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Streszczenie: Histony H1 u roslin wyzszych wykazuja wszystkie typowe cechy tej klasy biatek struktu-
ralnych chromatyny i, podobnie jak u zwierzat, wystgpuja w chromatynie w postaci rézniacych si¢ nieal-
lelicznych wariantow. Ze wzgledu na znacznie prostsza niz u zwierzat budowe i mniejsza liczbg wariantow,
rosliny, w szczegolnosci Arabidopsis thaliana, sa wyjatkowo dogodnym modelem do badania uniwersal-
nych mechanizméw lezacych u podtoza funkcji biologicznej H1 w ztozonych organizmach tkankowych.
Wyniki dotychczasowych prac wskazuja, ze u roslin H1, obok roli w modulacji aktywnosci transkrypcyj-
nej gendw i architekturze chromosoméw, moze stanowic tacznik zapewniajacy koordynacj¢ migdzy proce-
sami chromatynowymi a przeksztalceniami mikrotubul w komorce.Wyniki ostatnich, globalnych analiz
rozmieszczenia nukleosoméw na DNA wskazuja takze, ze brak obecnego w H1 zwierzat pentapetydu
GXGAX w kluczowym dla oddziatywan z DNA motywie strukturalnym domeny globularnej roslinnych
H1 moze by¢ jedng z przyczyn wigkszej plastycznosci rozwojowej komorek roslin.

Stowa kluczowe: histon H1, rosliny, mikrotubule, plastycznos$¢ rozwojowa.

Summary: Histone H1 proteins of angiosperm plants have all the features of evolutionarily-conserved
linker histones and, as in animals, they occur in chromatin as different non-allelic variants. Due to much
simpler organization of plants compared to animals, plants and in particular Arabidopsis thaliana, are
uniquely suitable for studying universal mechanisms underlying the biological function of H1 in complex
multicellular eukaryotes. The results of recent studies indicate that H1 in plants, in addition to role in
modulation of transcriptional activity and chromosomal architecture, could act as coordinator of chroma-
tin and microtubular processes. The recent analyses of global distribution patterns of nucleosomes along
DNA also indicate that the lack in plant H1 of a pantapetide GXGAX that is strongly conserved in
animals, could be one of the causes of increased developmental plasticity of plant cells.
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CHROMATYNA — STRUKTURALNE PODLOZE SYSTEMU
EPIGENETYCZNEGO

Chromatyna, to potoczna nazwa kompleksu nukleoproteidowego wystepujacego
w komorkach organizmdéw eukariotycznych i zawierajacego catos¢ jadrowego DNA.
Podstawowa jednostka strukturalng chromatyny jest nukleosom. Tworzy go biatkowy
rdzen zlozony z 8 czasteczek histonow rdzeniowych (po dwie kazdego z czterech
rodzajow, tj. H3, H4, H2A i H2B) i owiniety wokdt tego rdzenia odcinek DNA od
dtugosei od 170 do 220 par zasad. Z samym rdzeniem S$cisle oddzialuje tylko okoto
147 par zasad DNA, pozostata czes¢ nukleosomowego DNA to tak zwany lacznik —
krotki odcinek przebiegajacy miedzy sasiadujacymi nukleosomami, ktdry w zaleznosci
od gatunku i tkanki moze liczy¢ od 20 do 70 par zasad. Bezposrednie oddzialywania
DNA z histonami w nukleosomie, a takze, stanowiace konsekwencje tych oddziatywan,
zwijanie si¢ wiokna nukleosomowego w struktury przestrzenne wyzszego rzegdu,
powaznie ograniczaja dostep réznych bialek do DNA [28]. Ten represyjny w stosunku
do DNA efekt chromatyny powoduje, ze jest ona miejscem dziatania rozmaitych
mechanizméw regulacyjnych, ktorych podstawowa funkcja jest modulacja dostgpnosci
DNA. Wigkszos¢ z tych mechanizméw posredniczy w ustanawianiu konkretnych
wzordw aktywnosci DNA, ktore moga by¢ nastepnie dziedziczone mitotycznie, a u
niektorych organizmoéw takze mejotycznie. Mamy tu zatem do czynienia z systemem
umozli-wiajacym dziedziczenie zmian w profilu transkrypcyjnym komorek bez
wprowadzania zmian w sekwencji DNA. System ten nosi nazwe epigenetycznego.
Bez jego wyksztalcenia si¢ w trakcie ewolucji niemozliwe byloby powstanie organizméow
wielokomdrkowych, wymagajacych utrzymywania w kolejnych pokoleniach zr6znico-
wanych komoérek wzoru specyficznej tkankowo ekspresji gendw. Najwazniejsze
mechanizmy systemu epigenetycznego to: 1) modyfikacje potranslacyjne nieustruktu-
ralizowanych ogondéw histonéw rdzeniowych; 2) wymiana wariantow histonow
rdzeniowych w nukleosomach; 3) przebudowa (ang. remodeling) nukleosoméw z
udziatem kompleksow biatkowych wykorzystujacych energi¢ hydrolizy ATP i 4)
metylacja cytozyn w DNA (ten mechanizm wystepuje glownie u ssakdéw i roslin
kwiatowych). Bardzo waznym elementem systemu epigenetycznego sa male inter-
ferujace RNA. W wielu przypadkach inicjuja one zmiany chromatynowe w miejscach,
w ktorych wystepuja konkretne sekwencje DNA.

HISTONY H1 (LACZNIKOWE)
BUDOWA I LOKALIZACJA W CHROMATYNIE

Histony typu H1, zwane takze tacznikowymi, sa powszechnym i uniwersalnym
sktadnikiem chromosoméw organizmow eukariotycznych [9]. Wbrew nazwie,
zbudowane sa inaczej niz histony rdzeniowe. Zawieraja konserwowana ewolucyjnie
czgs¢ globularng (GH1) i dwa nieustrukturalizowane, silnie dodatnio naladowane
ogony: krotszy N-koncowy i dluzszy, liczacy u niektoérych wariantéw ponad 100
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aminokwasow, C-koncowy. Histony H1 wyrozniaja sie sposrod pozostatych histonow
nukleosomowych najwieksza zmiennoscia. U organizmoéw eukariotycznych opisano liczne
warianty H1 wystepujace w tych samych komorkach, a takze zwiazane z
charakterystycznymi tkankami badz stadiami rozwojowymi [6]. H] wiaze si¢ na zewnatrz
czastki rdzeniowej nukleosomu zlozonej z histonéw rdzeniowych i DNA, w taki sposob,
ze stabilizuje konce DNA nukleosomowego, ktére w obecnosci H1 ulozone sa po tej
samej stronie nukleosomu. Czg$¢ globularna H1 ma dwa miejsca wigzania do DNA i
lokuje si¢ nieco asymetrycznie w stosunku do pseudo osi symetrii nukleosomu [29].
Obecnos¢ H1 chroni dodatkowe 20 par zasad DNA (w dodatku do 147 par zasad
chronionych przez oddziatywania z czastka rdzeniowa) przed trawieniem nukleaza.
Krytyczne w stosunku do orientacji DNA na nukleosomie umiejscowienie H1 sprawia,
ze histon ten powinien teoretycznie odgrywaé bardzo istotng rolg w okreslaniu geometrii
wszystkich wyzszego rzedu struktur przestrzennych chromatyny. W szczegolnosci, od
obecnosci H1 powinna krytycznie zaleze¢ regularnosé struktur wyzszego rzedu, a takze
Sredni stopien zwinigcia przypadajacy na jednostke dhugosci [28]. Zastosowanie metody
FRAP (ang. Fluorescense Recovery After Photo-bleaching) pozwolito wykaza¢, ze
in vivo H1, w odrdznieniu od histonéw rdzeniowych, bardzo szybko wymienia si¢ w
chromatynie [1, 15, 16]. Sredni czas przebywania czasteczki Hl w miejscu wiazania
wynosi kilka minut, podczas gdy dla histonéw rdzeniowych czas ten wynosi wiele godzin.

BIOLOGICZNA FUNKCJA HISTONU H1

Ze wzgledu na powszechnos¢ wystgpowania H1 w chromatynie, problem jego roli
biologicznej wygodnie jest rozpatrywa¢ z dwoch perspektyw: a) roli globalnej i b) roli
specyficzne;.

Podstawowym podejsciem w analizie roli globalnej jest badanie fenotypow
organizmdéw, u ktorych w mozliwie maksymalny sposéb zahamowano wyrazanie sie
genow kodujacych HI1. Skuteczne wylaczenie gendw HI u jednokomoérkowych
Protista i grzybow wykazato, ku zaskoczeniu badaczy, ze HI nie jest u tych
organizméw bialkiem krytycznym dla przezycia. Nie oznacza to bynajmniej, ze H1
jest zbedny dla przezycia zlozonych organizméw wielokomérkowych. Myszy
pozbawione 3 gtownych wariantow somatycznych H1 (otrzymane w wyniku
krzyzowania réznych linii knockoutowych), w ktorych poziom catkowitego H1 zostat
obnizony o prawie 50%, umieraty w 10 dniu rozwoju zarodka, co dowodzi, ze histony
tacznikowe sa niezbedne dla prawidtowego rozwoju ssakéw [3]. Pierwsze dane
wskazujace na mozliwa globalna role H1 u organizméw wielokomorkowych uzyskano
dla roslin. Obnizenie o ponad 90% poziomu transkrypcji wszystkich trzech wariantow
H1 w Arabidopsis thaliana spowodowalo wystapienie plejotropowych fenotypow
rozwojowych [27]. Byly one skorelowane ze stochastycznie wystgpujacymi zmianami
w wzorze metylacji genomowego DNA. Analiza genetyczna i molekularna kolejnych
pokolen roslin z drastycznie obnizonym poziomem HI1 pozwolila na nastgpujaca
interpretacje tych wynikdéw: Pierwotne obnizenie poziomu H1 ponizej pewnej
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krytycznej wartosci spowodowato zaktdcenie regularnosci wyzszego rzedu struktur
chromatynowych. To z kolei pociagneto za soba stochastyczne zmiany w dostepnosci
okreslonych sekwencji DNA dla systemu odpowiedzialnego za ich metylacje. U
roslin wzor metylacji DNA dziedziczy si¢ z pokolenia na pokolenie (mejotycznie).
Efektem pierwotnej utraty precyzji wprowadzania tej modyfikacji DNA u roslin z
obnizonym HI byly wigc dziedziczne zmiany wzoru metylacji pojawiajace si¢ w
kolejnych pokoleniach oraz bedace ich konsekwencja zmiany fenotypowe. Oba
rodzaje zmian mogly wystgpowac takze u tych roslin, u ktorych poziom H1 powrdcit
do stanu pierwotnego. Powyzsze doswiadczenia na Arabidopsis ujawnily po raz
pierwszy nieznany przedtem zwiazek migdzy histonami H1 a wzorem metylacji
genomowego DNA. Co ciekawe, réwniez u ssakow zaobserwowano podobny
zwiazek miedzy obnizeniem poziomu H1 a metylacja specyficznych sekwencji DNA
[3]. Swiadczy to, ze jedna z uniwersalnych globalnych funkcji H1 u ztozonych
organizmow wielokomorkowych moze by¢ utrzymywanie precyzji epigenetycznego
znakowania chromatyny, w tym poprzez metylacje DNA.

Dotychczasowe badania wskazuja, ze H1 pelni takze w komdrkach role specyficz-
nego regulatora gendéw [12]. Analiza mikromacierzowa wykazata, ze wylaczenie
genow kodujacych rézne warianty H1 w komorkach ssakéw powoduje zrdéznicowane,
charakterystyczne dla poszczegoélnych wariantéw, zmiany w ekspresji gendw [23].
W innych doswiadczeniach na ssakach wykazano, ze somatyczny wariant H1.5
wspoldziata z czynnikiem transkrypcyjnym MSX1 w regulacji ekspresji genow
odpowiedzialnych za powstawanie tkanki migsniowej [14]. Deacetylacja lizyny 26
wariantu H1.4 przez biatko SirT1, a nastepnie jej metylacja umozliwiaja przytaczenie
w tym miejscu chromatyny kompleksu Polycomb i biatka HP1 (Heterochromatin
Protein 1). Jednoczesna fosforylacja seryny 27 w H1.4 blokuje natomiast przyltacza-
nie biatka HP1 [26]. Z kolei wariant H1.2 wystepuje w kompleksie odpowiedzialnym
za represj¢ transkrypcji zalezng od biatka p53 [13].

U roslin badania nad wlasciwosciami molekularnymi i funkcja wariantow H1 sa
mniej zaawansowane niz u zwierzat. Analiza filogenetyczna sekwencji H1 roslin
kwiatowych pokazuje, ze obok podstawowej grupy zroznicowanych wariantow tych
bialek, istnieje wyraznie wydzielona odrgbna gataz grupujaca warianty o charakterys-
tycznej modyfikacji w czgsci globularnej (GH1) [8]. Poniewaz transkrypcja genow
kodujacych te warianty ulega indukcji pod wplywem streséw lub traktowania
hormonem ABA, nazwano je wariantami stresowymi H1. Reprezentantem wariantow
stresowych u Arabidopsis jest H1-3, ktory znajduje si¢ w tej roslinie obok tzw.
wariantéw glownych lub somatycznych: H1-1 i HI-2. U tytoniu, u ktdérego wystepuje
szes¢ wariantéw H1, do grupy stresowych nalezg H1C i H1D [19, 20, 21]. Warianty
somatyczne to H1A, H1B (gléwne) oraz H1E i HIF (poboczne). W trakcie ewolucji
roslin kwiatowych wydzielenie si¢ galezi wariantow stresowych nastapito jeszcze
przed rozdzieleniem si¢ jedno- i dwulisciennych, jest wigc wydarzeniem relatywnie
wczesnym. Bardzo interesujaca regularno$¢ ujawnia pordéwnanie H1 z roslin i
zwierzat. Histony H1 z roslin nie maja krétkiego silnie konserwowanego u zwierzat
pentapeptydu GXGAX zlokalizowanego na szczycie tak zwanego 'skrzydetka' (ang.
wing), charakterystycznego motywu w strukturze czesci globularnej. Jak wykazano,
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obecnos¢ lub brak tego elementu réznicuje H1 roslin i zwierzat rownie dobrze, jak
poréwnanie (ang. alignment) calych sekwencji GHI1 [11].

Jesli idzie o specyficzne funkcje wariantéw HI1 u roslin, oprocz wspomniane;j
indukcji transkrypcyjnej wariantow stresowych w warunkach stresow abiotycznych
i pod wplywem ABA, zaobserwowano takze charakterystyczne defekty zwiazane
ze zmiana proporcji poszczegolnych wariantow. Zastosowanie strategii antysensu w
stosunku do gléwnych wariantéw H1 w tytoniu pozwolilo na skonstruowanie roslin,
w ktorych fizjologiczna proporcja glownych (H1A, H1B) do stresowych i pobocznych
(H1C, HID, H1E i HIF) wariantow H1 zostata odwrdcona. Mimo ze nie miato to
wplywu na wzrost i rozwdj tytoniu, doprowadzilo jednak do silnych zaburzen w
meskiej gametogenezie i ostatecznie meskiej sterylnosci uzyskanych roslin [19].
Szczegdlowa analiza fenotypowa zmienionych roslin wykazala, ze prawdopodobna
przyczyna zaburzen w gametogenezie bylo nieprawidlowe parowanie i rozchodzenie
si¢ chromosomow w trakcie mejozy [19]. Potwierdza to znacznie prawidlowej
stechiometrii wariantow dla zachowania stabilnosci i regularnosci chromatynowych
struktur wyzszego rzedu, co ma kluczowe znaczenie dla rozpoznawania si¢
chromosomow homologicznych w trakcie rekombinacji oraz podziatdéw mejotycznych.

CZY EWOLUCJA H1 MA ZWIAZEK
Z PLASTYCZNOSCIA ROZWOJOWA ROSLIN?

Jak wspomniano powyzej, H1 z roslin r6znia si¢ od H1 zwierzat przede wszystkim
brakiem silnie konserwowanego u tych ostatnich, pigcioaminokwasowego fragmentu
GXGAX, zlokalizowanego na szczycie charakterystycznego 'skrzydetka' w domenie
globularnej. Czy delecja kilkunastu zasad z DNA kodujacego GH1 u roslin miala
znaczenie przystosowawcze, czy tez byla typowym wypadkiem mutacyjnym, ktory
nie pociagnal za soba konsekwencji funkcjonalnych, ale zostat utrwalony w linii
ewolucyjnej prowadzacej do roslin? Ze wzgledu na kluczowa pozycje dla wiazanie
H1 do nukleosomu, jaka w strukturze GH1 zajmuje rejon skrzydetka, obejmujacy
wskazang delecjg, postulowano, ze brak peptydu GXGAX w HI u roslin w istotny
sposdb ostabia i zmienia sposéb wiazania H1 do nukleosomu, co w konsekwencji
pociaga za soba daleko idace zmiany w regularnosci i stabilnosci wyzszego rzedu
struktur chromatynowych [10, 11]. W szczegolnosci, struktury te moga by¢ u roslin
mniej zwarte i stabiej blokujace dostgp do DNA niz u zwierzat. Jak wiadomo,
zréznicowane komorki roslin duzo tatwiej odréznicowuja do stanu quasi-embrional-
nego niz zréznicowane komoérki zwierzat. By¢ moze, zwigkszona plastycznosé
chromatyny u roslin ma zwiazek ze zmieniona na skutek odmiennego oddzialywania
H1 organizacja podstawowego wlokna nukleosomowego. Ostatnio wykazano, ze u
drozdzy i u zwierzat pozycja nukleosoméw na DNA zalezy przede wszystkim od
sekwencji nukleotydowej [2]. Analiza rozktadu nukleosoméw u zwierzat pokazata,
ze na koncach fragmentow DNA owinietych wokot czastek rdzeniowych pojawia
si¢ regularnie sekwencja silnie wzbogacona w pary AT. Najwyrazniej, istniata stata
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presja selekcyjna, ktora konserwowala ten, a nie inny rozktad sekwencji AT-bogatych.
Histony H1 wykazuja wydatna preferencj¢ wilasnie w stosunku do sekwencji AT-
bogatych, z ktérymi oddzialuja znacznie silniej niz z innymi sekwencjami [7,24,25].
Modelowanie sposobu wiazania Hl do nukleosomu uwzgledniajace wystepowanie
na koncach nukleosomowego DNA sekwencji AT-bogatych wykazato kluczowe
znaczenie peptydu GXGAX dla rozpoznawania i wiazania tych sekwencji [2].
Obecnos¢ tego motywu w 'skrzydetku' umozliwia interakcje H1 poprzez wiazania
hydrofobowe z grupami metylowymi tyminy w DNA. Co najwazniejsze, interakcje
te, jak wykazuje model, prowadza do zaginania DNA na koncach fragmentu
oddziatujacego z czastka rdzeniowa, co ulatwia tworzenie struktur typu trzonek.
Podobny mechanizm, wynikajacy z obecnosci konserwowanego penetapetydu,
odpowiada za wysokie powinowactwo H1 do metylowanego DNA — wiasciwos¢ o
krytycznym znaczeniu dla stabilizacji wyzszego rzgdu struktur chromatynowych i
skutecznej represji transkrypcji. W swietle powyzszych danych hipoteza o istotnym
adaptacyjnym znaczeniu opisywanej delecji w genach kodujacych H1 u roslin [10,
11] nabiera cech prawdopodobienstwa.

CZY ROSLINY MOGA BYC MODELEM ROZSTRZYGAJACYM
O UNIWERSALNEJ FUNKCJI BIOLOGICZNEJ
I MECHANIZMIE DZIAL.ANIA WARIANTOW H1?

W trakcie wczesnych etapéw rozwoju embrionalnego zwierzat, od owadow
poprzez jezowce do ptazoéw i ssakdw, nastgpuje wymiana jednych wariantéw HI
na inne. Wyrazane w zygocie matczyne warianty H1 sa prawdopodobnie w
znacznym stopniu odpowiedzialne za totipotencj¢ wczesnych komoérek zarodkowych
[22]. Bardziej subtelne zmiany w profilu wariantéw H1 cechuja tkanki zréznicowane.
Uwaza sig, ze strukturalne zréznicowanie wariantow H1 u zwierzat pociaga za
soba réznice w sile oddzialywania z chromatyng zaréwno w domenie globularnej,
jak i w N- i C-koncowych ogonach i co za tym idzie, w stabilnosci struktur wyzszego
rzg¢du, co przektada si¢ na zdolnos¢ do represji transkrypcji.

Znaczna zlozono$¢ tkankowa zwierzat i duza liczba istniejacych w nich
wariantow H1, pomiedzy ktorymi wystepuja niekiedy dos¢ subtelne roznice w sile
oddziatywania z DNA, sprawiaja, ze badania nad fizjologicznym znaczeniem
zréznicowania wariantowego H1 u tych organizméw sa dos¢ trudne. Rosliny, w
szczegolnosci Arabidopsis, stanowia pod tym wzgledem nieporownanie prostszy
obiekt badawczy. Jak dotad, Arabidopsis thaliana jest jedynym znanym ztozonym
organizmem wielokomdérkowym, w ktérym, obok dwdch bardzo podobnych warian-
tow somatycznych H1-1 i H1-2, wystepuje tylko jeden wyspecjalizowany wariant,
mianowicie indukowany stresem H1-3. Gen kodujacy ten wariant, w odrdznieniu
od genéw kodujacych pozostate dwa warianty, zawiera promotor z bardzo silnym
motywem sterowanym przez kwas abscysynowy (ABA), uniwersalny hormon stresu
u roslin [4]. ABA jest fitohormonem, ktérego gtowna rola w odpowiedzi na stres
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jest szybka przebudowa profilu transkrypcyjnego komodrek, w celu zaadaptowania
rosliny do zmienionych warunkow zewnetrznych [5]. Potraktowanie roslin
Arabidopsis ABA powoduje natychmiastowa indukcje transkrypcji genu kodujacego
H1-3 [K. Rutowicz i in., niepubl.]. Poréwnanie dynamiki wymiany trzech wariantow
H1 w chromatynie Arabidopsis in vivo za pomoca techniki FRAP wykazato
dramatyczng roznice migdzy H1-1 i H1-2 a indukowanym stresem H1-3 [J. Puzio
i in., niepubl.]. Sredni czas przebywania w kompleksie z chromatyna jest wielokrotnie
krotszy dla H1-3 niz dla pozostatych dwoch histondw, co wskazuje na bardzo istotne
réznice w sposobie i sile wigzania si¢ wariantow do DNA. Znajduje to peine
potwierdzenie we wnioskach z analizy porownawczej wykonanej na modelach GH1
i N- i C-koncowych ogonéw HI1-1, H1-2 i HI-3 [L. Knizewski i in., niepubl.].
Powyzsze dane wskazuja, ze umiejetne zastosowanie modelu roslinnego, szczegélnie
Arabidopsis 1 tytoniu, ktory stanowi doskonaly obiekt do badan biochemicznych i
strukturalnych nad H1, moze odpowiedzie¢ na wiele pytan dotyczacych biologicznej
roli i mechanizmu dziatania wariantow H1 u zlozonych organizméw eukariotycznych.

H1 U ROSLIN MOZE MIEC
FUNKCJE POZACHROMATYNOWA

Podobnie jak w komorkach zwierzgcych, rowniez w komdrkach roslin wyzszych
struktury mikrotubularne odgrywaja podstawowa role¢ w podziatach komérkowych,
wzro$cie 1 réznicowaniu. U zwierzat osrodkiem organizacji mikrotubul regulujagcym
ich liczbe, lokalizacje i orientacje w komorkach jest centrosom zawierajacy dwie
centriole. W centrosomie wystepuja struktury o ksztalcie pierscienia zbudowane z
y-tubuliny. Stanowig one miejsca zapoczatkowujace wzrost pojedynczej mikrotubuli.
Wozrost ten polega na przylaczaniu do pierscienia y-tubulinowego dimerow a/B-
tubuliny, co powoduje wydhuzanie si¢ mikrotubuli od strony skierowanego na zewnatrz
konca 'plus'. Przeciwny koniec 'minus' pozostaje zwigzany z centrosomem. Funkcje
centrioli nie sa do konca wyjasnione. Wydaje si¢, ze nie biorg one bezposredniego
udziatu w kariokinezie, jednak z pewnoscia, jako ciatka podstawowe, stanowia osrodki
organizacji mikrotubul w rzgskach i wiciach. W 1992 r. Multignier i wsp. [17]
wykazali, ze u jezowca i u Chlamydomonas czynnik stabilizujacy mikrotubule
wiciowe jest identyczny z histonem H1 wystepujacym w chromatynie. Autorzy ci
zasugerowali wowczas, ze struktury mikrotubularne i chromatynowe podlegaty
sprzezonej ewolucji, a role kluczowego posrednika w tym sprzgzeniu odgrywat histon
HI1. Analiza korelacji migdzy cechami H1 a funkcjonalo-morfologicznymi wtasci-
wosciami réznych organizmow wykazala, ze tylko te organizmy, u ktorych mRNA
H1 zawiera na 3' koncu charakterystyczna spinke zamiast ciagu poliA, produkuja
gamety obdarzone wicia i przechodza klasyczny podziat komdrkowy, w ktérym
bieguny wrzeciona organizuja si¢ wokot centrioli [11]. Jedna z fundamentalnych réznic
migdzy komorkami roslin wyzszych (u ktorych mRNA histonu H1 nie zawiera spinki) a
komorkami roslin nizszych i zwierzat jest brak u tych pierwszych typowych centrosoméw
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i cialek podstawowych, ktore moglyby peti¢ funkcje osrodkéw organizacji mikrotubul.
Uwaza sig, ze u roslin wyzszych osrodki o aktywnosci organizujacej mikrotubule sa
rozproszone na powierzchni jadra komérkowego. Niedawno wykazano, ze czynnikiem
organizujacym mikrotubule radialne w komorkach BY-2 tytoniu jest rozproszony na
peryferiach jadra histon HIB, ten sam, ktory wystepuje w chromatynie [18]. Jakie moze
by¢ wyjasnienie tego zjawiska? Jeden z mozliwych scenariuszy przewiduje, ze H1 pehni
tu rolg koordynatora migdzy stanem chromosomoéw a aktywnoscia systemu wiokienek
mikrotubularnych. W stanie pelnej kondensacji chromosoméw czesé H1 jest z nich aktywnie
usuwana i zwigksza pule wolnego H1, ktéry przemieszcza si¢ do obszaru okotojadrowego,
gdzie indukuje polimeryzacje mikrotubul [11].

PODSUMOWANIE

U roslin, podobnie jak u zwierzat, histony H1 pelnia funkcje globalnych i
specyficznych modulatoréw dostepnosci DNA, a takze elementéw architektonicznych
wplywajacych na regularnos¢ i stabilnos¢ wyzszego rzedu struktur przestrzennych
chromatyny. Rosliny, ze wzgledu na prostsza budowe i nizsza zlozonos¢ tkankowa,
sa znacznie dogodniejszym niz zwierzgta modelem do badania uniwersalnych
mechanizméw funkcjonowania wariantow H1. Jednoczesnie, analiza strukturalna i
funkcjonalna H1 u roslin odstania zupetnie nieoczekiwane i trudne do wydedukowania
z modelu zwierzecego, potencjalnie bardzo stare i podstawowe funkcje H1 w ewolucji
gtownych linii organizmoéw wielokomoérkowych — roslin i zwierzat, i ksztaltowaniu
ich z gruntu odmiennych strategii zyciowych.
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