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FUNKCJE | EWOLUCJA HEMOGLOBIN.
HEMOGLOBINY ROSLINNE

HEMOGLOBINY

Okreslenie modelu budowy hemoglobiny byto mozliwe dzieki badaniom
poréwnawczym struktur réznych globin uzyskanych na podstawie analizy ich
krysztatow. Czasteczka polipeptydu globinyjest zbudowana z siedmiu odcinkow
spiralnych oznaczonych: A, B, C, E, F, G i H. Odcinki te, obecne w strukturach
wszystkich znanych globin, sa czasem uzupetnione o spiralny odcinek D, jak na
przyktad w przypadku tancucha B hemoglobiny ludzkiej. Przestrzennie tworzg
one rodzaj zagtebienia zawierajgcego grupe hemowa (kompleks protoporfiiyny
IX zwigzanej szescioma wigzaniami koordynacyjnymi z jonem zelaza). Cztery
miejsca koordynacyjne zelaza sg obsadzone przez atomy azotu pierscienia
pirolowego grupy protoporfiiyny, piate przez histydyne znajdujaca sie w spiral-
nym odcinku F biatka, a szoste wiaze ligandy tlenowe. Na stopniu utlenienia (I1)
miejsce to ma zdolnos¢ odwracalnego wigzania tlenu (zasadnicza rola), dwutlen-
ku wegla lub tlenku azotu. Na stopniu utlenienia (Ill) moze ono wigzaé cyjanki,
azydki, tlenek azotu lub wode. Dodatkowo zelazo na obu stopniach utlenienia
moze w niektérych przypadkach wigzaé bardziej egzotyczne ligandy, jak na
przyktad kwas nikotynowy. Znajdujgaca sie zazwyczaj blisko szdéstego miejsca
koordynacyjnego histydynajest czescig spirali E. Prawdopodobnie odgrywa ona
kluczowa role w regulacji wigzania tlenu (Olson i wspotaut. 1988).

Wiele globin funkcjonuje jako podjednostki wiekszych komplekséw. | tak: a
i B tancuchy hemoglobiny ludzkiej sg czescig tetrameru a2@2; hemoglobina
mieczakajest homodimerem. Inne natomiast, jak hemoglobiny owadéw, roslinne
oraz minogéw sag monomerami.

Poréwnanie sekwencji aminokwasowych hemoglobin z organizméw o r6znym
stopniu pokrewienstwa wykazato, ze w przeciwienstwie do wysokiego podobien-
stwa struktur trzeciorzedowych, struktury pierwszorzedowe globin wykazujg
niskg zachowawczo$¢. Identyczne okazaty sie tylko te aminokwasy (i ich pozycje
w tancuchu polipeptydowym), ktére odgrywaja kluczowa role w strukturze
czgsteczki hemoglobiny. Aminokwasy te sg zangazowane w ,wyginanie” tancu-
cha peptydowego i tworzenie tak zwanej ,kieszeni molekularnej”, w ktorej jest
transportowany tlen.
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Rodzina biatek globinowych byta pierwszg, w ktérej odkryto, iz struktura
trzeciorzedowa, bedac wysoce konserwatywng, moze by¢ tworzona na bazie
znacznie roznigcych sie sekwencji aminokwasowych (struktur pierwszorzedo-
wych) (rys. 1irys. 2). Ta zasada strukturalnej bezwtadnosci w ewolucji moleku-
larne] iest obecnie oczywista dla wielu innych rodzin biatek.

Rys. 1. Poréwnanie sekwencji tancuchow aminokwasowych globin wyizolowanych z réz-

nych organizméw. Sekwencje zostaty ,natozone” z uwzglednieniem informacji pochodza-

cych z analizy struktur tréjwymiarowych (analiza krysztatéw — ,superpozycje”). Cztery

niezmienne reszty aminokwasowe zostaty zacieniowane. Odcinki spiralne sa podkreslone
oraz oznaczone literami A-H (patrz tekst) (wg Aronson i wspétaut. 1994).

HEMOGLOBINY ZWIERZECE

Wiekszos$¢ organizmoéw zwierzecych wykazuje tak wysokie zapotrzebowanie
na tlen, ze nie moze by¢ ono spetnione na drodze prostej dyfuzji tlenu ze
srodowiska do ,oddychajacych” tkanek. W sensie ewolucyjnym zostaty zmuszo-
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Rys. 2. Modele stereoskopowe szkieletéw weglowych (Ca) — czterech hemoglobin (w*
Aronson iwspotaut. 1994). Kolejnos¢ i oznaczeniajak narys. 1
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ne do rozwiniecia systemow transportu tlenu ze srodowiska zewnetrznego do
tkanek, gdziejest wykorzystanyjako korncowy akceptor w katabolizmie komorki.
Systemy te sg reprezentowane przez tak zwane biatka oddechowe — hemoglobi-
ny, erytrokruoiyny (np. olbrzymie hemoglobiny bezkregowcéw), hemocjaniny
i hemeiytryny — znacznie réznigce sie naturg grup prostetycznych, jak i czescia
biatkowa (Brunori i wspétaut. 1980).

Najszerzej rozpowszechnionym wsréd kregowcow biatkiem stanowigcym che-
miczna podstawe przenoszenia tlenu jest hemoglobina. Jest ona upakowana
w wyspecjalizowanych komorkach (erytrocytach) wystarczajgco elastycznych,
aby wytrzymac¢ tygodnie stresu mechanicznego podczas ich cyrkulacji w syste-
mie krwionosnym organizmu. Poza podstawowg funkcjg, to jest przenoszeniem
tlenu, hemoglobina spetnia w organizmach zwierzecych szereg innych funkcji.
Najszerzej opisane w literaturze dotycza: funkcjonowania hemoglobiny jako
przekaznika ciepta (w cyklu utlenowania-odtlenowania) czy modulatora meta-
bolizmu erytrocytéw, udziatlu hemoglobiny w zapoczatkowywaniu starzenia sie
erytrocytow (poprzez utlenianie hemoglobiny), zwigzku hemoglobiny z genetycz-
ng opornoscig na malarie, enzymatycznych aktywnosci hemoglobiny, oddziaty-
wan z szeregiem zwigzkow chemicznych (m.in. lekami), a takze hemoglobinyjako
zrédta fizjologicznie aktywnych katabolitow (Giardina i wspotaut. 1995).

Problem hemoglobin i ich znaczenia dla funkcjonowania organizmoéw zwie-
rzecych zostatjuz szeroko opisany w literaturze. Prezentowane opracowanie ma
na celu przedstawienie roli hemoglobin w Swiecie roslin, a takze zaprezentowanie
wiedzy dotyczacej ewolucji kodujacych hemoglobiny gendéw.

FUNKCJA' HEMOGLOBIN ROSLINNYCH

Przez dziesiatki lat uwazano, iz wystepowanie hemoglobin w Swiecie roslin-
nym jest fenomenem zwigzanym wytgcznie z procesem wigzania azotu atmosfe-
rycznego. Zdolnos¢ redukcji azotu atmosferycznego do form przyswajalnych —
biologicznie czynnych (np. amoniak) posiadajg tylko nieliczne organizmy proka-
riotyczne. Poprzez wytworzenie symbiotycznych oddziatywan z takimi bakteria-
mi, jak Rhizobium czy Frankia niewielka liczba zréznicowanych grup roslin
nabyta zdolnos$¢ wytwarzania wltasnego azotu (prace przeglgdowe: Hirsch 1992,
Rolfe i Gresshoff 1988, Golinowski i totocka 1991). W systemach symbioty-
cznych (najefektywniejszych) czes¢ energii dla wigzania azotu, jak i zasadnicza
ochronawrazliwych natlen elementdéw sg zapewniane przez partnera roslinnego.

Najlepiej, jak dotad, sa poznane naturalne uktady symbiotyczne roslin
motylkowatych z bakteriami z rodziny RhizobiurrL Kontakt miedzy bakteriami
a rosling rozpoczyna sie od wymiany sygnatéw, ktéra prowadzi do wzajemnego
rozpoznania partneréw, a nastepnie zetkniecia sie rizobiéw z wtosnikami korze-
niowymi. Witosnik korzeniowy ulega deformacji, a bakterie (wewnatrz nowo
uformowanej tzw. nici infekcyjnej) wnikajg do niego. Ni¢ infekcyjna (wraz
z mnozacymi sie wewnatrz niej bakteriami) ,przerasta” witosnik korzeniowy
i wnika do sgsiadujacych z nimi tkanek. Jednocze$nie mitotycznej aktywacji
ulegajg komérki koiy pierwotnej korzenia, dajgc poczatek tak zwanemu primor-
dium brodawki. Po ,wrosnieciu” nici infekcyjnych do primordium, bakterie
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otoczone btong pochodzenia roslinnego sg uwalniane do cytoplazmy komoédrek
gospodarza. Tak zapoczatkowane podziaty komorek roslinnych prowadzg do
wyksztatcenia dojrzatej brodawki. Znajdujgace sie w cytoplazmie komorek roslin-
nych bakterie (bakteroidy) wraz z otaczajagcymi je btonami peribakteroidowymi
sg zwane symbiosomami. Na tym etapie bakterie syntetyzujg nitrogenaze —
enzym katalizujgcy redukcje azotu. Produkt wigzania azotu — amoniak jest
nastepnie eksportowany do rosliny. Wszystkie etapy rozwoju brodawki sg zwig-
zane z ekspresjg brodawkowo-specyficznych gendéw roslinnych, tak zwanych
genow nodulinowych (van Kammen 1984). Geny nodulin wczesnych koduja
produkty, ktorych ekspresja zachodzi przed rozpoczeciem wigzania azotu i sg
zaangazowane w proces infekcji oraz rozwoju brodawki. Natomiast produkty
genow nodulin péznych stanowig elementy szeregu oddzialywan gospodarza
roslinnego z endosymbiontem, a takze decydujg o metabolicznej specjalizacji
nowo powstatego organu, jakim jest brodawka korzeniowa.

Kluczowym elementem uktadu wiazania azotu jest bakteryjny enzym —
nitrogenaza. Enzym ten funkcjonuje wewnatrz wyspecjalizowanej komaérki ba-
kteryjnej, jakajest bakteroid i katalizuje reakcje redukcji azotu atmosferycznego
(rys. 3). Nitrogenazajest zbudowana z homodimerycznego biatka zelazowego (Fe)
kodowanego przez gen rii/H oraz tetrameru biatka molibdeno-zelazowego (MoFe)
kodowanego przez geny nijD i ni/K. Tetramer MoFe zawiera tak zwany kofaktor
MoFe, ktoéry jest nieodwracalnie denaturowany przez tlen. Juz niewielkie steze-
nia tlenu powodujg catkowitg inaktywacje nitrogenazy. Fakt tak wysokiej toksy-
cznodci tlenu dla funkcjonowania nitrogenazy stanowi pewnego rodzaju konflikt
intereséw, gdyz reakcja katalizowana przez ten enzym jest bardzo energochton-
na, a konieczna energia musi pochodzi¢ z proceséw utleniania. Tak wiec zachodzi
jednoczes$nie konieczno$¢ ochrony nitrogenazy, jak i aktywnego dostarczenia
tlenu dla proceséw oddechowych rizobium. Podstawowym elementem umozli-
wiajgcym osiagniecie niskiego stezenia tlenu w centralnej strefie brodawki jest
bardzo wysoka aktywnos$¢ oddechowa mikrosymbionta bakteryjnego, zuzywaja-
cego duzag czes¢ dostepnego tlenu. W parenchymie brodawki ulegajg takze
ekspresji geny, ktérych produkty dzieki zmianie sktadu gtéwnie scian komérko-
wych biorag udziat w tworzeniu fizycznej bariery dyfuzyjnej. Bariera ta powoduje
obnizenie ilosci tlenu docierajacego do cytoplazmy komérek zawierajacych ba-
kteroidy (przyktadem takiego biatkajest wczesna nodulina ENOD2 (van de Wiel
i wspdétaut. 1990)). Biatkiem tgczacym funkcje ochrony przed nadmiarem tlenu
i nosnika tlenu jest hemoglobina — w przypadku brodawek roslin motylkowa-
tych zwana leghemoglobing. Jest ona najobficiej wystepujacym w brodawce
biatkiem, moze stanowi¢ 15% do 25% wszystkich biatek rozpuszczalnych. Dzieki
swojemu bardzo wysokiemu powinowactwu do tlenu wigze wiekszg jego czes¢,
pozostajaca w cytoplazmie komorki roslinnej, jeszcze bardziej obnizajgc cisnie-
nie parcjalne tlenu. Tworzy sie w ten sposéb rodzaj gradientu stezenia tlenu
obnizajacego sie w kierunku bakteroidu. Wyzsze powinowactwo do tlenu (niz
leghemoglobin) tak zwanych terminalnych oksydaz bakteryjnych umozliwia im
przejecie, a nastepnie przeniesienie tlenu z leghemoglobiny na elementy tancu-
cha oddechowego.
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Rys. 3. Udziat leghemoglobiny w regulacji ekspresji genéw bakteryjnych oraz funkcjo-
nowania nitrogenazy.

(A) Schemat budowy brodawki korzeniowej (typu niezdeterminowanego) z wyréznieniem powstaja-
cych podczas rozwoju brodawki stref: 1 — merystem brodawki, 2 — strefa infekcji, 3 — strefa
posrednia, 4 — strefa wigzania azotu, 5 — strefa starzenia sig. Fizyczna bariera ograniczajgca dostep
tlenu do tkanek w centrum brodawki znajduje sie w parenchymie brodawki otaczajgcej wiazke
przewodzaca (bariera tajest przerwana tylko w rejonie meiystemu brodawki). (B) Uproszczony model
regulacji niektérych genéw bakteryjnych w wyniku obnizenia stezenia tlenu w strefie infekcji. Niskie
stezenie tlenu aktywuje bakteryjne biatko ,sensorowe" FixL, ktére fosforyluje, a przez to aktywuje
aktywator transkrypcji FixJ. Aktywowane biatko FixJ (FixJ*) indukuje transkrypcje fixK i nifA,
produkty biatkowa tych genéw indukujg nastepnie transkrypcje genéw kodujacych biatka bezpo-
Srednio zangazowane w wigzanie azotu, to jest terminalnej oksydazy oraz nitrogenazy. Geny
leghemoglobin ulegaja ekspresji w strefach: infekcji, posredniej i wigzania azotu. Leghemoglobina
przenosi tlen na oksydazy bakteryjne, a te z kolei na tahncuch oddechowy umozliwiajgc produkcje
ATP w warunkach niskiego stezenia tlenu. Duze ilosci ATP sg konieczne w procesie redukcji azotu
atmosferycznego prowadzonym przez nitrogenaze. (wg Mylona i wsp6taut. 1995, Becana i Sprent
1987, Preisig i wspétaut. 1993).

EWOLUCJA HEMOGLOBIN — WSPOLNY PRZODEK

Poczatkowo istniaty dwie teorie ttumaczgce pochodzenie hemoglobin roslin-
nych. Pierwsza z nich — ,ewolucji réwnolegtej” (zbieznej) opisywata ré6znicowa-
nie sie hemoglobin zwierzecych iroslinnychjako dwa niezalezne procesy. Procesy
te, cho¢ majace rézne poczatki, doprowadze miaty do powstania podobnego fun-
kcjonalnie biatka, umozliwiajgcego efektywne korzystanie z podstawowego
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Zzrédta energii — oddychania. Druga teoria — ,poziomego przeniesienia genéw”
zaktadata, ze hemoglobiny zostaty przeniesione do tkanek roslin motylkowatych
dzieki Scistym oddziatywaniom z bakteriami lub owadami. Geny te mialy sie
przedostac¢ do organizmu roslinnego w sposob przypadkowy i dzieki przewadze,
jaka mu dawaly, miaty zosta¢ utrwalone z pokolenia na pokolenie.

Roslinna hemoglobina zostata po raz pierwszy odkryta okoto 60 lat temu
w brodawkach roslin motylkowatych, najwiekszej grupy roslin wigzacych azot.
Lata po6zniejsze przyniosty odkrycie hemoglobin takze w brodawkach roslin
niemotylkowatych, takich jak drzewiaste Parasponia (Nowa Gwinea, Indonezja)
czy Casuarina (Australia). Informacje uzyskane dzieki analizie krysztatéw globin
pochodzacych z r6znych organizméw, a gtéwnie struktur kodujacych je genow,
doprowadzity do powstania trzeciej teorii — ,pochodzenia liniowego” — pocho-
dzenia genow globin w krélestwach zwierzat i roslin od wspélnego przodka.

Dzieki poznaniu i analizie sekwencji genéw szeregu globin mozna byto
stwierdzié, iz ich struktura wykazuje zadziwiajgca zachowawczosé¢. Jedynymi
znanymi do 1981 roku genami kodujacymi globiny byly geny pochodzenia
zwierzecego. We wszystkich przypadkach trzy odcinki kodujgce biatko (eksony)
sg przedzielone dwiema sekwencjami interweniujgcymi (introny). WielkosSci
intronéw réznia sie w zaleznosci od organizmu, ale pozycje w jakich dzielg
sekwencje kodujaca, sg bardzo konserwatywne. Centralny ekson to odcinek
genu kodujacy czes¢ globiny wchodzaca w bezposredni kontakt z grupg hemowag
(czesc tajest nazywana domeng wigzania hemu lub kieszenig hemowa). Badania
struktur krysztatéw globin zwierzecych i poréwnanie ich ze strukturg koduja-
cych je gendéw pozwolity przewidzie¢ mozliwos¢ wystgpienia dodatkowego intro-
nu w genie hemoglobiny. Intron taki zostat odnaleziony w genie hemoglobiny
roslinnej — leghemoglobiny soi. Ten dodatkowy intron dzieli odcinek kodujacy
domene wigzania hemu na dwa mniejsze moduty. Okazuje sie, ze model taki
obowiazuje w przypadku wszystkich poznanych dotad genéw globin roslinnych.

Poczatkowo szeroko byt rozpowszechniony poglad, ze struktura genu hemo-
globiny roslinnej odzwierciedla strukture genu pierwotnej globiny, a gen wspol-
nego przodka wszystkich zwierzat utracit centralny intron krétko po ewolucyj-
nym rozdziale krélestw zwierzat i roslin, okoto miliarda lat temu (Lewin 1984).
Obecne odkrycia centralnego intronu takze w niektérych genach globin zwierze-
cych moga sugerowac, iz model ten moze by¢ btedny. Prawdopodobna wydaje
sie hipoteza, iz przodek obecnych ros$lin uzyskat centralny intron w genie
hemoglobinyjuz po rozdziale krélestw roslin i zwierzat. Analiza sekwencji genéw
hemoglobin niektorych nicieni (Caenorhabitis elegans) wskazuje na mozliwos¢
najpierw utraty introndéw, a nastepnie wprowadzenia nowych w inne pozycije.
W innych przypadkach, poza utratg i uzyskaniem nowych intronéw, nastgpita
prawdopodobnie swoista duplikacja sekwencji genéw. Duplikacje te, na przyktad
w przypadku glisty Pseudoterranova decipiens, doprowadzity do powstania genu
kodujacego polipeptyd o podwdjnej w stosunku do innych globin dtugosci oraz
dwoéch ,kieszeniach hemowych” (head-to-tail duplication). W przypadku owada
Chironomus thumini thumini powstata rodzina gendow zawierajgca wielokrotng
kopie genu hemoglobiny (rys. 4).

Nalezy takze wspomnie¢ o nie omawianej powyzej grupie organizméw —
bakteriach. Pierwszg poznang hemoglobing bakteiyjng byta hemoglobina Vitreo-
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KREGOWCE | NIEKTORE BEZKREGOWCE ROSLINY

wprowadzenie intronu (?)

PIERWOTNY GEN GLOBINOWY

(2 introny)
utrata intronu
*
PIERWOTNE OWADY
PIERWOTNE NICIENIE
wprowadzenie intronu duplikacja
(tylko jednej kopii) mi genu
utrata intronu Chironomus
wprowadzenie
intronu
duplikacja
utrata 3'-intronu
C. elegans wprowadzenie intronu ¢
» L d
V
P. decipiens (WSZYSTKIE GLISTY?)

Rys. 4. Model ewolucji genéw globin zwierzecych i roslinnych (wg Dixon i Pohajdak
1992).

scilli (Wakabayashi i wspotaut. 1986). Funkcjonujgc w warunkach niedoboru
tlenu spetnia inng niz u roslin role — zwieksza stezenie tlenu w okolicy oksydaz
terminalnych. Odkrycie hemoglobin bakteryjnych jest potwierdzeniem zatoze-
nia, ze podobienstwa | i Il rzedowych struktur hemoglobin pochodzacych
z réznych organizméw a takze podobienstwa genéw kodujacych te biatka wyni-
kaja ze wspdélnego pochodzenia hemoglobin roslinnych i zwierzecych. Mozliwe
jest wtedy zatozenie, ze hemoglobina byta obecna w organizmach, ktére zyty
okoto 1,3 x 109-1,5 x 109 lat temu i z ktéorych wywodzg sie krélestwa roslin
i zwierzat. Obecnos$¢ intronéw w pierwotnym genie hemoglobiny — przodka
roslin i zwierzat (jak na ty$. 4) nie musi by¢ w tym przypadku wynikiem
SWprowadzenia” intronu: sg znane przypadki wystepowania intronéw w genach
archebakterii (Appleby i wspétaut. 1990).

EWOLUCJA HEMOGLOBIN W SWIECIE ROSLIN

Poglad, iz wystepowanie hemoglobin w Swiecie roslin jest ograniczone tylko
do roslin motylkowatych czy uktadéw symbiotycznych, zostat podwazony dzieki
odkryciu hemoglobin u roslin niemotylkowatych, takich jak Parasponia andre-



Funkcje i ewolucja hemoglobin 523

sonii czy wrecz roslin nie wigzacych azotu, jak Trema tomentosa czy jeczmien.
Co wiecej, sondy molekularne uzyskane na bazie sekwencji DNA hemoglobiny
jeczmienia wykazujg wysokg homologie do DNA genoméw szeregu innych traw
(Taylor i wspoOtaut. 1994). Badania lat ostatnich wykazuja, ze poza istnieniem
hemoglobin zwigzanych ze symbiotycznym wigzaniem azotu istnieje takze klasa
tak zwanych hemoglobin nie-symbiotycznych. Istniejg doniesienia o obecnosci
hemoglobin nie-symbiotycznych takze w tkankach roslin wigzgcych azot, takich
jak Casuarina czy soja. Hemoglobiny te sg wykrywane w tkankach poddanych
stresowi tlenowemu lub w tkankach, w ktérych niedobér tlenu wystepuje
fizjologicznie, jak na przyktad tkanki merystematyczne lub tkanka aleuronowa.

Do chwili obecnej poznano sekwencje aminokwasowe kilkudziesieciu hemo-
globin roslinnych pochodzacych zaréwno z tkanek roslin motylkowatych, jak
i niemotylkowatych. Poréwnawcza analiza komputerowa tych sekwencji pozwo-
lita na stworzenie drzewa filogenetycznego hemoglobin roslinnych (rys. 5) (Stro6-
zycki | Legocki 1995). Wyraznie zaznacza sie¢ tutaj oddzielenie grupy roslin
motylkowatych od reszty Swiata roslinnego. Potwierdzajg sie takze sugestie
dotyczgce miejsca tubindw wsrdéd roslin motylkowatych. Sg one prawdopodobnie
jednymi z najstarszych w tej grupie i mogag stanowic¢ ,,ogniwo” posrednie pomie-
dzy roslinami motylkowatymi i niemotylkowatymi. Do rozstrzygniecia pozostaje
wcigz kwestia funkcji klasy hemoglobin nie-symbiotycznych. Homologia ich
sekwencji aminokwasowych siegajgca 70% niezaleznie od organizmu, z ktérego
pochodzg, wskazuje, iz kodujace je geny ewoluowaty wolniej niz w przypadku
hemoglobin symbiotycznych. Istnieje uzasadnione prawdopodobienstwo, ze tak
zwane hemoglobiny nie-symbiotyczne wystepujg w tkankach wszystkich roslin
niezaleznie od tego, czy wchodzg one w oddziatywania symbiotyczne. Jedng
z funkcji, jakag speiniaja, moze by¢ podtrzymywanie podstawowych proceséw
oddechowych, koniecznych do przezycia komorki (organizmu) podczas stresu
tlenowego. Moga one takze stanowi¢ element swoistego systemu reakcji na
niedobor tlenu. Interesujacy jest takze fakt, iz ewolucja hemoglobin roslinnych
jest powigzana prawdopodobnie ze skracaniem taricucha polipeptydowego he-
moglobiny. Jednakze, czy jest to wynik ewolucyjnego dazenia do zwiekszania
powinowactwa hemoglobin ros$linnych do tlenu czy przystosowania do zmienia-
jacych sie warunkoéow srodowiska, pozostaje jeszcze zagadka.

PODSUMOWANIE

Dane przedstawione w tym opracowaniu wydajg sie wskazywac, iz hemoglo-
bina jest biatkiem, ktére funkcjonuje we wszystkich organizmach zywych,
spetniajagc réznorodne zadania zwigzane z udziatem tlenu w procesach zycio-
wych.

Ewolucja hemoglobin tojeden z przyktadéw udanej genetycznej i molekular-
nej strategii konserwacji systemu transportu tlenu w organizmach zywych. Geny
kodujace to biatko przetrwaty miliardy lat i sg odkrywane w najbardziej zré6zni-
cowanych formach zycia na ziemi.
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Rys. 5. Proponowany schemat zalez-

nosci filogenetycznych ré6znych ga-
152 tunkéw roslin motylkowatych (na
szarym polu) i niemotylkowatych,
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160 wej analizy sekwencji aminokwaso-

wych znanych hemoglobin roslin-
162 nych (Wg strezycki i Legocki 1995).
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FUNCTIONS AND EVOLUTION OF HEMOGLOBINS.
PLANT HEMOGLOBINS

Summary

Hemoglobins have been found to occur in almost all animal systems and in some bacterial
systems. Some data concerning plant hemoglobins are presented in this paper. Plant hemoglobin is
associated with the nitrogen fixing system and is the key protein protecting nitrogenase from oxygen
and, on the other hand, providing oxygen to the terminal oxidases.

It was the globin family for which it was first recognized that the tertiary structure could be
highly conserved even when primary sequences diverged to an undetectably low level of similarity.

Data from the analysis of Sequences cuiu. ouutiuica ui uuicicm ncuiugiuimi &CI1ICS suppuiLme
theory of “linear descent” regarding the evolution of the hemoglobin gene in the plant and animal
kingdoms from a common ancestor.
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