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Abstrakt 
 
Aktin je jedním z nejrozšířenějších proteinů v živých organismech. Regulaci aktinového 
cytoskeletu zajišťuje mnoho mechanismů, jedním z regulátorů dynamiky aktinu u rostlin 
i živočichů je vysoce konzervovaný - Arp2/3 komplex. U všech organismů je tvořen dvěma 
velkými podjednotkami (Arp2 a Arp3) a pěti malými podjednotkami (ArpC1- ArpC5). Arp2/3 
komplex řídí větvení aktinových filament v úhlu 70o. V předložené práci jsou popsány funkce 
jednotlivých podjednotek se zvláštním důrazem na ty, které jsou pro jednotlivé podjednotky 
specifické. Vytvořený souhrn překračuje hranice rostlinné říše a věnuje se i živočichům a 
kvasinkám, u kterých je tento komplex aktivně zkoumán, a je dostupná řada informací 
o mechanismech jeho regulace. V práci jsou shrnuty vzájemné interakce mezi podjednotkami 
i jejich interakce s regulátory Arp2/3 komplexu a dalšími proteiny. Některé z podjednotek 
jsou u některých organismů kódovány i více než jedním genem, v takových případech mohou 
mít tyto izoformy i rozdílné funkce. Arp2/3 komplex je pro živočichy nezbytný k životu, 
u rostlin mají však mutace v podjednotkách tohoto komplexu mírnější projevy. V rostlinách 
se Arp2/3 komplex uplatňuje především v rychlém a orientovaném růstu, mutace 
podjednotek se proto projevují typickým poškozením trichomů. 

 
Klíčová slova - Arp2/3 komplex, aktin, interakční domény, mutace, modulace genové exprese 
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Abstract 

Actin is one of the most abundant proteins in living organisms. Regulation of the actin 
cytoskeleton is provided by many mechanisms, one of the regulators of actin dynamics 
in plants and animals is highly conserved - Arp2/3 complex. In organisms it consists of two 
large subunits (Arp2 and Arp3) and five small subunits (ArpC1 - ArpC5). Arp2/3 complex 
controls actin filament branching at an angle of 70o. This thesis describes the functions 
of individual subunits with a special emphasis on those which are specific for individual 
subunits. This summarize exceeds the boundaries of the plant kingdom, and it also discusses 
animals and yeast, in which the complex is actively studied, and it is a lot of information 
available about the mechanisms of its regulation. The paper summarizes the interactions 
between the subunits and their interactions with regulators of Arp2/3 complex and other 
proteins. Some of the subunits are in some organisms encoded by, more than one gene 
in such cases, these isoforms may have different functions as well. Arp2/3 complex is for 
animals necessary for living, but in plants mutations in the subunits of the complex have 
moderate symptoms. In plants the Arp2/3 complex is used primarily in fast and oriented 
growth, mutations of subunits showing typical distorted trichomes. 

 
Key words - Arp2/3 complex, actin, interaction domains, mutation, modulation of gene 
expression 
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Seznam použitých zkratek 

ABA – abscisic acid  
ABI – Abl-interactor 
ABIL – Abi-like proteins 
ABPs – actin binding proteins 
ADF/cofilin – actin depolymerizing factor 
Arp(C) – Actin-related protein (component) 
BRICK1 – Bub1-related kinase 1 
CKIP-1 – casein kinase 2-interacting protein 1 
CP – capping protein 
DOCK – Dedicator of cytokinesis  
GEF – guanine exchange factor 
HSPC300 – haematopoietic stem progenitor cell 300 
MAPKAPK2 – Mitogen-Activated Protein Kinase-Activated Protein Kinase 2 
MTOC – microtubule-organizing center 
NAPP – Nck-associated protein 
NPFs – nucleation promoting factors  
NTA – N-terminal Arp2/3 binding domain  
Pak1 – p21-activated kinase1 
PH doména – Pleckstrin homology domain  
PIRP – p53-inducible mRNA protein 
PKC – protein kinase C 
SCAR – suppressor of cAMP receptor 
Sop2 – suppressor of profilin 2 
Sra1 – steroid receptor RNA activator  
Rac1 – Ras-related C3 botulinum toxin substrate 1 
RHAMM – hyaluronan-mediated motility receptor 
ROP – Rho proteins of plants 
Tiam – T-lymphoma invasion and metastasis 1 
TEAD – TEF family protein  
VCA – verprolin-homology-central-acidic 
WASP – Wiskott-Aldrich syndrome protein 
WAVE – WASP family verprolin homology protein 
WT – wild type 
YAP – Yes-associated protein 
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1. Úvod 
 
 Za vnitřní dynamiku rostlinných i živočišných buněk je zodpovědný především 
aktinový cytoskelet (Dominguez a Holmes, 2011). Aktin je nezbytný pro řadu buněčných 
procesů, jako je pohyb váčků a organel nebo organizace vnitřní stavby buňky, podílí se 
na formování tvaru a polarizaci buňky. Pro správnou funkci aktinu je nezbytná jeho 
polymerace, proto jsou regulátory aktinového cytoskeletu tak intenzivně studovány. 
U rostlin se na polymeraci aktinu účastní několik regulátorů. Profilin, ADF/cofilin (actin 
depolymerizing factor), CP (capping protein) a vilin zajišťují polymeraci/depolymeraci 
na koncích již existujícího filamenta. Forminy a Arp2/3 komplex (Actin-related protein) řídí 
de novo polymeraci aktinových filament (Staiger a Blanchoin, 2006). 

Již od roku 1994, kdy byl Arp2/3 komplex poprvé popsán u Acanthamoeba (Machesky 
et al., 1994) je intenzivně zkoumaným komplexem. Je jisté, že Arp2/3 komplex hraje u všech 
organismů důležitou roli v regulaci aktinového cytoskeletu. Přesto u rostlin mutace 
v jednotlivých podjednotkách nejsou na rozdíl od živočichů letální (Goley a Welch, 2006). 
Důvodem by mohlo být to, že u rostlin, jejichž buňky se nepohybují, není regulace dynamiky 
aktinového cytoskeletu tak důležitá a funkci Arp2/3 komplexu mohou částečně převzít další 
de novo regulátory aktinu jako jsou forminy. 

Pro porozumění Arp2/3 komplexu je nutné znát detailně vnitřní strukturu komplexu a 

mechanismy regulace komplexu. V této práci jsou proto popsány interakce podjednotek 

Arp2/3 komplexu s jeho regulátory. U živočichů jsou to především regulátory z rodiny WASP 

(Wiskott-Aldrich syndrome protein) a cortaktiny (Weaver te al., 2003). Aktivaci rostlinného 

Arp2/3 komplexu zajišťuje komplex WAVE (WASP family verprolin homology protein), který 

je regulován ROP GTPázami (Rho proteins of plants; Basu et al., 2004; Szymanski et al., 

2005). Velký prostor je v předložené práci věnován také popisu mutantů, a to jak u rostlin, 

tak u živočichů a případně i kvasinek. Právě díky mutacím v jednotlivých podjednotkách totiž 

byly odhaleny základní zákonitosti fungování komplexu a jejich další analýzy povedou 

k detailnějšímu poznávání mechanismů regulace i funkce celého komplexu i jeho 

podjednotek. V literatuře jsem ale nenašla žádné recentní články, které by shrnovaly 

informace o funkci jednotlivých podjednotek komplexu, ani u rostlin ani u živočichů, což bylo 

také důvodem k vytvoření této rešerše. Shromážděné údaje o podjednotkách u jiných skupin 

organismů by navíc mohly po fylogenetické analýze konzervovanosti sekvencí posloužit 

k vytipování míst na jednotlivých podjednotkách, jejichž cílená mutageneze by mohla vést 

k zjištění dalších důležitých údajů o funkci tohoto komplexu u rostlin. 
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2. Aktin – struktura a funkce 
 Aktin je globulární protein složený z cca 375 aminokyselin, s velikostí okolo 42 kDa. 
U eukaryotických buněk je jedním z nejhojnějších proteinů. Účastní se řady interakcí a je 
vysoce konzervovaný napříč organismy. Aktin je kódován genovými rodinami. Vyskytuje se 
ve dvou formách - buď ve formě monomeru (G-aktin) nebo filament (F-aktin). Vzhledem 
ke klíčové úloze aktinu při fungování buněk i celých organismů je také část obranných 
toxinů cílená právě na aktinový cytoskelet (Dominguez a Holmes, 2011) – např. latrunculin 
a cytochalasin, které brání polymeraci a faloidin, který naopak brání depolymeraci 
aktinových filament (Cooper et al., 1987; Yarmola et al., 2000). 
 G-aktin polymeruje do vláken o průměru 7-9nm, tvořících pravotočivou šroubovici. 
Aktinová filamenta umožňují různé pohyby v buňce. Přestože na pohled se rostliny zdají 
nepohyblivé, jejich intracelulární struktury jsou velmi dynamické. Aktin zprostředkovává 
především pohyb organel a váčků, podílí se na endocytóze a exocytóze, na organizaci 
vnitřní stavby buňky a na utváření tvaru a polarizaci buněk. Polarizace buněk je u rostlin 
důležitá např. při růstu kořenových vlásků, pylové láčky nebo trichomů (Staiger a Blanchoin, 
2006). U živočichů aktinový cytoskelet navíc zprostředkovává migraci buněk a v interakci 
s myozinem zajišťuje pohyb svalstva ve formě myofibril (Dominguez a Holmes, 2011). 
 Poměr aktinu ve formě monomerní a ve formě filament není vždy stejný a liší se např. 
mezi rostlinami a kvasinkami. Zatímco u rostlin je ve formě filament jen 1-10% aktinu 
(Gibbon et al., 1999), u kvasinek tvoří většina přítomného aktinu filamenta (Karpova et al., 
1995). To poukazuje na rozdílné potřeby buněk a rozdílný způsob regulace aktinu. 

 
2.1. Regulace polymerace aktinu u rostlin 

 Přesná regulace dynamiky aktinového cytoskeletu je nezbytná pro řadu buněčných 
procesů, proto ji zprostředkovává množství proteinů, které s aktinem interagují, tzv. ABPs 
(actin binding proteins). U vyšších rostlin není popsáno mnoho těchto regulujích proteinů, 
jsou to profilin, ADF/cofilin, CP, vilin, forminy a Arp2/3 komplex (Staiger a Blanchoin, 2006). 
 Profilin může aktin jak aktivovat, tak inhibovat. V buňce se vyskytuje ve vysoké 
koncentraci. Navázáním G-aktinu, brání jeho spontánní polymeraci. Profilin také udržuje 
množství ATP-aktinu, který se využívá při aktivaci aktinu, kdy je nutná jeho rychlá 
polymerace. Podílí se tak na vzniku aktinových filament, která jsou nutná pro prodlužování 
buněk. (Pantaloni a Carlier, 1993; Staiger et al., 1997) 
 
 ADF/cofilin spolupracuje s profilinem, způsobuje depolymeraci aktinového filamenta 
z minus konce. Váže se na ADP F-aktin (Blanchoin a Pollard, 1998). 
 CP je heterodimer, vázající filamenta na plus konci, inhibuje polymeraci aktinu. Jeho 
aktivitu neovlivňují vápenaté ionty jako u profilinu, ale je ovlivněn fosfatidilinositol-4,5-
bifosfátem. CP je jedním z hlavních regulátorů aktinu u vyšších rostlin. Spolu s profilinem 
udržuje malé množství F-aktinu u rostlin (Huang et al., 2003). 
 Villin, který je regulovaný vápenatými ionty, indukuje tvorbu svazků z aktinových 
filament (Yokota et al., 2005). 
 De novo polymeraci aktinu zajišťují u rostlin forminy a Arp2/3 komplex. Forminy váží 
profilin a zajišťují tak polymeraci aktinu, bez větvení. Mají v rostlinách více než dvacet 
izoforem (Deeks et al., 2004). 
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3. Arp2/3 komplex 
 Arp2/3 komplex řídí tvorbu nového aktinového filamenta na již existujícím vlákně, 
čímž dochází k větvení filamenta v konstantním úhlu 70o. Celková velikost tohoto komplexu 
je 220 kDa. Je tvořen dvěma velkými podjednotkami – Arp2 a Arp3 – a pěti menšími 
podjednotkami ArpC1-C5 (actin-related protein component) o velikosti 16-41 kDa viz Obr. 1. 
Podle dvou velkých podjednotek, které jsou homologní aktinu, dostal Arp2/3 komplex svoje 
jméno (Pollard a Beltzner, 2002). Pro přehled užívaných názvů a synonym podjednotek viz 
Tab. 1. 

 
 
 
 
Obr. 1 - Strukturní obrázek celého Arp2/3 
komplexu. A) stuhový model s vyznačením 
sekundárních struktur a B) model povrchu. 

Barevně jsou od sebe odlišené jednotlivé 
podjednotky – Arp2 růžová, Arp3 oranžová, 
ArpC1 (p40) zelená, ArpC2 (p34) světle 
modrá, ArpC3 (p21) fialová, ArpC4 (p20) 
tmavě modrá a ArpC5 (p16) žlutá. Číselně 
jsou popsány jednotlivé úseky u Arp2 a Arp3 
podjednotek.  

(Převzato a upraveno podle Robinson et al., 
2001) 
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Tab. 1 - Přehled názvů podjednotek Arp2/3 komplexu a jejich synonym. 
 
 Arp2/3 komplex byl poprvé popsán u Acanthamoeba, jako komplex vázající profilin 
a regulující nukleaci aktinových filament (Machesky et al., 1994). Brzy po objevení se stal 
centrem zájmu právě díky velkému vlivu na regulaci cytoskeletu. Později byl identifikován 
i v savčích a rostlinných buňkách. Všechny podjednotky Arp2/3 komplexu u eukaryot vykazují 
mezi sebou značnou podobnost. Struktura a funkce tohoto komplexu je v evoluci 
konzervovaná (Machesky et al., 1997). 
 Mutace v jednotlivých podjednotkách Arp2/3 komplexu se u rostlin nejvíce projevují 
ve fázích, kdy je nutný rychlý a orientovaný růst (Mathur et al., 2004). Ze skupiny genů, 
identifikovaných na základě fenotypových analýz náhodných změn listů u Arabidopsis 
thaliana, bylo 8 seskupeno do skupiny DISTORTED, vykazující společný fenotyp ve zkroucení 
trichomů, což naznačuje špatnou funkci aktinového cytoskeletu. Mezi ně patří geny - 
DISTORTED-1, DISTORTED-2, GNARLED, KLUNKER, SPIRRIG, WURM, CROOKED, ALIEN 
(Hulskamp et al., 1994) viz Tab. 2. Později bylo objeveno, že většina z těchto genů kóduje 
právě podjednotky Arp 2/3 komplexu nebo jeho regulátory. Společným znakem pro mutace 
v jednotlivých podjednotkách je tedy defekt v morfogenezi trichomů. 
 
 

Název genu Mutant - zkratka Kóduje protein Citace 

DISTORTED-1 dis1  Arp3 Mathur et al., 2003a 

DISTORTED-2 dis2 ArpC2 Saedler et al., 2004a 

GNARLED grl Nap1  Brembu et al., 2004 

KLUNKER klk  Sra1 Saedler et al., 2004b 

SPIRRIG spi  WD40/BEACH domain Saedler et al., 2009 

WURM wrm Arp2 Mathur et al., 2003a 

CROOKED crk ArpC5 Mathur et al., 2003b 

ALIEN ali  ArpC4? Brembu et al., 2005? 

 
Tab. 2 - Seznam genů ze skupiny DISTORTED (Hulskamp et al., 1994), jejich zkratky 
a proteiny, které kódují. V případě ALIEN je přiřazení k proteinu spekulativní, souvislost 
s ArpC4 podjednotkou nebyla v uvedené práci jednoznačně prokázána). 
 
 

Název podjednotky Další používané názvy 

Arp2 wrm         

Arp3 dis1         

ArpC1 Arc40 p41, p40 arx-3 Sop2   

ArpC2 Arc34 p34-Arc PR2446 PNAS-139 dis2 

ArpC3 Arc21 p21-Arc       

ArpC4 Arc20 p20-Arc p20-Arp     

ArpC5 Arc16 p16-Arc crk     
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 Pro celý Arp2/3 komplex platí, že mutace v jednotlivých podjednotkách nejsou 
pro rostlinné buňky tak zásadní, na rozdíl od Saccharomyces cerevisiae, Caenorhabditis 
elegans, Drosophila melanogaster i lidských HeLa buněk, u kterých má mutace pro buňky 
výrazné až letální důsledky (Goley a Welch, 2006). To ukazuje na jistou úroveň redundance – 
možné zastoupení jinými aktivátory aktinu u rostlin, případně to, že role nukleace aktinu 
není u rostlin tak významná jako u živočichů. 
 
 

3.1. Regulace Arp2/3 komplexu 
 
REGULACE Arp2/3 KOMPLEXU U ŽIVOČICHŮ 
 Živočišný Arp2/3 komplex je regulován proteiny z rodiny WASP a rodinou cortaktinů. 
Stejně jako WASP jsou i cortaktiny mezi živočišnými organismy konzervovány (Weaver te al., 
2003). 
 
WASP  
 Nukleační aktivitu celého Arp2/3 komplexu zprostředkovávají především proteiny 
z rodiny WASP, které jsou hlavními aktivátory tohoto komplexu. Do této rodiny patří WASP 
proteiny a SCAR/WAVE proteiny (Wasteneys a Galway, 2003). U kvasinek a savčích buněk se 
WASP ke komplexu váží přes specifickou doménu VCA (verprolin-homology-central-acidic), 
označovaná i jako WA doména (Wiskott-Aldrich; Pan et al., 2004). Doména VCA se skládá 
ze tří oblastí – V = actin bindig region, C = central conecting region a A = acidic region. Právě 
V oblast váže a přináší aktinové monomery na Arp2/3 komplex (Boczkowska et al., 2008). 
VCA doména má homologii s VCA doménou proteinu SCAR/WAVE (suppressor of cAMP 
receptor) i u rostlinných buněk (Uhrig et al., 2007). 
 
Cortaktiny 
 Cortaktiny obsahují NTA (N-terminal Arp2/3 binding domain) doménu, přes kterou 
váží Arp2/3 komplex. Stejně jako u WASP se na Arp2/3 komplex váže A (acidic) doména, 
zřejmě pouze přes Arp3 (Weaver et al, 2002; Weaver et al., 2003). 
 
REGULACE Arp2/3 KOMPLEXU U ROSTLIN 
 U rostlin je hlavním aktivátorem Arp2/3 komplexu WAVE komplex. WAVE komplex je 
konzervovaný u rostlin a živočichů a skládá se z pěti podjednotek - SCAR/WAVE, Sra1 
(PIRP/PIR121), NAPP, BRICK (HSPC300) a ABI (Szymanski et al., 2005). Tento komplex je 
regulován pomocí ROP GTPáz, které jsou specifické pro rostliny (Basu et al., 2004). 
U Arabidopsis thaliana byly identifikovány čtyři geny pro SCAR/WAVE označované jako 
AtSCAR1 - AtSCAR4 (Frank et al., 2004). Stejně tak ABI (Abl-interactor), který je nejméně 
konzervovaným z rostlinných regulátorů, je kódován čtyřmi geny - ABIL1-ABIL4 (Basu et al., 
2005). Ostatní regulátory - BRK1, SRA1 a NAP1 - jsou kódovány pouze jedním genem (Frank 
et al., 2004). Schéma regulace Arp2/3 komplexu u rostlin viz Obr. 2. 
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Obr. 2 – Stručné schéma nukleace aktinového filamenta. WAVE komplex je aktivován pomocí 
GEF (guanine exchange factor) SPIKE1 a ROP GTPáz, komplex WAVE poté aktivuje Arp2/3 
komplex, který následně řídí polymeraci aktinu. (Převzato a upraveno podle Zhang et al., 
2005) 
 
SCAR/WAVE  
 SCAR/WAVE je u Arabidopsis thaliana kódován čtyřmi geny AtSCAR1-AtSCAR4, SCAR2 
je kódován genem DISTORTED-3. Mutanti dis3 vykazují fenotyp zkroucených trichomů (Basu 
et al., 2005), tedy SCAR2 není plně zastupitelná dalšími paralogy. SCAR/WAVE funguje jako 
pozitivní regulátor Arp2/3 komplexu. SCAR/WAVE interaguje s BRICK1 (Bub1-related 
kinase 1; Frank et al., 2004) a ABI proteinem (Basu et al., 2005).  
 
Sra1/PIRP (steroid receptor RNA activator protein /p53-inducible mRNA protein) 
 Sra1 neboli PIRP je protein, který se účastní regulace Arp2/3 komplexu, homolog 
živočišného PIRP byl nalezen i u rostlin (Brembu et al., 2004). Později bylo zjištěno, že AtSRA1 
je kódován genem KLUNKER, který patří do skupiny genů vykazujících fenotyp zkroucených 
trichomů a narušenou organizaci aktinového cytoskeletu. (Saedler et al., 2004b) 
 
BRICK1/HSPC300 (haematopoietic stem progenitor cell 300) 
 BRICK1 (BRK1) neboli HSPC300 je vysoce konzervovaný protein u rostlin i živočichů. Je 
s velikostí 8 kDa nejmenší z podjednotek WAVE komplexu. Mutanti brk1 vykazují defekt 
v organizaci F-aktinu a polaritě buněčného růstu (Frank a Smith, 2002). Mutací v BRICK1 
vznikají morfologická poškození v buňkách, která souvisí se špatnou funkcí aktinového 
cytoskeletu. Podobně jako u Arp2/3 komplexu bylo pozorováno i poškození trichomů. Bylo 
potvrzeno, že se BRK1 účastní regulace Arp2/3 komplexu. BRK1 brání také degradaci SCAR 
(Djakovic et al., 2006). BRICK1 interaguje s Arp2/3 komplexem přes podjednotky ArpC3 a 
Arp3 (Uhring et al., 2007). 
 
 
 

[Zadejte citát z dokumentu nebo 

souhrn zajímavého bodu. Textové 

pole lze umístit kdekoli v 

dokumentu. Formátování textového 

pole citátu z vlastního textu lze 

změnit pomocí karty Nástroje 

kreslení.] 

[Zadejte citát z dokumentu nebo 

souhrn zajímavého bodu. Textové 

pole lze umístit kdekoli v 

dokumentu. Formátování textového 

pole citátu z vlastního textu lze 

změnit pomocí karty Nástroje 

kreslení.] 

SPIKE1 
ROP  
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NAPP (Nck-associated protein) 
 Bylo zjištěno, že mutanti v NAPP jsou identičtí s mutanty grl, NAPP je tedy 
u Arabidopsis thaliana kódován genem GNARLED. To poukazuje na jeho funkci v aktivaci 
Arp2/3 komplexu, tito mutanti vykazují podobný fenotyp zkroucených trichomů a defekt 
ve vývoji buněk v epidermis jako mutanti v podjednotkách Arp2/3 komplexu (Brembu et al., 
2004). 
 
ABI  
 ABI, u rostlin ABIL (ABI-like proteins) je u Arabidopsis thaliana kódován čtyřmi geny 
(ABIL1-ABIL4) a účastní se regulace Arp2/3 komplexu. ABIL1 interaguje se SCAR/WAVE 
u rostlin skrze specifickou doménu, na živočišný SCAR/WAVE nebyl protein ABI schopný se 
navázat (Basu et al., 2005). Všechny čtyři ABIL jsou spojeny s BRICK1, se kterou spolupracují. 
S Nap1 interagují dva z ABIL proteinů (Uhring et al., 2007). Při umlčení exprese ABI (ABIL3) 
RNA interferencí byly pozorovány poškozené trichomy a změny v organizaci aktinového 
cytoskeletu, podobně jako u mutantů v Arp2/3 komplexu. To poukazuje na funkci ABI, jako 
aktivátoru tohoto komplexu. Byla pozorována také asociace ABI s mikrotubuly (Jörgens et al., 
2010).  
 
SPIKE1 
 SPIKE1 patří do genové rodiny DOCK (Dedicator of cytokinesis), proteiny z této rodiny 
spolu sdílí konzervovanou doménu na C-konci (Qui et al. 2002). Proteiny z rodiny DOCK se 
účastní signalizace, fungují jako GEF u Rho GTPáz (Côté a Vuori, 2002). 

Už podle Qui et al. (2002) bylo předpokládáno, že se SPIKE1 účastní v reorganizaci 
aktinového cytoskeletu. Mutanti ve SPIKE1 vykazovali typický defekt v trichomech 
a zmenšené výběžky pokožkových buněk. 
 Bylo zjištěno, že SPIKE1 zřejmě působí jako GEF u ROP, který reguluje proteiny 
SCAR/WAVE u rostlin a účastnící se signalizace. Bylo prokázáno, že SPIKE1 přímo interaguje 
s ABI proteiny a SCAR/WAVE proteiny u Arabidopsis thaliana a je tedy zřejmě součástí WAVE 
komplexu u rostlin (Uhring et al., 2007). Vazba na ROP rostlin je specifická, na živočišný Rac 
nebyla vazba SPIKE1 pozorovnána (Basu et al., 2008) 
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3.2. Podjednotky Arp2/3 komplexu 
 

3.2.1. Arp2 podjednotka 
 
 Arp2 je spolu s Arp3 homologní k aktinu, s velikostí okolo 45 kDa je druhou největší 
podjednotkou Arp2/3 komplexu. Tvoří ji čtyři úseky (subdomény), tyto úseky sdílí homologii 
s aktinem a mají podobnou sekundární i terciální strukturu (viz Obr. 3). Arp2 podjednotka je 
v komplexu spojena s podjednotkami Arp3, Arpc1, Arpc4 a ArpC5 (Robinson et al., 2001). 
 
 

 
Obr. 3 - Porovnání struktury aktinu (A) s podjednotkami Arp2 (B) a Arp3 (C). Rozdílné části 
oproti aktinu jsou vyznačeny zeleně. Všechny tyto struktury obsahují čtyři úseky. (Převzato 
od Robinson et al., 2001) 
 
Funkce Arp2 v živočišné říši 
 Pro správnou aktivaci Arp2/3 komplexu pomocí NPFs (nucleation promoting factors) 
je nutná fosforylace Arp2/3 komplexu. Tato fosforylace probíhá na více podjednotkách a je 
nutná pro navázání minus konce (pointed end) nukleovaného aktinového filamenta. 
Fosforylovány jsou podjednotky ArpC1 (treonin 21), ArpC5 (serin 77) a ArpC2. Právě 
fosforylace na konzervované části Arp2 podjednotky (na evolučně konzervovaných zbytcích 
treoninu 237 a treoninu 238) je u eukaryotických buněk klíčová. Tyto fosforylované 
threoninové zbytky totiž tvoří solné můstky se zbytky argininu na ArpC4, tím se zřejmě 
stabilizuje celý Arp2/3 komplex (LeClaire te al., 2008). 
 
Funkce Arp2 v rostlinné říši 
 Arp2 je u Arabidopsis thaliana kódován genem WURM, jehož mutace rovněž vykazuje 
fenotyp poškozených trichomů. U mutantů v Arp2 podjednotce byly pozorovány i další 
defekty v epidermis, jejíž buňky jsou méně uspořádané a epidermální buňky mají menší 
výběžky. Dále byl pozorován až třikrát kratší hypokotyl oproti WT (wild type). Bylo 
pozorováno také narušení fúzování vakuol u těchto mutantů. Místo jedné velké vakuoly bylo 
v buňkách rozmístěno několik menších. To by mohlo naznačovat účast Arp2/3 komplexu 
v organizaci vakuolárního systému. Naopak v růstu kořenových vlásků a klíčení pylové láčky 
nebyly pozorovány výrazné defekty (Mathur et al., 2003a). 
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 Mutanti v Arp2 i v Arp3 podjednotce u Arabidopsis thaliana vykazují poruchy 
i ve funkci průduchů. Byla pozorována menší průduchová štěrbina u těchto mutantů (Li et al., 
2013). Na regulaci průduchů se podílí i vakuola, několik menších spolu fúzuje a vzniká tak 
jedna velká vakuola během otvírání průduchů. Při zavírání průduchů se naopak velká vakuola 
rozpadá na několik menších (Gao et al., 2005). Právě poškození fúze vakuol ve svěracích 
buňkách průduchů vykazovali mutanti arp2 i arp3. Buňky měly buď nedokončenou fúzi 
vakuol, nebo bylo pozorováno více menších vakuol (Li et al., 2013). Dále byla sledována 
organizace aktinu ve svěracích buňkách u mutantů arp2 a arp3. U WT rostlin Arabidopsis 
thaliana jsou filamenta při uzavření průduchů rozmístěna náhodně. Při otvírání průduchů 
mají filamenta radiální orientaci (Wang et al., 2008). Oproti tomu během otvírání 
u mutantních buněk (arp2 a arp3), jsou aktinová filamenta umístěna na koncích svěracích 
buněk a okolo jejich jader. Byly pozorovány také silnější svazky aktinových filament (Li et al., 
2013). 
 

3.2.2. Arp3 podjednotka 
Arp3 je s velikostí 47 kDa největší podjednotkou Arp2/3 komplexu. Je tvořena stejně 

jako Arp2 podjednotka čtyřmi subdoménami a má homologii s aktinem viz Obr. 3. Arp3 je 
spojena s podjednotkami Arp2, ArpC1 a ArpC3 (Robinson et al., 2001). 

 
Funkce Arp3 v živočišné říši 

U Drosophila má Arp3 dvě izoformy označované jako Arp3A a Arp3B, které jsou 
vzájemně identické ze 74 % a sdílí 83% podobnost (Hudson a Cooley, 2002). 

Inzerční mutanti v Arp3 podjednotce vykazovali u Drosophila podobný fenotyp jako 
mutanti v ArpC1. Ve vajíčkách Drosophila byl u obou mutantů poškozený tzv. ring canal 
(struktura skrze kterou může procházet intracelulární materiál od podpůrných buněk 
do vznikajících buněk oocytů), byla poškozena jeho velikost a celistvost. Nejvíce byl ovlivněn 
ring canal spojující vzájemně podpůrné buňky (nurse cell) v ovariích (Hudson a Cooley, 2002). 
 I u lidských buněk byla objevena druhá izoforma Arp3, tato izoforma označovaná jako 
Arp3β, vzniká zřejmě alternativním sestřihem transkriptu. Arp3β sdílí 90% identitu s Arp3. 
Arp3β byl pozorován především v mozku, v malém množství i ve svalu, slinivce a játrech, 
z čehož autoři usoudili na možnou specifickou funkci Arp3β u nervových buněk (Jay et al., 
2000). 
 U myších embryí hraje Arp3 významnou roli ve vývoji blastocysty. Rané stádium 
embryogeneze nevykazuje výrazné poškození při mutaci v Arp3 podjednotce. Ve stádiu 
blastocysty je už tato mutace letální (Vauti et al., 2007). 
 
Funkce Arp3 v rostlinné říši 

Projev absence Arp3 podjednotky je podobný jako u Arp2, dále je popsaný fenotyp 
arp3 mutantů. Arp3 je u Arabidopsis thaliana kódován genem DISTORTED-1 vykazujícím 
fenotyp zkroucených trichomů. Hypokotyl je u těchto mutantů kratší v porovnání s WT. Dále 
byl pozorován defekt při fúzi vakuol (Mathur et al., 2003a). Podle Li et al. (2003) mají Arp3 
mutanti také redukované výběžky (loby) pokožkových buněk. Mutace v Arp3 podjednotce 
nemá vliv na růst kořenových vlásků a klíčení pylové láčky. 

U arp3 mutantů (dis1) byly pozorovány prodloužené papily na trichomech, také byly 
detekovány mezery (gaps) mezi sousedními buňkami pokožky děložních listů (Le et al., 2003). 
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Mutanti v Arp3 podjednotce vykazují také poškození průduchů a vakuol ve svěracích 
buňkách podobně jako u Arp2 podjednotky (viz výše; Li et al., 2013). 

U mutantů v Arp3 podjednotce (dis1 mutantů) bylo pozorováno i ovlivnění 
gravitropismu (orientovaný růst ve směru gravitace) a fototropismu (růst za světlem). Arp3 
ovlivňuje gravitropismus ve stonku a kořenech, ale ne v hypokotylu. Mutanti v Arp3 
podjednotce mají také utlumenou fototropickou reakci stonku a hypokotylu. Arp3 se podílí i 
na pozitivním gravitropismu kořenů (Reboulet et al., 2010). 

 
 

3.2.3. ArpC1  podjednotka  
 
 ArpC1 je největší z pěti podjednotek 
sekvenčně nepříbuzných aktinu a třetí největší 
podjednotkou celého komplexu. Velikost této 
podjednotky je 40-41 kDa. Terciární struktura 
ArpC1 je tvořena sedmi skládanými β listy 
uspořádanými dokola kolem centrální osy, které 
tvoří tzv. β-propeller (Obr. 4; Robinson et al., 
2001). 
 
Obr. 4 – Stužkový diagram ArpC1 podjednotky 
(p40) s vyznačeným C a N koncem proteinu. 
ArpC1 tvořený sedmi beta listy, vytvářející 
strukturu tzv. β-propeller. (Převzato a upraveno 
podle Robinson et al., 2001) 
 
 
Funkce ArpC1 v živočišné říši 

V živočišných buňkách se podjednotka ArpC1 vyskytuje ve dvou izoformách – ArpC1A 
a ArpC1B. Tyto izoformy se od sebe vzájemně sekvenčně liší a předpokládají se i funkční 
rozdíly. Vzhledem k odlišné velikosti, jsou také označovány jako p40-Arc (pro ArpC1A) a p41-
Arc (ArpC1B; Welch et al., 1997). Předpokládá se, že ArpC1 se nepodílí na přímé interakci 
s aktinem a nukleaci nového vlákna, ale že hraje důležitou roli především v regulaci sestavení 
a udržování Arp2/3 komplexu. ArpC1 je také jednou z hlavních podjednotek komplexu, která 
se podílí na vazbě aktivátoru WASP (Gournier et al., 2001). 

ArpC1A je důležitý i při navázání dalších proteinů, které regulují celý komplex. Jedním 
z těchto proteinů je CKIP-1 (Casein kinase 2-interacting protein 1), u něhož byl ArpC1A 
identifikován jako přímý vazebný partner. CKIP-1 je regulátorem kortikálního aktinu, který se 
váže na plasmatickou membránu přes svou PH doménu (Pleckstrin homology domain) a váže 
na sebe Arp2/3 komplex. CKIP-1 je nezbytný pro fúzi a elongaci myoblastů (prekurzorových 
buněk svalů). Bylo potvrzeno, že CKIP-1 je regulátorem aktinového cytoskeletu u Danio rerio 
i savčích buněk. Předpokládá se, že CKIP-1 ovlivňuje dynamiku aktinového cytoskeletu 
prostřednictvím regulace aktivity Arp2/3 komplexu (Baas et al., 2008). 
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Podle Vadlamudi et al. (2004) bylo zjištěno, že ArpC1B (p41-Arc) interaguje s Pak1 
(p21-activated kinase1) v savčích buňkách zkoumaných in vitro i in vivo. ArpC1B funguje jako 
substrát pro Pak1, která je nezbytná pro správnou migraci savčích buněk. Pak1 fosforyluje 
ArpC1B na threoninu 21 a stimuluje tak celý Arp2/3 komplex.  

Arpc1B byl u savčích buněk popsán také jako substrát a zároveň jako aktivátor Aurora 
A kinázy (Molli et al., 2010). Aurora A kináza je důležitá při dělení buňky, reguluje tvorbu 
vřeténka, vznik centrozómů a tím průběh mitózy (Berdnik a Knoblich, 2002). Potlačení 
exprese Arpc1B vedlo u většiny buněk ke zpoždění v nástupu do mitózy. To poukazuje 
na funkci ArpC1B v přechodu z S do G2/M fáze buněčného cyklu, zřejmě kvůli jeho vazbě 
s kinázou Aurora A (Molli et al., 2010). 

 
ArpC1 u kvasinky Saccharomyces cerevisce 

ArpC1 plní velmi důležitou funkci při vazbě WASP proteinu přes doménu VCA. Přesný 
mechanismus této vazby byl popsán právě u kvasinek (Pan et al., 2004). Tato doména se 
váže na dvou místech, na ArpC1 a Arp2 podjednotky a na Arp3 a ArpC3 podjednotky. 
(Padrick et al., 2011). ArpC1 se váže přes konzervovaný tryptofanový zbytek (W503) 
v A oblasti této domény, který je k navázání u kvasinek nezbytný. Nejsilnější vazbu s VCA 
doménou zajišťuje právě ArpC1. Jeho ztrátou dochází k výraznému snížení vazby Arp2/3 
komplexu k doméně VCA, na rozdíl od toho ztrátou Arp2 nebo Arp3 podjednotky se síla 
vazby výrazně nemění (Pan et al., 2004). ArpC1 se tedy významně podílí na nukleační aktivitě 
Arp2/3 tím, že na něm závisí vazba jednoho z hlavních aktivátorů komplexu. 

Pro správnou funkci ArpC1, je nutný kontakt s dalšími podjednotkami Arp2/3 
komplexu. U Saccharomyces cerevisiae bylo pozorováno, že pro navázání ArpC1 na WASP, je 
nutný kontakt s podjednotkou ArpC4 a ArpC5. K ArpC4 se váže přes vodíkové můstky, což je 
nutnou podmínkou pro jeho správnou interakci s aktivátorem WASP (Balcer et al., 2010). 
 
Funkce ArpC1 v rostlinné říši 

U rostlin nemá ArpC1 izoformy A a B, jak je tomu u živočichů. U modelového 
organismu Arabidopsis thaliana jsou sice přítomny dva geny pro ArpC1, ale jejich sekvence 
jsou téměř totožné, liší se pouze v několika bázích (dle databáze NCBI). Obě isoformy tedy 
zřejmě plní na rozdíl od živočichů stejnou funkci. 

Mutanti arpc1, získaní pomocí RNAi, u Physcomitrella patens nebyli schopni polárního 
růstu, což naznačuje důležitou funkci ArpC1 i celého Arp2/3 komplexu v orientovaném růstu 
buňky u tohoto druhu. Tito mutanti vykazují také poruchu v určení buněčného osudu - 
diferenciace. Dále bylo zjištěno, že mutanti arpc1 u Physcomitrella patens jsou více náchylní 
k osmotickému stresu, zřejmě v důsledku změn ve složení buněčné stěny. To naznačuje 
funkci ArpC1 (celého Arp2/3 komplexu) při růstu buňky a ukládání komponent do tvořící se 
buněčné stěny (Harries et al., 2005). 

U Lotus japonicus se mutace arpc1 se projevila především zkroucenými trichomy, což 
odpovídá mutantům v ostatních podjednotkách komplexu. Dále byly u mutantů arpc1 
pozorovány viditelně kratší kořenové vlásky a menší plody (lusky). Stejně jako u ostatních 
mutantů v Arp2/3 komplexu, ani arpc1 mutace u Lotus japonicus neovlivňuje klíčení pylové 
láčky (Hossain et al., 2012). 
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3.2.4. ArpC2 podjednotka 
 
 ArpC2 s velikostí 34 kDa je čtvrtou největší podjednotkou Arp2/3 komplexu (Robinson 
et al., 2001). Přestože je podjednotka ArpC2 konzervována u různých druhů organismů, 
identita sekvence je celkem nízká. V porovnání s Arabidopsis thaliana je homolog z rýže 
(Oryza sativa) identický jen z 68 %, podobné aminokyseliny tvoří 84 % sekvence, 
u Dictyostelium je homolog totožný jen z 54 % sekvence (Saedler et al., 2004a). 

ArpC2 tvoří společně s ArpC4 dimer, který 
vytváří jádro Arp2/3 komplexu, kolem tohoto jádra 
jsou rozmístěny ostatní podjednotky. ArpC2 sdílí 
s ArpC4 podobnou strukturu (Obr. 5; Robinson 
et al., 2001). Podle modelu Arp2/3 komplexu je to 
právě ArpC2 v dimeru s ArpC4, které 
zprostředkovávají primární kontakt celého 
komplexu s mateřským aktinovým filamentem 
(Gournier et al., 2001, Rouiller et al., 2008). 

 
Obr. 5 – Stužkový diagram ArpC2 podjednotky 
(p34) s vyznačeným C a N koncem proteinu a 
dvěma doménami. (Převzato a upraveno podle 
Robinson et al., 2001) 

 
 
Funkce ArpC2 v živočišné říši 

ArpC2 má důležitou funkci ve svalech živočichů. Bylo zjištěno, že ArpC2 je součástí 
v signalizační dráze Nox1. Nox1 zprostředkovává expresi ArpC2 indukovanou peroxidem 
vodíku v buňkách hladkého svalstva, které tím stimuluje k migraci. Umlčením ArpC2 
podjednotky byla migrace buněk hladkého svalstva potlačena. Uvedené výsledky tedy 
ukazují, že migrace buněk řízená Nox1 zahrnuje ArpC2 jako downstream efektor (Al Ghouleh 
et al., 2013). 

 
ArpC2 u kvasinky Saccharomyces cerevisce 

Ztráta funkčního povrchu na ArpC2 je u Saccharomyces cerevisiae pro buňku letální. 
ArpC2 zde hraje důležitou roli v nukleaci aktinu. ArpC2 se na nukleaci nepodílí tak, že by 
vázal NPFs, místo toho slouží jako strukturní/funkční centrum na Arp2/3 komplexu. Předává 
signály a konformační změny komplexu mezi ostatní podjednotky. ArpC2 je u Saccharomyces 
cerevisiae důležitý pro buněčný růst, organizaci aktinu a endocytózu. I u kvasinek byla 
zjištěna interakce mezi ArpC2 a ArpC4 tvořícími jádro Arp2/3 komplexu (Daugherty et al., 
2008). 
 
 
 
 
 
 
 



16 
 

 

 
Funkce ArpC2 v rostlinné říši 

Gen DISTORTED-2 je identický s genem pro ArpC2 podjednotku (Saedler et al., 
2004a). Kromě ovlivnění trichomů se ukázalo, že ArpC2 ovlivňuje také otvírání/zavírání 
průduchů. Bodová mutace v ArpC2 podjednotce u Arabidopsis thaliana vede ke snížení 
senzitivity průduchů na stimuly, jako je vnímání světla/tmy nebo množství vápenatých iontů 
a ABA (abscisic acid), které řídí osmotický potenciál ve svěracích buňkách, a tím otevřenost 
průduchů. Bylo pozorováno, že ArpC2 se tvoří jak ve svěracích buňkách, tak i v celém listu 
(Jiang et al., 2012).  

Role ArpC2 podjednotky byla popsána také v růstu rostlin. Bylo zjištěno, že ArpC2 
(DIS2 gen) společně s Arp3 (DIS1 genem) ovlivňují gravitropismus rostlin v kořenech 
i v květenství, ale ne v hypokotylu. V kořenu je důležitější vliv Arp3, ale v květenství mají obě 
podjednotky rovnocennou funkci (Rebouled et al., 2010). 

Je známé, že ke správnému vývoji kořenového vlášení i ke klíčení pylové láčky je třeba 
aktinu (Baluska et al., 2000; Gibbon et al., 1999). Přesto nebylo u dis2 mutantů pozorováno 
výrazné poškození ani růstu kořenových vlásků ani klíčení pylové láčky (El-Assal et al., 2004). 
 

3.2.5. ArpC3 podjednotka 
ArpC3 s velikostí 21 kDa je globulárním 

proteinem. Je tvořen pěti α helixy, které jsou 
propojeny dlouhými smyčkami (Obr. 6). V komplexu 
interaguje pouze s Arp3 podjednotkou přes solné 
můstky (Robinson et al., 2001). 

 
 
Obr. 6 – Stužkový diagram ArpC3 podjednotky (p21) 
s vyznačeným C a N koncem proteinu, s viditelně 
označenými pěti α helixy. (Převzato a upraveno 
podle Robinson et al., 2001) 

 
 

Funkce ArpC3 v živočišné říši 
Pozorováním myších embryí s mutací v ArpC3 vložením transpozónu bylo zjištěno, že 

se mutanti dostanou pouze do stádia blastocysty, dále je tato mutace pro embryo letální. 
ArpC3 je důležitý pro správný vývoj trofoblastu, vnější vrstvy na povrchu savčího embrya 
ve stadiu blastocysty. Předpokládá se, že zablokováním ArpC3 nebo jiných podjednotek 
Arp2/3 komplexu může vést k závažným ztrátám mobility invazivních buněk in vivo, včetně 
rostoucích nádorů. ArpC3 může být proto potenciální kandidát na nové místo pro léky 
na inhibici metastatických signálů (Yae et al., 2006). 

Myší fibroblasty s inzerční mutací v ArpC3 poukazují na další defekty při ztrátě funkční 
ArpC3 podjednotky. Bylo pozorováno, že tito mutanti nebyli schopni prodlužování 
lamellipodií, vykazovali také silné narušení ve směrové migraci fibroblastů (Suraneni et al., 
2012).  
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Ztrátou ArpC3 v epidermis embryonálních myších buněk nedocházelo k narušení 
stavby buněk. Byly ale objeveny dvě důležité funkce ArpC3 v epidermis, ArpC3 je nutný 
ke stabilnímu sestavení a k funkci těsných spojů (tight junctions) mezi buňkami a regulaci 
(tlumení) aktivity YAP (Yes-associated protein). Značný defekt u mutantů arpc3 v těsných 
spojích mezi buňkami byl pozorován in vivo a v buněčných kulturách (Zhou et al., 2013). YAP 
je transkripční koaktivátor, způsobující změny v adhezi buněk. Nadměrná exprese YAP řídí 
proliferaci a inhibuje diferenciaci v buňkách epidermis a tím vede k tvorbě nádorů u myší 
(Schlegelmilch et al., 2011). Ztráta ArpC3 podjednotky působí, zřejmě prostřednictvím změn 
v aktinovém cytoskeletu, zvýšení aktivity YAP prostřednictvím jeho zvýšené asociace 
s kofaktorem TEAD (TEF family protein; Zhou et al., 2013). 

Na dvouhybridovém systému kvasinek byla zjištěna interakce ArpC3 a myšího 
proteinu Tiam (T-lymphoma invasion and metastasis 1). Tiam po navázání na Arp2/3 
komplex přes ArpC3 (p21-Arc) aktivuje Rac1 (Ras-related C3 botulinum toxin substrate 1). 
Rac1 poté funguje jako aktivátor Arp2/3 komplexu. Komplex tedy pomocí ArpC3 
podjednotky staví lešení pro navázání Tiam a následnou aktivaci Rac1 a tím aktivaci celého 
Arp2/3 komplexu (Klooster et al., 2006). 

U Drosophila má ArpC3 dokonce dvě izoformy - ArpC3A (velikost 20,3 kDa) a ArpC3B 
(19,9 kDa). ArpC3A byl pozorován ve všech tkáních, ArpC3B se vyskytuje především 
v ováriích, nikoliv ale v testes Drosophila (Hudson a Cooley, 2002) 

 
ArpC3 u kvasinky Schizosaccharomyces pombe 

Potlačení exprese Arpc3 u Schizosaccharomyces pombe vyvolalo změny ve tvaru 
buněk z protáhlých až na kulovité a byly pozorovány změny v uspořádání cytoskeletu. Buňky 
Schizosaccharomyces pombe vykazovaly poškození nejen v organizaci aktinových vláken, ale i 
při tvorbě endocytických váčků (Cabrera et al., 2011). 

 
Funkce ArpC3 v rostlinné říši 

U Arabidopsis thaliana byla popsána vazba ArpC3 se SCAR2. Vazba SCAR2 přes tuto 
podjednotku je nezbytná pro jeho funkci v aktivaci celého Arp2/3 komplexu. SCAR2 je k této 
podjednotce vázán přes svoji specifickou VCA (WA) doménu (Basu et al., 2005). 
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3.2.6. ArpC4 podjednotka 
ArpC4 je podjednotkou o velikosti 20 kDa, 

druhou nejmenší z Arp2/3 komplexu, strukturně 
podobný C-terminální polovině ArpC2 (Obr. 7; 
Robinson et al., 2001). Vytváří dimer s ArpC2 
podjednotkou, který je nezbytný pro sestavení a 
stabilitu Arp2/3 komplexu (Zhao et al., 2001). 

 
Obr. 7 – Stužkový diagram ArpC4 podjednotky 
(p20) s vyznačeným C a N koncem proteinu a s NH2 
koncovou α/β doménou. (Převzato a upraveno 
podle Robinson et al., 2001) 

 
 
Funkce ArpC4 v živočišné říši 

V dimeru s ArpC2 je nezbytný pro nukleaci 
aktinu a tedy k větvení F-aktinových vláken (Gournier et al., 2001; Goley et al., 2010). V linii 
rakovinných buněk slinivky byla po umlčení ArpC4 podjednotky výrazně snížena migrace 
buněk. Snížením migrace u rakovinných buněk by mohl být snížen rozvoj metastází, proto 
bude zřejmě v budoucnu tato podjednotka a celý Arp2/3 komplex dále studován za účelem 
cílené terapie tohoto onemocnění (Rauhala et al., 2013). 

 
Funkce ArpC4 v rostlinné říši 

Delecí ArpC4 podjednotky v mechu Physcomitrella patens bylo zjištěno, že je tento 
mutant životaschopný. Byl pozorován omezený růst protonemat, která byla poškozena 
i v reakci na polarizované bílé světlo. ArpC4 se podílí na polarizovaném růstu buněk spolu 
s BRICK1 (Bub1-related kinase 1; Perroud a Quatrano, 2006; Perroud a Quatrano, 2008). Růst 
indukovaný cytokininy a auxinem nebyl ovlivněn nepřítomností ArpC4 podjednotky, přesto je 
ArpC4 nutný při rychlém růstu a rozšíření rhizoidů (Perroud a Quatrano, 2006). 

U Arabidopsis thaliana bylo zjištěno, že ArpC4 vytváří vazbu s ArpC2, společně tvoří 
jádro celého Arp2/3 komplexu. (El-Assal et al., 2004). Narušením ArpC4 podjednotky 
u Arabidopsis thaliana dochází ke zmenšení délky hypokotylu. I u mutantů arpc4 se objevuje 
poškození trichomů (Kotchoni et al., 2009). 

ArpC4 také výrazně ovlivňuje fungování průduchů. U Arabidopsis thaliana bylo 
pozorováno, že ArpC4 je exprimován ve svěracích buňkách, účastní se zde spolu s ArpC5 
podjednotkou reorganizace cytoskeletu. Při deleci ArpC4 podjednotky docházelo ke 
zpožděnému otvírání průduchů, průduchy pomaleji reagovaly na množství ABA a peroxidu 
vodíku (Li et al., 2013). 
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3.2.7. ArpC5 podjednotka 
ArpC5 s velikostí 16 kDa je nejmenší z podjednotek 

Arp2/3 komplexu. Tento protein je tvořen sedmi α helixy, 
propojenými smyčkami (Obr. 8; Robinson et al., 2001). 
Interaguje s ArpC4, tato interakce je důležitá pro správné 
sestavení celého komplexu (Zhao et al., 2001). Dále je 
v komplexu spojen s Arp2 a ArpC1. ArpC5 s ArpC1 jsou na 
sobě vzájemně závislé při navázání do Arp2/3 komplexu 
(Gournier et al., 2001; Beltzner et al., 2004). 
 
Obr. 8 - Stužkový diagram ArpC5 podjednotky (p16) 
s vyznačeným C a N koncem proteinu. ArpC5 je tvořen sedmi 
α helixy, očíslovány 1-7. (Převzato a upraveno podle Robinson 
et al., 2001) 

 
Funkce ArpC5 v živočišné říši 

U lidských buněk byly zjištěny dvě izoformy ArpC5 podjednotky - ArpC5A (p16-A) a 
ArpC5B (p16-B), které vznikají alternativním sestřihem. Obě tyto izoformy interagují s ArpC4 
podjednotkou, obsahují tedy konzervovanou sekvenci. ArpC5A je ve větším množství 
ve slezině a brzlíku, zatímco vyšší exprese ArpC5B byla pozorována v mozku (Millard et al., 
2003). 
 ArpC5 se účastní MAP kinazové dráhy, na lidských neutrofilech bylo zjištěno, že 
interaguje s MAPKAPK2 (Mitogen-Activated Protein Kinase-Activated Protein Kinase 2). Ve 
větší míře interaguje ArpC5A (p16-A), která je MAPKAPK2 fosforylována na serinu 77. Druhá 
izoforma ArpC5B je vůči fosforylaci MAPKAPK2 resistentní. Fosforylovaný serinový zbytek se 
nachází v centru pátého α helixu ArpC5A, který je nastavený tak, že umožňuje interakci 
s kinázou (Singh et al., 2003). MAPKAPK2 se účastní při oxidačním vzplanutí (likvidace agens 
bílými krvinkami), při exocytóze a chemotaxi (Zu et al., 1996; Coxon et al., 2003). 

Umlčením ArpC5 podjednotky v krysích buňkách pomocí RNA interference byl 
sledován vliv ArpC5 na organizaci cytoskeletu a migraci buněk v endotelu. Po fosforylaci PKC 
(protein kinázou C) asociuje ArpC5 s MTOC (microtubule-organizing center) a řídí spolu 
s RHAMM (hyaluronan-mediated motility receptor) polarizaci MTOC buněk hladkého 
svalstva v endotelu cév. ArpC5 i RHAMM tak ovlivňují migraci buněk hladkého svalstva, která 
vyžaduje reorganizaci cytoskeletu pomocí MTOC (Silverman-Gavrila et al., 2011). 

 
Funkce ArpC5 v rostlinné říši 

Gen CROOKED ze skupiny genů DISTORTED, které vykazují zkrácené, jinak tvarované a 
poškozené trichomy u Arabidopsis thaliana (Hulskamp et al., 1994), kóduje ArpC5 
podjednotku Arp2/3 komplexu. Buňky s delecí ArpC5 podjednotky vykazují defekt ve tvaru 
buněk, který vznikl důsledkem poškození cytoskeletu při rychlém růstu buňky. Kořenové 
vlásky u arpc5 mutantů jsou kratší v porovnání s WT. V buňkách arpc5 se také objevuje 
fenotyp, kdy z jedné buňky vyrůstá více kořenových vlásků (Mathur et al., 2003b). 

Podobně jakou ostatních mutantů v Arp2/3 komplexu, delece ArpC5 podjednotky 
neovlivňuje u Arabidopsis thaliana klíčení pylové láčky (Li et al., 2003). U mutantů arpc5 
u Arabidopsis thaliana, byla podobně jako u arpc4 mutantů, pozorována zpožděná reakce při 
otvírání průduchů, pomaleji reagovaly na množství ABA a peroxidu vodíku (Li et al., 2013). 
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4. Závěr 
 V této práci jsem se pokusila shrnout poznatky o jednotlivých podjednotkách Arp2/3 
komplexu u živočichů i rostlin. Přestože je mnoho prací věnováno funkcím jednotlivých 
podjednotek, není ještě o Arp2/3 podjednotkách zdaleka vše známé. Funkce jednotlivých 
podjednotek Arp2/3 komplexu si jistě zaslouží další podrobné zkoumání. 

V mé další práci bych chtěla přispět k výzkumu Arp2/3 komplexu studiem úlohy 
ArpC1 podjednotky tohoto komplexu, která je u Arabidopsis thaliana kódována dvěma 
tandemově uspořádanými paralogy. 
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