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ROSLINNE TRANSPORTERY BEONOWE METALI SLADOW YCH

WPROWADZENIE

W roztworze glebowym we frakcji bio-
dostepnej znajduje sie wiele substancji od-
zywczych niezbednych do rozwoju roslin.
Wsrod mikro- i makroelementow mozna wy-
rozni¢ grupe metali Sladowych, czyli metali
przejsciowych o masie atomowej wiekszej
niz 20. Metale Sladowe to m.in. olow, rted,
kadm, cynk, miedz, mangan, nikiel, kobalt i
chrom (NAGAJYOTI i wspotaut. 2010). Wymie-
nione pierwiastki w dostepnej literaturze sa
nazywane takze metalami ciezkimi, poniewaz
ich masa wtasciwa (masa 1 cm?) jest wicksza
niz 5 g/cm? Zmiana nazewnictwa z ,meta-
li ciezkich” na ,metale Sladowe” pozwala na
wlaczenie do opisywanej grupy takze pier-
wiastkow lzejszych takich jak np. glin (2,6 g/
cm?), o podobnych wlasciwosciach i toksycz-
noSci dla organizmow (KRZESLOWSKA i wspol-
aut. 2010).

Metale Sladowe mozna podzieli¢ na: me-
tale konieczne do prawidlowego funkcjono-
wania komorek roslinnych (m.in. Fe, Cu, Mn,
Co, Zn, Ni) oraz metale niekonieczne (np.
Cd, Hg, Pb, Cr). Metale konieczne s3 nie-
zbedne do funkcjonowania wielu biatek w
komoérkach (m.in. s3 integralna czescia foto-
systemow I i II) i/lub reguluja przebieg roz-
maitych procesow (np. fotosyntezy, metaboli-
zmu azotu czy oddychania) (KRAMER i wspol-
aut. 2007, JADIA 1 FULEKAR 2009). Zaréwno
nadmiar, jak i deficyt tych pierwiastkOw jest
szkodliwy dla rosliny. W przypadku metali
niekoniecznych wyroéznia sie dawke toksycz-
na dla roSliny, zalezna od rodzaju metalu,

gatunku (lub nawet odmiany) i stanu bada-
nego organizmu (PERALTA-VIDEA i wspolaut.
2009, KRZESEOWSKA i wspotaut. 2010). Utrzy-
mywanie homeostazy poprzez kontrolowanie
pobierania, transportu, wypompowywania
i sekwestracji metali zarowno koniecznych,
jak i niekoniecznych, jest kluczowe dla pra-
widlowego dzialania komorek i organizmu
(KRAMER i wspotaut. 2007).

Metale Sladowe obecne sa w wierzchnich
warstwach gleby, skad sa pobierane przez
roSliny. Zmiany zawartoSci i dostepnoSci me-
tali w glebie zaleza od wielu czynnikow, w
duzej mierze takze od dzialalnoSci cztowieka.
Zrodtami zanieczyszczen metalami ciezkimi
sa m.in.: sktadowiska odpadéw, szlamy Scie-
kowe, huty metali niezelaznych, kopalnie,
srodki ochrony roSlin, pestycydy, nawozy i
fungicydy (JADIA I FULEKAR 2009, NAGAJYOTI i
wspotaut. 2010).

Istnieja dwie grupy roSlin, ktore potrafia
wzrasta¢ i rozmnaza¢ sie nawet w warun-
kach wysokiego zanieczyszczenia metalami
Sladowymi (czy to wywolanych naturalnymi
procesami glebotworczymi, czy tez pocho-
dzenia antropogenicznego). Do pierwszej
grupy naleza rosliny wykluczajace, ogranicza-
jace pobieranie metali ze Srodowiska. Poza
zmniejszonym pobieraniem, roSliny te unie-
ruchamiaja i unieczynniaja metale w strefie
korzenia, aby nie dopuszcza¢ do translokacji
do organow najbardziej wrazliwych na zanie-
czyszczenie. Druga grupa charakteryzuje si¢
z kolei obecnoscia wydajnych systemow de-
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toksykacji metali i translokacji jonOw metali
do czeSci nadziemnych (VERKLED i wspotlaut.
2009, RAscCIO i NAVARIFIZZO 2011). Rosliny te
gromadza w swoich tkankach wysokie ilo-
Sci metali (nawet do 100 i 1000 razy wick-
sze niz u roslin nie-akumulujacych) i stad sa
nazywane hiperakumulatorami (MIRANSARI
2011). Przystosowania hiperakumulatorow
do zwiekszonego gromadzenia metali nie wy-

nikaja z pojawienia si¢ genow de novo, ale
ze zmienionej regulacji i ekspresji genow
obecnych w roslinach nieakumulujacych (Ra-
SCIO i NAVARI-IZZO 2011). Coraz wiecej badan
wskazuje, ze najwazniejsza strategia detok-
sykacji w hiperkumulatorach moze nie by¢
wiazanie jonow metali do ligandow, ale ich
translokacja i sekwestracja, glownie w waku-
olach lisci (KUPPER i KOCHIAN 2010).

CZYNNIKI WPEYWAJACE NA DOSTEPNOSC METALI DLA ROSLIN

Nie wszystkie metale obecne w glebie
sa latwo dostepne dla roslin. Efektywnos¢
pobierania metali z podloza przez komorki
roSliny zalezy od: postaci metalu Sladowego,
odczynu podloza, zawartoSci substancji orga-
nicznych w podlozu i stezenia innych jonow.

Wolne jony (np. Cu?, Pb*, Zn*, Cd*,
Fe?") oraz niskoczasteczkowe, nieorganiczne
zwiazki kompleksowe sa latwiej pobierane
z gleby niz zwiazki makroczasteczkowe. Jed-
nym z najwazniejszych czynnikoéw warunku-
jacych mobilnos¢ metali w glebie jest war-
tos¢ pH podloza. Przyswajalnos¢ wiekszoSci
metali zwicksza si¢ wraz ze spadkiem pH.
W przypadku deficytu mikro- i makroele-

mentOw roSliny moga obnizy¢ odczyn gleby
dzieki dzialaniu zawartych w btonie komor-
kowej ATP-zaleznych pomp protonowych
(PALMER i GUERINOT 2009). Gleby bogate w
koloidy mineralne i organiczne skuteczniej
wigza substancje toksyczne, zmniejszajac ich
mobilnos¢ (SIWEK 2008). Na zdolnoS¢ roSlin
do pobierania poszczegolnych metali wptyw
ma takze obecno$s¢ w podlozu innych jo-
now. Zwickszone stezenie metali Sladowych
w Srodowisku zaburza naturalnie wystepuja-
ca roOwnowage jonowa w glebie, zmieniajac
dziatanie korzeniowego systemu pobierania
jonow (KRZESLOWSKA i wspotaut. 2010).

POBIERANIE I TRANSPORT METALI SLADOWYCH

Komorki korzenia do pewnego stopnia
moga regulowac iloS¢ pobieranych ze srodo-
wiska metali ciezkich. Sciana komoérkowa Kko-
rzenia jest pierwsza bariera dla metali. Sktad-
niki budulcowe Sciany (glownie polisacha-
rydy bogate w grupy karboksylowe) wiaza
dwu- i trojwartoSciowe jony metali. Badania
z ostatnich lat wskazuja, ze metale zwiazane
z pektynami Sciany komorkowej nie sa catko-
wicie unieruchomione — moga zosta¢ pobra-
ne przez roSline na drodze endocytozy kom-
pleksu metal-pektyna (KRZESEOWSKA 2011).
Kolejna bariera (pierwsza prawdziwie selek-
tywna) jest blona komorkowa, pokonywana
przez jony metali poprzez transportery dla
niezbednych kationéow (Ryc. 1). Transportery
te nie charakteryzuja sic wysoka specyficzno-
Scia i moga pobiera¢ roOwniez metale nieko-
nieczne, o podobnych wtasSciwoSciach fizycz-
nych do wtasciwych ligandoéw. Bialka pobie-
rajace metale do komorki wykazuja czesto
specyficznos¢ do jonow metali znajdujacych
sic na konkretnym stopniu utlenienia. Na
przyktad jony Fe** sa bez problemu pobiera-
ne do cytoplazmy, podczas gdy jony Fe’" mu-

sza zosta¢ najpierw albo zredukowane albo
pobrane w formie schelatowanej (HAYDON i
COBBETT 2007, PALMER i GUERINOT 2009).

Po pobraniu ze Srodowiska jony metali
moga zostal: przekazane do nastepnej ko-
morki przez plazmodesmy (droga sympla-
styczna), wypompowane z cytozolu przez
btone komoérkowa na zewnatrz komoérki Iub
przetransportowane do organelli komoérko-
wych (do chloroplastow, mitochondriow
i aparatu Golgiego) lub do wakuoli, gdzie
ulegaja sekwestracji (JADIA I FULEKAR 2009,
KRZESLEOWSKA i wspotaut. 2010).

Opisany wczeSniej transport metali na
mala odlegtos¢ (z gleby do komorki korze-
nia) jest pierwszym etapem transportu dale-
kiego, do pedu i do nasion (Ryc. 2). Oczy-
wistym jest, ze niezbedne metale Sladowe
musza trafi¢ takze do dalszych komorek, a
nie tylko do komorek korzenia. Jony meta-
li, glownie w postaci skompleksowanej, sa
transportowane od komorek epidermy dro-
ga symplastyczna do perycyklu, skad sa ak-
tywnie przenoszone (fadowane) do ksylemu.
Dzieki ruchowi wymuszonemu przez transpi-
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Ryc. 1. Biatka uczestniczace w transporcie me-
tali w komorce roslinne;.

A) Transportery zlokalizowane w tonoplascie: prze-
noszace metale do wakuoli (HMA3 transportuja-
cy Zn*; MTP1 i MTP3 transportujace Zn*; MRP3
transportujacy Cu?; CAX1-4 transportujace Cd*")
oraz wypompowujace metale z wakuoli (NRAMP3 i
NRAMP4 transportujace Fe*"). B) Transporter prze-
noszacy metale do Aparatu Golgiego: HMA7 trans-
portujacy Cu*. C) Transportery wprowadzajace me-
tale do chloroplastu: biatka zlokalizowane w btonie
otaczajacej chloroplast (HMA1 transportujacy Zn*;
HMAG transportujacy Cu?) i umiejscowione w bto-
nie tylakoidalnej (HMAS8 transportujacy Cu*). Wie-
cej informacji o specyficznosci jonowej powyzszych
transporterOw znajduje si¢ w tekScie oraz w tabeli
Tabeli 1.

racj¢ skompleksowane metale trafiaja nastep-
nie do czeSci nadziemnej, gdzie sa aktywnie
pobierane z ksylemu i transportowane dalej
droga symplastyczna. Cz¢SC metali jest aktyw-
nie transportowana w korzeniu do floemu
i ta droga trafia do pedu. Transport metali
przez floem jest niezbedny dla tkanek nad-
ziemnych, do ktorych substancje odzywcze
nie sa doprowadzane przez ksylem. Nasio-
na s3 polaczone z roSling macierzysta tylko
dzieki wiazkom floemu; z kolei w nowych li-
Sciach wiazki floemu szybciej sie roznicuja i
pehia swoja funkcje, zanim elementy trache-
alne w pelni si¢ rozwing (PALMER i GUERINOT
2009).

W pobieraniu oraz w transporcie metali
przez btony uczestnicza transportery naleza-
ce do kilku rodzin bialek (Tabela 1):

— ZIP — transportery Zn?*', Fe?', Mn?*,
Co?*, Cd*,

— YSL — transportery Fe*,

éDRSs‘lLPlﬂ <\IRAMP1-F9,|
\ epiderma J S

Ryc. 2. Transport jonow metali od korzenia do
pedu i nasion.

Biatka uczestnicza w: transporcie jonoOw metali Slado-
wych przez blone komorkowa w rejonie epidermy
(A); tadowaniu metali do ksylemu i floemu (trans-
port daleki) (B); wyladowywaniu metali z wiazek
przewodzacych do lisci (C) i nasion (D). Po pobra-
niu jonu metalu przez rosline (A) jest on nast¢pnie
transportowany droga symplastyczna do perycyklu
(B), omijajac w ten sposob pasemka Caspary’ego w
rejonie endodermy (zaznaczone na rycinie na czar-
no). Po zaladowaniu do wiazek przewodzacych jony
sa translokowane do lisci (C) (za poSrednictwem
ksylemu) lub transportowane do nasion (D) (przez
floem).

— NRAMP — transportery: Zn**, Fe?', Mn*,
Ni**, Cd*,

— ATP-azy typu CPx (P ) — transportery
pompujace Zn*, Cu?**, Co*", Mo*, Pb*. Cd*,

— transportery ABC — pompujace: Pb*'.
Cd?** oraz ich kompleksy/koniugaty,

— COPT — transportery Cu*,

— CDF — transportery: Zn*, Co*, Cd*,
Mn*', Ni*,

— CAX — transportery: Ca**, Cd*,

— IREG — transportery: Ni*', Pb**, Cd*".

Energia niezbedna do transportu metali
przez btony pochodzi z dwoch Zrédel: z roz-
kltadu ATP (transport pierwotny) lub z pier-
wotnej sily protonomotorycznej, wytwarza-
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Tabela 1. Znane biatka biorace udziat w transporcie metali Sladowych w roSlinach.

Lokalizacja subkomorkowa

Biatko transportujace Ligand Funkcja
transportera
ZIP:
AtZIP4,9,10, IRT3 Zn* btona komoérkowa pobieranie do korzenia
AtZIP1,3,12 Zn* blony endoplazmatyczne
TcZNT1 (T AtZIP4) Zn*, Cd?** btona komoérkowa pobieranie do korzenia

AtIRT1

AtIRT2
AtYSL1, AtYSL3
AtYSL2
OsYSL15 (=YSD)

AtNRAMP1
AtNRAMP3, AtNRAMP4

OsNRAMP2
HMA1-4:

AtHMA1

AtHMA2,4, AhHMA4
AtHMA3

HMAS5-8:
AtHMAS

AtHMAG (PAA1)
AtHMA7
AtHMAS (PAA2)

AtMRP3

AtATM3

AtPDRS, AtPDR12

COPT1-5
AtMTP1 (ZATD),
AtMTP3, AhMTP1-3

TgMTP1t1

TgMTP1t2

CAX1-4
LCT1

Fe*', Mn?*", Zn*,
Co*
F62+

Fe**+kompleksy
Fe**+kompleksy
Fe*+kompleksy

Fe**
Fe**

Zn*, Pb**, Cd%,
Co*

Cu2+’ Ag2+

Cu2+, an*,
Cd*+kompleksy,
Pb?*+kompleksy,
Cd*+kompleksy,

Pb*+kompleksy,
Cu2+

Zn*
Zn2+, Cd2+, C02+
Ni2+

Cd?, Zn?**, Mn?**
Pb2+, Cd2+

btona komoérkowa

btona komorkowa
btona komorkowa
btona komorkowa
btona komoérkowa

btona komorkowa

tonoplast

btona otaczajaca chloroplast

btona komoérkowa

tonoplast

btona otaczajaca chloroplast

btona tylakoidalna

tonoplast

btona komoérkowa

tonoplast
btona komoérkowa

btona komoérkowa

tonoplast

btona komoérkowa

pobieranie do korzenia

pobieranie do korzenia
transport do nasion
transport daleki
pobieranie do korzenia

pobieranie do korzenia

remobilizacja z wakuoli

pobieranie do chloropla-
stu
transport daleki

transport do wakuoli

pobieranie do chloropla-

stu
transport do aparatu Gol-

giego
transport do przestrzeni

tylakoidalnej

transport do wakuoli

usuwanie na zewnatrz
komorki

pobieranie do korzenia

transport do wakuoli

usuwanie na zewnatrz

komorki
usuwanie na zewnatrz

komorki
transport do wakuoli

pobieranie do korzenia

At — Arabidopsis thaliana; Ah — A. halleri; Os — Oryza sativa; Tg — Thlaspi goesingense; Tc — T. caerulescens
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nej przez pompy protonowe (transport wtor-
ny). Energie z rozkladu ATP wykorzystuja
transportery z rodziny ABC oraz P -ATP-azy,
podczas gdy pozostate biatka transportujace

wykorzystuja prawdopodobnie utrzymywany
przez pierwotne pompy protonowe elektro-
chemiczny gradient protonéw (MIGOCKA i
wspotaut. 2007).

BIALKA ZIP

Biatka ZIP (ang. zinc-iron permease) to
biatka blonowe, odpowiedzialne za pobie-
ranie kationow dwuwartoSciowych. Do tej
rodziny naleza transportery odpowiedzialne
za transport jonow Zn*' (ang. zinc regulated
transporters, ZRT) i Fe** (ang. iron regula-
ted transporters, IRT). Bialka ZIP posiadaja
osiem miedzybtonowych domen i sa obecne
zarOwno w komorkach grzybow, bakterii,
zwierzat, jak i roSlin. Najwyzsza ekspresje
tych transporterow obserwuje sie¢ w komor-
kach korzeni, w warstwie epidermy (RO-
OSENS i wspotaut. 2008, PALMER i GUERINOT
2009).

Sposréd  transporteréw  pobierajacych
jony Zn* warto wyrozni¢ biatka kodowane
przez geny AtZIP1-5, AtZIP9-12 oraz AtIRT3
(MAESTRI i wspotaut. 2010). Przy czym wia-
domo, ze ZIP4, ZIP9, ZIP10 oraz IRT3 me-
diuja pobieranie jonow cynku do cytopla-
zmy (transport przez btone komorkowa)
(Ryc. 2A), a ZIP1, ZIP3 i ZIP12 uczestnicza
w wewnatrzkomorkowym transporcie przez
btony (ROOSENS i wspotaut. 2008, MAESTRI i
wspotaut. 2010).

Badania ROOSENS i wspotaut. (2008) oraz
MAESTRI i wspotaut. (2010) wskazuja na waz-
na role biatek ZIP w akumulacji metali u
dwoch znanych hiperakumulatorow. W ko-
rzeniach Arabidopsis halleri i Thlaspi caeru-
lescens (gromadzacych cynk) w warunkach
deficytu cynku wykryto podwyzszenie po-
ziomu ekspresji genow ZIP4, ZIP10 i IRT3.
W tych warunkach podwyzszenie ekspresji
genu kodujacego ZIP4 u T. caerulescens (ho-
molog ZIP4 z tej roSliny nazywany jest takze
TcZNT1) zaobserwowano takze w pedzie.
Poza pobieraniem jonoéw Zn?** ZNT1 moze
transportowac takze jony Cd** (MAESTRI i
wspotaut. 2010).

Do rodziny ZIP, jak juz wczesSniej wspo-
mniano, naleza takze transportery zelaza.
Zidentyfikowany u A. thaliana gen AtIRTI1
koduje przenosnik bedacy najwazniejszym
transporterem jonow Fe** przez blone ko-
morkowa korzeni (Ryc. 2A) (PALMER i GU-
ERINOT 2009). Transporter ten moze pobie-
ra¢ takze inne jony metali, m.in.. Mn**, Zn*',
Co?". Inny wazny transporter jonOw zelaza to
AtIRT2 (Ryc. 2A) (VERT i wspotaut. 2009).

BIALKA YSL

Biatka YSL (ang. yellow stripe-like) mo-
duluja pobieranie (u jednoliSciennych ro-
slin) i transport skompleksowanych metali
(u roslin jedno- i dwuliSciennych). Badania
wskazuja, ze biatka te transportuja glow-
nie chelaty Fe*, a w dalszej kolejnoSci Zn*,
Ni** i Cu*. U roSlin jednoliSciennych biatka
YSL zlokalizowane w plazmalemmie korzeni
(Ryc. 2A) uczestnicza w pobieraniu z gleby
metalu skompleksowanego z kwasem muge-
inowym (MA). Pierwszy transporter z tej ro-
dziny, YS1, pobierajacy kompleksy Fe-MA zo-
stal zidentyfikowany u kukurydzy. W komor-
kach ryzu (Oryza sativa) obecne jest bialko
OsYSL15, homologiczne do YS1 i pelniace ta

sama funkcje (HAYDON i COBBETT 2007, PAL-
MER i GUERINOT 2009).

Jony cynku i zelaza sa transportowane w
wiazkach przewodzacych w postaci chela-
tow, glownie z nikotynoamina (NA). Trans-
portery, ktore uczestnicza w ladowaniu w
korzeniu i w wyladowaniu tych kompleksow
w pedzie, naleza najprawdopodobniej do ro-
dziny YSL. Uwaza si¢, ze biatko AfYSL2 bie-
rze udzial w transporcie kompleksow zelaza
w korzeniu do wiazek przewodzacych (Ryc.
2B), a biatka ArYSL1 i AtYSL3 s3 niezbedne
przy ladowaniu Fe?* do nasion (Ryc. 2D)
(PALMER i GUERINOT 2009, PUIG i PE ARRUBIA
2009, VERBRUGGEN i wspotaut. 2009).
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BIALKA NRAMP

Biatka z rodziny NRAMP (ang. natural
resistance associated macrophage protein)
sa odpowiedzialne za transport dwuwarto-
Sciowych kationow, gléwnie jonow Fe* u
bakterii, grzybow, roSlin i zwierzat. Trans-
portery z tej rodziny uczestnicza w transpor-
cie kationow metali do cytozolu z wakuoli.
Biatka AfNRAMP3 i A{NRAMP4 (Ryc. 1A)
biora udziat w przenoszeniu Fe*' przez tono-
plast, np. w trakcie kietkowania uczestnicza
w odzyskiwaniu zelaza zdeponowanego w
wakuoli (PALMER i GUERINOT 2009, OOMEN i
wspotaut. 2009). Podobna role najprawdopo-
dobniej pelni takze transporter OsNRAMP2
zidentyfikowany w komorkach korzeni ryzu

(TAKAHASHI i wspotaut. 2009). AINRAMP3/4
moga tez bra¢ udzial w komorkach roSlin-
nych w remobilizacji z wakuoli jonéw kad-
mu (Lux i wspotaut. 2011). Biatka z rodziny
NRAMP maja szeroka specyficznoSC i trans-
portuja takze inne jony metali, np. Zn**, Mn*
oraz Cd?* (KRZESLOWSKA i wspotaut. 2010).
Bialka NRAMP moga takze pobiera¢ metale
ze Srodowiska zewnetrznego (w tym ze Scia-
ny komorkowej); biatko AINRAMP1 ziden-
tyfikowane u A. thaliana jest integralnym
bialkiem btony komorkowej i transportuje
jony Fe** z gleby (Ryc. 2A) (PUIG i PE ARRUBIA
2009).

ATP-AZY METALI CIEZKICH

ATP-azy metali ciezkich (zwane takze
ATP-azami typu CPx, P -ATP-azami lub HMA;
ang. heavy metal transporting ATP-ase) wyko-
rzystuja energie pochodzaca z hydrolizy ATP
do translokacji substancji w poprzek bton
biologicznych. ATP-azy sa uwazane za poten-
cjalne transportery metali, takich jak kadm,
miedz, cynk i oléw (COLANGELO i GUERINOT
20006). ATP-azy typu CPx (P,,) maja 8 domen
transbtonowych oraz posiadaja wspolny, kon-
serwowany, wewnatrzmembranowy motyw
cysteiny-proliny-cysteiny, cysteiny-proliny-hi-
stydyny lub cysteiny-proliny-seryny, niezbed-
ny do chelatowania, a co za tym idzie do
translokacji metali przez blony. Biatkka HMA
usuwaja metale z cytoplazmy lub sa odpo-
wiedzialne za ich sekwestracje poprzez np.
zatrzymywanie metali w wakuolach, w apara-
cie Golgiego czy w siateczce Srodplazmatycz-
nej (COLANGELO i GUERINOT 2006, KRZESLOW-
SKA i wspotaut. 2010).

Osiem ATP-az zidentyfikowanych u A.
thaliana charakteryzuje si¢ stosunkowo ma-
tlym podobienstwem miedzy soba i transpor-
tuje odmienne metale. Biatka z grupy HMA1-
-HMA4 transportuja Zn*, Cd*, Pb*, Co*, a
biatka HMAS-HMAS8 - Cu* i Ag?" (KRZESLOW-

SKA i wspotaut. 2010). U A. thaliana AtH-
MA2 i AtHMA4 biora udzial w translokacji
cynku z korzeni do pedéw (Ryc. 2B), uczest-
niczac w zaladowywaniu i rozladowywaniu
cynku do/z floemu i transporcie do/z ksyle-
mu. W wiazkach przewodzacych metale sa
transportowane do pedu najprawdopodob-
niej w formie komplekséw z nikotynoamina
lub z kwasami organicznymi (PALMER i GU-
ERINOT 2009, MAESTRI i wspotaut. 2010). AtH-
MA4, poza jonami cynku, transportuje takze
Cd*, w przypadku podwyzszonego stezenia
obu tych metali. Homolog biatka AtHMA4 u
hiperakumulatora Arabidopsis halleri peini
podobna role, translokujac jony Zn?** i Cd*'
do ksylemu. Najprawdopodobniej AtHMA3
uczestniczy takze w transporcie jonow Cd*
do wakuoli (Lux i wspotaut. 2011). Wiadomo
takze, ze transporter AtHMA7 jest odpowie-
dzialny za dostarczanie jonow Cu?* do apara-
tu Golgiego (Ryc. 1B), a AtHMAG (zlokalizo-
wany w blonie otaczajacej chloroplast) i AtH-
MAS8 (znajdujacy si¢ w tonoplascie) transpor-
tuja ten pierwiastek odpowiednio do chloro-
plastu i wakuoli (Ryc. 1C) (PUIG i PE ARRUBIA
2009, CATTY i wspotaut. 2011).

BIALKA ABC

Kolejna rodzina bialek transportujacych
metale jest grupa transporterow ABC (ang.
ATP-binding  cassette), wykorzystujacych
energic uwalniang podczas hydrolizy wia-
zanych czasteczek ATP. Bialka z tej rodziny

transportuja rozne substraty, m.in.: jony, pep-
tydy, cukrowce, lipidy, barwniki, ksenobioty-
ki i antybiotyki. Dwie podrodziny transpor-
terow ABC: MRP i PDR, uczestnicza w trans-
porcie chelatow metali. Uwaza si¢, ze rodzi-
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na ta odgrywa duza role w utrzymywaniu
homeostazy metali Sladowych i jest wazna
dla hiperakumulacji, szczegoOlnie dla sekwe-
stracji metali w wakuolach (JASINSKI I FIGLE-
ROWICZ 2006, VERBRUGGEN i wspotaut. 2009).

U roSlin A. thaliana zidentyfikowano
szereg roSlinnych transportero6w ABC. Sa to
biatka: AtMRP3, AtATM3, APDRS8, A{PDR12.
AtMRP3  transportuja  najprawdopodobnie;j
jony Cd?** i/lub kompleksy tego metalu przez
tonoplast do wakuoli. Aktywacja transportera
nastepuje takze pod wplywem jonow miedzi
(Ryc. 1A) i w niewielkim stopniu cynku (LUX

i wspotaut. 2011). AtATM3 najprawdopodob-
niej transportuje kompleksy Pb*, a AfPDR8
- jony Cd** i Pb* i/lub kompleksy tych me-
tali (PILON i wspotaut. 2009, KRZESEOWSKA i
wspotaut. 2010). A7PDR8 i AfPDR12 sa zloka-
lizowane w blonie komorkowej i uwaza sie,
ze ich rola polega na usuwaniu metali i ich
koniugatéw z protoplastu (Ryc. 2A) (Lux i
wspotaut. 2011). Rosliny wykazujace zwick-
szona aktywnoS¢ AfPDR8 i AfPDR12 charak-
teryzowaly sie wicksza odpornoscia na Cd* i
Pb* (KM i wspotaut. 2007, WANG i wspoOlaut.
2011).

BIALKA COPT

Biatka z rodziny COPT (ang. copper trans-
porter) uczestnicza w pobieraniu metali ciez-
kich, szczegOlnie jonow miedzi. U A. thalia-
na zidentyfikowano piec transporterOw tego

typu: COPT1-COPT5. Najprawdopodobnie;j
ich rola polega na pobieraniu jonéw Cu?'
przez komorki roslin (Ryc. 2A) (PALMER i GU-
ERINOT 2009, KRZESLOWSKA i wspotaut. 2010).

BIALKA CAX

Metale Sladowe moga takze przenikac¢ do
komorki pod wptywem dzialania pomp pro-
tonowych i antyporteréw. Pompy protonowe
(np. V-ATPaza, PPaza) wykorzystuja energi¢ z
hydrolizy czasteczek ATP do aktywnego prze-
pompowywania jonOw H* przez tonoplast
do wakuoli. Powstajacy gradient ste¢zenia
protonéw i réznica potencjalow umozliwia-
ja nastepnie antyporterom transport jonow
metali z cytozolu do wakuoli, przy réwnocze-

snym przemieszczeniu jonow H' z wakuoli
do cytozolu (MIGOCKA i wspoétaut. 2007). W
komorkach roslin T. caerulescens, A. halleri,
A. thaliana zidentyfikowano w blonie to-
noplastu cztery antyportery Ca*/H+: CAXI,
CAX2, CAX3 i CAX4. Badania te wskazuja, ze
biatka CAX moga transportowac takze jony
kadmu, cynku i manganu (Ryc. 1A) (Lux i
wspotaut. 2011, RasciO i NAVARI-Izzo 2011,
PUNSHON i wspotaut. 2012).

BIALKA CDF

CDF (ang. cation diffusion facilitators),
inna nazwa MTP (ang. metal tolerance pro-
tein), to rodzina bialek zwiazanych z trans-
portem Zn?*', Co?*', Cd**, Mn**, Ni*'. Bialka te
sa homodimerami i transportuja jony przez
btone komoérkowa lub wakuolarna na dro-
dze antyportu H*/Me, usuwajac metale z cy-
tozolu do organelli lub na zewnatrz komor-
ki. Pierwszym opisanym biatkiem z rodzi-
ny CDF byt zidentyfikowany u A. thaliana
transporter cynku ZAT1, pOzniej nazwany
AtMTP1, transportujacy cynk do wakuoli
(Ryc. 1A). Podobna role jak AtMTP1 pelni
takze AtMTP3. Homologi AtMTP1 wykryto
takze u hiperakumulatora 7. goesingense.

W gatunku tym biatko 7gMTP1tl transpor-
tuje jony Zn?*', Cd?*, Co*, natomiast bialko
TgMTP1t2 — Ni*. Oba homologi zlokalizo-
wane s3 w blonie komorkowej i usuwaja
jony z cytozolu poza komorke. Z kolei u
Arabidopsis halleri, innego hiperakumula-
tora, wykryto trzy transportery AZMTP1-3
zlokalizowane w tonoplaScie i transportuja-
ce jony Zn*' z cytoplazmy do wakuoli. Ba-
dania wskazuja, ze przedstawiciele rodzaju
Arabidopsis wykazujace ceche zwigkszo-
nej tolerancji na metale Sladowe posiadaja
dwie lub wiecej kopii transportera MTP1
(DRAGER i wspoOtaut. 2004, MAESTRI i wspot-
aut. 2010).
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BIALKA IREG

Rodzina roSlinnych transporterow IREG
nalezy do homologéw zwierzecych kana-
Iow dla cyklicznych nukleotydow. Te nie-
selektywne kanaly s3 zlokalizowane w blo-
nie komorkowej i przepuszczaja zaréwno
jedno, jak i dwuwartoSciowe kationy meta-
li. Najbardziej znanym biatkiem nalezacym
do tej rodziny jest LCT1 (Ryc. 2A), mogacy
przemieszcza¢ Ca*', Cd*', Pb*". Uwaza si¢, ze
LCT1 uczestniczy w detoksykacji kadmu i

olowiu w komorkach roslin. LCT1 moze tak-
ze przyczyniac sie do zwickszonej akumulacji
olowiu w korzeniach, w warunkach niskiego
stezenia jonow Ca*. W przypadku tego kana-
lu pomiedzy jonami miedzi i olowiu wyste-
puje konkurencja o transporter, przy czym
wapn ma wicksze powinowactwo do przeno-
snika (WoOjAs i wspotaut. 2007, KRZESLOWSKA
i wspotaut. 2010).

PODSUMOWANIE

Badania ostatnich lat pozwalaja na coraz
lepsze zrozumienie transportu metali Slado-
wych z gleby poprzez korzen i do pedu (Ma-
ESTRI i wspotaut. 2010). Dzieki tej wiedzy
powstalo juz wiele transgenicznych roslin
wykazujacych podwyzszona ekspresje genow
przenosnikow btonowych i charakteryzuja-
cych sie wicksza tolerancja na metale Slado-
we (KOTRBA i wspotaut. 2009). Wciaz jednak
brakuje danych o specyficznosci tkankowe;j i
lokalizacji subkomorkowej wielu transporte-
row. Rownie wazne, jeSli nie najwazniejsze,
bedzie dokladne okreSlenie w ktorej fazie
rozwoju kazdy z tych przeno$nikow pelni
swoja funkcje (KUPPER i KOCHIAN 2010). Do-
tychczasowe eksperymenty, badajace zmia-
ny ekspresji genow kodujacych transportery

metali, mialy na celu wyloni¢ pule genow-
-kandydatoéw, zaangazowanych w odpowiedz
roSliny na obecnos¢ metali Sladowych (PAL-
MER i GUERINOT 2009). Niestety, zwykle nie
odpowiadaly na pytania: Czy dane biatko jest
bezposrednio zwiazane z cecha tolerancji na
metale, czy tez podlega poSredniej regulacji
(np. z powodu zaburzonej homeostazy w ko-
morce)? Dopiero badania zmian ekspresji in
situ pozwola zblizy¢ sie do odpowiedzi na te
pytania (KUPPER i KOCHIAN 2010).
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ROSLINNE TRANSPORTERY BEONOWE METALI SLADOWYCH

Streszczenie

Metale sladowe obecne w roztworze glebowym
mozna podzieli¢c na dwie grupy: metale konieczne
do prawidlowego funkcjonowania komorek roslin-
nych (m.in. Fe, Cu, Mn, Co, Zn, Ni) oraz metale nie-
konieczne (np. Cd, Hg, Pb, Cr). Obecne w roslinach
biatka transportujace niezbedne metale z gleby do
korzenia i dalej do pedu charakteryzuja si¢ szeroka
specyficznoscia, stanowiac droge wnikania takze dla
metali niekoniecznych. Utrzymywanie homeostazy

poprzez kontrolowanie pobierania, transportu, wy-
pompowywania i sekwestracji tych pierwiastkow
jest kluczowe dla prawidlowego dzialania organi-
zmOw. Praca ta zostala poSwig¢cona krotkiej charak-
terystyce zidentyfikowanych do tej pory roslinnych
transporteréw blonowych, nalezacych do nastepu-
jacych rodzin biatek: ZIP, YSL, NRAMP, P, -ATP-az,
transporterow ABC, COPT, CAX, CDF i IREG.

TRACE METALS MEMBRANE TRANSPORTERS IN PLANTS

Summary

Trace metals present in soil can be divided into
two groups: essential metals indispensable for prop-
er functioning of plant cells (e.g. Fe, Cu, Mn, Co, Zn,
Ni), and non-essential metals (e.g. Cd, Hg, Pb, Cr).
Transporters for essential trace metals in plants usu-
ally have a wide specificity and can equally trans-
port non-essential metals. Maintaining homeostasis

by controlling the uptake, transport, removal and
sequestration of metals is crucial for organisms.
This work is dedicated to a short characterization of
identified plant membrane transporters, belonging
to several protein families: ZIP, YSL, NRAMP, P, -ATP-
ases, ABC transporters, COPT, CAX, CDF and IREG.
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