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WSTEP

Komorki eukariotyczne zawieraja system
bton wewnetrznych. Pomiedzy poszczegolny-
mi organellami tego systemu, ktore niekiedy
sa bardzo oddalone od siebie, wyksztalcita si¢
pewnego rodzaju komunikacja, zapewniajaca
komorkom sprawne funkcjonowanie. Orga-
nelle ,porozumiewaja si¢” mi¢dzy soba, m.in.
za pomoca transportu pecherzykowego. Jest
on niezwykle wazny nie tylko dla pojedyn-
czej komorki, ale rowniez dla calego organi-
zmu. Organelle wchodzace w sklad systemu
bton wewne¢trznych biora udziat w licznych
procesach, przede wszystkim w transporcie
substancji, m.in. bialek, szlakiem sekrecyj-
nym i endocytotycznym. Transportowane
substancje (cargo) sa przemieszczane mig-
dzy organellami systemu za posrednictwem
niewielkich struktur zwanych pecherzykami
transportujacymi, proces natomiast okresla
sie¢ mianem transportu pe¢cherzykowego. W
ten sposOb zachodzi takze przeptyw bton
w komorce. Transport pecherzykowy m.in.
warunkuje utrzymanie homeostazy komorki.
Pozwala bowiem dostarczaé z siateczki Srod-
plazmatycznej (ER) do wlasciwych rejonow
komorki nowo powstale biatka. Zapewnia re-
cyklizacje sktadnikéw btony komorkowej czy
hydrolize zbednych sktadnikow w wakuoli.
Od transportu pecherzykowego sa uzaleznio-

ne takze endo- i egzocytoza. W komorkach
roSlin uczestniczy on ponadto w podziale
komorki, wzroScie objetosSciowym wakuoli, a
tym samym i calej komorki. Wreszcie trans-
port pecherzykowy jest niezwykle wazny do
zachowania tozsamosci kompartymentow ko-
morkowych. Mimo ogromnej czasem dyna-
miki transportu, musi bowiem zosta¢ zacho-
wana integralno$¢ strukturalna i swoisty dla
kazdego kompartymentu, zestaw sktadnikow.

Ze wzgledu na obszerno$¢ problematyki
w niniejszym artykule skoncentrowano si¢
jedynie na transporcie sekrecyjnym. W jego
obrebie wyrdznia si¢: (1) wczesny szlak se-
krecyjny, przebiegajacy od siateczki Srodpla-
zmatycznej do strefy cis diktiosomu (D), (2)
transport porzez diktiosom i (3) pozny szlak
sekrecyjny, obejmujacy eksport biatek z dik-
tiosomu. Warto zauwazyC jednak, ze istnieje
takze transport biatek omijajacy diktiosom.

Bardziej szczegotowo zamierzamy przed-
stawiC najnowsze osiagniecia dotyczace
transportu od ER do strefy cis diktiosomu, a
takze transportu wstecznego z udzialem re-
tromeru. Podstawowe informacje na temat
szlaku endocytotycznego oraz sekrecyjnego
znajdzie czytelnik w podreczniku Biologia
komorki roslinnej (WOJTASZEK i wspotaut.
20006, 2007).

TRANSPORT BIALKA Z ER DO STREFY CIS DIKTIOSOMU

Pewna pula biatek, przede wszystkim se-
krecyjnych (stanowiacych cargo pecherzy-

kow), jest syntezowana przy udziale ryboso-
mow czasowo zasocjowanych z ER. Biatka te
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Ryc. 1. Schemat roSlinnego szlaku sekrecyjnego
(wg ZARSKY i wspotaut. 2009, HICKS i RAIKHEL
2010, KANG i wspoétaut. 2011, ZHENG i STAEHE-
LIN 2011).

Szlak sekrecyjny w komorkach roslinnych rozpoczy-
na si¢ w miejscu wyjScia z ER (ERES). Biatka sekre-
cyjne sa transportowane przy udziale pecherzykow
COPII do strefy cis diktiosomu. Raz wprowadzone
pozostaja one w Swietle cysterny, ktora podlega
stopniowemu procesowi przemieszczania/dojrzewa-
nia. Tak wiec nowopowstajace cysterny przesuwaja
cysterny starsze w kierunku strefy frans. Ostatnia
z nich ulega przeksztalceniu w sie¢ trans aparatu
Golgi'’ego (TGN). Enzymy rezydujace w cysternach
poszczegolnych rejonow diktiosomu sa natomiast
wstecznie kierowane przy udziale pecherzykow CO-
PIb. W TGN bialko jest sortowane i transportowane
do odpowiednich organelli przy udziale pecherzy-
kow sekrecyjnych (SV) i okrytych klatryna (CCV).
Biatka pakowane do CCV najpierw dostaja si¢ do
przedzialu przedwakuolarnego (PVC/MVB /LE) a na-
stepnie sa kierowane do wakuoli litycznej (LV) lub
gromadzacej biatka zapasowe (PSV). Z TGN istnie-
je takze bezposredni transport do PSV przy udziale
pecherzykow gestych elektronowo (DV) (kulka z
czarnym wnetrzem). Do PSV prowadzi réwniez bez-
posredni transport z ER z udzialem cial biatlkowych
(PB) powstalych z odpowiedniej domeny ER, ktore
moga by¢ wlaczone do PSV przy udziale procesu
podobnego do autofagii. Transport do btony komor-
kowej (PM) w komorce roslinnej moze zachodzic¢
piecioma drogami. Tutaj zostaly przedstawione tylko
dwie. Jedna to bezposredni transport z TGN przy
udziale pecherzykow sekrecyjnych (SV) w drugiej

sa wprowadzane co-translacyjnie do Swiatla
ER i czes$¢ z nich, po odpowiednich modyfi-
kacjach w obrebie Swiatla, jest transportowa-
na do jednej z struktur docelowych, ktorymi
sa: btona komoérkowa (PM), plastydy (chloro-
plasty), wakuola lityczna (LV), wakuola gro-
madzaca biatka zapasowe (PSV). Pierwszym
etapem na drodze transportu biatek sekrecyj-
nych (i blon) z ER jest zwykle diktiosom (D)
(Ryc. 1). Raz wprowadzone biatka do Swiatla
cysterny diktiosomu pozostaja w niej. W dik-
tiosomie biatka sa poddawane dalszym mody-
fikacjom, m.in. zachodza tu koficowe etapy
N-glikozylacji i O-glikozylacja. Nast¢pnie bial-
ka sa sortowane i pakowane do pecherzy-
kow transportujacych (SATO i NAKANO 2007).

W jaki sposob biatko dostaje sie z ER do
strefy cis diktiosomu? Uwaza sie, ze jest ono
transportowane przy udziale pecherzykow
COPII powstajacych na btonie ER. Pecherzy-
ki powstaja w rejonie btony, na ktorym nie
ma rybosomow, zwanym ERES — miejscami
wyjScia (eksportu) z ER (ang. ER export si-
tes) (Ryc. 1) (SATO i NAKANO 2007). Rozcia-
ga sie on zazwyczaj na dlugosci okoto 40 nm
(KANG i STAEHELIN 2008). Przekazanie cargo
z ER do diktiosomu moze zachodzi¢, jesli
pomiedzy tymi organellami zaistnieje relacja
przestrzenna, tzn. gdy strefa cis diktiosomu
znajduje sie naprzeciwko ERES (KANG i STA-
EHELIN 2008, MARTI i wspotaut. 2010). Po-
niewaz diktiosomy poruszaja sic w komorce
wzdluz wiokien mikrofilamentow aktyno-
wych z duza predkoscia, wynoszaca do 4 um
st (MARTI i wspoétaut. 2010 i lit. tam cytowa-
na), wiec powstawanie pecherzykéw COPII
musi przebiega¢ bardzo szybko. Nie mozna
tez wykluczy¢ istnienia pomiedzy ER i D po-
laczenia innego niz pecherzyki. Przyzyciowe
obserwacje w mikroskopie fluorescencyjnym

natomiast uczestniczy MVB/PVC/LE. Po potlaczeniu
si¢ jego blony z PM, pecherzyki Swiatta endosomu
(ILV) — egzosomy, zostaja uwolnione do przestrze-
ni peryplazmatycznej. W komorkach roslinnych wa-
kuola gromadzaca biatka zapasowe (PSV) moze zo-
sta¢ przetransformowana w wakuole lityczna (LV)
(ZHENG i STAEHELIN 2011). Proces ten zachodzi np.
podczas kietkowania nasion. Jest on niezbedny do
uruchomienia rezerw energii jakie sa zgromadzone
w PSV. Na schemacie zostal takze ukazany szlak re-
trogradowy z udzialem retromeru. Po dostarczeniu
biatka do przedzialu przedwakuolarnego (PSV/MVB/
LE) dochodzi do rozpadu kompleksu ligand-recep-
tor. Receptory wracaja do organelli macierzystej
przy udziale kompleksu sptlaszczajacego jakim jest
retromer.
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wykazaly, ze diktiosomy faktycznie moga by¢
potaczone z ER (MARTI i wspotaut. 2010).
Nie wiadomo jednak jakie biatka biora w tym
udzial oraz czy takie polaczenie zachodzi na
calej powierzchni cysterny cis, czy tylko w
specjalnych miejscach. Potaczenie moze miec
charakter dynamiczny i opierac sie na peche-
rzykach COPIIL. Powstawatoby ono w trakcie
odplaszczania pecherzyka przy udziale GTPa-
zy Sarl i zapewnialo czasowe polaczenie po-
miedzy organellami (MARTI i wspotaut. 2010
i lit tam cytowana).

Pecherzyki COPII, zawierajace transporto-
wane biatko, moga takze taczy¢ si¢ ze soba i
tworzy¢ de novo cysterny cis aparatu Golgi'e-
g0 (GA), jak to zauwazono u Saccharomyces
cerevisiae (NAKANO i LUINI 2010 i lit. tam cy-
towana).

Transport pomiedzy ER i D jest nieza-
lezny od cytoszkieletu (MOREAU i wspotaut.
2007). Wazna funkcje w transporcie z ER
do cysterny cis diktiosomu odgrywaja nato-
miast GTPazy. I tak, Sec16 wyznacza miejsce
powstania pecherzyka na blonie ER (ARIDOR
i wspotaut. 2001). Heterodimer Sec23/24
oraz kompleks Sec13/31 biora udzial w two-

rzeniu plaszcza COPII pecherzyka. Z kolei
wspomniana wczesSniej Sarl jest niezbedna
w sekrecji biatka, a ponadto bierze udziat
w odptlaszczeniu pecherzyka (SATO i NAKaA-
NO 2007, HAWES i wspotaut. 2008, MARTI i
wspotaut. 2010 i lit tam cytowana).

Genom Arabidopsis thaliana koduje roz-
ne izoformy biatek plaszcza COPIL: dwie
Secl12, piec¢ Sarl, dwie Secl3, dwie Sec31,
siedem Sec23 i trzy Sec24. Ekspresja genow
biatek Sec24 jest specyficzna tkankowo i ga-
tunkowo (MARTI i wspotaut 2010 i lit. tam
cytowana). Mozliwe, ze tak jak u zwierzat,
roslinne Sec24 maja zdolnos¢ do selekcji car-
go do pecherzykow COPIL.

Warto zauwazy¢, ze zachodzi takze trans-
port wsteczny biatek z diktiosomu w kierun-
ku ER. Biora w tym udzial pecherzyki COPI
(COPIa i COPIb) (MARTI i wspotaut 2010 i
lit. tam cytowana). Tak wiec pomiedzy ER
i diktiosomem transport bialek przebiega
dwukierunkowo: z ER do diktiosomu przy
udziale pecherzykéw COPII oraz w kierunku
odwrotnym przy udziale pecherzyk6w COPIa

(Ryc. 1).

TRANSPORT POPRZEZ DIKTIOSOM

Na pytanie jak odbywa si¢ transport bia-
tek poprzez diktiosom nie mozna obecnie
udzieli¢ jednoznacznej odpowiedzi. Istnie-
ja bowiem przynajmniej dwie hipotezy, z
ktorych pierwsza zaklada, ze odbywa si¢ on
z udzialem pecherzykOw transportujacych,
druga natomiast, ze nastepuje stopniowe
przemieszczanie/dojrzewanie cystern razem
z cargo, ktore si¢ w nich znajduje. Szersze
poparcie badaczy ma od kilku lat hipoteza
druga (SIMON 2008, NAKANO i Luint 2010 i
lit. tam cytowana). W trakcie transportu sa
dokonywane, jak wspomniano, dalsze mody-
fikacje bialek, a takze synteza takich zwiaz-

kow jak np. niecelulozowe polisacharydy
Sciany komorkowej. Bialka podlegajace mo-
dyfikacji pozostaja w Swietle cystern, nato-
miast enzymy sa transportowane wstecznie
przy udziale pecherzykow COPIb do ,mtod-
szych” cystern, czyli w kierunku cysterny cis
(Ryc. 1) (GILCHRIST i wspotaut. 2006, MAT-
THEW i FRIGERIO 2007, NAKANO i LUINI 2010
i lit. tam cytowana). Mutanty Saccharomyces
cerevisiae z zaburzonym powstawaniem pe¢-
cherzykow COPI wykazywaly zaburzenia w
dojrzewaniu cystern GA, ale proces nie zo-
stal calkowicie zatrzymany (NAKANO i LUINI
2010 i lit. tam cytowana).

DIKTIOSOM I SIEC TRANS APARATU GOLGI'EGO

7, diktiosomem jest zwiazana sieC trans
apartu Golgiego (TGN). Jest to system roz-
galezionych rurkowatych struktur. TGN po-
wstaje poprzez transformacje ostatniej cyster-
ny trans diktiosomu. Towarzysza temu trzy
rodzaje zmian strukturalnych: (1) tworzenie
pecherzykOw na obwodzie cysterny trans,

(2) redukcja, przy udziale pecherzykow CO-
PIb, powierzchni blony cysterny o okoto
30-35%, (3) pojawienie sie splaszczonych
domen blony, ktore odpowiadaja miejscu
mocowania cysterny TGN do cysterny trans
diktiosomu (KANG i wspotaut. 2011).
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W komorkach roSlinnych wyrdznia si¢
obecnie dwa rodzaje TGN: TGN zasocjowa-
na z cysternami D oraz TGN znajdujaca si¢
w pewnej odlegtosci od cystern D — nie za-
socjowana (wolna) TGN (ang. free TGN).
Mozna je rozrozni¢ m.in. na podstawie ro-
dzajow tworzacych si¢ pecherzykow. 1 tak,
pecherzyki sekrecyjne (ang secretory vesic-
les, SV) tworza sie z obu form TGN. Z kolei
pecherzyki optaszczone klatryna (ang. cla-
trin coatet vescicles, CCV) wystepuja przede
wszystkim w niezasocjowanej TGN, a w zaso-
cjowanej z D jest ich znacznie mniej lub nie
wystepuja (KANG i wspotaut. 2011).

Sie¢ tramns aparatu Golgiego pelni role
sortujace i transportujace produkty ER i D

przy udziale pecherzykow sekrecyjnych (SV)
i okrytych klatryna (CCV). Bialka pakowane
do CCV najpierw dostaja sie do przedzialu
przedwakuolarnego (PVC/MVB/LE), a nastep-
nie kierowane do wakuoli litycznej (LV) lub
gromadzacej biatka zapasowe (PSV). Z TGN
istnieje takze bezposSredni transport do PSV
przy udziale pecherzykow gestych elektrono-
wo (DV) (Ryc. 1).

W komorkach roslin TGN, w odréznieniu
od TGN zwierzat i grzybow, bierze nie tylko
udzial w drodze sekrecyjnej, ale pelni takze
role endosomu wczesnego (ang. early endo-
some, EE) (DETTMER i wspotaut. 2006, RicH-
TER i wspotaut. 2009).

TRANSPORT DO WAKUOL

Biatka przeznaczone do wakuoli maja na
koncu -C wakuolarny sygnat sortujacy (ang.
vacuolar sorting signal, VSS). W TGN na-
tomiast znajduja si¢ wakuolarne receptory
sortujace (ang. vacuolar storting receptors,
VSR), ktore rozpoznaja biatkowy VSS, chociaz
niedawno wykazano, ze rozpoznanie takie
moze odbywac si¢ juz w ER (NIEMES i wspot-
aut. 2010a, b). Rowniez biatka zapasowe, kto-
re maja VSS na koncu -C, moga by¢ wiazane
przez VSR, badz przez inny receptor RMR1
(ang. receptor homology-transmembrane-
-RING H2 domain protein family) (PARK i
wspotaut. 2007).

Powstaly kompleks ligand-receptor jest
nastepnie pakowany do pecherzykéw okry-
tych klatryna i transportowany do przedziatu
przedwakuolarnego (ang. prevacuolar com-
partment/multivesicular body/late indosom,

PVC/MVB/LE) (ROBINSON i wspotaut. 2008,
SCHELLMANN i PIMPL 2009).

Niektore biatka przeznaczone do PSV
moga sie dostac¢ tam, takze z ominieciem dik-
tiosomow, TGN i PVC/MVB. Z kolei w ziar-
niakach zb6z, bialka zapasowe, SSPs (ang.
seed storage proteins), po utworzeniu w
szorstkim ER, moga by¢ zatrzymywane w
powstajacych z ER ciatach biatkowych (PB).
PB moga pozostawaé w cytozolu, ale bywa-
ja tez wlaczane do PSV przy udziale proce-
su podobnego do autofagii (ang. autophagy-
-like process) (KAWAKATSU i TAKAIWA 2010 i
lit. tam zebrana). W komorkach roSlinnych
wakuola gromadzaca biatka zapasowe (PSV)
moze niekiedy przeksztatca¢ sie w wakuole
lityczna (LV) (ZHENG i STAEHELIN 2011). Pro-
ces ten zachodzi np. podczas kietkowania na-
sion (Ryc. 1).

RETROMER

Co si¢ dzieje z receptorami po dostarcze-
niu biatkka do PVC/MVB i rozpadnieciu si¢
kompleksu ligand-receptor? Uwaza si¢, ze
receptory wracaja na drodze retrogradowej
(wstecznej) do TGN za posSrednictwem re-
tromeru (Ryc. 1). Jest on cytosolowym kom-
pleksem optaszczajacym (NIEMES i wspotaut.
2010a), cho¢ nie wykazuje struktury gestej
dla elektron6w, jak inne ptlaszcze bialkowe
(JOHANNES i WUNDER 2011 i lit. tam cytowa-
na). Pomimo pewnych réznic schemat trans-
portu z udzialem retromeru jest podobny w
organizmach eukariotycznych i obejmuje: (1)
rozpoznanie kompleksu ligand-receptor, (2)

transport kompleksu do organelli docelowe;j,
(3) rozwiazanie kompleksu ligand-receptor,
(4) powro6t receptora do organelli donoro-
wej (NIEMES i wspotaut. 2010a). Stosunkowo
dobrze poznano retromer u grzybow. Sktada
sic on z dwoch podjednostek, duzej i mate;j.
Duza podjednostka retromeru obejmuje trzy
rodzaje bialek: Vps35p, Vps29p, Vps26p (Bo-
NIFACINO i HURLEY 2008, COLLINS i wspotaut.
2008). Wickszos¢ receptorow laczy sie z bial-
kiem Vps35p za poSrednictwem konserwa-
tywnego motywu [FW]L[MV]. Palmitylacja
receptorow jest niezbedna do wspoloddzia-
lywania z retromerem (MCGOUGH i CULLEN
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2011 i lit. tam cytowana). Mala podjednost-
ke retromeru grzybow buduja biatka Vps5p
i Vps17p (COLLINS i wspotaut. 2008). U Ara-
bidopsis thaliana funkcje t¢ pelnia natomiast
trzy sortujace negzyny: SNX1, SNX2a, SNX2b
(NIEMES i wspotaut. 2010a i lit. tam cytowa-
na).

W genomie Arabidopsis thaliana znale-
ziono geny homologiczne do genéw kodu-
jacych biatka duzej podjednostki retromeru
grzybow. Sa to: trzy geny kodujace biatko
Vps35p (VPS35a, VPS35b, VPS35c), dwa
kodujace Vps26p (VPS26a, VPS26b), jeden
kodujacy Vps29p (VPS29). Geny kodujace
biatka malej podjednostki retromeru to At-
SNX1, SNX2a, SNX2b (OLIVIUSSON i wspol-

aut. 20006). Biatka duzej podjednostki retro-
meru roSlinnego: Vps35, Vps 29 i Vps 26, sa
zlokalizowane w PVC (OLIVIUSSON i wspotaut.
20006). Negzyny wchodzace w sklad malej
podjednostki retromeru zlokalizowano za-
rowno w TGN, jak i PVC. Sie¢ trans apara-
tu Golgiego jest jednak gtéwna organella, w
ktorej znajduja si¢ SNX1 i SNX2a. Natomiast
SNX2b jest zlokalizowane zaro6wno w PVC,
jak i TGN oraz w trzecim, nie zidentyfiko-
wanym dotad przedziale (NIEMES i wspotaut.
2010a). Jak niedawno stwierdzono rozpozna-
nie biatek przeznaczonych do wakuol przez
receptor PB80 dochodzi juz w Swietle ER a
nie dopiero w TGN (Ryc. 1) (NIEMES i wspot-
aut. 2010b).

TRANSPORT DO PLASTYDOW

Plastydy sa organellami charakterystyczny-
mi dla komoérek roslinnych. Organelle te sa
czeSciowo niezalezne od genetycznej infor-
macji jadrowej, maja bowiem swoj genom.
Koduje on jednak tylko stosunkowo mala
czeS¢ biatek potrzebnych chloroplastom do
sprawnego funkcjonowania. Bialka przezna-
czone do plastydow, kodowane przez geny
jadrowe, maja na koficu-N sygnat tranzytowy,
kierujacy je do tej organelli (PATRON i WAL-
LER 2007). WigkszoS¢ biatek dostaje si¢ do
chloroplastow przy udziale trzech komplek-
sow biatkowych: (1) Toc znajdujacych sie w
zewnetrznej blonie otoczki chloroplastowej,
(2) kompleksu przestrzeni miedzybtonowej i
(3) Tic znajdujacych sie w wewnetrznej bto-
nie otoczki (INABA i SCHNELL 2008, POGSON
i ALBRECHT 2011, SCHWENKERT i wspotaut.

2011). Jednak istnieja pewne rodzaje bia-
tek, ktore sa glikozylowane i transportowa-
ne do chloroplastow szlakiem sekrecyjnym
przy udziale transportu pecherzykowego,
np. anhydraza weglanowa (Ryc. 1) (BODYL
i wspotaut. 2009, L1 i CHIU 2010, SCHLEIFF i
BECKER 2011). Najprawdopodobniej peche-
rzyki transportujace ten enzym lacza sie z ze-
wnetrzna blona otoczki chloroplastowej. po
czym enzym przedostaje sie do przestrzeni
miedzybtlonowej, a do stromy jest transpor-
towany przy udziale kompleksu biatkowego
Tic (BODYL i wspoétaut. 2009). Uwaza sie, ze
przemieszczanie bialek do chloroplastow
przy udziale pecherzykOw transportujacych
jest starym mechanizmem powstalym zanim
doszto do wyksztalcenia i ustabilizowania si¢
kompleksow Toc i Tic (L1 i CHIU 2010).

TRANSPORT DO BEONY KOMORKOWE]

Transport do PM, nalezacy, obok trans-
portu do roznych typow wakuol, do pozne-
go szlaku sekrecyjnego, takze zachodzi przy
udziale pecherzykow sekrecyjnych (Ryc. 1).
Moze zachodzi¢ piecioma drogami, jednakze
tutaj zostana przedstawione tylko dwie. Jed-
na z nich to transport bezposredni z TGN
przy udziale pecherzykow sekrecyjnych (SV).
Druga to transport z udzialem MVB/LE. Po

potaczeniu si¢ btony MVB/LE z PM, peche-
rzyki Swiatla endosomu (ILV), ktore okre-
Sla si¢ wOwczas nazwa €gzosomow, zostaja
uwolnione do przestrzeni peryplazmatycznej
(czyli obszaru miedzy PM i Sciana komorko-
wa) (TOYOOKA i wspotaut. 2009). Uwaza sie,
ze brak sekwencji sygnalowej w transporto-
wanej czasteczce jest sygnalem do jej trans-
portu do PM (RICHTER i wspotaut. 2009).

PODSUMOWANIE

Szlak sekrecyjny obejmuje udziat takich
organelli jak: siateczka Srodplazmatyczna

(ER), aparat Golgiego (GA), sieC trans apa-
ratu Golgiego (TGN/EE), przedzial (kompar-
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tyment) przedwakuolarny (PVC/MVB/LE),
wakuole i btona komérkowa (PM). W komor-
kach roSlinnych spotyka si¢ on ze szlakiem
endocytotycznym w TGN, ktora w przeci-
wienstwie do TGN zwierzat i grzybow, petni
takze role endosomu wczesnego. CzeSC no-
wopowstatych z udziatem ER bialek trafia do
diktiosomu (D), gdzie ulegaja one dalszym
modyfikacjom. Odbywa si¢ to najprawdopo-
dobniej przy udziale pecherzykow COPII,
tworzonych na btonie ER, w miejscach wyj-
Scia z ER (ERES). W miejscu tworzenia COPII
w ER nie ma rybosomow. Przekazanie cargo
zachodzi, jeSli pomi¢dzy tymi organellami
wystepuje relacja przestrzenna. Poruszaja si¢
one w komorce, ze znaczna predkoscia przy
udziale mikrofilamentéw aktynowych. Dla-
tego rownie szybkie musi by¢ powstawanie
pecherzykow COPII niosacych cargo, jednak-
Ze uwaza si¢, ze istnieje rowniez mozliwosc
czasowego laczenia sie¢ ER i diktiosomow
podczas przekazywania cargo. Pecherzyki
COP II moga laczy¢ sie i tworzyC de novo
cysterny cis aparatu Golgi’ego, proces ten
opisano u Saccharomyces cerevisiae. Obec-
nie istnieja dwie hipotezy mowiace o trans-
porcie cargo w obrebie diktiosomu od strefy
cis do trans. Pierwsza mOowi o tym, ze cargo
jest przekazywane pomiedzy cysternami przy
udziale pecherzykOw. Druga natomiast, maja-
ca szersze poparcie wsrod badaczy, zaklada,
ze nastepuje stopniowe przemieszczanie/doj-
rzewanie cystern razem z cargo, ktore sie w

nich znajduje. Pomiedzy cysternami (od stre-
fy trans do cis) oraz pomiedzy diktiosomem
a ER, zachodzi transport wsteczny i biora w
nim udzial pecherzyki COPI (COPIa i CO-
PIb). Sie¢ trans aparatu Golgi’ego (TGN) jest
miejscem pelniacym role¢ sortujaca i transpor-
tujaca produkty ER i D przy udziale peche-
rzykow sekrecyjnych (SV) i okrytych klatryna
(CCV). Wyroznia si¢ dwa rodzaje TGN-zaso-
cjowana z cysternami diktiosomu i niezaso-
cjowana/wolna TGN wystepujaca w pewnej
odlegtosci od diktiosomu. Transport bialek
do wakuoli litycznej i gromadzacej biatka za-
pasowe, wymaga sekwencji sygnatowej roz-
poznawanej przez odpowiednie receptory,
ktore po wykonanym zadaniu wracaja do
swojej organelli macierzystej przy udziale
retromeru, bedacego specyficznym komplek-
sem oplaszczajacym. Jak dowiedziono ostat-
nio rozpoznanie ligand-receptor moze za-
chodzi¢ juz na etapie ER, a nie jak wczeSniej
sadzono, tylko w TGN. Biatka kierowane do
roznych organelli musza miec sygnat kieruja-
cy z wyjatkiem biatek transportowanych do
btony komorkowej, ktore nie maja sygnatu
kierujacego. Transport sekrecyjny obejmuje
takze niektore bialka przeznaczone do chlo-
roplastow.

Mimo intensywnych badaf, mechanizmy
transportu pecherzykowego sa nadal stosun-
kowo stabo poznane i pozostaja wsrod gtow-
nego kregu zainteresowan wspolczesnych
badaczy.

NOWE FAKTY DOTYCZACE TRANSPORTU PECHERZYKOWEGO W KOMORKACH ROSLINNYCH\

Streszczenie

Komorki eukariotyczne charakteryzuja si¢ mie-
dzy innymi systemem blon wewnetrznych. Pomig-
dzy organellami systemu wyksztalcila si¢ pewnego
rodzaju komunikacja, gléwnie za pomoca transportu
pecherzykowego, zapewniajaca sprawne funkcjono-
wanie komorek a takze calego organizmu. Organel-
le wchodzace w skiad systemu bton wewnetrznych
biora udzial w licznych procesach, przede wszystkim
w transporcie roznych substancji, m.in. biatek, szla-
kiem sekrecyjnym i endocytotycznym. Blony i bial-
ka sa przenoszone miedzy organellami, za pomoca
struktur zwanych pecherzykami transportujacymi, a

proces ten jest znany jako transport pecherzykowy.
Ze wzgledu na kompleksowoS¢ zagadnienia, artykut
skupia sie tylko na szlaku wydzielniczym. Obejmuje
on wczesny szlak sekrecyjny, ktory biegnie od reti-
kulum endoplazmatycznego (ER) do strefy cis diktio-
somu (D), transport przez diktiosom i pozny szlak
sekecyjny obejmujacy eksport biatek z diktiosomu.
Bardziej szczegOtowo sa przedstawione najnowsze
osiagniecia dotyczace transportu od ER do strefy cis
diktiosomu, a takze transportu wstecznego z udzia-
lem retromeru.

NEW FACTS CONCERNING THE VESICULAR TRANSPORT IN PLANT CELLS

Summary

Eukaryotic cells are characterized, among
other traits, by a system of internal membranes.
Between the organelles of the system there de-
veloped a kind of communication, ensuring the

smooth functioning of the cells and of the whole
organism. The organelles ,communicate” among
themselves, mainly due to vesicular transport They
are involved in numerous processes, mainly in the
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secretory pathway and endocytosis. Membranes
and proteins are moved between organelles of
the system through small structures called trans-
porting vesicles and this process is known as vesi-
cular transport. Due to the comprehensiveness of
the issue, the article focuses only on the secretory
pathway. This pathway embraces the early secre-
tory pathway, which runs from the endoplasmic

reticulum (ER) to the cis- zone of the diktiosom
(D), transport by D and the late secretory path-
way, including the export of proteins from D. In
a greater detail are presented the latest develop-
ments on the issues related primarily to the trans-
port from the ER to the cis-zone, and retrograde
transport involving the retromer.

LITERATURA

ARIDOR M., FisH K. N., BANNYKH S., WEISSMAN J., ROB-
ERTS T. H., LIPPINCOTT-SCHWARTZ J., BALCH W. E,,
2001. The Sarl GTPase coordinates biosynthetic
cargo selection with endoplasmic reticulum ex-
port site assembly. J. Cell Biol. 152, 213-229.

BODYL A., MACKIEWICZ P., STILLER J. W., 2009. Early
steps in plastid evolution: current ideas and
controversies. BioEssays 31, 1219-1232

BONIFACINO J. S., HURLEY J. H., 2008. Retromer. Curr.
Opin. Cell. Biol. 20, 427-436.

CoOLLINS B. M., NORWOOD 8. J., KERR M. C., MAHONY
D., SEAMAN M. N., TEASDALE R. D., OWEN D. ],
2008. Structure of Vps26B and mapping of ils
interaction with the retromer protein complex.
Traffic 9, 366-379.

DETTMER J., HONG-DEMERSTDORF A., STIERHOF Y. D,
SCHUMACHER K., 2006. Vacuolar H*ATPase activ-
ity is reguired for endocytic and secretory traf-
ficking in Arabidopsis. Plant Cell 18, 715-730.

GILCHRIST A., AU C. E., HIDING J., BELL A. W., FERNAN-
DEZ-RODRIGUEZ J., LESIMPLE S., NAGAYA H., ROY
L., GOSLINE S. J., HALLETT M., 2006. Quantitative
proteomics analysis of the secretory pathwa).
Cell 127, 1265-1281.

HAWES C., OSTERRIEDER A., HUMMEL E., SPARKES I,
2008. The Plant ER-Golgi Interface. Traffic 9,
1571-1580.

Hicks G. R., RAIKHEL N. V., 2010. Advances in dis-
secting endomembrane trafficking with small
molecules. Curr. Opin. Plant Biol. 13, 1-8.

INABA T., SCHNELL D. J., 2008. Protein trafficking to
Pplastids: one theme, many variations. Biochem
J. 413, 15-28

JOHANNES L., WUNDER CH., 2011. Retrograde transport
- two (or more) roads diverged in an endosom-
al tree? doi: 10.1111/j.1600-0854.2011.01200.x.

KANG B.-Ho., STAEHELIN L. A, 2008. Er- to - Golgi
transport by COP II vesciles in Arabidopsis
thaliana a ribosome-exluding scaffold that is
transferred with the vesciles to the Golgi matrix.
Protoplazma 234, 51-64.

KANG B.-Ho., NIELSEN E., PRESSUS M. L., MASTRONARDE
D., STAEHELIN L. A., 2011. Electron tomography
of RabA4b- and PI-4Kp1-labeled trans Golgi Net-
work compartments in Arabidopsis. Traffic 12,
313-329.

KAWAKATSU T., TAKAIWA F., 2010. Cereal seed storage
protein synthesis: fundamental processes for re-
combinant protein production in cereal grains.
Plant Biotechnol. J. 8, 939-953

Lt H., CHiu CH.-CH., 2010. Protein transport into
chloroplasts Annu. Rev. Plant Biol. 61, 157-80

MARTI L., FORNACIARI S., RENNA L., STEFANO G., BRAN-
D1zz1 F., 2010. COP II-mediated traffick in plants.
Trends Plant Sci. 15, 522-528.

MATTHEW J. P, FRIGERIO L., 2007. Coated vesicles in
14>lant cells. Seminars Cell Develop. Biol. 18, 471-

78

McGOUGH 1. J., CULLEN P. J., 2011. Recent advanc-
es in retromer biology. doi: 10.1111/j.1600-
0854.2011.01201.x

MOREAU P., BRANDIZZI F., HANTON S., CHATRE L., MELS-
ER S., HAWES CH., SATIAT-JEUNEMAITRE B., 2007,
The plant ER-Golgi interface: a highly structured
and dynamic membrane complex. J. Exp. Botan.
58, 49-064.

NAKANO A., LUINI A, 2010. Passage through the Gol-
gi. Curr. Opin. Cell Biol. 22, 471-478.

NIEMES S., LANGHANS M., VIOTTI C., SCHEURING D., SAN
WAN YAN M., JIANG L., HILLMER S., ROBINSON D.
G., PiMrL P., 2010a. Retromer recycles vacuolar
sorting receptors from the trans Golgi Network.
Plant J. 61, 107-121.

NIEMES S., LABS M., SCHEURING D., KRUGER L., LANG-
HANS M., JESENOFSKY B., ROBINSON D. G., PIMPL P.,
2010b. Sorting of plant vacuolar proteins is ini-
tiated in the ER. Plant J. 62, 601-614.

OLIVIUSSON P., HEINZERLING O., HILLMER S., HINZ G,
TSE Y. C., JIANG L., ROBINSON D. G., 2006. Plant
retromer: identification, localization to the pre-
vacuolar compartment and microvesicles, and
preliminary evidence for an interaction with
vacuolar sorting receptors. Plant Cell 18, 1239-
1252,

PARK J. H., OUFATTOLE M., ROGERS ]J. C., 2007. Golgi-
mediated vacuolar sorting in plant cells: RMR
proteins are sorting receptors for the protein ag-
gregation/membrane internalization pathway.
Plant Sci. 172, 728-745.

PATRON N. J., WALLER R. F., 2007. Transit peptide di-
versity and divergence: a global analysis of plas-
tid targeting signals. BioEssays 29, 1048-1058.

POGSON B. J., ALBRECHT V., 2011. Genetic dissection
of chloroplast biogenesis and development: an
overview. Plant Physiol. 155, 1545-1551.

RICHTER S., Voss U., JURGENS G., 2009. Post - Golgi
traffic in plant. Planta 223, 223-2306.

ROBINSON D. G., JIANG L., SCHUMACHER K., 2008. The
endosomal system of plants: charting new and
fa4miliar territories. Plant Physiol. 147, 1482-
1492,

SATO K, NAKANO A., 2007. Mechanisms of COPII ves-
icle formation and protein sorting. FEBS Lett.
581, 2076-2082.

SCHELLMANN S., PIMPL P., 2009. Coais of endsomal
protein sorting: retromer and ESCRT. Curr.
Opin. Plant Biol. 12, 670-676.

SCHLEIFF E., BECKER TH., 2011. Common ground for
protein translocation: access control for mito-
chondria and chloroplasts. Nature Rev. Mol. Cell
Biol. 12, 48-59.

SCHWENKERT S., SOLL J., BOLTER B., 2011. Protein im-
port into chloroplasts - How chaperones feature
into the game. Biochim. Biophys. Acta 1808,
901-911.

SIMON 2008. Golgi governance: The third way. Cell
13, 951-953.

ToYOOKA K., GOTO Y., ASATSUMA S., Ko1zuMi M., MIT-
sutl T., MATSUOKAA K., 2009. A mobile secretory
vesicle cluster involved in mass transport from
the Golgi to the plant cell exterior. Plant Cell 21,
1212-1229.



370 ANETA BASINSKA i wspolaut.

WOJTASZEK P., WOZNY A., RATAJCZAK L., 2006. Biolo- root meristematic cells of germinating seedlings
gia komorki roslinnej. Struktura., tom 1., Wy- by multiple, cell type-specific mechanisms. Plant
dawnictwo Naukowe PWN, Warszawa. _ Physiol. 155, 2023-2035.

WOJTASZEK P., WOZNY A., RATAJCZAK L., 2007. Bio- ZARSKY V., CVRCKOVA F., POTOCKY M., HALA M., 2009.
logia komorki roslinnej. Funkcja. Tom 2. Exocytosis and cell polarity in plants — exocyst
Wydawnictwo Naukowe PWN, Warszawa. and recycling domains. New Phytologist 183,

ZHENG H., STAEHELIN L. A, 2011. Protein storage 255-272.

vacuoles are transformed into lytic vacuoles in



