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Streszczenie: Niespecyficzne bia³ka transportuj¹ce t³uszcze (ns-LTP) nale¿¹ do olbrzymiej rodziny bia-
³ek ro�linnych, których funkcja in vivo wci¹¿ pozostaje nieznana. Bior¹c pod uwagê budowê, w³a�ciwo-
�ci i przypuszczalnie pe³nione przez nie funkcje wyodrêbniono dwie klasy bia³ek transportuj¹cych
lipidy, ns-LTP1 i ns-LTP2. Cech¹ charakterystyczn¹ wszystkich bia³ek ns-LTP jest obecno�æ czterech
amfipatycznych α-helis, które tworz¹ wewnêtrzn¹ kieszeñ hydrofobow¹ bêd¹c¹ miejscem wi¹zania
cz¹steczek lipidowych. W genomach ro�lin wy¿szych stwierdzono obecno�æ wielu kopii genów dla
ro�linnych bia³ek transportuj¹cych t³uszcze. Prawdopodobnie poszczególne izoformy ns-LTP nale¿¹ce
do tej samej rodziny, ale ró¿ni¹ce siê profilem ekspresji mog¹ pe³niæ w komórce odmienne funkcje.
Wykazano ich udzia³ miêdzy innymi w tworzeniu powierzchniowej warstwy ochronnej, somatycznej
embriogenezie, w sygnalizacji oraz w adaptacji ro�lin do ró¿nych warunków �rodowiska. Ponadto, nie-
które bia³ka ns-LTP znane s¹ jako panalergeny w ¿ywno�ci pochodzenia ro�linnego. Ostatnie badania
ujawni³y, ¿e bia³ka transportuj¹ce lipidy mog¹ wi¹zaæ siê do zlokalizowanych w b³onie plazmatycznej
miejsc, które zidentyfikowano jako receptory dla elicytyn. Wskazuje to na istotn¹ rolê tych bia³ek w
mechanizmach obronnych ro�lin przeciwko patogenom.

S³owa kluczowe: niespecyficzne bia³ka transportuj¹ce t³uszcze, transport lipidów, panalergeny ro�linne, elicytyny.

Summary: Non-specific lipid transfer proteins (ns-LTPs) belong to a large family of plant proteins whose
function in vivo remains unknown. On the basis of their structure, properties and functions two main classes
of lipid transfer protein have been identified in plants, ns-LTP1 and ns-LTP2 respectively. The most interesting
structural feature of the ns-LTP proteins is the presence of four amphipatic α-helices which form the internal
hydrophobic cavity that can  bind the lipid molecules. Plants ns-LTPs are encoded by a multigenic family,
therefore different isoforms may correspond to different functions. It has been implicated that plant lipid
transfer proteins are involved in protecting surface layer formation, somatic embryogenesis, signaling and plant
adaptation to various environmental conditions. Some of the ns-LTP proteins are also known to be panallergens
of plant-derived foods. It has been recently shown that the lipid transfer proteins bind to the sites located on
plasma membranes which have been identified as the elicitin receptors. It indicated important role of this
proteins in plant defense mechanisms against pathogens.

Key words: non-specific lipid transfer proteins, lipid transfer, plant panallergens, elicitins.
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WSTÊP

Z definicji lipidy (t³uszcze) s¹ cz¹steczkami biologicznymi nierozpuszczalnymi w wodzie
i dobrze rozpuszczalnymi w rozpuszczalnikach organicznych. Pe³ni¹ one w organizmach
ro�linnych ró¿norodne funkcje biologiczne. W formie triglicerydów i wolnych kwasów
t³uszczowych s¹ g³ównym �ród³em wêgla i energii. Jako fosfo- i glikolipidy stanowi¹ element
strukturalny b³on komórkowych. Pochodne poliestrów kwasów t³uszczowych s¹ sk³adnikami
budulcowymi warstw na powierzchni organów ro�linnych (kutyny i suberyny), które chroni¹
tkanki przed nadmiern¹ utrat¹ wody i szkodliwym dzia³aniem stresowych czynników
�rodowiska zewnêtrznego. Ponadto lipidy, a zw³aszcza ich pochodne pe³ni¹ funkcjê
hormonów i wtórnych cz¹steczek sygnalizacyjnych. A¿eby sprostaæ tej mnogo�ci zadañ w
komórce, tempo wymiany lipidów na poziomie komórkowym, pozakomórkowym i b³onowym
musi podlegaæ precyzyjnej regulacji. Od kilku lat wiadomo, ¿e w b³onach biologicznych
wystêpuj¹ specyficzne regiony lipidowe nazywane mikrodomenami (ang. lipid rafts), które
odgrywaj¹ istotn¹ rolê w obrocie lipidów i w modulacji aktywno�ci wielu bia³ek [61, 87].

Ze wzglêdu na hydrofobowy charakter cz¹steczki, transport lipidów w komórce na
du¿e odleg³o�ci odbywa siê za pomoc¹ rozpuszczalnych makrocz¹steczek b¹d� struktur
wielocz¹steczkowych. Nale¿¹ do nich bia³ka transportuj¹ce t³uszcze i pêcherzyki
lipoproteinowe [64].

1. RO�LINNE BIA£KA TRANSPORTUJ¥CE T£USZCZE

Bia³ka transportuj¹ce t³uszcze (ang. Lipid Transfer Protein, LTP) stanowi¹ rodzinê
bia³ek o bardzo zachowawczej strukturze. Wystêpuj¹ one powszechnie w �wiecie
organizmów ¿ywych. Dotychczas wykryto je w komórkach ssaków, ro�lin, dro¿d¿y,
grzybów i niektórych bakterii [49, 51]. W przeciwieñstwie do ro�linnych LTP, bia³ka
transportuj¹ce t³uszcze u innych organizmów charakteryzuj¹ siê wysok¹ mas¹
cz¹steczkow¹ w granicach od 15 kDa do 30 kDa oraz brakiem podobieñstwa sekwencji
pomiêdzy poszczególnym izoformami [81, 97].

Z powodu szerokiej specyficzno�ci substratowej ro�linne bia³ka transportuj¹ce t³uszcze
okre�la siê terminem ns-LTP (ang. non-specific Lipid Transfer Protein) [51].
Dotychczas wyizolowano geny dla ns-LTP z marchwi (Daucus carota) [86], pomidora
(Lycopersicon pennellii) [78, 90], moreli (Prunus armeniaca) [17], kukurydzy (Zea
mays) [41], ry¿u (Oryza sativa) [80], jêczmienia (Hordeum vulgare) [35], rzodkiew-
nika (Arabidopsis thaliana) [2], papryki (Capsicum annuum) [50, 69], kapusty
(Brassica napus) [43] i wilczomlecza (Euphorbia lagascae) [27].
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2. STRUKTURA RO�LINNYCH BIA£EK TRANSPORTUJ¥CYCH
T£USZCZE

Pod wzglêdem budowy i przypuszczalnie pe³nionych przez nie funkcji ro�linne bia³ka
transportuj¹ce t³uszcze stanowi¹ bardzo zró¿nicowan¹ grupê bia³ek. Na podstawie
powy¿szych kryteriów podzielono je na dwie klasy: ns-LTP1 (o masie cz¹steczkowej
oko³o 9 kDa) i ns-LTP2 (o masie cz¹steczkowej oko³o 7 kDa) [1, 14, 22, 51, 58].
Najwiêcej danych wskazuj¹cych na w³a�ciwo�ci fizykochemiczne bia³ek transportu-
j¹cych t³uszcze oraz ich subkomórkow¹ lokalizacjê dotyczy grupy ns-LTP1. Charak-
teryzuje j¹ wysoki punkt izoelektryczny oraz obecno�æ o�miu zachowawczych reszt
cysteiny po³¹czonych czterema wi¹zaniami dwusiarczkowymi. Dodatkowo, przy koñcu
aminowym ³añcucha polipeptydowego wystêpuje sekwencja sygna³owa, która prawdopo-
dobnie kieruje bia³ko do retikulum endoplazmatycznego. Badania z wykorzystaniem
krystalografii rentgenowskiej i spektroskopii magnetycznego rezonansu j¹drowego
dostarczy³y wielu istotnych informacji o strukturze przestrzennej bia³ek ns-LTP u ró¿nych
organizmów ro�linnych. Dotychczas uda³o siê okre�liæ strukturê trzeciorzêdow¹ dla
ns-LTP1 z jêczmienia (Hordeum vulgare) [42], ry¿u (Oryza sativa) [75], pszenicy
(Triticum aestivum) [23], kukurydzy (Zea mays) [41], chiñskiej fasoli (Phaseolus
mungo) [55] i tytoniu (Nicotiana tabacum) [19]. Ponadto, du¿ym osi¹gniêciem w
ostatnich latach by³o poznanie przestrzennej struktury bia³ek klasy ns-LTP2 z ry¿u
(Oryza sativa) [58, 80] i pszenicy (Triticum aestivum) [46]. Interesuj¹c¹ cech¹ bia³ek
transportuj¹cych t³uszcze jest obecno�æ w cz¹steczce czterech amfipatycznych α-
helis stabilizowanych mostkami dwusiarczkowymi oraz zlokalizowanego przy koñcu
karboksylowym ³añcucha d³ugiego ramienia z licznymi zwrotami β (ang. β-turns). �ci�le
upakowane α-helisy tworz¹ olbrzymi¹, wewnêtrzn¹ kieszeñ hydrofobow¹ (tunel
hydrofobowy), która jest miejscem wi¹zania mono - i diacylowanych cz¹steczek lipidów
w³¹czaj¹c: kwasy t³uszczowe [24, 40], acylo CoA [53], lizo-fosfatydylocholinê [15] i
fosfatydyloglicerol [82]. Porównuj¹c strukturê ns-LTP1 u ró¿nych organizmów zaobser-
wowano, ¿e hydrofobowa kieszeñ charakteryzuje siê du¿¹ plastyczno�ci¹, a
poszczególne izoformy bia³ek mog¹ ró¿niæ siê jej rozmiarem [26, 88]. Badania wykaza³y,
¿e w wyniku zwi¹zania cz¹steczki kwasu t³uszczowego przez bia³ko ns-LTP1, objêto�æ
tunelu zwiêksza siê z ~400 Å3 do ~547�620 Å3 [40].

Ciekawym odkryciem by³o stwierdzenie, ¿e bia³ka ns-LTP nie mog¹ wi¹zaæ steroli
i innych cz¹steczek o sztywnym rdzeniu. �wiadczy to o tym, ¿e zarówno plastyczno�æ
tunelu, jak i elastyczno�æ hydrofobowych cz¹steczek lipidowych s¹ niezbêdne dla
utworzenia kompleksu �bia³ko ns-LTP - lipid� [12, 23, 24, 63]. Co istotne, stwierdzono,
¿e wi¹zanie lipidów wewn¹trz tunelu jest dodatkowo kontrolowane przez ci�nienie
b³ony powierzchniowej (np. zale¿y od stopnia upakowania jej sk³adników). Zatem wydaje
siê s³uszne, ¿e w normalnym stanie fizjologicznym bia³ka ns-LTP nie powinny wi¹zaæ i
przenosiæ lipidów wchodz¹cych w sk³ad b³ony.

Poznanie przestrzennej struktury bia³ek transportuj¹cych t³uszcze pozwoli³o równie¿
ustaliæ, w jaki sposób bia³ka te oddzia³uj¹ z cz¹steczkami lipidów. Obecnie znana jest
struktura krystalograficzna kompleksów bia³ek transportuj¹cych t³uszcze z 9 ró¿nymi
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cz¹steczkami kwasów t³uszczowych [41]. Co wiêcej, okre�lono przestrzenn¹ strukturê
kompleksów bia³ek klasy ns-LTP1 z palmitynianem i 1-palmitylo-2-lizo-fosfatydylocholin¹
u kukurydzy (Zea mays) [37], z palmitylo-CoA u jêczmienia (Hordeum vulgare) [53]
i z 1,2-dwumirystylofosfatydylo-glicerolem u pszenicy (Triticum aestivum) [82].

3. SUBKOMÓRKOWA I ORGANOWA LOKALIZACJA
BIA£EK ns-LTP

W genomach ro�lin wy¿szych wykazano obecno�æ wielu kopii genów dla ro�linnych
bia³ek transportuj¹cych t³uszcze [9, 47, 70, 90]. Dotychczas zidentyfikowano ponad 40
genów dla ns-LTP w genomie u A. thaliana [5]. Prawdopodobnie geny dla ns-LTP s¹
zorganizowane w ma³e rodziny [2, 31, 72, 90]. Wykazano, ¿e ekspresja genów dla
ró¿nych izoform bia³kowych nale¿¹cych do tej samej rodziny jest tkankowo i organowo
specyficzna [16]. Dodatkowo, w obrêbie ró¿nych organów ro�liny podlega ona
rozwojowej i ��rodowiskowej� regulacji [38]. Sugeruje siê, ¿e bia³ka ns-LTP, nale¿¹ce
do tej samej rodziny, ale ró¿ni¹ce siê profilem ekspresji, mog¹ pe³niæ w komórce
odmienne funkcje [31, 90].

Pierwotnie bia³ka ns-LTP1 zosta³y wykryte w nadziemnych organach ro�lin, takich
jak: owoce, rozwijaj¹ce siê kwiaty, szczytowe czê�ci pêdów i li�cie, podczas gdy bia³ka
ns-LTP2 zlokalizowano wy³¹cznie w korzeniach [84]. Obecnie wiadomo, ¿e intensywna
synteza obu grup bia³ek zachodzi równie¿ w nasionach [21, 48, 59].

Wielu autorów wskazuje, ¿e ekspresja genów koduj¹cych ns-LTP jest wy¿sza na
wczesnych etapach rozwoju ro�liny. Tym niemniej, obecno�æ bia³ek transportuj¹cych
t³uszcze stwierdzono równie¿ w m³odych tkankach ro�lin dojrza³ych [90]. Analiza
ekspresji genu koduj¹cego bia³ko transportuj¹ce t³uszcze EP2 z marchwi (Daucus
carota) wykaza³a, ¿e najsilniejsza ekspresja ma miejsce w merystemie wierzcho³kowym
pêdu, w zawi¹zkach li�ciowych i w rozwijaj¹cych siê kwiatach [86]. Interesuj¹ce wyniki
uzyskano równie¿ na podstawie analizy poziomu transkryptów trzech genów dla ns-
LTP wyizolowanych z wilczomlecza (Euphorbia lagascae), (ElLTP1, ElLTP2 i
ElLTP3). Stwierdzono, ¿e w przypadku genów ElLTP1 i ElLTP3 maksymalna
akumulacja mRNA mia³a miejsce w komórkach bielma i li�cieniach, a ekspresja genu
ElLTP2 zachodzi³a wy³¹cznie w komórkach bielma [28].

Jak ju¿ wspomniano, jedn¹ z charakterystycznych cech ro�linnych bia³ek transportu-
j¹cych t³uszcze jest wystêpowanie peptydu sygnalnego przy koñcu aminowym cz¹steczki.
Dlatego te¿ sugeruje siê, ¿e ns-LTP ulegaj¹ sekrecji w warunkach in vivo. Przyk³adem
s¹ wyniki badañ immunolokalizacyjnych nad bia³kami ns-LTP: Parj1 i Parj2 u Parietaria
judaica. Wykazano, ¿e zawarto�æ bia³ek transportuj¹cych t³uszcze w ziarnie py³ku u
parietarii zmienia siê podczas hydratacji [94]. Pierwotnie bia³ka ns-LTP s¹ obecne w
cytoplazmie komórki i w cia³ach t³uszczowych. Okres magazynowania ns-LTP jest jednak
bardzo krótki, po czym bia³ka s¹ kierowane na szlak sekrecyjny [89].
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Aktualne dane wskazuj¹ na pozakomórkow¹ lokalizacjê bia³ek ns-LTP. Przypusz-
czalnie docelowym miejscem ich funkcjonowania s¹ �ciany komórek epidermalnych i
epikutikularna warstwa woskowa [51].

Istniej¹ doniesienia wskazuj¹ce, ¿e bia³ka transportuj¹ce t³uszcze charakteryzuj¹
siê wysok¹ stabilno�ci¹ termiczn¹ i proteolityczn¹ [56]. Autorzy sugeruj¹, ¿e
najprawdopodobniej ma to zwi¹zek z wystêpowaniem tych bia³ek w warunkach
stresowych. Dla niektórych bia³ek transportuj¹cych t³uszcze wykazano wzrost poziomu
akumulacji transkryptu w odpowiedzi na dzia³anie czynników stresowych, takich jak:
patogeny [5, 33, 62], zranienie [83], �wiat³o [10] i jony metali ciê¿kich [35]. Wiele
danych wskazuje, ¿e geny dla ns-LTP mog¹ byæ równie¿ aktywowane pod wp³ywem
ch³odu, suszy i zasolenia [52, 72, 79, 90, 98]. Interesuj¹cym przyk³adem jest gen CALTP1
z papryki (Capsicum annuum), dla którego silny wzrost poziomu transkryptu
zaobserwowano w li�ciach pod wp³ywem suszy i wysokiego zasolenia. �wiadczy to o
potencjalnej roli CALTP1 w nabywaniu tolerancji ro�lin na stresy �rodowiskowe [50].
Ekspresja innego genu BG-14 koduj¹cego bia³ko transportuj¹ce t³uszcze z stok³osy
bezostnej (Bromus inermis) jest indukowana w odpowiedzi na suszê, zasolenie,
anizomycynê i sfingozynê [98], podczas gdy silny wzrost akumulacji bia³ka
transportuj¹cego lipidy, Ha-AP10 ze s³onecznika (Helianthus annuus) odnotowano
pod wp³ywem stresu solnego i infekcji grzybowej [34, 77].

Ostatnie badania ujawni³y równie¿ obecno�æ w promotorach wielu genów dla bia³ek
transportuj¹cych t³uszcze, takich jak: LpLtp1 i LpLtp2 z pomidora (Lycopersicon
pennellii), Ltp2, 3, 4, 6 z jêczmienia (Hordeum vulgare) i Fxaltp z truskawki
(Fragaria ananasa) obecno�æ cis-regulatorowych sekwencji niezbêdnych do aktywacji
ekspresji genów pod wp³ywem ABA [31, 90, 99].

4. RÓ¯NORODNO�Æ FUNKCJONALNA
RO�LINNYCH BIA£EK ns-LTP

Precyzyjna rola bia³ek ns-LTP nie jest jeszcze dok³adnie poznana.  Dostêpne dane
pozwalaj¹ przypuszczaæ, ¿e skutki ich aktywno�ci  mog¹ byæ dla komórek bardzo ró¿norodne
(tab. 1). Pierwotne dane wskazuj¹ na rolê bia³ek ns-LTP w transporcie wewn¹trz- i zewn¹trz-
komórkowym. Wykazano, ¿e bia³ka ns-LTP w warunkach in vitro uczestnicz¹ w
wewn¹trzb³onowej wymianie fosfolipidów, na przyk³ad w transporcie fosfatydylocholiny z
liposomów do mitochondriów. W zwi¹zku z tym sugerowano ich udzia³ w przebudowie i
odnowie b³on tych organelli. Jakkolwiek, brak jest bezpo�rednich dowodów potwierdzaj¹cych
funkcjê ns-LTP w warunkach in vivo [2].

Jednym z dobrze poznanych zjawisk zachodz¹cych podczas dostosowywania siê
ro�lin do niskich temperatur jest utrzymanie p³ynnej struktury b³on. Temperatura
krzepniêcia b³on komórkowych jest zwi¹zana z obecno�ci¹ nienasyconych kwasów
t³uszczowych w fosfo- i galaktolipidach oraz z udzia³em lipidów zawieraj¹cych du¿e
grupy polarne. Próby wprowadzenia do ro�lin enzymów bior¹cych udzia³ w tworzeniu
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podwójnych wi¹zañ w nasyconych lub jednonienasyconych kwasach t³uszczowych,
doprowadzi³y do uzyskania ro�lin o zwiêkszonej tolerancji na ch³ód. Wykazano, ¿e ro�liny
takie jak: szpinak (Spinacea oleracea) i rzodkiewnik (Arabidopsis thaliana), które
zawieraj¹ du¿o nienasyconych kwasów t³uszczowych s¹ bardziej odporne na nisk¹
temperaturê [39]. Poniewa¿ zmiany w sk³adzie lipidów b³onowych s¹ istotne w
nabywaniu tolerancji ro�lin na ch³ód, sugeruje siê, ¿e niektóre ns-LTP pe³ni¹ rolê w
modyfikowaniu b³on plazmatycznych.

Istniej¹ tak¿e dowody na udzia³ niektórych ro�linnych bia³ek transportuj¹cych t³uszcze
w stabilizacji membran komórkowych podczas zamarzania [43, 44, 85]. Od dawna
wiadomo, ¿e struktur¹ najbardziej wra¿liw¹ na dzia³anie niskiej temperatury s¹ b³ony
tylakoidów. Z aklimatyzuj¹cej siê do ch³odu kapusty (Brassica oleracea) wyizolowano
bia³ko WAX9, które wi¹¿e siê z tylakoidami chloroplastów i zapobiega ich uszkodzeniu
w temperaturach zamarzania. Jak stwierdzono, pe³ni¹ce funkcjê krioprotekcyjn¹ bia³ko
WAX9 nale¿y do rodziny ns-LTP1 [85].

Inspiruj¹ce i ciekawe by³o odkrycie, ¿e bia³ka transportuj¹ce t³uszcze mog¹ braæ
udzia³ w tworzeniu ochronnej, woskowej warstwy hydrofobowej na powierzchni tkanek
okrywaj¹cych [13, 25, 90]. Pomimo ¿e precyzyjna rola tych bia³ek w powstawaniu
warstwy kutykularnej nie jest znana wykazano, ¿e bia³ka klasy ns-LTP1 s¹ zaanga¿o-
wane w transport monomerów kutyny, podczas gdy bia³ka klasy ns-LTP2 transportuj¹
monomery suberyny [25, 86].

W ostatnich latach wyizolowano i zidentyfikowano wiele ro�linnych bia³ek zwi¹zanych
z mechanizmem ogólnej reakcji komórek na infekcje bakteryjne i grzybowe.
Charakteryzuje je obecno�æ du¿ej liczby reszt cysteinowych. Obok β-1,3-glukanaz i
cystatyn, do bia³ek defenzyno-podobnych zalicza siê równie¿ bia³ka transportuj¹ce
t³uszcze. O roli ns-LTP w obronie ro�lin przed infekcj¹ bakteryjn¹ i grzybow¹, wnioskuje
siê na podstawie ich lokalizacji w �cianach komórek epidermalnych oraz zwiêkszonego
poziomu tych bia³ek w komórkach w odpowiedzi na atak patogenu (ryc. 1) [32, 95].
Dane wielu autorów dowodz¹, ¿e bia³ka ns-LTP wykazuj¹ wysok¹ homologiê sekwencji
do bia³ek zasadowych o masie cz¹steczkowej oko³o 9 kDa, których udzia³ stwierdzono
podczas interakcji ro�lina-mikroorganizm [6]. Dowiedziono, ¿e bia³ka ns-LTP stanowi¹
istotny sk³adnik systemu obrony komórek przed patogenami, gdy¿ hamuj¹ dzia³anie
pewnych fitopatogenów, takich jak: Pseudomonas solanacearum, Clavibacter
michiganensis, Fusarium solani, Rizoctonia solani, Trichoderma viride i
Cercospora beticola [5, 33, 38, 50, 62].

Od kilku lat wiadomo, ¿e niektórzy przedstawiciele bia³ek ns-LTP mog¹ braæ udzia³
w wi¹zaniu jonów metali ciê¿kich. Przyk³adem jest bia³ko ns-LTP z  jêczmienia
(Hordeum vulgare), które wi¹¿e kationy metali dwuwarto�ciowych, takich jak: Pb+2,
Co+2, Hg+2 i Ni+2. Mo¿na wiêc spekulowaæ o domniemanej funkcji tych bia³ek w procesie
fitoeks-trakcji, który bazuje na zdolno�ci ro�lin do hiperakumulacji metali [35]. Ocenia
siê, ¿e wprowadzenie do ro�lin genów, koduj¹cych bia³ka zaanga¿owane w wi¹zanie i
transport jonów metali ciê¿kich, mo¿e prowadziæ do otrzymania ro�lin transgenicznych
o zwiêkszonej zdolno�ci do ich akumulacji.
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Uwzglêdniaj¹c dane przedstawione powy¿ej, �wiadcz¹ce o funkcji bia³ek ns-LTP
w komórkach pod wp³ywem stresów, pewne bia³ka transportuj¹ce t³uszcze zaliczono
do grupy bia³ek obronnych PR-14 (ang. Pathogenesis-Related) [92].

Niedawno wykazano, ¿e niektóre bia³ka ns-LTP mog¹ równie¿ uczestniczyæ w
wi¹zaniu kalmoduliny [57, 96]. Na przyk³ad bia³ko CaMBP wyizolowane z A. thaliana
wi¹¿e kalmodulinê w sposób niezale¿ny od jonów wapnia oraz po�redniczy w procesach
przez ni¹ stymulowanych. Badania potwierdzi³y, ¿e CaMBP pod wzglêdem homologii
sekwencji i w³a�ciwo�ci fizykochemicznych wykazuje znaczne podobieñstwo do
ro�linnych bia³ek transportuj¹cych t³uszcze. 12-aminokwasowy rejon w cz¹steczce
CaMBP wi¹¿¹cy kalmodulinê zawiera trzy silnie konserwatywne motywy, których
obecno�æ stwierdzono we wszystkich znanych ns-LTP.

RYCINA 1. Mechanizm ilustruj¹cy rolê ro�linnych bia³ek transportuj¹cych t³uszcze (LTP) podczas
interakcji pomiêdzy patogenami grzybowymi i ro�linami (wg [5], zmienione): LTP � bia³ko transportuj¹ce
lipidy; R � nieaktywny receptor; R* � aktywny receptor;  �K �  �ciana komórkowa; B³ � b³ona
plazmatyczna; konstytutywna synteza enzymu kutynazy przez grzyby paso¿ytnicze np. Fusarium
prowadzi do uszkodzenia kutykularnej warstwy ochronnej i uwolnienia monomerów kutyny, które
nastêpnie s¹ wi¹zane przez  bia³ka LTP zlokalizowane w rejonie kutykuli (I). Powsta³y kompleks
�monomer kutyny-bia³ko LTP� mo¿e wi¹zaæ siê do receptorów zlokalizowanych w b³onie plazmatycznej
komórek  ro�linnych i tym samym zapocz¹tkowywaæ odpowied� obronn¹ organizmu. W rezultacie
dochodzi do wzmo¿onej syntezy ró¿nych bia³ek transportuj¹cych t³uszcze oraz innych bia³ek stresowych
PR, które hamuj¹ wzrost i rozwój patogenu, jak równie¿ bior¹ udzia³ w naprawie hydrofobowej warstwy
kutykularnej (II). Alternatywnie przypuszcza siê, ¿e kompleks �monomer kutyny-bia³ko LTP� mo¿e
wi¹zaæ siê do domniemanych receptorów w b³onie plazmatycznej u grzybów i indukowaæ nadprodukcjê
enzymu kutynazy
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Istniej¹ tak¿e dane na temat funkcji niektórych bia³ek transportuj¹cych t³uszcze w
procesach wzrostu i rozwoju ro�lin [27, 28].

Niezwykle wa¿n¹ choæ nie do koñca wyja�nion¹ rol¹ ro�linnych bia³ek ns-LTP jest
inicjacja transdukcji sygna³u apoptotycznego w mitochondriach w w¹trobie u myszy
[18]. Wykazano, ¿e bia³ko transportuj¹ce t³uszcze z kukurydzy (Zea mays) w obecno�ci
specyficznych lipidów mo¿e indukowaæ uwolnienie cytochromu c i innych bia³ek
apoptogennych z wnêtrza mitochondriom do cytoplazmy. Jakkolwiek szczegó³y tego
mechanizmu nie zosta³y dotychczas poznane. Analiza sekwencji aminokwasowej
ujawni³a wysok¹ homologiê sekwencji pomiêdzy ro�linnymi bia³kami ns-LTP a pro-
apoptotycznym bia³kiem ssaków Bid nale¿¹cego do rodziny Bcl-2 [20].

Znaczne zainteresowanie budzi ostatnio w�ród naukowców zaklasyfikowanie bia³ek
transportuj¹cych lipidy do grupy silnych panalergenów pokarmowych pochodzenia
ro�linnego [3, 4, 45, 70, 76]. Pierwotnie ns-LTP zosta³y zidentyfikowane w skórce
owoców brzoskwini jako niskocz¹steczkowe bia³ka o w³a�ciwo�ciach alergennych.
Ponadto ich obecno�æ stwierdzono w owocach jab³oni, gruszy, �liwy, moreli, brzoskwini
i wi�ni. Udokumentowano te¿ du¿e podobieñstwo strukturalne miêdzy tymi bia³kami
wymienionych owoców a odpowiednimi bia³kami kukurydzy. Badania wykaza³y, ¿e
alergia na owoce z rodziny Rosaceae mo¿e byæ zwi¹zana z wystêpowaniem pewnych
reakcji krzy¿owych [29, 60, 100].

Dane wielu autorów sugeruj¹, ¿e bia³ka transportuj¹ce t³uszcze dziêki wysokiej
stabilno�ci termicznej mog¹ byæ wykorzystywane w procesie technologicznym produkcji
piwa. Badania wykaza³y, ¿e bia³ko ns-LTP z jêczmienia (Hordeum vulgare) nale¿¹ce
do grupy bia³ek PR-14, hamuje proces fermentacji dro¿d¿y piwowarskich
(Saccharomyces cerevisiae) oraz wp³ywa na tworzenie i stabilno�æ piany [36].

5. DIALOG POMIÊDZY ns-LTP1 A ELICITYNAMI
W MECHANIZMACH OBRONNYCH RO�LIN

Elicityny stanowi¹ du¿¹ rodzinê niskocz¹steczkowych, bogatych w cysteinê bia³ek
zewn¹trzkomórkowych wydzielanych przez grzyby patogenne Phytophthora i Pythium
[68]. S¹ one zwi¹zane z aktywn¹ odpowiedzi¹ ro�liny na zewnêtrzne czynniki stresowe
[74]. Ponadto, stanowi¹ wa¿ny element w regulacji procesów metabolicznych komórek
w stanie zagro¿enia zewnêtrznego.

Pierwotnie elicityny zosta³y zidentyfikowane na podstawie ich zdolno�ci do indukcji reakcji
nadwra¿liwo�ci (ang. Hypersensitive Response, HR) prowadz¹cej do samobójczej �mierci
komórek kontaktuj¹cych siê z patogenem u Nicotiana tabacum, Raphanus sativus i
niektórych gatunków Brassica [54]. Obecnie wiele danych wskazuje, ¿e mog¹ one równie¿
zapocz¹tkowywaæ rozwijaj¹c¹ siê czêsto w nastêpstwie HR systemiczn¹ odporno�æ nabyt¹
(ang. Systemic Acquired Resistance, SAR) przeciwko szerokiej ró¿norodno�ci patogenów
grzybowych i bakteryjnych [51, 73]. Istniej¹ równie¿ dowody �wiadcz¹ce, i¿ bia³ka te
przemieszczaj¹ siê w obrêbie ro�liny [73].
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Pomimo ¿e funkcja wiêkszo�ci elicityn nie zosta³a dotychczas poznana ostatnie
doniesienia sugeruj¹, ¿e pewne klasy tych bia³ek, tj. I-A i I-B, mog¹ wi¹zaæ cz¹steczki
lipidowe i sterole. Dlatego te¿ sugeruje siê funkcjê elicityn jako no�ników steroli i
transporterów t³uszczy [66, 67]. Ma to równie¿ zwi¹zek z charakterystyczn¹ struktur¹
tych bia³ek. Badania krystalograficzne i NMR wykaza³y, ¿e g³ównymi elementami
budowy elicityn jest obecno�æ sze�ciu amfipatycznych α-helis stabilizowanych przez
trzy mostki dwusiarczkowe oraz motywu w kszta³cie �dzioba� utworzonego przez
antyrównoleg³¹ strukturê β i pêtlê Ω [7]. Silnie pofa³dowane α-helisy tworz¹
wewnêtrzn¹ kieszeñ hydrofobow¹, która jest miejscem wi¹zania steroli oraz kwasów
t³uszczowych [66, 93]. Dalsze badania ujawni³y, ¿e niektóre bia³ka elicityno-podobne,
np. kapsyceina z Phytophthora capsici maj¹ aktywno�æ fosfolipazy [65]. Ponadto
wykazano, ¿e indukcja ekspresji dwóch genów dla elicityn z Phytophthora infestans
zachodzi podczas kopulacji [30].

W ostatnim czasie trwaj¹ intensywne prace nad ustalaniem zwi¹zku pomiêdzy
elicitynami a bia³kami ns-LTP1 w mechanizmach obronnych ro�lin. Badania ujawni³y,
¿e ro�linne bia³ka transportuj¹ce lipidy i elicityny maj¹ wspólne w³a�ciwo�ci strukturalne
i funkcjonalne. Warte zaznaczenia jest, ¿e w przeciwieñstwie do elicityn bia³ka ns-
LTP1 nie mog¹ wi¹zaæ steroli. Dane wielu autorów wskazuj¹, ¿e kompleks �ns-LTP -
lipid� wi¹¿e siê do zlokalizowanych w b³onie plazmatycznej komórki receptorów dla
elicytyn [11], zapocz¹tkowuj¹c tym samym reakcjê obronn¹ organizmu [5]. Receptory
dla elicytyn tworz¹ struktury oligomeryczne z³o¿one z czterech identycznych
podjednostek o ³¹cznej masie oko³o 193 kDa [8]. To czê�ciowo wyja�nia powinowactwo
i wspó³zawodnictwo egzogennych elicityn i endogennych bia³ek transportuj¹cych o te
same sensory b³onowe. Wynikiem tego wspó³zawodnictwa mo¿e byæ przyk³adowo
niska wra¿liwo�æ pewnych ro�lin na traktowanie elicitynami. Na przyk³ad
zaobserwowano, ¿e poziom bia³ek ns-LTP u tytoniu (Nicotiana tabacum) jest oko³o
10 razy ni¿szy ni¿ u niewra¿liwego na traktowanie elicitynami pomidora (Lycopersicon
esculentum). Warto równie¿ zaznaczyæ, ¿e najprawdopodobniej sposób wi¹zania do
receptorów jest ró¿ny dla obu grup bia³ek. Podczas gdy wiadomo, ¿e utworzenie
kompleksu �sterol - elicityna� jest niezbêdne dla jego zwi¹zania z odpowiednim sensorem
komórkowym, ci¹gle brak dowodów na to, czy utworzenie kompleksu �bia³ko ns-LTP1
- lipid� warunkuje jego oddzia³ywanie z cz¹steczk¹ receptora?

Badania wykaza³y, ¿e selektywne rozpoznanie cz¹steczek sygna³owych (elicytyn
lub bia³ek transportuj¹cych t³uszcze) przez specyficzne receptory komórkowe,
zlokalizowane na zewnêtrznej stronie b³ony jest pierwszym etapem kaskady sygnali-
zacyjnej prowadz¹cej do koñcowej odpowiedzi ro�liny na dzia³aj¹cy bodziec (ryc. 1).
W dalszej kolejno�ci zostaje uruchomiony ca³y ³añcuch zdarzeñ skierowanych przeciwko
patogenowi [5], obejmuj¹cy nap³yw jonów Ca2+ do komórki, depolaryzacjê b³ony
cytoplazmatycznej, uwolnienie jonów K+ i równocze�nie akumulacjê jonów H+.
Dochodzi do fosforylacji pewnych bia³ek, zakwaszenia cytozolu, syntezy fitoaleksyn i
enzymów hydrolitycznych oraz produkcji aktywnych form tlenu. W rezultacie nastêpuje
uruchomienie ekspresji okre�lonych genów, których produkty bia³kowe maj¹ na celu
uniemo¿liwienie patogenowi dalszego rozprzestrzeniania siê oraz zahamowanie jego



                                                          447BIA£KA ns-LTP � FUNKCJONALNY POLIMORFIZM

rozwoju. Do tej pory badacze poszukuj¹ odpowiedzi na pytanie, czy bia³ka ns-LTP1
stymuluj¹ w ro�linie odpowied� w sposób podobny jak elicytyny prowadz¹c do indukcji
reakcji nadwra¿liwo�ci? Czy te¿, co wydaje siê bardziej prawdopodobne, zachowuj¹
siê jak ich antagoni�ci?

PODSUMOWANIE

W jakim punkcie zatem znajduje siê obecna wiedza o funkcjach ro�linnych bia³ek
transportuj¹cych t³uszcze? Uwaga badaczy skupia siê na roli ns-LTP zarówno w
fizjologii ro�lin, jak i w procesach technologicznych. Wskazuje siê na udzia³ tej olbrzymiej
rodziny bia³ek w wielu aspektach ¿ycia ro�liny. Ci¹gle jednak du¿o pytañ pozostaje bez
odpowiedzi. Wydaje siê, ¿e poznanie przestrzennej struktury wiêkszo�ci  ro�linnych
bia³ek transportuj¹cych t³uszcze oraz mechanizmów regulacji ich ekspresji pozwoli g³êbiej
wnikn¹æ w ogrom zadañ, jakim musz¹ sprostaæ te bia³ka w komórce.
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