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Streszczenie: Dynamina i bia³ka dynamino-podobne (DRP) uczestnicz¹ w wielu procesach istotnych dla
prawid³owego funkcjonowania komórki oraz ca³ego organizmu. Wystêpuj¹ zarówno u zwierz¹t, jak i u
ro�lin. U Arabidopsis thaliana zidentyfikowano ju¿ 16 bia³ek dynamino-podobnych, które podzielono
na 6 podrodzin. Bia³ka DRP1 oraz ich homolog fragmoplastyna z soi bior¹ udzia³ w tworzeniu przegro-
dy pierwotnej podczas cytokinezy. Dwa bia³ka z podrodziny DRP2 wykazuj¹ budowê domenow¹ po-
dobn¹ do klasycznych dynamin ssaków i uczestnicz¹ w procesie endocytozy, gdzie zwi¹zane s¹ z pêche-
rzykami op³aszczonymi klatryn¹. Ponadto u Arabidopsis i krasnorostu Cyanidioschyzon merolae ziden-
tyfikowano bia³ka dynamino-podobne, które stanowi¹ elementy maszynerii podzia³u mitochondriów
i chloroplastów. Organelle te, które powsta³y w wyniku endosymbiozy wolno¿yj¹cych Prokaryota, po-
cz¹tkowo dzieli³y siê w bardzo podobny sposób oparty na pier�cieniach FtsZ pochodzenia prokariotycz-
nego, PD/MD � pochodzenia eukariotycznego oraz pier�cieniu dynaminowym. W toku ewolucji maszy-
neria ta zosta³a zachowana tylko w chloroplastach oraz w mitochondriach ni¿szych organizmów euka-
riotycznych, do których nale¿y miêdzy innymi C. merolae. Natomiast u zwierz¹t, ro�lin i grzybów
elementy mitochondrialnej maszynerii podzia³owej pochodzenia prokariotycznego (FtsZ) zosta³y utra-
cone i zast¹pione przez bia³ka dynamino-podobne.

S³owa kluczowe: dynamina, bia³ka dynamino-podobne, Arabidopsis, mitochondria, chloroplasty, po-
dzia³ organelli, filogeneza.

Summary: Dynamin and dynamin-related proteins (DRP) participate in many processes essential for
normal function of the cells and organisms. They were found both in animals and plants. In Arabidopsis
thaliana 16 different dynamin-related proteins were identified that are grouped into six subfamilies.
DRP1 and soybean fragmoplastin participate in the cell plate formation during cytokinesis. Two mem-
bers of DRP2 subfamily display domain structure similar to mammalian classical dynamins and may be
involved in endocytosis and membrane recycling via clathrin-coated vesicles. Dynamin-related pro-
teins that are elements of mitochondrial and chloroplast division machinery were identified in Arabi-
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dopsis and red algae Cyanidioschyzon merolae. These organelles that are remnants of free-living endosym-
biotic prokaryotes initially divided by similar mechanisms based on FtsZ ring of prokaryotic origin, PD/
MD � of eukaryotic origin and dynamin ring. In the course of evolution this system was preserved only
in chloroplasts and in mitochondria of lower eukaryotes like C. merolae. However, in mitochondria of
animals, green plants and fungi the elements of prokaryotic mitochondrial machinery (FtsZ) were repla-
ced by dynamin-like GTPases.

Key words: dynamin, dynamin-related proteins, Arabidopsis, mitochondria, chloroplasts, organelles divi-
sion, phylogenesis.

WSTÊP

Dynamina nale¿y do nadrodziny du¿ych GTP-az, która obejmuje ju¿ kilkudziesiêciu
przedstawicieli zarówno w �wiecie zwierz¹t,  jak i ro�lin. Klasyczna cz¹steczka dynaminy
sk³ada siê z piêciu domen: N-koñcowej GTP-azowej, �rodkowej, plekstrynowej (PH),
efektorowej (GED) i C-koñcowej domeny bogatej w prolinê i argininê (PRD) [36].
Zwierzêca dynamina zosta³a po raz pierwszy wyizolowana z ekstraktów mózgu wo³u
jako bia³ko zwi¹zane z mikrotubulami w 1989 roku [27], za� w roku 1995 wykryto
bia³ka dynamino-podobne tak¿e u ro�lin [3,6].

Pierwszymi zidentyfikowanymi ro�linnymi bia³kami dynamino-podobnymi (ang.
dynamin-related proteins) by³y fragmoplastyna z soi [6] i jej homolog ADL1 (ang.
Arabidopsis dynamin-like) z Arabidopsis thaliana [3]. Do tej pory u Arabidopsis
wykryto ju¿ 16 bia³ek dynamino-podobnych, które podzielono na 6 podrodzin na
podstawie ich filogenezy oraz obecno�ci funkcjonalnych motywów. Podzia³ ten zosta³
potwierdzony przez ich lokalizacjê wewn¹trzkomórkow¹ oraz ró¿nice funkcjonalne
pomiêdzy poszczególnymi przedstawicielami tej rodziny [8].

Bia³ka dynamino-podobne u Arabidopsis uczestnicz¹ miêdzy innymi w tworzeniu
przegrody pierwotnej (DRP1), endocytozie (DRP2) oraz podziale mitochondriów (DRP3)
i chloroplastów (DRP5). Zidentyfikowano równie¿ 4 bia³ka (DRP4A-D) podobne do
zwierzêcych bia³ek Mx o aktywno�ci antywirusowej. Wszystkie 4 geny je koduj¹ce
zlokalizowane s¹ kolejno w tej samej orientacji na chromosomie 1. DRP4A, B i D wydaj¹
siê byæ pseudogenami, które pojawi³y siê najpó�niej w ewolucji i nie spe³niaj¹ jeszcze ¿adnej
funkcji. Natomiast DRP4C ulega transkrypcji, ale jego funkcja nie zosta³a jeszcze ustalona.
O bia³ku z podrodziny DRP6 wiadomo jedynie, ¿e koduje polipeptyd o d³ugo�ci 251
aminokwasów, który jest znacznie mniejszy ni¿ inne bia³ka DRP. Nie wiadomo jednak, czy
gen DRP6 ulega transkrypcji oraz czy kodowane przez niego bia³ko jest GTP-az¹ [9].

ROLA FRAGMOPLASTYNY I JEJ HOMOLOGÓW
W POWSTAWANIU PRZEGRODY PIERWOTNEJ

Fragmoplast (wrzeciono cytokinetyczne) jest to kompleks, którego g³ównymi
sk³adnikami s¹ dwie grupy mikrotubul zwrócone do siebie koñcami �plus� oraz
mikrofilamenty aktynowe [23]. Powstaje on podczas cytokinezy w pó�nej anafazie i
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jest odpowiedzialny za lokalizacjê oraz fuzjê pêcherzyków podczas powstawania
przegrody pierwotnej [23]. Przegroda pierwotna zaczyna siê tworzyæ w centrum
fragmoplastu i rozszerza siê na zewn¹trz dziêki ci¹g³ej fuzji pêcherzyków powstaj¹cych
w aparacie Golgiego i transportowanych wzd³u¿ mikrotubul fragmoplastu [32].

W tworzeniu przegrody pierwotnej istotn¹ rolê odgrywa fragmoplastyna. Jest to
du¿a GTP-aza o masie 68 kDa, która nie zawiera dwóch domen obecnych w klasycznych
dynaminach: domeny plekstrynowej (PH) oraz C-koñcowej domeny bogatej w prolinê
i argininê (PRD) [38].

Aktywno�æ GTP-azowa fragmoplastyny jest wymagana do skutecznego odp¹czko-
wania i transportu pêcherzyków zawieraj¹cych materia³ z aparatu Golgiego do
powstaj¹cej przegrody pierwotnej [38]. Fragmoplastyna wykazuje zdolno�æ do
tworzenia spiralnie zwiniêtych struktur, co sugeruje, ¿e mo¿e owijaæ siê wokó³
pêcherzyków op³aszczonych klatryn¹ i zaciskaæ je w struktury pêcherzykowo-tubularne
(ang. vesicle-tubule-vesicle) [32, 38]. Fragmoplastyna pocz¹tkowo znajduje siê w
centrum przegrody pierwotnej, a nastêpnie przemieszcza siê ku jej rosn¹cym krawêdziom
[7]. Nazywana jest markerem fragmoplastu i pocz¹tkowego etapu powstawania
przegrody pierwotnej [32].

U Arabidopsis zidentyfikowano 5 bia³ek (DRP1A-E) homologicznych do fragmo-
plastyny. Wykazano, ¿e DRP1A (ADL1, ADL1A), C (ADL1C) i E (ADL1E) s¹
zwi¹zane z mikrotubulami i lokalizuj¹ siê w powstaj¹cej przegrodzie pierwotnej podczas
cytokinezy [9, 11, 12] oraz mog¹ odgrywaæ rolê w tworzeniu i stabilizacji b³ony
komórkowej [11] i w cytoszkielecie [9].

W roku 2003 w do�wiadczeniach przeprowadzonych z u¿yciem bia³ka fuzyjnego
GFP-DRP1 zbadano rozmieszczenie bia³ek DRP1A, C i E podczas cyklu komórkowego
[9]. Bia³ko DRP1A w fazie G1 zwi¹zane jest wy³¹cznie z mikrotubulami kortykalnymi.
W fazie S j¹dro przemieszcza siê do centrum komórki, za� DRP1A nadal rozmieszczone
jest w postaci nitkowatych struktur biegn¹cych od regionu perinuklearnego w kierunku
korteksu. W komórkach metafazowych DRP1A zwi¹zane jest z wrzecionem mito-
tycznym, natomiast podczas pó�nej anafazy znajduje siê w rejonie mikrotubul
fragmoplastu i w powstaj¹cej przegrodzie pierwotnej. Pêcherzyki zawieraj¹ce DRP1A
mog¹ ³¹czyæ siê ze sob¹ i tworzyæ struktury tubularne w regionie fragmoplastu jeszcze
przed osi¹gniêciem przegrody pierwotnej [9]. DRP1A i fragmoplastyna lokalizuj¹ siê
w podobny sposób w powstaj¹cej przegrodzie pierwotnej [6, 7, 12].

Bia³ko DRP1C w komórkach mitotycznych  jest tak¿e zwi¹zane z mikrotubulami
wrzeciona, ale nie tak silnie jak DRP1A, oraz jest rozmieszczone punktowo w ca³ej
komórce. Podczas cytokinezy przemieszcza siê do powstaj¹cej przegrody pierwotnej,
szczególnie do jej krawêdzi [9]. Rozmieszczenie DRP1C nieco wiêc ró¿ni siê od
lokalizacji DRP1A, co sugeruje, ¿e odgrywa ono odmienn¹ rolê w powstawaniu
przegrody pierwotnej.

DRP1E lokalizuje siê w powstaj¹cej przegrodzie pierwotnej w pó�nych stadiach
telofazy. Ulega przemieszczeniu z centralnej czê�ci przegrody do jej rosn¹cych krawêdzi.
Wydaje siê, ¿e jest ono zwi¹zane z sieci¹ tubularn¹. Mo¿liwe jest, ¿e DRP1A i DRP1C
s¹ zaanga¿owane w tworzenie struktur tubularno-pêcherzykowych, podczas gdy DRP1E
odgrywa rolê w tworzeniu sieci tubularnej. Odmienne role tych bia³ek w procesie
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tworzenia przegrody pierwotnej s¹ zgodne z subtelnymi ró¿nicami w ich lokalizacji
podczas ró¿nych stadiów podzia³u komórki [9].

RO�LINNE BIA£KA DYNAMINO-PODOBNE �
ROLA W ENDOCYTOZIE

Jedynymi jak dot¹d zidentyfikowanymi ro�linnymi bia³kami dynamino-podobnymi
maj¹cymi budowê domenow¹ identyczn¹ z klasycznymi dynaminami ssaków s¹ dwa
bia³ka z podrodziny DRP2 wykryte u Arabidopsis: DRP2A (ADL6) [10, 14, 15] i
DRP2B (ADL3) [17], które wykazuj¹ 92% identyczno�ci [9]. DRP2A charakteryzuje
siê obecno�ci¹ domeny PH oraz dwóch potencjalnych motywów prolinowych: PRD1
(RKPIDPEE) i PRD2 (RLPPAPPPTG) (ryc. 1), które zlokalizowane s¹ w C-koñcowej
czê�ci bia³ka i odpowiadaj¹ domenie PRD [14].

Domena PH jest odpowiedzialna za oddzia³ywanie bia³ek z lipidami b³onowymi
[17]. DRP2A ma zdolno�æ wi¹zania kwasu fosfatydowego (PA), fosforanu fosfatydy-
loinozytolu (PIP), bisfosforanu fosfatydyloinozytolu (PIP2), natomiast nie wi¹¿e
fosfatydyloseryny i fosfatydyloglicerolu. Aktywno�æ GTP-azowa DRP2A jest stymu-
lowana przede wszystkim przez PA, który jest istotnym wtórnym przeka�nikiem
informacji w komórkach ro�linnych, w przeciwieñstwie do dynamin zwierzêcych, których
aktywno�æ jest stymulowana g³ównie przez fosfoinozytole [14, 15].

U Arabidopsis zidentyfikowano rodzinê bia³ek zawieraj¹cych domenê SH3 (ang. Src
homology 3) � AtSH3P [14]. Stwierdzono, ¿e tylko AtSH3P3 (bia³ko strukturalnie podobne
do zwierzêcej amfifizyny i endofiliny) oddzia³uje z domen¹ PRD1, ale nie z PRD2 bia³ka
DRP2A. Wydaje siê, ¿e AtSH3P3 mo¿e byæ zaanga¿owane w wyselekcjonowanie DRP2A
do kompleksu bia³ek pomocniczych. Nie znaleziono jak dot¹d bia³ka z domen¹ SH3, które
mog³oby oddzia³ywaæ z drugim motywem prolinowym. Byæ mo¿e jest to α-adaptyna �
sk³adnik kompleksu adaptorowego pêcherzyków op³aszczonych klatryn¹ w TGN, poniewa¿
C-terminalny koniec DRP2A oddzia³uje z tym bia³kiem [14].

DRP2A jest obecne w postaci punktowych struktur w cytoplazmie, prawdopodobnie w
aparacie Golgiego, gdzie mo¿e byæ istotne w dostarczaniu materia³u do wakuoli [10]. Podczas
cytokinezy kierowane jest do powstaj¹cej przegrody pierwotnej, natomiast tylko w niewielkiej
ilo�ci wystêpuje w obrêbie mikrotubul fragmoplastu. Mo¿e byæ równie¿ zaanga¿owane w
recykling z b³ony komórkowej i przegrody pierwotnej w drodze endocytozy [8], gdy¿

RYCINA 1. Budowa domenowa bia³ka DRP2 (wg [14], zmodyfikowane): PH � domena plekstrynowa,
GED �  GTP-azowa domena efektorowa, PRD1 i PRD2 � motywy prolinowe
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wykazano, ¿e jest zwi¹zane z pêcherzykami op³aszczonymi klatryn¹ [14]. Wydaje siê, ¿e
bia³ka DRP2 mog¹ odgrywaæ istotn¹ rolê w transporcie pêcherzyków op³aszczonych klatryn¹
pomiêdzy aparatem Golgiego, b³on¹ komórkow¹, przegrod¹ pierwotn¹ i wakuolami.

MASZYNERIA PODZIA£U MITOCHONDRIÓW
I CHLOROPLASTÓW

Mitochondria i chloroplasty pochodz¹ od wolno¿yj¹cych Prokaryota, które w toku
ewolucji utraci³y swoj¹ autonomiê i sta³y siê organizmami endosymbiotycznymi.

U wiêkszo�ci Prokaryota g³ówn¹ rolê w podziale komórkowym odgrywa GTP-aza
FtsZ [2, 24]. Jest to zlokalizowane w cytoplazmie bia³ko cytoszkieletowe, które wykazuje
strukturalne i biochemiczne podobieñstwo do eukariotycznej tubuliny. FtsZ hydrolizuje
GTP i ulega oligomeryzacji tworz¹c pier�cieñ w centralnej czê�ci komórki na wewnê-
trznej powierzchni b³ony cytoplazmatycznej, który zaciska siê podczas cytokinezy
bakterii. Pier�cieñ FtsZ prawdopodobnie s³u¿y jako rusztowanie, do którego przy³¹czaj¹
siê inne bia³ka komórkowej maszynerii podzia³owej oraz mo¿e równie¿ generowaæ si³ê
niezbêdn¹ do zaci�niêcia b³ony [24].

Mechanizm podzia³u mitochondriów i chloroplastów u ni¿szych eukariota by³ bardzo
podobny i opiera³ siê na pier�cieniach FtsZ, PD/MD (ang. plastid-/mitochondrial-
dividing ring) oraz pier�cieniu dynaminowym. Podczas ewolucji system ten zosta³ w
zasadzie zachowany w chloroplastach, podczas gdy w mitochondriach zwierz¹t, ro�lin
i grzybów pier�cieñ FtsZ zosta³ utracony, pier�cieñ MD równie¿ lub bardzo uproszczony,
natomiast ich funkcje przejê³y bia³ka dynamino-podobne [2, 4, 25]. Obecno�æ struktur
pier�cie-niowych (MD) zaobserwowano jednak w mitochondriach wspó³czesnych
krasnorostów Cyanidioschyzon merolae oraz Cyanidium [18] oraz w dziel¹cych siê
mitochondriach �luzowca Physarum polycephalum [19].

Rola GTP-azy FtsZ i bia³ek dynamino-podobnych w podziale mitochondriów
i chloroplastów jest odmienna. FtsZ dzia³a na wczesnym etapie podzia³u, gdzie
prawdopodobnie wyznacza miejsce podzia³u, natomiast bia³ka DRP s¹ wymagane
pó�niej, gdy organelle s¹ ju¿ czê�ciowo zaci�niête i pozostaje tam a¿ do ukoñczenia
podzia³u. Ponadto oba bia³ka wi¹¿¹ siê z innymi b³onami: FtsZ z b³on¹ wewnêtrzn¹,
natomiast DRP � z zewnêtrzn¹ [24]. Z drugiej strony, mechanizm dzia³ania obu bia³ek
jest bardzo podobny: maj¹ zdolno�æ do oligomeryzacji oraz tworzenia pier�cieni i spiral,
a energia niezbêdna do tego procesu pochodzi z hydrolizy GTP [16].

Pochodzenie bia³ek dynamino-podobnych bior¹cych udzia³ w podziale mitochondriów
i chloroplastów wci¹¿ pozostaje niejasne. Pewne wskazówki da³a badaczom analiza
zsekwencjonowanego genomu pierwotniaka Giardia intestinalis. Giardia wtórnie
utraci³a mitochondrium, ale ma pojedynczy gen koduj¹cy bia³ko dynamino-podobne
zlokalizowane w obrêbie wewn¹trzkomórkowych struktur pêcherzykowych w przeci-
wieñstwie do innych ni¿szych organizmów eukariotycznych, które maj¹ mitochondrialne
bia³ka DRP [24]. Natomiast w genomie paso¿yta Trypanosoma istnieje pojedynczy
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gen koduj¹cy bia³ko dynamino-podobne bior¹ce udzia³ w podziale mitochondriów [20].
Wydaje siê wiêc, ¿e przodek organizmów eukariotycznych mia³ pojedyncze bia³ko DRP,
z którego, w wyniku duplikacji genów, powsta³y rodziny bia³ek DRP bior¹ce udzia³ w
podziale organelli i innych procesach w komórce [24].

Bia³ka dynamino-podobne maj¹ swoje strukturalne i ewolucyjne odpowiedniki w
organizmach prokariotycznych, z których byæ mo¿e wyewoluowa³y [24]. Z drugiej
strony, endosymbiotyczne bakterie mog³y wykorzystaæ endocytotyczny szlak zale¿ny
od dynaminy do wnikniêcia przez b³onê komórkow¹ gospodarza, a nastêpnie zaczê³y
u¿ywaæ dynaminy  równie¿  do podzia³u [18]. Obserwacje te wskazuj¹ na istotn¹ rolê
bia³ek dynamino-podobnych w ewolucji organizmów eukariotycznych.

U glonów najlepiej poznano i opisano mechanizm podzia³u mitochondriów
i chloroplastów u krasnorosta Cyanidioschyzon merolae. C. merolae ma jedno mitochon-
drium i jeden chloroplast, które dziel¹ siê synchronicznie podczas cyklów jasnego i
ciemnego. W miejscach podzia³u mitochondriów i chloroplastów zlokalizowano struktury
w kszta³cie pier�cieni: MD i PD. Zidentyfikowano równie¿ dwa bia³ka dynamino-
podobne: CmDnm1 bior¹ce udzia³ w podziale mitochondriów [22] i CmDnm2 bior¹ce
udzia³ w podziale chloroplastów [19].

ROLA RO�LINNYCH BIA£EK DYNAMINO-PODOBNYCH
W PODZIALE MITOCHONDRIÓW

Mechanizm  podzia³u mitochondriów zmienia³ siê w toku ewolucji. Jego hipotetyczny
przebieg przedstawiony jest na rycinie 2. Pierwsze organizmy eukariotyczne u¿ywa³y
wy³¹cznie prokariotycznego aparatu podzia³owego, którego g³ównym elementem by³o

RYCINA 2. Pochodzenie mechanizmu podzia³owego mitochondriów (wg [2], zmodyfikowane). Kolorem
czarnym zaznaczono wystêpowanie bia³ka FtsZ pochodzenia prokariotycznego, natomiast szarym � bia³ka
dynamino-podobnego pochodzenia eukariotycznego
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bia³ko MtFtsZ (ang. mitochondrial FtsZ). Nabycie aparatu podzia³u mitochondriów
opartego na bia³kach dynamino-podobnych nast¹pi³o bardzo wcze�nie w ewolucji [31],
prawdopodobnie jeszcze przed rozdzieleniem siê linii ewolucyjnej zwierz¹t, grzybów i
ro�lin, co mo¿e wskazywaæ na istnienie ich wspólnego przodka. Potwierdza to wysoki
stopieñ podobieñstwa funkcji i sekwencji bia³ek Drp1z Caenorhabditis elegans, Dnm1
z dro¿d¿y oraz dwóch bia³ek z podrodziny DRP3 z Arabidopsis [2]. Poza tym inne
bia³ka bior¹ce udzia³ w podziale mitochondriów u zwierz¹t, grzybów i ro�lin (np. Fis1/
Mdv2) s¹ tak¿e podobne [21].

Mechanizm podzia³u mitochondriów u wspó³cze�nie ¿yj¹cych wy¿szych organizmów
eukariotycznych opiera siê wy³¹cznie na bia³kach dynamino-podobnych. Wydaje siê,
¿e utrata MtFtsZ mog³a nast¹piæ niezale¿nie w linii ewolucyjnej zwierz¹t i grzybów
oraz ro�lin wy¿szych. Brak tego bia³ka u wy¿szych organizmów eukariotycznych mo¿e
wynikaæ z faktu, ¿e ich mitochondria w toku ewolucji sta³y siê bardziej dynamiczne i
heterogenne i byæ mo¿e wykszta³ci³y niezale¿ne mechanizmy inicjacji podzia³u. FtsZ
mog³o zostaæ zast¹pione przez inne bia³ka wewn¹trz komórki, odpowiadaj¹ce mu
funkcjonalnie. Z drugiej jednak strony, wszystkie zidentyfikowane do tej pory bia³ka
dynamino-podobne bior¹ce udzia³ w podziale mitochondriów s¹ zwi¹zane z zewnêtrzn¹
b³on¹ mitochondrialn¹, co sugeruje, ¿e proces ten nie wymaga obecno�ci bia³ek
zwi¹zanych z wewnêtrzn¹ b³on¹. U mutantów dro¿d¿y niemaj¹cych funkcjonalnego
bia³ka DRP si³a powstaj¹ca podczas cytokinezy jest wystarczaj¹ca do podzia³u
mitochondriów. U C. elegans natomiast stwierdzono, ¿e podzia³ wewnêtrznej b³ony
mitochondrialnej zachodzi niezale¿nie od podzia³u b³ony zewnêtrznej. Je�li wiêc istnieje
mechanizm reguluj¹cy dynamikê b³ony wewnêtrznej, to prawdopodobnie uczestniczy
on raczej w tworzeniu i regulacji wewn¹trzmitochondrialnych struktur b³onowych ni¿
w samym podziale mitochondriów [24].

Wspó³cze�nie istniej¹ organizmy eukariotyczne, które u¿ywaj¹ obu aparatów podzia³u
mitochondriów. Nale¿y do nich miêdzy innymi krasnorost C. merolae, który ma
wewnêtrzny pier�cieñ FtsZ pochodzenia proteobakteryjnego oraz pier�cieñ zewnêtrzny,
którego sk³adnikiem jest prawdopodobnie bia³ko dynamino-podobne CmDnm1 [22]. Bia³ka
podobne do FtsZ wystêpuj¹ tak¿e u Dictyostelium discoideum [5]. Dictyostelium ma
ponadto dwa bia³ka dynamino-podobne, z których jedno wykazuje podobieñstwo do Dnm1
oraz CmDnm1, niewyja�niona jest jednak jego rola w podziale mitochondriów [37].

W pierwszej fazie podzia³u mitochondriów u C. merolae (ryc. 3) na wewnêtrznej
b³onie mitochondrialnej po stronie matriks powstaje rusztowanie utworzone przez
pier�cieñ FtsZ. Pier�cieñ ten wyznacza miejsce podzia³u. Nastêpnie po cytoplazmatycznej
stronie mitochondrium powstaje pier�cieñ MD, który zaczyna siê zaciskaæ. W ostatniej
fazie tu¿ przed ostatecznym podzia³em mitochondrium do wnêtrza zaciskaj¹cego siê
pier�cienia MD oraz do cytoplazmatycznej powierzchni zewnêtrznej b³ony rekrutowane
jest bia³ko dynamino-podobne CmDnm1. Pier�cieñ dynaminowy jest wymagany tylko
na ostatnim etapie podzia³u mitochondriów, po tym jak pier�cienie FtsZ i MD zostan¹
zaci�niête. Ka¿dy z tych pier�cieni spe³nia odmienn¹ funkcjê, jest inaczej zlokalizowany
i dzia³a w innej fazie podzia³u [22].
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Wydaje siê wiêc, ¿e bakteryjny typ aparatu podzia³owego, którego g³ównym elementem
by³a GTP-aza FtsZ, zosta³ przynajmniej czê�ciowo zachowany w przypadku mitochondriów
glonów. Genów koduj¹cych tego typu bia³ka nie znaleziono natomiast ani w genomie C.
elegans, ani u dro¿d¿y. U tych organizmów w podziale mitochondriów bierze udzia³ bia³ko
dynamino-podobne Drp1/Dnm1 zlokalizowane na zewnêtrznej b³onie mitochondrialnej w
postaci punktowych struktur w miejscach zaciskania i podzia³u mitochondriów [13, 26]. U
cz³owieka tak¿e istnieje homolog Drp1/Dnm1, który jest istotny w podziale mitochondriów
[28]. Wydaje siê, ¿e ro�liny wy¿sze równie¿ utraci³y bakteryjny aparat podzia³u mitochon-
driów, a zast¹pi³y je bia³ka dynamino-podobne. U Arabidopsis zidentyfikowano dwa bia³ka:
DRP3A (ADL2a) i DRP3B (ADL2b) wykazuj¹ce 76,7% identyczno�ci na poziomie
sekwencji aminokwasowej [1, 2]. Stwierdzono, ¿e bia³ko ADL2b formuje pier�cienie na
zewnêtrznej stronie mitochondriów podczas ich podzia³u. Wystêpuje w miejscach, gdzie
mitochondria s¹ zaciskane przed podzia³em, a po podziale pozostaje na koñcach
mitochondriów [2]. Drugie bia³ko z tej podrodziny ADL2a wykazuje podobn¹ lokalizacjê
wewn¹trzkomórkow¹ jak ADL2b i równie¿ uczestniczy w podziale mitochondriów [1].

ROLA BIA£EK DYNAMINO-PODOBNYCH W PODZIALE
CHLOROPLASTÓW

Chloroplasty dziel¹ siê w bardzo podobny sposób jak mitochondria, jednak nie s¹ to
procesy równowa¿ne. Podzia³ chloroplastów mo¿e byæ rozumiany jako szereg kolejnych
etapów, w których bior¹ udzia³ ró¿ne struktury pier�cieniowe o odmiennych funkcjach
i pojawiaj¹ce siê w ró¿nym czasie.

RYCINA 3. Schemat podzia³u mitochondriów u krasnorostu C. merolae (wg [22], zmodyfikowane). W
fazie 1 na wewnêtrznej b³onie po stronie matriks powstaje pier�cieñ FtsZ, który wyznacza miejsce
podzia³u. Nastêpnie (faza 2) po stronie cytoplazmatycznej powstaje pier�cieñ MD, który zaczyna siê
zaciskaæ. W fazie 3 tu¿ przed ostatecznym podzia³em mitochondrium do wnêtrza zaciskaj¹cego siê
pier�cienia MD po cytoplazmatycznej stronie zewnêtrznej b³ony przy³¹czane jest bia³ko dynamino-
podobne CmDnm1
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W toku ewolucji wiele genów wolno¿yj¹cych endosymbiotycznych cyjanobakterii, od
których pochodz¹ chloroplasty, zosta³o przeniesionych do genomu j¹drowego, gdzie naby³y
sekwencje koduj¹ce peptydy sygna³owe kieruj¹ce produkty tych genów z powrotem do
chloroplastów [4]. U ro�lin zidentyfikowano piêæ takich bia³ek: FtsZ1, FtsZ2, MinD,
MinE i ARTEMIS. S¹ one kodowane w j¹drze, ale zlokalizowane w chloroplastach,
gdzie uczestnicz¹ w ich podziale. W procesie tym bior¹ tak¿e udzia³ kompleksy o strukturze
pier�cieni PD zlokalizowane po stronie stromy wewnêtrznej b³ony chloroplastu oraz na
powierzchni cytoplazmatycznej b³ony zewnêtrznej. W obrêbie pier�cienia podzia³owego
chloroplastów zosta³o zlokalizowane bia³ko DRP5B (ARC5) u Arabidopsis [4] oraz
jego ortolog CmDnm2 u C. merolae [19]. Bia³ko ARC5 wystêpuje na powierzchni
zewnêtrznej b³ony i tworzy pier�cieñ na pó�nym etapie podzia³u chloroplastów. Nie ma
homologów u cyjanobakterii i wydaje siê, ¿e jest pochodzenia eukariotycznego [4].

Podczas podzia³u chloroplastów u C. merolae (ryc. 4) jako pierwszy powstaje pier�cieñ
FtsZ wewn¹trz chloroplastu, a nastêpnie tworz¹ siê pier�cienie podzia³owe PD, których
sk³adniki pozostaj¹ nieznane. Pier�cieñ FtsZ znajduje siê po stronie stromy wewnêtrznego
pier�cienia PD [19]. Pier�cieñ podzia³owy (PD) sk³ada siê z 3 pier�cieni: g³ównego,
zewnêtrznego po stronie cytoplazmatycznej zewnêtrznej b³ony chloroplastów, wewnê-
trznego na b³onie plastydowej po stronie stromy oraz �rodkowego w przestrzeni
miêdzyb³onowej. Podczas pó�nego etapu zaciskania po stronie cytoplazmatycznej

RYCINA 4. Podzia³ chloroplastów u C. merolae (wg [19], zmodyfikowane). Najpierw pojawia siê
pier�cieñ FtsZ wewn¹trz chloroplastu. Nastêpnie tworzy siê pier�cieñ podzia³owy (PD) z³o¿ony z 3
pier�cieni: zewnêtrznego stanowi¹cego g³ówn¹ si³ê zaciskaj¹c¹, wewnêtrznego oraz �rodkowego.
Pier�cieñ dynaminowy (utworzony przez bia³ko CmDnm2) powstaje podczas pó�nego etapu podzia³u i
przemieszcza siê do przestrzeni pomiêdzy zewnêtrznym PD a zewnêtrzn¹ b³on¹ chloroplastu. Na ostatnim
etapie podzia³u pier�cienie FtsZ oraz �rodkowy i wewnêtrzny PD rozpadaj¹ siê
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zewnêtrznego pier�cienia PD powstaje pier�cieñ dynaminowy utworzony przez bia³ko
CmDnm2, który nastêpnie przemieszcza siê do przestrzeni pomiêdzy zewnêtrznym
pier�cieniem PD a zewnêtrzn¹ b³on¹ chloroplastu. Podczas tego etapu dochodzi równie¿
do rozpadu pier�cienia FtsZ, a bia³ko FtsZ jest przesuwane z miejsca podzia³u w kierunku
dwóch przysz³ych siostrzanych chloroplastów. Tu¿ przed ukoñczeniem podzia³u zanika
�rodkowy i wewnêtrzny pier�cieñ PD. Pier�cieñ zewnêtrzny pozostaje pomiêdzy
siostrzanymi chloroplastami, natomiast pozosta³o�ci po pier�cieniu dynaminowym
przyczepiaj¹ siê do ka¿dego z nich. Z wszystkich 5 pier�cieni tylko zewnêtrzny pier�cieñ
PD istnieje podczas ca³ego procesu zaciskania, które rozpoczyna siê tu¿ po jego utworzeniu.
Wydaje siê, ¿e to w³a�nie zewnêtrzny pier�cieñ PD najprawdopodobniej jest zwi¹zany z
powstaniem si³y zaciskaj¹cej na wczesnym etapie podzia³u chloroplastu [18, 19].

Wykrycie bia³ek dynamino-podobnych: ARC5 u Arabidopsis i jego homologu u C.
merolae, które s¹ zlokalizowane na zewnêtrznej b³onie chloroplastów i bior¹ udzia³ w
pó�nych etapach podzia³u, podobnie jak mitochondrialne bia³ka dynamino-podobne,
wskazuje, ¿e mechanizm podzia³owy chloroplastów jest czê�ciowo pochodzenia
prokariotycznego, a czê�ciowo eukariotycznego oraz �wiadczy o wzajemnej ewolucyjnej
korelacji pomiêdzy podzia³em chloroplastów i mitochondriów.

PODSUMOWANIE

Z punktu widzenia ewolucyjnego dynaminy i bia³ka dynamino-podobne pojawi³y
siê jako elementy mechanizmu podzia³u mitochondriów i chloroplastów, a dopiero pó�niej
przejê³y funkcje endocytotyczne. Tak¹ w³a�nie rolê pe³ni jedyne bia³ko dynamino-
podobne u Trypanosoma, które nie jest wymagane do procesu endocytozy [20], jak to
jest w przypadku organizmów wy¿szych. Jak do tej pory najstarsz¹ ewolucyjnie komórk¹,
w której dynamina uczestniczy w procesach endocytotycznych, jest Paramecium [33,
35], u którego stwierdzili�my obecno�æ dwóch genów koduj¹cych to bia³ko [34].
Paramecium jako orzêsek wyewoluowa³o oko³o 1,5 mld lat temu [29], a wiêc znacznie
pó�niej ni¿ Kinetoplastida [30], do których nale¿y Trypanosoma, oraz jeszcze przed
wyodrêbnieniem siê linii ewolucyjnej ro�lin i zwierz¹t.
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