contient tous les ESP connus chez 
les TACK

2. perte de la paroi protéique – évolution du 
cytosquelette (actine)  - formation des 
extensions cellulaires 
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La théorie ‘PhAT (phagocytosing archaeon theory)’ pour l’émergence de la cellule eukaryote

3. Mise en place de la phagocytose –
augmentation drastique du HGT – génome 
mosaïque – vitesse d’évolution accéléré 
(déstabilisation due au dosage de gènes 
inapproprié) 
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La théorie ‘PhAT (phagocytosing archaeon theory)’ pour l’émergence de la cellule eukaryote

4. pour protéger l’intégrité génomique 
formation d’une membrane par 
invagination  - noyau primitif; 
phagocytose d’une alpha-bactérie –
symbiose
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La théorie ‘PhAT (phagocytosing archaeon theory)’ pour l’émergence de la cellule eukaryote

5. évolution réductive d’alpha-bactérie en 
organite produisant l’ATP → le surplus 
énergétique permet complexification →
expansion de la taille cellulaire (production 
d’énergie n’est plus intégré dans la 
membrane plasmique)
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La théorie ‘PhAT (phagocytosing archaeon theory)’ pour l’émergence de la cellule eucaryote

Smoking gun ? 
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-l’organisme avec des 
caractéristiques intermédiaires entre 
les procaryotes et eucaryotes
-matériel génétique entouré de 
membrane (non-intégrale)
-présence de 3 cellules  
« endosymbiontes » à l’intérieur de 
la cellule 
-pas de mitochondrie

Parakaryon myojinensis

-une endosymbiose ancienne ou 
une relation de prédateur – proie 
récente? 



L’arbre universel du vivant

31EBM – Tamara Basta

-l’organisme avec des 
caractéristiques intermédiaires entre 
les procaryotes et eucaryotes
-matériel génétique entouré de 
membrane (non-intégrale)
-présence de 3 cellules  
« endosymbiontes » à l’intérieur de 
la cellule 

Parakaryon myojinensis

-une endosymbiose ancienne ou 
une relation de prédateur – proie 
récente? 

sédiments – environnement très stable → « fossiles vivants » sont à trouver ici?
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Thijs Ettema

Mai, 2015

Découverte de Lokiarchaeota:
- échantillons de sédiments marins profonds
- amplification et séquençage 16S rDNA→ ~10 % sont DSAG (deep sea archaeal group)

http://schaechter.asmblog.org/.a/6a00d8341c5e1453ef01b8d157520a970c-popup
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→dieu dans la mythologie nordique, peut changer de forme

« Loki has been described as ‘‘a staggeringly complex, confusing, 
and ambivalent figure who has been the catalyst of countless 
unresolved scholarly controversies’’, in analogy to the ongoing 
debates on the origin of eukaryotes.”
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association des
contigs à des groupes 
taxonomiques
(Thaumarchaea, 
DSAG, DPANN)

séquences peu abondantes –
génomes partiels, pas de gènes 
16S-rDNA

génome 92% 
complet, gène 
pour 16S rDNA
y compris
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- analyse phylogénétique bayesienne: 36 protéines conservés (majoritairement protéines 
ribosomales)  

?

Les Lokiarchées ont un ancêtre en 
commun avec les Eucaryotes!
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→l’annotation du génome du Lokiarchaeum: 32% des ORFans, 26% protéines d’archées, 29% 
protéines bactériennes, 175 protéines = 3% → ESP

Miscellaneous
crenarchaeota
group – non-cultivés

→contamination avec des séquences issues des génomes bactériens et eucaryotes (problème 
d’assemblage des contigs à partir des données brutes de séquençage et/ou problème de 
« binning » )?



L’arbre universel du vivant

37EBM – Tamara Basta

→ pour les protéines d’origine bactérienne:
-pas de protéines ribosomales parmi les séquences bactériennes, les protéines bactériennes 
ont les fonctions dans les voies métaboliques, signalisation, les mécanismes de défense, 
transport… 

→pour les protéines d’origine eucaryote: 
-les ESP sont  toujours entouré par des protéines procaryotes (aussi des gènes d’origine 
bactérienne)

-la plupart contenus dans les contigs contenant des gènes « signature » pour le archées 

-les séquences d’ESP sont retrouvés dans les données metagénomiques avec une haute 
redondance (>20x) mais les séquences eucaryote ne sont pas détectables ou alors à une 
fréquence très faible

-pas d’amplification de gènes 18S rDNA
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→ l’analyse phylogénétique des orthologues d’actine chez les loki:

Eucaryotes

→ les ESP retrouvées chez Loki forment un « outgroup » pour les orthologues eucaryotes → ce 
ne sont pas les « vraies » protéines eucaryotes
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→ Recherche de nouvelles lignées apparentées aux Lokiarchées (métagénomique) 

Janvier, 2017
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→ Assemblage de séquences métagénomiques en 3.28 Gpb de contigs > 5 kpb→ recherche 
des gènes ribosomiques conservés pour identifier des organismes proches de Loki →
phylogénies

→ Identification de Odin- et Heimdall- archées → Asgard
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→ Binning→ association des contigs pour reconstruire des métagénomes
→ Phylogénies en utilisant 16S et 23S rRNA, les gènes marqueurs universels, protéines 

ribosomales universelles et partagées archées/eucaryotes

→ Les Eucaryotes groupent de 
manière robuste (PP = 1) avec 
les Asgard 

→ les Heimdalarchées forment un 
groupe sœur avec les eucaryotes 
(PP = 0.77)

→ Les relations de parenté au sein 
des Asgard ne sont pas résolues

Bayesien, 55 protéines ribosomales A/E, CAT-GTR model d’évolution de séquences 
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→ Les métagénomes reconstruits contiennent un répertoire enrichie en ESP (Eukaryotic
Signature Proteins)
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Question centrale concernant l’émergence d’Eucaryotes:

Pourquoi seulement la lignée d’Asgardarchées avait acquis 
une complexité cellulaire caractéristique des Eucaryotes ?

“Future exploration of novel branches in the tree of life, including
novel members of the Asgard, as well as deep-branching eukaryotes,
and the detailed characterization of their metabolic repertoires and
cell-biological features, will undoubtedly provide new fundamental
insights into the process of eukaryogenesis, and ultimately reveal how
eukaryotic cells evolved their complex and compartmentalized nature.”
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Patrick Forterre

→ L’affiliation Loki-Eucaryotes a été critiqué par Caetano-
Anolles et coll. (Nasir et al., 2015 Trends in Microbiology)

→ L’arbre de Loki est déséquilibré (10 B, 10 E, 87 A) → cela 
peut biaiser la topologie  (Nasir et al., 2016, Archaea) 
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→ Ré-analyse des phylogénies individuelles des 36 protéines universelles utilisées par 
Spang et coll.

→ Identification des protéines universelles (parmi les 36) compatibles avec l’arbre à 
trois ou deux domaines

→ Identification des contamination dans les séquences protéiques utilisés (EF2)

→ Analyse phylogénétique de l’ARN polymérase en utilisant un échantillon 
taxonomique équilibré 
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→ Identification des protéines universelles (parmi les 36) compatibles avec l’arbre à 
trois ou deux domaines
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→ Elimination des lignées qui 
évoluent vite (ex. Methanopyrus
kandleri, Aigarchaeota, DPANN) 
pour minimiser LBA 
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→ l’analyse de la qualité du génome de Loki 1 indique une forte contamination 

→ Dans le segment qui semble être le plus contaminé se trouve le gène pour EF-2 (#)

(#)
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→ Les indel du type eucaryote sont trouvés dans les séquences de EF-2 assignées à Loki
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→ L’analyse faite sans les séquences qui évoluent vite et sans EF2 donne l’arbre à trois 
domaines!
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→ l’arbre de RNA polymérase :
(i) la protéine universelle la plus longue (1200 AA pour chacune de deux 

sous-unités principales)
(ii) Phylogénie d’archées congruente avec la phylogénie des protéines 

ribosomales
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RNA pol,
ML (LG model + Γ4),
Bayesian inference (CAT-
GTR model)

→ Asgard archaea forment un groupe monophylétique avec les Euryarchées!
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Trends in Microbiology, August 2015, Vol. 23, No. 8 

→ Les Loki sont le lien évolutif entre les archées et les eukaryotes ou alors 
simplement des archées issus de « la matière noire microbienne »?

Arshan Nasir
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-la vaste majorité de la diversité microbienne reste à présent inconnue (microbial dark matter )
-la partie connue est utilisé pour établir les arbres phylogénétiques
- »missing link » un organisme qui comporte des caractères anciens, unifiant un grand groupe 
d’organismes (ex. archées et les eucaryotes ) → car caractères partagés communs



L’arbre universel du vivant

60EBM – Tamara Basta

-comment savoir si un organisme est un  « missing link »?

→ Les phylogénies moléculaires:  biais dans l’échantillonnage des organismes, les modèles 
d’évolution de séquences inadéquates, les hypothèses ad hoc pour enraciner les arbres

→ la distribution des domaines protéiques conservés (DPC) qui ont une structure 3D  et 
fonction en commun (homologues) 

Seulement 2500 DPC dans 
la nature – hautement 
conservés → peuvent être 
utilisés pour inférer des 
relations de parenté
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-le « missing link » entre les archées et les eucaryotes devrait comporter des nombreux 
caractères (DPC) en commun avec les Eucaryotes
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-seulement 2 nouveaux DPC en commun avec les eucaryotes!

→ d’autres DPC ont été identifiés: impliqués dans le cytosquelette, ubiquitination des 
protéines…

…mais on les retrouve chez les bactéries (B) et les 
virus (V)

-Loki contribuent seulement 10 DPC aux archées (1014 → 1024 = 0.1%)
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→ l’origine de la complexité chez les Eucaryotes? 

-4133 gènes sont partagés entre N. 
gruberi et au moins un supergroupe
d’Eucaryotes 

-suggère que LECA était très 
complexe

-au moins 40 % des protéines chez LECA sont des ESP!
(pas d’homologues chez les A et B)

-Comment expliquer l’existence des nombreux gènes ESP et des structures très complexes par 
les théories de fusion???
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LECA

FME

Spliceosome, 
mRNA capping 
transcriptional machineries with unique 
components, such as the mediator, 
endoplasmic reticulum and derived structures 
such as lysosomes, the Golgi apparatus and 
the nuclear membrane
nuclear pores, nucleolus and other nucleus-
specific structures,
linear chromosomes with centromers and 

telomers,
mitosis and associated chromosome 
segregation system 
sex with meiosis derived from mitosis, 
centrioles and mid-bodies for cell division 

A B

All Eukaryotic Specific feature should have 
appeared after the fusion and before LECA, all 
intermediate stages have disappeared

v
v

m
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→les lipides d’Archaea sont
fondamentalement différents!

Bacteria/Eukaryotes Archaea

liaison ester liaison éther

sn-glycerol-3-phosphate

acides gras

sn-glycerol-1-phosphate

chaine 
latérale 
composé 
d’isoprène 
méthylé

D stéréo-isomère L 
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LECA
FME

A
B

v
v

m
→ transformation of the host 
archaeal membrane into the 
bacterial-like membrane of 
eukaryotes. Selection pressure?  

→ such transformation has never been 
observed in nature.

→ acquisition of a bacterial type of membrane 
never occurred in any archaeal lineage, 
despite the massive lateral gene transfer 
(LGT) of bacterial genes into archaea
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n’explique pas pourquoi l’acquisition des 
gènes uniquement dans un sens (du 
symbionte vers le hôte)?

pourquoi la transformation du 
chromosome circulaire en chromosomes 
linéaires pourvus de centromères et de 
télomères ?

pourquoi la machinerie de division 
simple de l’hôte a été remplacé par le 
mitose très complexe ?
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→selon les théories de fusion l’association d’une archée et d’une bactérie a conduit à 
l’émergence d’un nouveau domaine les Eucaryotes

→On ne connait pas d’autres exemples d’une telle transformation: l’union d’un eucaryote 
avec une cyanobactérie n’a pas donné un nouveau domaine; les plantes sont toujours les 
eucaryotes et les chloroplastes sont reconnaissables en tant que les anciennes bactéries
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How about viruses?

→each domain has its own « collection » of viruses

→The fusion theory does not explain how the eukaryotic viruses arose from archaeal ones

L’arbre universel du vivant
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La théorie ‘PhAT (phagocytosing archaeon theory)’ pour l’émergence de la cellule eucaryote

Smoking gun ? 
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« La chance ne sourit qu'aux esprits bien préparés. »

Louis Pasteur
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“Candidatus Prometheoarchaeum
syntrophicum strain MK-D1”
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Nobu, M.K. Nat Microbiol (2024)

down-hanging sponge reactor 
inoculated with deep-sea 
sediments
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→ 12 years isolation effort!!!

→ 30–60 days of lag phase → required over 3 
months to reach full growth with a yield of 
~105 16S rRNA gene copies/ml

→Anaerobic, AA-oxidizing archaeon, small cocci, ca. 550 nm in diameter, syntrophically
grows with hydrogen- and formate-utilizing microorganisms. It produces MVs, chains
of blebs, and membrane-based protrusions.  

L’arbre universel du vivant
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Phylogénie 
bayésienne, 
protéines 
ribosomales

L’arbre universel du vivant
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→ Endomembranes ?

→Phagocytosis ? 

L’arbre universel du vivant

→ “Candidatus Prometheoarchaeum syntrophicum strain MK-D1”
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→ Un « ménage à trois »
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→ Scenario proposé pour l’origine du LECA



L’arbre universel du vivant

TO BE CONTINUED…



Questions de révision

1. Expliquez comment cet arbre universel a pu être enraciné.  



2. Expliquez le scénario « eocyte » proposé par Jim Lake en 1984 en s’appuyant sur 
le schéma ci-dessous



3. Quelle est la différence fondamentale entre la topologie 2D et 3D? 


