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Streszczenie: Dynamina i biatka dynamino-podobne (DRP) uczestnicza w wielu procesach istotnych dla
prawidlowego funkcjonowania komorki oraz catego organizmu. Wystgpuja zarowno u zwierzat, jak i u
ro$lin. U Arabidopsis thaliana zidentyfikowano juz 16 biatlek dynamino-podobnych, ktére podzielono
na 6 podrodzin. Biatka DRP1 oraz ich homolog fragmoplastyna z soi biora udzial w tworzeniu przegro-
dy pierwotnej podczas cytokinezy. Dwa biatka z podrodziny DRP2 wykazuja budowe¢ domenowa po-
dobna do klasycznych dynamin ssakéw i uczestnicza w procesie endocytozy, gdzie zwiazane sa z peche-
rzykami optaszczonymi klatryna. Ponadto u Arabidopsis i krasnorostu Cyanidioschyzon merolae ziden-
tyfikowano biatka dynamino-podobne, ktore stanowia elementy maszynerii podzialu mitochondriow
i chloroplastow. Organelle te, ktore powstaty w wyniku endosymbiozy wolnozyjacych Prokaryota, po-
czatkowo dzielity si¢ w bardzo podobny sposob oparty na pierscieniach FtsZ pochodzenia prokariotycz-
nego, PD/MD — pochodzenia eukariotycznego oraz pierscieniu dynaminowym. W toku ewolucji maszy-
neria ta zostala zachowana tylko w chloroplastach oraz w mitochondriach nizszych organizméow euka-
riotycznych, do ktérych nalezy migdzy innymi C. merolae. Natomiast u zwierzat, roslin i grzybow
elementy mitochondrialnej maszynerii podzialowej pochodzenia prokariotycznego (FtsZ) zostaty utra-
cone 1 zastagpione przez biatka dynamino-podobne.

Stowa kluczowe: dynamina, biatka dynamino-podobne, Arabidopsis, mitochondria, chloroplasty, po-
dziat 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.

WSTEP

Dynamina nalezy do nadrodziny duzych GTP-az, ktora obejmuje juz kilkudziesigciu
przedstawicieli zardwno w $wiecie zwierzat, jak iroslin. Klasyczna czasteczka dynaminy
sktada sig z pigciu domen: N-koncowej GTP-azowej, srodkowej, plekstrynowej (PH),
efektorowej (GED) i C-koncowej domeny bogatej w proling i argining (PRD) [36].
Zwierzgca dynamina zostata po raz pierwszy wyizolowana z ekstraktow mozgu wotu
jako biatko zwiazane z mikrotubulami w 1989 roku [27], za§ w roku 1995 wykryto
biatka dynamino-podobne takze u roslin [3,6].

Pierwszymi zidentyfikowanymi roslinnymi biatkami dynamino-podobnymi (ang.
dynamin-related proteins) byty fragmoplastyna z soi [6] i jej homolog ADLI1 (ang.
Arabidopsis dynamin-like) z Arabidopsis thaliana [3]. Do tej pory u Arabidopsis
wykryto juz 16 biatek dynamino-podobnych, ktoére podzielono na 6 podrodzin na
podstawie ich filogenezy oraz obecno$ci funkcjonalnych motywow. Podziat ten zostat
potwierdzony przez ich lokalizacje¢ wewnatrzkomodrkowa oraz réznice funkcjonalne
pomigdzy poszczegdlnymi przedstawicielami tej rodziny [8].

Biatka dynamino-podobne u Arabidopsis uczestnicza migdzy innymi w tworzeniu
przegrody pierwotnej (DRP1), endocytozie (DRP2) oraz podziale mitochondriow (DRP3)
i chloroplastow (DRPY). Zidentyfikowano réwniez 4 bialka (DRP4A-D) podobne do
zwierzecych biatlek Mx o aktywnosci antywirusowej. Wszystkie 4 geny je kodujace
zlokalizowane sa kolejno w tej samej orientacji na chromosomie 1. DRP4A, B i D wydaja
si¢ by¢ pseudogenami, ktore pojawity si¢ najpozniej w ewolucji i nie spelniaja jeszcze zadnej
funkcji. Natomiast DRP4C ulega transkrypcji, ale jego funkcja nie zostala jeszcze ustalona.
O biatku z podrodziny DRP6 wiadomo jedynie, ze koduje polipeptyd o dtugosci 251
aminokwasdow, ktory jest znacznie mniejszy niz inne biatka DRP. Nie wiadomo jednak, czy
gen DRPG6 ulega transkrypcji oraz czy kodowane przez niego biatko jest GTP-aza [9].

ROLA FRAGMOPLASTYNY I JEJ HOMOLOGOW
W POWSTAWANIU PRZEGRODY PIERWOTNEJ

Fragmoplast (wrzeciono cytokinetyczne) jest to kompleks, ktorego gtownymi
sktadnikami sa dwie grupy mikrotubul zwrécone do siebie koncami ,,plus” oraz
mikrofilamenty aktynowe [23]. Powstaje on podczas cytokinezy w poznej anafazie i
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jest odpowiedzialny za lokalizacje oraz fuzj¢ pecherzykow podczas powstawania
przegrody pierwotnej [23]. Przegroda pierwotna zaczyna si¢ tworzy¢ w centrum
fragmoplastu i rozszerza si¢ na zewnatrz dzigki ciaglej fuzji pecherzykdéw powstajacych
w aparacie Golgiego i transportowanych wzdtuz mikrotubul fragmoplastu [32].

W tworzeniu przegrody pierwotnej istotng role odgrywa fragmoplastyna. Jest to
duza GTP-aza o masie 68 kDa, ktora nie zawiera dwoch domen obecnych w klasycznych
dynaminach: domeny plekstrynowej (PH) oraz C-koncowej domeny bogatej w proling
i argining (PRD) [38].

Aktywnos¢ GTP-azowa fragmoplastyny jest wymagana do skutecznego odpaczko-
wania i transportu pecherzykéw zawierajacych material z aparatu Golgiego do
powstajacej przegrody pierwotnej [38]. Fragmoplastyna wykazuje zdolnos¢ do
tworzenia spiralnie zwinigtych struktur, co sugeruje, ze moze owija¢ si¢ wokot
pecherzykow optaszezonych klatryna i zaciskac je w struktury pecherzykowo-tubularne
(ang. vesicle-tubule-vesicle) [32, 38]. Fragmoplastyna poczatkowo znajduje si¢ w
centrum przegrody pierwotnej, a nastgpnie przemieszcza si¢ ku jej rosnacym krawedziom
[7]. Nazywana jest markerem fragmoplastu i poczatkowego etapu powstawania
przegrody pierwotnej [32].

U Arabidopsis zidentyfikowano 5 bialek (DRP1A-E) homologicznych do fragmo-
plastyny. Wykazano, ze DRP1A (ADLI1, ADL1A), C (ADLIC) i E (ADLI1E) sa
zwiazane z mikrotubulami i lokalizuja si¢ w powstajacej przegrodzie pierwotnej podczas
cytokinezy [9, 11, 12] oraz moga odgrywac rol¢ w tworzeniu i stabilizacji blony
komorkowej [11] i w cytoszkielecie [9].

W roku 2003 w doswiadczeniach przeprowadzonych z uzyciem biatka fuzyjnego
GFP-DRP1 zbadano rozmieszczenie bialek DRP1A, C i E podczas cyklu komorkowego
[9]. Biatko DRP1A w fazie G1 zwiazane jest wylacznie z mikrotubulami kortykalnymi.
W fazie S jadro przemieszcza si¢ do centrum komorki, za§ DRP1A nadal rozmieszczone
jest w postaci nitkowatych struktur biegnacych od regionu perinuklearnego w kierunku
korteksu. W komorkach metafazowych DRP1A zwiazane jest z wrzecionem mito-
tycznym, natomiast podczas pdznej anafazy znajduje si¢ w rejonie mikrotubul
fragmoplastu i w powstajacej przegrodzie pierwotnej. Pecherzyki zawierajace DRP1A
moga taczyc¢ si¢ ze soba i tworzy¢ struktury tubularne w regionie fragmoplastu jeszcze
przed osiagnigciem przegrody pierwotnej [9]. DRP1A i fragmoplastyna lokalizuja si¢
w podobny sposéb w powstajacej przegrodzie pierwotnej [6, 7, 12].

Biatko DRP1C w komérkach mitotycznych jest takze zwiazane z mikrotubulami
wrzeciona, ale nie tak silnie jak DRP1A, oraz jest rozmieszczone punktowo w catej
komorce. Podczas cytokinezy przemieszcza sig¢ do powstajacej przegrody pierwotne;j,
szczegblnie do jej krawedzi [9]. Rozmieszczenie DRP1C nieco wige rézni si¢ od
lokalizacji DRP1A, co sugeruje, ze odgrywa ono odmienng rol¢ w powstawaniu
przegrody pierwotne;j.

DRPIE lokalizuje si¢ w powstajacej przegrodzie pierwotnej w poéznych stadiach
telofazy. Ulega przemieszczeniu z centralnej czg$ci przegrody do jej rosnacych krawedzi.
Wydaje sig, ze jest ono zwiazane z siecia tubularng. Mozliwe jest, ze DRP1A i DRP1C
sa zaangazowane w tworzenie struktur tubularno-pgcherzykowych, podczas gdy DRP1E
odgrywa rol¢ w tworzeniu sieci tubularnej. Odmienne role tych bialek w procesie
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tworzenia przegrody pierwotnej sa zgodne z subtelnymi réznicami w ich lokalizacji
podczas rdéznych stadiow podziatu komorki [9].

ROSLINNE BIALKA DYNAMINO-PODOBNE —
ROLA W ENDOCYTOZIE

Jedynymi jak dotad zidentyfikowanymi ro§linnymi biatkami dynamino-podobnymi
majacymi budowe¢ domenowa identyczna z klasycznymi dynaminami ssakow sa dwa
biatka z podrodziny DRP2 wykryte u Arabidopsis: DRP2A (ADL6) [10, 14, 15] i
DRP2B (ADL3) [17], ktore wykazuja 92% identyczno$ci [9]. DRP2A charakteryzuje
si¢ obecno$ciag domeny PH oraz dwoch potencjalnych motywow prolinowych: PRD1
(RKPIDPEE) i PRD2 (RLPPAPPPTG) (ryc. 1), ktore zlokalizowane sa w C-koncowej
czesci biatka i odpowiadaja domenie PRD [14].

Domena PH jest odpowiedzialna za oddzialywanie biatek z lipidami btonowymi
[17]. DRP2A ma zdolnos$¢ wiazania kwasu fosfatydowego (PA), fosforanu fosfatydy-
loinozytolu (PIP), bisfosforanu fosfatydyloinozytolu (PIP2), natomiast nie wiaze
fosfatydyloseryny i fosfatydyloglicerolu. Aktywnos$¢ GTP-azowa DRP2A jest stymu-
lowana przede wszystkim przez PA, ktory jest istotnym wtornym przekaznikiem
informacji w komorkach roslinnych, w przeciwienstwie do dynamin zwierzgcych, ktérych
aktywnos¢ jest stymulowana gtownie przez fosfoinozytole [14, 15].

U Arabidopsis zidentyfikowano rodzing biatek zawierajacych domene SH3 (ang. Src
homology 3)— AtSH3P [14]. Stwierdzono, ze tylko AtSH3P3 (biatko strukturalnie podobne
do zwierzgcej amfifizyny i endofiliny) oddziatuje z domeng PRDI, ale nie z PRD2 biatka
DRP2A. Wydaje sig, ze AtSH3P3 moze by¢ zaangazowane w wyselekcjonowanie DRP2A
do kompleksu biatek pomocniczych. Nie znaleziono jak dotad biatka zdomena SH3, ktore
mogloby oddziatywa¢ z drugim motywem prolinowym. By¢ moze jest to a-adaptyna —
sktadnik kompleksu adaptorowego pecherzykow oplaszezonych klatryna w TGN, poniewaz
C-terminalny koniec DRP2A oddziatuje z tym biatkiem [14].

DRP2A jest obecne w postaci punktowych struktur w cytoplazmie, prawdopodobnie w
aparacie Golgiego, gdzie moze by¢ istotne w dostarczaniu materiatu do wakuoli [10]. Podczas
cytokinezy kierowane jest do powstajacej przegrody pierwotnej, natomiast tylko w niewielkiej
ilosci wystepuje w obregbie mikrotubul fragmoplastu. Moze by¢ rowniez zaangazowane w
recykling z btony komorkowej 1 przegrody pierwotnej w drodze endocytozy [8], gdyz
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RYCINA 1. Budowa domenowa biatka DRP2 (wg [14], zmodyfikowane): PH — domena plekstrynowa,
GED — GTP-azowa domena efektorowa, PRD1 i PRD2 — motywy prolinowe
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wykazano, ze jest zwiazane z pgcherzykami optaszczonymi klatryna [14]. Wydaje sig, ze
biatka DRP2 moga odgrywac istotna rolg w transporcie pgcherzykow oplaszczonych klatryna
pomiegdzy aparatem Golgiego, btong komoérkowa, przegroda pierwotna i wakuolami.

MASZYNERIA PODZIALU MITOCHONDRIOW
I CHLOROPLASTOW

Mitochondria i chloroplasty pochodza od wolnozyjacych Prokaryota, ktore w toku
ewolucji utracity swoja autonomig i staty si¢ organizmami endosymbiotycznymi.

U wigkszosci Prokaryota gtdéwna role w podziale komorkowym odgrywa GTP-aza
FtsZ [2,24]. Jest to zlokalizowane w cytoplazmie biatko cytoszkieletowe, ktore wykazuje
strukturalne i biochemiczne podobienstwo do eukariotycznej tubuliny. FtsZ hydrolizuje
GTP iulega oligomeryzacji tworzac pierscien w centralnej czg¢$ci komorki na wewne-
trznej powierzchni btony cytoplazmatycznej, ktory zaciska si¢ podczas cytokinezy
bakterii. Pierscien FtsZ prawdopodobnie stuzy jako rusztowanie, do ktorego przytaczaja
si¢ inne biatka komorkowej maszynerii podzialowej oraz moze réwniez generowac site
niezbedna do zacis$nigcia btony [24].

Mechanizm podziatu mitochondriéw i chloroplastow u nizszych eukariota byl bardzo
podobny i opieral si¢ na pier§cieniach FtsZ, PD/MD (ang. plastid-/mitochondrial-
dividing ring) oraz pierScieniu dynaminowym. Podczas ewolucji system ten zostat w
zasadzie zachowany w chloroplastach, podczas gdy w mitochondriach zwierzat, roslin
1 grzybow pierscien FtsZ zostat utracony, pierscien MD rowniez lub bardzo uproszczony,
natomiast ich funkcje przejety biatka dynamino-podobne [2, 4, 25]. Obecno$¢ struktur
pierscie-niowych (MD) zaobserwowano jednak w mitochondriach wspotczesnych
krasnorostow Cyanidioschyzon merolae oraz Cyanidium [18] oraz w dzielacych si¢
mitochondriach §luzowca Physarum polycephalum [19].

Rola GTP-azy FtsZ i bialek dynamino-podobnych w podziale mitochondriow
i chloroplastow jest odmienna. FtsZ dziala na wczesnym etapie podziatu, gdzie
prawdopodobnie wyznacza miejsce podziatu, natomiast biatka DRP sa wymagane
p6zniej, gdy organelle sa juz czgsciowo zacisnigte i pozostaje tam az do ukonczenia
podziatu. Ponadto oba biatka wiaza si¢ z innymi btonami: FtsZ z blona wewngtrzna,
natomiast DRP — z zewngtrzng [24]. Z drugiej strony, mechanizm dziatania obu biatek
jest bardzo podobny: maja zdolno$¢ do oligomeryzacji oraz tworzenia pierscieni i spiral,
a energia niezbedna do tego procesu pochodzi z hydrolizy GTP [16].

Pochodzenie bialek dynamino-podobnych bioracych udziat w podziale mitochondriéw
i chloroplastow wciaz pozostaje niejasne. Pewne wskazowki data badaczom analiza
zsekwencjonowanego genomu pierwotniaka Giardia intestinalis. Giardia wtdrnie
utracita mitochondrium, ale ma pojedynczy gen kodujacy biatko dynamino-podobne
zlokalizowane w obrebie wewnatrzkomorkowych struktur pecherzykowych w przeci-
wienstwie do innych nizszych organizmoéw eukariotycznych, ktore maja mitochondrialne
biatka DRP [24]. Natomiast w genomie pasozyta Trypanosoma istnieje pojedynczy
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gen kodujacy biatko dynamino-podobne biorace udziat w podziale mitochondriow [20].
Wydaje si¢ wigc, ze przodek organizmow eukariotycznych miat pojedyncze biatko DRP,
z ktorego, w wyniku duplikacji genéw, powstaty rodziny biatek DRP biorace udziat w
podziale organelli i innych procesach w komorce [24].

Biatka dynamino-podobne maja swoje strukturalne i ewolucyjne odpowiedniki w
organizmach prokariotycznych, z ktorych by¢ moze wyewoluowaly [24]. Z drugiej
strony, endosymbiotyczne bakterie mogly wykorzysta¢ endocytotyczny szlak zalezny
od dynaminy do wniknigcia przez btong komorkowa gospodarza, a nastgpnie zaczgly
uzywac¢ dynaminy réwniez do podzialu [18]. Obserwacje te wskazuja na istotna rolg
biatek dynamino-podobnych w ewolucji organizmoéow eukariotycznych.

U glondéw najlepiej poznano i opisano mechanizm podzialu mitochondriow
i chloroplastow u krasnorosta Cyanidioschyzon merolae. C. merolae majedno mitochon-
drium i jeden chloroplast, ktore dziela si¢ synchronicznie podczas cyklow jasnego i
ciemnego. W miejscach podziatu mitochondriéw i chloroplastéw zlokalizowano struktury
w ksztalcie pierscieni: MD i1 PD. Zidentyfikowano réwniez dwa biatka dynamino-
podobne: CmDnm1 biorace udzial w podziale mitochondriéw [22] i CmDnm?2 biorace
udziat w podziale chloroplastow [19].

ROLA ROSLINNYCH BIALEK DYNAMINO-PODOBNYCH
W PODZIALE MITOCHONDRIOW

Mechanizm podziatu mitochondriéw zmieniat si¢ w toku ewolucji. Jego hipotetyczny
przebieg przedstawiony jest na rycinie 2. Pierwsze organizmy eukariotyczne uzywaly
wylacznie prokariotycznego aparatu podziatowego, ktérego gtownym elementem byto
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RYCINA 2. Pochodzenie mechanizmu podziatowego mitochondriéw (wg [2], zmodyfikowane). Kolorem
czarnym zaznaczono wystgpowanie biatka FtsZ pochodzenia prokariotycznego, natomiast szarym — biatka
dynamino-podobnego pochodzenia eukariotycznego
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biatko MtFtsZ (ang. mitochondrial FtsZ). Nabycie aparatu podziatu mitochondriow
opartego na biatkach dynamino-podobnych nastapito bardzo wczes$nie w ewolucji [31],
prawdopodobnie jeszcze przed rozdzieleniem sig linii ewolucyjnej zwierzat, grzybow i
roslin, co moze wskazywac¢ na istnienie ich wspolnego przodka. Potwierdza to wysoki
stopien podobienstwa funkcji i sekwencji bialek Drp1z Caenorhabditis elegans, Dnm1
z drozdzy oraz dwoch bialek z podrodziny DRP3 z Arabidopsis [2]. Poza tym inne
biatka biorace udziat w podziale mitochondriow u zwierzat, grzybow i roslin (np. Fis1/
Mdv?2) sa takze podobne [21].

Mechanizm podziatu mitochondriow u wspotczesnie zyjacych wyzszych organizméw
eukariotycznych opiera si¢ wytacznie na biatkach dynamino-podobnych. Wydaje sig,
ze utrata MtFtsZ mogla nastapi¢ niezaleznie w linii ewolucyjnej zwierzat i grzybow
oraz ro$lin wyzszych. Brak tego bialka u wyzszych organizmow eukariotycznych moze
wynika¢ z faktu, ze ich mitochondria w toku ewolucji staly si¢ bardziej dynamiczne i
heterogenne i by¢ moze wyksztalcity niezalezne mechanizmy inicjacji podziatu. FtsZ
mogto zosta¢ zastapione przez inne biatka wewnatrz komorki, odpowiadajace mu
funkcjonalnie. Z drugiej jednak strony, wszystkie zidentyfikowane do tej pory biatka
dynamino-podobne biorace udzial w podziale mitochondriéw sa zwiazane z zewnetrzna
btona mitochondrialna, co sugeruje, ze proces ten nie wymaga obecnosci bialtek
zwiazanych z wewngtrzna btona. U mutantow drozdzy niemajacych funkcjonalnego
biatka DRP sita powstajaca podczas cytokinezy jest wystarczajaca do podziatu
mitochondriow. U C. elegans natomiast stwierdzono, ze podziat wewngtrznej blony
mitochondrialnej zachodzi niezaleznie od podziatu blony zewngtrzne;j. Jesli wigc istnieje
mechanizm regulujacy dynamike btony wewngetrznej, to prawdopodobnie uczestniczy
on raczej w tworzeniu i regulacji wewnatrzmitochondrialnych struktur blonowych niz
w samym podziale mitochondriow [24].

Wspolczesnie istnieja organizmy eukariotyczne, ktdre uzywaja obu aparatow podziatu
mitochondriéw. Nalezy do nich migedzy innymi krasnorost C. merolae, ktory ma
wewnetrzny pierscien FtsZ pochodzenia proteobakteryjnego oraz pierscien zewngtrzny,
ktorego sktadnikiem jest prawdopodobnie biatko dynamino-podobne CmDnm1 [22]. Biatka
podobne do FtsZ wystepuja takze u Dictyostelium discoideum [5]. Dictyostelium ma
ponadto dwa biatka dynamino-podobne, z ktorych jedno wykazuje podobienstwo do Dnm1
oraz CmDnml1, niewyjasniona jest jednak jego rola w podziale mitochondriow [37].

W pierwszej fazie podzialu mitochondriow u C. merolae (ryc. 3) na wewngtrznej
btonie mitochondrialnej po stronie matriks powstaje rusztowanie utworzone przez
pierscien FtsZ. Pierscien ten wyznacza miejsce podziatu. Nastepnie po cytoplazmatyczne;j
stronie mitochondrium powstaje pierscien MD, ktory zaczyna si¢ zaciska¢. W ostatniej
fazie tuz przed ostatecznym podzialem mitochondrium do wngtrza zaciskajacego si¢
pierscienia MD oraz do cytoplazmatycznej powierzchni zewngtrznej blony rekrutowane
jest biatko dynamino-podobne CmDnm1. Pierscien dynaminowy jest wymagany tylko
na ostatnim etapie podziatu mitochondridow, po tym jak pierécienie FtsZ i MD zostana
zaci$nigte. Kazdy z tych pier§cieni spetnia odmienna funkcjg, jest inaczej zlokalizowany
i dziala w innej fazie podziatu [22].
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RYCINA 3. Schemat podziatu mitochondriow u krasnorostu C. merolae (wg [22], zmodyfikowane). W
fazie 1 na wewnetrznej blonie po stronie matriks powstaje pierscien FtsZ, ktory wyznacza miejsce
podzialu. Nastegpnie (faza 2) po stronie cytoplazmatycznej powstaje pierscien MD, ktory zaczyna sig
zaciska¢. W fazie 3 tuz przed ostatecznym podzialem mitochondrium do wnetrza zaciskajacego sig
pierscienia MD po cytoplazmatycznej stronie zewngtrznej blony przylaczane jest biatko dynamino-
podobne CmDnm1

Wydaje si¢ wigc, ze bakteryjny typ aparatu podziatowego, ktorego gldownym elementem
byta GTP-aza FtsZ, zostat przynajmniej cz¢Sciowo zachowany w przypadku mitochondriow
glonow. Gendéw kodujacych tego typu biatka nie znaleziono natomiast ani w genomie C.
elegans, aniu drozdzy. U tych organizméw w podziale mitochondriow bierze udziat biatko
dynamino-podobne Drp1/Dnm1 zlokalizowane na zewngtrznej btonie mitochondrialnej w
postaci punktowych struktur w miejscach zaciskania i podziatu mitochondriow [13,26]. U
czlowieka takze istnieje homolog Drp1/Dnm1, ktéry jest istotny w podziale mitochondriéw
[28]. Wydaje sig, ze rosliny wyzsze réwniez utracity bakteryjny aparat podziatu mitochon-
driow, a zastapity je biatka dynamino-podobne. U Arabidopsis zidentyfikowano dwa biatka:
DRP3A (ADL2a) i DRP3B (ADL2b) wykazujace 76,7% identycznos$ci na poziomie
sekwencji aminokwasowej [1, 2]. Stwierdzono, ze biatko ADL2b formuje pierscienie na
zewngtrznej stronie mitochondriow podczas ich podziatu. Wystepuje w miejscach, gdzie
mitochondria sa zaciskane przed podzialem, a po podziale pozostaje na koncach
mitochondridow [2]. Drugie biatko z tej podrodziny ADL2a wykazuje podobna lokalizacje
wewnatrzkomorkowa jak ADL2b i réwniez uczestniczy w podziale mitochondriow [1].

ROLA BIALEK DYNAMINO-PODOBNYCH W PODZIALE
CHLOROPLASTOW

Chloroplasty dziela si¢ w bardzo podobny sposob jak mitochondria, jednak nie sa to
procesy rownowazne. Podziat chloroplastow moze by¢ rozumiany jako szereg kolejnych
etapow, w ktorych biorg udziat rézne struktury pierscieniowe o odmiennych funkcjach
i pojawiajace si¢ w roznym czasie.
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W toku ewolucji wiele genéw wolnozyjacych endosymbiotycznych cyjanobakterii, od
ktorych pochodza chloroplasty, zostato przeniesionych do genomu jadrowego, gdzie nabyty
sekwencje kodujace peptydy sygnatowe kierujace produkty tych genéw z powrotem do
chloroplastéw [4]. U roslin zidentyfikowano pig¢ takich biatek: FtsZ1, FtsZ2, MinD,
MinE i ARTEMIS. Sa one kodowane w jadrze, ale zlokalizowane w chloroplastach,
gdzie uczestnicza w ich podziale. W procesie tym biora takze udziat kompleksy o strukturze
pierscieni PD zlokalizowane po stronie stromy wewngtrznej btony chloroplastu oraz na
powierzchni cytoplazmatycznej blony zewngtrznej. W obrebie pierscienia podzialowego
chloroplastéw zostato zlokalizowane biatko DRP5B (ARCS) u Arabidopsis [4] oraz
jego ortolog CmDnm2 u C. merolae [19]. Biatko ARCS5 wystepuje na powierzchni
zewngtrznej blony i tworzy pierscien na p6znym etapie podziatu chloroplastow. Nie ma
homologdéw u cyjanobakterii i wydaje sig, ze jest pochodzenia eukariotycznego [4].

Podczas podziatu chloroplastow u C. merolae (ryc. 4) jako pierwszy powstaje pierscien
FtsZ wewnatrz chloroplastu, a nast¢pnie tworza si¢ pierscienie podziatowe PD, ktorych
sktadniki pozostaja nieznane. Pierscien FtsZ znajduje si¢ po stronie stromy wewngtrznego
pier$cienia PD [19]. Pierscien podzialowy (PD) sktada si¢ z 3 pierscieni: gtéwnego,
zewngtrznego po stronie cytoplazmatycznej zewnetrznej blony chloroplastow, wewng-
trznego na btonie plastydowej po stronie stromy oraz srodkowego w przestrzeni
migdzybtonowej. Podczas pdznego etapu zaciskania po stronie cytoplazmatycznej
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RYCINA 4. Podziat chloroplastow u C. merolae (wg [19], zmodyfikowane). Najpierw pojawia si¢
pierscien FtsZ wewnatrz chloroplastu. Nastgpnie tworzy si¢ pierscien podziatowy (PD) ztozony z 3
pier§cieni: zewngtrznego stanowiacego gltowna silg zaciskajaca, wewngtrznego oraz $rodkowego.
Pierscien dynaminowy (utworzony przez biatko CmDnm?2) powstaje podczas poznego etapu podziatu i
przemieszcza sig¢ do przestrzeni pomigdzy zewngtrznym PD a zewngtrzna btona chloroplastu. Na ostatnim
etapie podziatlu pierécienie FtsZ oraz srodkowy i wewngtrzny PD rozpadaja si¢
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zewngtrznego pierscienia PD powstaje pierScien dynaminowy utworzony przez biatko
CmDnm?2, ktéry nastgpnie przemieszcza si¢ do przestrzeni pomigdzy zewngtrznym
pier§cieniem PD a zewngtrzna blona chloroplastu. Podczas tego etapu dochodzi réwniez
do rozpadu pierscienia FtsZ, a biatko FtsZ jest przesuwane z miejsca podziatu w kierunku
dwoch przysztych siostrzanych chloroplastow. Tuz przed ukonczeniem podziatu zanika
srodkowy i wewngtrzny pierscien PD. PierScien zewngtrzny pozostaje pomigdzy
siostrzanymi chloroplastami, natomiast pozostato$ci po pierscieniu dynaminowym
przyczepiaja si¢ do kazdego z nich. Z wszystkich 5 pierscieni tylko zewngtrzny pierscien
PD istnieje podczas catego procesu zaciskania, ktore rozpoczyna si¢ tuz po jego utworzeniu.
Wydaje sig, ze to wlasnie zewnetrzny pierscien PD najprawdopodobniej jest zwiazany z
powstaniem sity zaciskajacej na wezesnym etapie podziatu chloroplastu [18, 19].

Wykrycie biatek dynamino-podobnych: ARCS u Arabidopsis ijego homologu u C.
merolae, ktore sa zlokalizowane na zewngtrznej btonie chloroplastow i biorg udziat w
p6znych etapach podziatu, podobnie jak mitochondrialne biatka dynamino-podobne,
wskazuje, ze mechanizm podzialowy chloroplastow jest cz¢sciowo pochodzenia
prokariotycznego, a czgsciowo eukariotycznego oraz swiadczy o wzajemnej ewolucyjne;j
korelacji pomigdzy podziatem chloroplastow i mitochondriow.

PODSUMOWANIE

Z punktu widzenia ewolucyjnego dynaminy i biatka dynamino-podobne pojawilty
si¢ jako elementy mechanizmu podziatu mitochondriéw i chloroplastow, a dopiero pdzniej
przejety funkcje endocytotyczne. Taka wilasnie rolg petni jedyne biatko dynamino-
podobne u Trypanosoma, ktore nie jest wymagane do procesu endocytozy [20], jak to
jestw przypadku organizmow wyzszych. Jak do tej pory najstarsza ewolucyjnie komorka,
w ktorej dynamina uczestniczy w procesach endocytotycznych, jest Paramecium [33,
35], u ktorego stwierdziliSmy obecnos¢ dwoch genow kodujacych to biatko [34].
Paramecium jako orzgsek wyewoluowato okoto 1,5 mld lat temu [29], a wigc znacznie
p6zniej niz Kinetoplastida [30], do ktorych nalezy Trypanosoma, oraz jeszcze przed
wyodrebnieniem sig linii ewolucyjnej roslin i zwierzat.
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