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Streszczenie: P\ -ATPazy, nalezace do rodziny P-ATPaz, transportuja metale cigzkie przez blony komoérkowe
wykorzystujac ATP jako zrédto energii. W zwiazku z pelniona funkcja maja specyficzne motywy strukturalne
(motyw Cys-Pro-Cys/His/Ser) lub fragmenty bogate w His, ktore moga odpowiadac za przytaczanie i przeno-
szenie jonu metalowego. Rosliny, w poréwnaniu z innymi organizmami, maja wigcej P-ATPaz typu P
W zwiazku z tym przypuszcza sig, ze roslinne pompy metalowe wykazuja zréznicowanie zarowno pod
wzgledem petionych funkcji, jak i rozmieszczenia w komorce. Badania z ostatnich lat potwierdzaja te przy-
puszczenia, wskazujac na potencjalna rolg tych biatek w dystrybucji metali w obrebie komorek i tkanek oraz
w usuwaniu nadmiaru jonéw metalowych poza obszar cytoplazmy. Poszczegolne biatka tej podrodziny
wykazuja przy tym odmienne powinowactwo do réznych metali. W pracy zebrano dotychczasowe dane
dotyczace P . -ATPaz, ze szczegdlnym uwzglgdnieniem ich roli w utrzymaniu réwnowagi metali cigzkich w
komoree roslinnej: udziatu w zywieniu mineralnym roslin i detoksykacji komorek roslinnych w warunkach
nadmiaru metali ciezkich w $rodowisku.

Stowa kluczowe: metale cigzkie, transportery pierwotne, ATP-azy.

Summary: The sub-family of the P-type ATPases superfamily, P - ATPases, comprises primary metal
transporters using ATP as the source of energy. According to their function, they contain the specific
structural motifs (Cys-Pro-Cys/His/Ser motif) and His rich domains, that may participate in metal
binding and transport across the membranes. Higher plants possess more P - ATPases then do other
organisms and these are located in different cell membranes and tissues having a variety of tasks. It was
shown that plant P IB-ATPases play a crucial role in the distribution of metals inside the cells and tissues
as well as in the exclusion of toxic metals from the cytosol. According to this, the different metal specifi-
city was revealed for various members of plant P _-ATPases.We present the family of P, -ATPases with
emphasis on the role of plant metal pumps in maintaining of metal homeostasis: delivery of the essential
metals to target proteins and detoxification of cell from the heavy metals excess.
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W ostatnich latach obserwujemy stale wzrastajace zanieczyszczenie gleb uprawnych
metalami cigzkimi. Wynika to przede wszystkim z przemystowe;j i rolniczej dziatalnosci
cztowieka. Wiele nawozow stosowanych w rolnictwie zawiera w swoim sktadzie takie
metale cigzkie, jak Pb i Cd, stad zanieczyszczenie spowodowane tymi metalami wystgpuje
powszechnie na uzytkach rolnych. Rosliny jako organizmy nieprzemieszczajace si¢ w
trakcie catego cyklu zyciowego sa szczegolnie narazone na nadmiar jonow metali cigzkich
w glebie. Toksyczne stezenia metali objawiaja si¢ u roslin takimi symptomami, jak: chlorozy
i nekrozy, kartfowacenie, odbarwienie li$ci czy zahamowanie wzrostu korzeni [22]. Na
poziomie subkomdrkowym metale cigzkie moga zaburza¢ aktywnosci enzymdw lub
funkcje biatek strukturalnych, poprzez wiazanie do ich grup aminowych, karboksylowych
i sulfthydrylowych. Konsekwencja nadmiernego pobierania metali cigzkich przez rosling
moze by¢ réwniez deficyt innych, niezbgdnych dla prawidtowego metabolizmu jonow,
zaburzanie procesow transportu komorkowego i stres oksydacyjny [22]. Z drugiej strony,
wigkszo$¢ metali petni istotne funkcje w metabolizmie ro$linnym. Rosliny musialy zatem
rozwina¢ bardzo precyzyjne mechanizmy utrzymujace st¢zenie jondw metali cigzkich w
cytosolu na odpowiednim poziomie. Kluczowa rolg odgrywaja tu procesy transportu metali
przez zewngtrzne i wewngtrzne blony komorkowe. Sa one bardzo efektywne u
hyperakumulatorow, roslin wykorzystujacych wyspecjalizowane btonowe systemy
transportowe do usuwania nadmiaru metali do wakuoli lub apoplastu. Szczegdlna role w
regulacji komorkowej homeostazy metali cigzkich przypisuje si¢ w ostatnich latach
pierwotnym transporterom metali cigzkich z podrodziny P ,-ATPaz nalezacej do grupy
P-ATPaz. Wydaje sig, ze to wlasnie pompy metalowe odpowiadaja w duzej mierze za
dystrybucje i/lub wydalanie jonéw metali cigzkich z komorek roslinnych [23]. Z uwagi na
liczne doniesienia, opisujace badania nad poszczegolnymi biatkami tej podrodziny, w artykule
zebrano dotychczasowe wyniki i wnioski dotyczace charakterystyki, budowy i
przewidywanej funkcji P, -ATPaz u ro$lin.

P -ATPazy W SWIECIE ZYWYM

Dotychczasowe badania wykazaly, ze pompy metalowe wyodrebnity si¢ wcze$nie
w procesie ewolucji jako osobna podrodzina z grupy P-ATPaz [3]. Obecno$¢ P -
ATPaz wykazano zarowno u Archea, jak i u Eucaryota, a zatem u organizméw tak
roéznych, jak: bakterie, drozdze, rosliny i cztowiek [3]. Pierwsze doniesienia dotyczace
charakterystyki P, ,-ATPaz pochodzily z badaf opisujacych dwie miedziowe ATPazy: CopA
i CopB u Enterococcus hirae [18]. Wykazano wtedy, ze CopA uczestniczy w imporcie
Cu(I) do komorki w warunkach deficytu miedzi w $Srodowisku, natomiast CopB wyrzuca
Cu(I) na zewnatrz w warunkach nadmiaru tego metalu w komorce. Biatka te wykazywaty
rowniez powinowactwo do Ag(l). Do podrodziny pomp metalowych naleza rowniez dwie
ludzkie P-ATPazy miedziowe: ATP7A i ATP7B [6]. Dysfunkcja tych biatek powoduje
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zaburzenia w metabolizmie miedzi u cztowieka: chorobg Menkesa (defekt w ATP7A) i
chorobeg Wilsona (defekt w ATP7B) [6]. Obydwie ATPazy sa podobne w 40% do biatka
CopA E. hirae [22]. Zidentyfikowane u drozdzy biatko CCC2, transportujace miedz do
pecherzykow Golgiego, to takze ATPaza typu P, [22]. Pierwsza zidentyfikowana roslinna
P ,-ATPaza bylo biatko PAA1 Arabidopsis thaliana [22]. Pozniej, u tej samej rosliny,
odkryto RAN1, pompg metalowa przenoszaca do pecherzykow systemu wydzielniczego
miedz, niezbedna do syntezy funkcjonalnie czynnych receptorow etylenu [23]. Wykorzystanie
nowoczesnych metod biologii molekularnej oraz wynikow badan prowadzonych na
bakteriach, drozdzach i zwierzetach umozliwito w ostatnich latach identyfikacje¢ licznych
gendw, kodujacych pompy metalowe u ro$lin: rzodkiewnika (osiem), ryzu (dziewigc),
jeczmienia (dziesigc), tobotkdw, kukurydzy i glondow. W podrodzinie tych biatek wyodrebniono
dwie grupy: pierwsza grupa obejmuje ATPazy transportujace metale jednowartosciowe
Cu/Ag; druga przenosi przez btony jony dwuwartosciowe Zn/Cd/Pb/Co [2]. Co ciekawe,
tylko prokarionty i fotosyntetyzujace eukarionty maja druga podgrupg P -ATPaz.
Przypuszcza sig, ze rosliny mogty naby¢ geny kodujace te biatka w wyniku horyzontalnego
transferu genéw od prokariotycznego endosymbionta, ktory dal poczatek plastydom [23].
Stosunkowo duza liczba genow kodujacych metalowe ATPazy u roslin wyzszych sugeruje,
ze bialka tej podrodziny moga by¢ zréznicowane zarowno pod wzgledem pehionej funkcji,
jak 1 miejsca wystgpowania w komorce. Na rycinie 1 przedstawiono prawdopodobne
wewnatrzkomorkowe rozmieszczenie roslinnych P -ATPaz.

STRUKTURA P, -ATPaz.

Jako biatka nalezace do wigkszej rodziny P-ATPaz, pompy metalowe maja domeny
charakterystyczne dla tej grupy biatek, jak roéwniez fragmenty specyficzne tylko dla
swojej podgrupy. Przypuszcza sig, ze P, -ATPazy maja 8 domen transblonowych,
podczas gdy Ca-ATPazy, nalezace do tej samej rodziny, maja ich 10 [12]. W strukturze
Ca-ATPaz wystepuja dwie petle skierowane do cytoplazmy: mata, migdzy helisami 2 i
3, oraz duza, migdzy helisami 4 i 5. Podobnie jest u P, -ATPaz z ta r6znica, ze mata
petla oddziela helisy 4 1 5, a duza 6 1 7 (ryc. 2). U wszystkich P-ATPaz, wiaczajac
pompy metalowe, wystgpuje domena P, skladajaca si¢ z trzech charakterystycznych
motywow: motywu DKTGT(LIVM)(TIS), zawierajacego resztg asparaginianowa
podlegajaca fosforylacji podczas wiazania ATP, motywu GDGxNDxP, ktory moze
wiaza¢ Mg?', oraz motywu PxxK, ktéry moze wchodzi¢ w interakcje z tlenem
pochodzacym od reszty fosforanowej ATP [23]. Rowniez domena A, zawierajaca
specyficzny motyw S/TGE, ktory prawdopodobnie reguluje stan otwarcia/zamknigcia
pomp ATPazowych, jest obecna w pompach metalowych [23]. Natomiast cecha
charakterystyczna tylko dla P, -ATPaz jest obecno$¢ dwoch specyficznych elementow
strukturalnych [23]:

1. motywu CPx w transbtonowej domenie 6 (cysteina-prolina-histydyna/cysteina/se-
ryna), ktory uczestniczy w transporcie metali przez btong komorkowa;
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RYCINA 1. Przewidywane wewnatrzkomorkowe rozmieszezenie bialek z rodziny P, -ATPaz (wg
Williams i Mills [23], zmodyfikowane): Uproszczona komdrka zawiera wakuolg (W), aparat Golgiego
(AG), jadro (J), chloroplast (CHL) i mitochondrium (M), otoczone zewngtrzna btona komérkowa (PM).
Zaproponowano nastgpujace funkcje dla poszczegdlnych biatek: HMA6 i HMAS transportuja Cu do
stromy i $wiatla tylakoidow, gdzie metal wbudowywany jest w metaloproteiny (Cu/Zn dysmutaz¢
nadtlenkowa, plastocyjaning) [1]; Hma7 transportuje Cu do cystern aparatow Golgiego, gdzie metal
zuzywany jest do syntezy funkcjonalnie czynnego receptora etylenu ETR1 [9]; Hma2 i Hma4 usuwaja
nadmiar Cu i Zn do apoplastu, biorac udziat w detoksykacji komorki [12, 21]; Hmal moze dostarcza¢ Zn
do chloroplastéw, natomiast Hma3 i Hma5 moga uczestniczy¢ w detoksykacji komorki z Pb i Cd (Hma3)
oraz Cu (Hma5), w warunkach zwigkszonego st¢zenia tych metali w $rodowisku [23]

2. locus HP; obecne tu konserwatywne reszty histydynowe i glutaminianowe moga
wspottworzy¢ miejsce wiazace ATP.

Poza tym, w obrgbie odcinkow N- i C-koficowych P, -ATPaz wystgpuja specyficzne
domeny wiazace jony metali. Naleza tu: domena HMA (Heavy-Metal Associated) z
charakterystycznym motywem CxxC (od ktdrej przyjeto obecnie stosowane nazew-nictwo
dla rolinnych pomp metalowych) oraz regiony bogate w reszty histydynowe i cysteinowe
[23]. Z pozostatych wlasciwosci strukturalnych odrozniajacych P ,-ATPazy od reszty
P-ATPaz nalezy wymieni¢ krotsza i bardziej zmienna domeng wiazaca nukleotyd oraz
znacznie krotszy region, oddzielajacy odcinki DKTGT i GDGxNDxP w domenie P [23].

FIZJOLOGICZNA ROLA P -ATPaz U ROSLIN

Badania nad modelowa rosling Arabidopsis thaliana przyblizyly znaczenie pomp
metalowych w transporcie i1 utrzymywaniu homeostazy metali cigzkich u roslin.
Arabidopsis ma 8 P -ATPaz: AtHMA1-AtHMAS, AtHMAG6 (znana takze jako
PAAT), AtHMA7 (znana takze jako RAN1) i AtHMAS (znana takze jako PAA2). Sa
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RYCINA 2. Model strukturalny biatka nalezacego do P, ,-ATPaz, AtHMA4 (wg Williams i Mills [23],
zmodyfikowany): Biatko sktada si¢ prawdopodobnie z o$miu transbtonowych domen, przy czym w
domenie 6 wystgpuje motyw CPC, charakterystyczny tylko dla P ,-ATPaz. Petle cytoplazmatyczne
oraz N- i C-konce tancucha polipeptydowego skierowane sa do wnetrza komoérki. Motywy charakte-
rystyczne dla P-ATPaz to: domena wiazaca nukleotyd (domena N), domena podlegajaca fosforylacji
(domena P) oraz domena regulujaca stan otwarcia/zamknigcia kanatu (domena A). W domenach N- i
C-koncowych wystepuja sekwencje charakterystyczne dla pompy HMA4, ktore moga odpowiada¢ za
wiazanie jonéw metalowych

to biatka zréznicowane pod wzgledem wystepowania w tkankach i btonach komor-
kowych, specyficznosci substratowej i regulacji. To zréznicowanie wskazuje na
rozmaito$¢ funkcji, jakie pompy metalowe petnia u roslin. W celu wyjasnienia, jakie
metale sg transportowane przez roslinne pompy metalowe oraz jakiego rodzaju zwiazek
zachodzi pomigdzy struktura tych biatek a ich funkcja, przeprowadzano heterologiczna
ekspresje wybranych przedstawicieli P, -ATPaz Arabidopsis w komorkach Saccharo-
myces cerevisiae 1 Escherichia coli. Na podstawie tych badan wykazano, ze roslinne
P ,-ATPazy moga spetnia¢ funkcje o dwojakim charakterze [23], dostarczajac metale
niezbgdne dla prawidtowego metabolizmu roslinnego do kompartymentow komorkowych
i odpowiednich bialek oraz usuwajac metale z komorek w warunkach stresu metali
ciezkich w §rodowisku.

W zaopatrzeniu ro$liny w niezb¢dne metale biora udziat dwie pompy metalowe
zidentyfikowane u Arabidopsis thaliana: AtHMAG6 i AtHMAS. Dowiedziono, ze te
blisko spokrewnione ze soba biatka, nazywane takze odpowiednio PAA1 i PAA2, pelnia
kluczowa rolg w transporcie Cu do miedzio-zaleznych biatek w chloroplastach [1, 19].
Obydwa biatka wystepuja w odmiennych btonach chloroplastowych. AtHMAG6/PAAT
to biatko zwiazane z zewngtrzna btona chloroplastowa, transportujace miedz do stromy.
Kiedy miedz znajdzie si¢ w stromie chloroplastow, moze by¢ wykorzystana do syntezy
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Zn/Cu-dysmutazy nadtlenkowej lub przeniesiona dalej, do $wiatta tylakoidow. Za ten
drugi proces odpowiada pompa AtHMAS8/PAA2, zwiazana z systemem bton
tylakoidowych. W tylakoidach Cu wbudowywana jest w plastocyjaning. AtHMAG6/
PAA1 wystepuje zard6wno w pedach, jak i w korzeniach, moze wigc funkcjonowaé w
zielonych i niezielonych plastydach [1]. AtHMAS8/PAA2 obecna jest tylko w pedach, a
wigc moze by¢ aktywna tylko w fotosyntetyzujacych chloroplastach [1]. Mutacja w
obydwu genach kodujacych te biatka jest letalna dla Arabidopsis, co dowodzi
ogromnego znaczenia obydwu pomp metalowych dla zycia rosliny [1].

Ciekawym odkryciem ostatnich lat jest mozliwa interakcja pomigdzy P, -ATPazami
1 metalochaperonami — wolnymi biatkami przenoszacymi metale wewnatrz komorki.
Wykazano, ze dwie pompy metalowe sinicy Synechocystis, CtaA i PacS, odpowiadaja
za dostarczanie Cu do syntezy plastocyjaniny [20]. Pompa CtaA transportuje Cu do
komorki, gdzie metal przytaczany jest do metalochaperonu Atx1. Nastgpnie, Atxl
przenosi Cu do pompy PacS, transportujacej metal do $wiatta tylakoidow [20]. U
Arabidopsis zidentyfikowano niedawno biatko chloroplastowe o charakterze metalo-
chaperonu, AtCCS1, ktére moze by¢ funkcjonalnym homologiem Atx1 [23]. Mozna
przypuszczaé, ze roslinne pompy AtHMA6/PAA1 i AtHMAS/PAA2 funkcjonuja
podobnie jak sinicowe biatka CtaA i PacS [20], z posrednictwem chloroplastowego
metalochaperonu AtCCS1 [23]. Nie ma jednak dowodow na interakcje AtCCS1 z
chloroplastowymi P ,-ATPazami. Chociaz postuluje sig istnienie wigkszej liczby
metalochaperonéw u roslin, jak dotad zidentyfikowano niewiele bialek tego typu u 4.
thaliana (np. AtCCH1 i AtCOX170) [4,17].

Pompa metalowa AtHMA7/RAN1 byta pierwsza ro$linng P, -ATPaza, ktora opisano
pod wzgledem funkcjonalnym [9]. Tak jak AtHMAG6/PAA1 i AtHMAS/PAA2, pompa
ta rowniez uczestniczy w dostarczaniu miedzi do biatek, ktorych aktywnos¢ zalezy od
obecnosci tego metalu [9]. Pod wzglgdem budowy pompa AtHMA7/RAN1 przypomina
pompy miedziowe wystepujace u drozdzy (CCC2) i cztowieka (ATP7A i ATP7B) [9].
Wydaje sig, ze szlaki transportu miedzi z udziatem roslinnej AtHMA7/RANI i drozdzowej
CCC2 sg podobne. Obydwie pompy wystepuja w blonach pecherzykéw Golgiego.
Prawdopodobnie biatko o charakterze metalochaperonu dostarcza Cu, obecna w
cytoplazmie, do pomp metalowych systemu pecherzykow Golgiego, a te z kolei przenosza
metal do $wiatta pecherzykow [9]. Tutaj metal moze by¢ wykorzystywany do syntezy
receptora etylenu ETR1 [9]. Obecno$¢ miedzi w homodimerze ETR1 warunkuje
wysokie powinowactwo receptora do etylenu [15]. Jednakze dowody na obecno$¢
AtHMA7/RAN1 w pecherzykach Golgiego i udziat tego biatka w transporcie miedzi
do pecherzykdéw nie sa wystarczajace. Doswiadczenia z mutantami uposledzonymi
pod wzgledem ekspresji AtHMA7/RAN1 wskazuja, ze biatko to moze by¢ takze
zaangazowane we wzrost komorki, bowiem mutanty AtHMA7/RANI byty letalne na
poziomie rozety [23]. W procesie starzenia zmienia si¢ ekspresja genu kodujacego
AtHMA7/RANI1, co moze wskazywa¢ na udzial pompy w mobilizacji miedzi ze
starzejacych sig lisci [10].

AtHMAA4 byta pierwsza pompa metalowa z podgrupy Zn/Cd/Co/Pb, ktérej funkcje
okreslono poprzez heterologiczna ekspresjg tego biatka u drozdzy i bakterii [12].
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Wykazano wowczas prawdopodobny udziat tej pompy w wydalaniu Zn przez
plazmoleme do apoplastu [12, 13]. Podobna rolg spetniata kolejna pompa nalezaca do
tej samej podgrupy, AtHMAZ2 [7, 23]. Mutanty Arabidopsis z zaburzeniami w biosyntezie
AtHMA?2 i AtHMA4 cechowaly si¢ kartlowato$cia i chlorozami [11]. Objawy te
ustgpowaly, gdy zaopatrzono mutanty w takie stezenia cynku, ktore dla zdrowych roslin
sa toksyczne [11]. Opisane cechy fenotypowe objawiaty si¢ tylko u roslin z podwdjna
mutacja gendw kodujacych AtHMA?2 i AtHMAA4, co sugeruje, ze biatka te uzupetniaja
si¢ wzajemnie pod wzgledem funkcji pelnionej w komorkach [11]. Podwojne mutanty
gromadzily duze ilo$ci Zn w korzeniach, ale nie w pedach [11]. Wykazano, ze pompa
metalowa AtHMA4 wystepuje w komorkach walca osiowego otaczajacych uklad
wiazek przewodzacych korzenia [21]. W zwiazku z tym przypuszcza sig, ze AtHMA4
w korzeniu moze odpowiadac¢ za transport Zn z komorek migkiszowych otaczajacych
naczynia do naczyn [21]. Rezultaty badan, wykazujace obecnos¢ AtHMA2 w zewngtrz-
nej btonie komorkowej, pozwalaja przypuszczac, ze bialko to takze bierze udzial w
migdzykomorkowym transporcie metali [11]. Uczestniczac w zatadowaniu cynku do
naczyn, biatka AtHMA4 i AtHMA2 moga regulowac¢ daleki transport metalu do pgdow.
Biatka te zidentyfikowano takze w tkankach floemu (gdzie moga odpowiadaé za
zatadowanie lub roztadowanie tej tkanki z Zn), w rozwijajacych si¢ precikach i w
podstawie ksztattujacych si¢ tuszczynek (gdzie moga uczestniczy¢ w zaopatrzeniu nasion
w Zn) [23].

Udziat w zaopatrywaniu roslin w niezbedne metale to nie jedyna funkcja petniona
przez AtHMA4. Badania na drozdzach wykazaty, ze pompa ta moze transportowaé
zaréwno Zn, jak i Cd [12, 13]. Mutant Arabidopsis, niezdolny do syntezy AtHMAA4,
cechowat si¢, w porownaniu z dzikim typem, znacznym zahamowaniem wzrostu w
warunkach nadmiaru Zn i Cd w $rodowisku [13]. Natomiast nadekspresja genu
kodujacego AtHMA4 u Arabidopsis powodowata zwigkszona tolerancj¢ rosliny na
Co[12,21]. Powyzsze doniesienia wskazuja na mozliwy udziat AtHMA4 w detoksykacji
komorek roslinnych z nadmiaru Zn, Cd i Co.

Podobna rolg moze spelnia¢ AtHMA3, kolejna pompa metalowa z podgrupy Zn/Cd/
Co/Pb, przy czym mechanizm jej dzialania prawdopodobnie polega na usuwaniu
nadmiaru Cd i Pb do wakuoli [8]. Jakkolwiek doniesienia o wystgpowaniu tego biatka
w tonoplascie pochodza tylko z badan na drozdzach i niezbgdne jest wykazanie
obecnosci AtHMA3 w wakuolach Arabidopsis.

Natomiast pompa metalowa AtHMAS moze uczestniczy¢ w usuwaniu nadmiaru Cu
przez zewngtrzna btong komorkowa do apoplastu [23]. Mutanty Arabidopsis z wylaczona
ekspresja genu kodujacego te pompe wykazuja nadwrazliwos¢ na Cu [23]. Jakkolwiek
nie ma dotad badan, ktore wskazywaltyby na wystgpowanie AtHMAS w plazmolemie.

Poniewaz dowiedziono udziatu P .-ATPaz w detoksykacji komorek roslinnych z
nadmiaru metali cigzkich, wydaje sig, ze bialka te maja kluczowe znaczenie dla roslin,
ktore doskonale rosna na glebach zanieczyszczonych metalami. Do takich roslinnych
hyperakumulatorow nalezy Thlaspi caerulescens, gatunek gromadzacy toksyczne
stezenia Zn 1 Cd w pedach. Wykazano, ze pompa metalowa TcHMA4, odpowiednik
AtHMAA4 u A. thaliana, transportuje jony cynku i kadmu. Ponadto, ekspresja genu
kodujacego pompg jest wzmocniona w obecnos$ci tych metali w srodowisku [ 14]. Gen
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TcHMA4 ulega ekspresji tylko w korzeniach Thlaspi caerulescens, przy czym poziom
syntezy mRNA jest wyzszy niz w przypadku genu AtHMA4 u Arabidopsis.
Prawdopodobnie metale, transportowane przez pompg¢ TcHMA4 do naczyn korzenia,
przemieszczaja si¢ nastepnie do pedow, gdzie sa akumulowane w wigkszych ilosciach
[14]. Poniewaz nadekspresja AtHMA4 prowadzi do nagromadzenia Cd i Zn w lisciach
Arabidopsis [21], uwaza sig, ze zarowno AtHMAA4, jak i TcHMA4 odpowiadaja za
daleki transport metali do czgéci nadziemnych rosliny. Z drugiej strony zaobserwowano
wzmozona ekspresj¢ genu TcHMA4 w warunkach niedoboru Zn w srodowisku [14].
W zwiazku z tym funkcja TcHMA4 obejmowataby nie tylko detoksykacje komorek z
nadmiaru Zn, ale réwniez utrzymywanie homeostazy Zn w pedach, co z kolei umozliwia
ro$linie reprodukcje w warunkach stresowych [14]. Podobnie jak Thlaspi caerulescens,
inny hyperakumulator — Arabidopsis halleri wykorzystuje pompy metalowe do
utrzymania wzglgdnej homeostazy metalowej w komorkach. Wykazano, ze poziom
ekspresji AtHMA3 jest znacznie wyzszy u A. halleri niz u A. thaliana w warunkach
zaré6wno matej, jak i duzej podazy cynku [5]. Konstytutywnie silna ekspresja tego genu
moze odpowiada¢ za tolerancje 4. halleri na stres spowodowany nadmiarem lub
niedoborem Zn w $rodowisku [14].

Dotychczasowe dowody i przypuszczenia dotyczace specyficzno$ci substratowe;j
roslinnych P1B-ATPaz zebrano w tabeli 1.

TABELA 1. Podzial wybranych P -ATPaz u roslin i gloné6w pod wzgledem transportowanych
metali

P - ATPazy Transportowane metale

AtHMAS, AtHMA6, AtHMA7, AtHMAS, OsHMA4, OsHMA9, | Cu'/Ag
CmHMA2, CrHMA2, CrHMA3, BnRAN1, ZmQ6JAH7,
SbQ6JAG2, SbQGIAG3, HVHMA4, HVHMAS, HVvHMAS

AtHMA2, AtHMA3, AtHMA4, OsHMA?2, OsHMA3, TcHMA4, | Zn**/Cd*'/Pb?"
HvHMA?2, HVvHMA3

AtHMA1, OsHMA1, CrHMA1, CmHMA1, HYHMALI, Co?"/Zn**/Cd*"/Pb**
HvHMA10,Gm022498

Numery dostgpu sekwencji w banku genow: dla Arabidopsis thaliana: AtHMA4, 064474;
AtHMA2, Q9SZW4; AtHMA3, Q9SZWS5; AtHMAL, Q5JZZ1; AtHMAS, Q9SH30;
AtHMAG6, Q9SZC9; AtHMA7, Q9S7J8; AtHMAS, Q7YOS51; dla Oryza sativa: OsHMAL,
PlantsT 64489; OsHMAZ2, PlantsT 64494, OsHMAZ3, PlantsT 4499; OsHMA4, PlantsT
64504; OsHMAS, PlantsT 64509; OsHMA6, BAD25508.1; OsHMA7, PlantsT 4519;
OsHMAS, PlantsT 64524; OsHMAO9 [16]; dla Thlaspi caerulescens: TcHMA4, Q70LF4;
BnRAN1, 941L1. Numery dostgpu dla genow Glycine max, Zea mays i Sorghum bicolor
odpowiadaja podanym w tabelce. Numery dostgpu dla gendéw Chlamydomonas reinhardtii
i Ch. merolae: CtHMA1 10220; CrHMA2, C_650007; CrHMA3, C 260147, CmHMAI,
CMS330C; CmHMA2, CMP215C. Sekwencje zidentyfikowane u Hordeum vulgare zamiesz-
czono w [23]



ROSLINNE POMPY METALOWE (P, -ATPazy) &5
PODSUMOWANIE

W organizmach roslinnych zidentyfikowano znacznie wigcej biatek nalezacych do
podrodziny P, ,-ATPaz w poréwnaniu z drozdzami i komoérkami zwierzgcymi, co
wskazywatoby, ze u ro$lin biatka te petnia zréznicowane funkcje wystepujac w réznych
kompartymentach komorki, tkankach i organach. Coraz wigcej doniesien na temat
pierwotnych pomp metalowych u Arabidopsis opisuje ich udziat w dostarczaniu
niezbednych metali do poszczegolnych przedziatow komorkowych czy organow. Z drugiej
strony, w pracach na mutantach Arabidopsis i1 transformowanych drozdzach potwier-
dzono rolg P ,-ATPaz w usuwaniu nadmiaru metali do apoplastu lub wakuoli. Jakkolwiek
do tej pory nie potrafimy odpowiedzie¢ na szereg istotnych pytan dotyczacych precyzyj-
nego rozmieszczenia poszezegolnych P .-ATPaz w komorkach i tkankach ro$linnych,
mechanizméw ich regulacii i specyficzno$ci substratowej. Pojawily sig pierwsze doniesienia
dotyczace identyfikacji genow kodujacych pompy metalowe u roslin jednolisciennych:
kukurydzy, soi i jgczmienia. W zwiazku z tym przypuszcza sig, ze sa to biatka powszechne
1homologicznie funkcjonalne u wszystkich roslin wyzszych. Niewatpliwie sa to transportery
o bardzo istotnym znaczeniu dla zycia roslin, ich prawidtowego wzrostu, rozwoju i
rozmnazania, przez co badania prowadzone w kierunku ich poznania ulegly znaczne;j
intensyfikacji w ostatnich latach. Bardzo efektywnie spetniaja swoja rolg¢ u metalofitow,
umozliwiajac im przezycie w srodowisku skrajnie zanieczyszczonym metalami. Poznanie
doktadnych mechanizméw dziatania i regulacji pomp metalowych u tych roslin moze
zaowocowac w przysztosci wyprodukowaniem specjalnie skonstruowanych genetycznie
gatunkéw, opornych na wysokie stezenia metali badz akumulujacych metale ciezkie w
tkankach, a przez to oczyszczajacych skazone nimi gleby.
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