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POBIERANIE I TRANSPORT FOSFORANÓW
W KOMÓRKACH RO�LIN

PHOSPHATE UPTAKE AND TRANSPORT IN PLANT CELLS

Ewa ¯EBROWSKA, Iwona CIERESZKO

Streszczenie: Ro�liny wykszta³ci³y szereg przystosowañ do powszechnego w przyrodzie niedoboru
fosforu. Szczególnie wa¿ne jest sprawne pobieranie i dystrybucja jonów fosforanowych (Pi) w obrêbie
ro�liny, a tak¿e pomiêdzy przedzia³ami komórkowymi. System transportu Pi jest skomplikowany �
�wiadczy o tym liczba i ró¿norodno�æ transporterów uczestnicz¹cych w tym procesie. W pracy szcze-
gó³owo scharakteryzowano poznane ostatnio b³onowe przeno�niki Pi uczestnicz¹ce w procesie pobiera-
nia fosforanów z pod³o¿a (Pht1), w transporcie Pi z korzenia do pêdu oraz w dystrybucji Pi w pêdzie
(Pht2). Opisano równie¿ bia³ka mog¹ce pe³niæ funkcje  transporterów lub ich regulatorów.  Ponadto,
scharakteryzowano translokatory Pi bior¹ce udzia³ w rozdziale Pi pomiêdzy ró¿ne przedzia³y komórko-
we (Pht3, pPT).

S³owa kluczowe: komórki korzenia, mikoryza, Pi, transportery Pht, pPT.

Summary: Plants have evolved various strategies to cope with common in nature phosphorus deficiency.
Efficient inorganic phosphate (Pi) acquisition and distribution system within the plant and between
cellular compartments is the most important of them. Amount and variety of transporters involved in this
process indicates the complicity of Pi transport system in plants. In this work membrane transporters
involved in Pi acquisition from soil (Pht1), Pi transport from root to shoot (Pht2) are characterized. Some
proteins which seem to take part, or regulate this process, are also described. Moreover, Pi translocators
involved in Pi distribution within a plant cell (Pht3, pPT) are characterized.

Key words: mycorrhiza, root cells, Pht, pPT transporters, Pi.

Wykaz skrótów: AMF (ang. Arbuscular Mycorrhizal Fungi)  � arbuskularne grzyby mikoryzowe; MSD
(ang. Membrane-Spanning Domain) � domeny transb³onowe; Pht  (ang. Phosphate Transporter) � trans-
portery jonów fosforanowych; Pi  (ang. inorganic Phosphate) � jony fosforanowe; pPT (ang. plastidic
Phosphate Translocator) � plastydowe translokatory Pi.

1. WSTÊP

Fosfor jest pierwiastkiem niezbêdnym do prawid³owego wzrostu i rozwoju ro�lin.
Pe³ni zarówno funkcje strukturalne (fosfolipidy i inne zwi¹zki fosforu), zapasowe (fityna)
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i regulacyjne (regulacja ekspresji genów). Uczestniczy w metabolizmie komórkowym
bezpo�rednio (np. fosforany cukrów) i po�rednio (np. regulacja aktywno�ci enzymów
poprzez fosforylacjê i defosforylacjê). Bierze tak¿e udzia³ w procesach przekazywania
informacji genetycznej (sk³adnik kwasów nukleinowych) oraz w magazynowaniu energii
(sk³adnik ATP, PPi) [7, 8, 60, 67, 79].

Fosfor obecny w glebie wchodzi w sk³ad zwi¹zków organicznych (kwas fitynowy)
lub nieorganicznych (minera³y) najczê�ciej niedostêpnych dla ro�lin [28, 39, 63, 69, 81].
Bezpo�rednio dostêpn¹ dla ro�lin form¹ fosforu s¹ jedynie jony fosforanowe w roztwo-
rze glebowym (H

2
PO

4
� lub HPO

4
2�) okre�lane jako Pi. Zawarto�æ Pi w glebach rzadko

przekracza 10 µM [60, 74, 77]. Dostêpno�æ fosforanów zale¿y od wielu czynników,
miêdzy innymi ich interakcji z pozosta³ymi sk³adnikami gleby. Ze wzglêdu na wysok¹
reaktywno�æ mog¹ byæ one pobierane przez ro�linê tylko w niewielkim zakresie pH
(pH 5�6) [69, 81]. W kwa�nych glebach fosforany tworz¹ trudno rozpuszczalne zwi¹zki
z glinem i ¿elazem, natomiast w zasadowych z wapniem i magnezem [28]. Jony Pi
przemieszczaj¹ siê w roztworze glebowym drog¹ dyfuzji, poniewa¿  wspó³czynnik dyfuzji
jest niewielki (10�12�10�15 m2 na 1 s), wokó³ korzeni wystêpuje czêsto tzw. strefa
wyczerpania [56, 64]. W wiêkszo�ci gleb stê¿enie dostêpnych form fosforu jest o kilka
rzêdów wielko�ci ni¿sze ni¿ stê¿enie Pi w tkankach ro�lin (5�20 mM) [60, 69, 81].

W warunkach niskiej dostêpno�ci Pi ro�liny rozwinê³y szereg przystosowañ,
obejmuj¹cych zmiany morfologiczne, fizjologiczne czy biochemiczne, prowadz¹cych
do zwiêkszenia dostêpno�ci Pi w pod³o¿u. Reakcje te zosta³y szczegó³owo opisane w
wielu pracach przegl¹dowych [19, 23, 27, 56, 60, 63, 67, 81, 86], w tym tak¿e w jêzyku
polskim [7�10]. W warunkach niskiej dostêpno�ci fosforanów niezbêdny jest zw³aszcza
efektywny system pobierania i transportu Pi. W ostatnich latach wiele prac eksperymen-
talnych po�wiêcono badaniom ró¿nych bia³ek transportuj¹cych Pi. Postêp badañ z tej
dziedziny jest du¿y, m.in. dziêki zastosowaniu najnowszych technik badawczych. W
niniejszej pracy przegl¹dowej podjêto próbê przedstawienia najwa¿niejszych osi¹gniêæ.

2. POBIERANIE Pi. TRANSPORT PRZEZ B£ONÊ
KOMÓRKOW¥

Jony fosforanowe s¹ pobierane g³ównie przez komórki strefy w³o�nikowej korzenia.
Szacuje siê, ¿e w³o�niki odpowiadaj¹ za absorpcjê ok. 63% Pi pobranych w warunkach
niedoboru fosforu [61]. Fosforany przemieszczaj¹ siê z roztworu glebowego do przestrze-
ni apoplastycznych �cian komórkowych w³o�ników drog¹ dyfuzji, sk¹d transportowane
s¹ do wnêtrza komórki. Substancje mineralne po przekroczeniu bariery b³ony komór-
kowej komórek epidermy mog¹ siê swobodnie przemieszczaæ dalej w kierunku walca
osiowego poprzez plazmodesmy [63, 69].

Stê¿enie fosforu w glebie jest oko³o 1000�10 000 razy ni¿sze ni¿ w komórkach
ro�linnych [69, 81]. W zwi¹zku z tym transport przez b³onê komórkow¹ musi odbywaæ
siê wbrew gradientowi stê¿eñ (ryc. 1). Dodatkowo ujemnie na³adowane jony Pi musz¹
przezwyciê¿yæ barierê ujemnego potencja³u b³ony komórkowej i dlatego transport Pi
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wymaga nak³adu energii i zachodzi z udzia³em transb³onowych transporterów bia³kowych
[41, 42, 56] (ryc. 1,2). Izolacja i identyfikacja bia³ek transporterów Pi by³a mo¿liwa
dopiero w wyniku zastosowania technik molekularnych. Z pomoc¹ nowoczesnej
technologii w ci¹gu ostatniego 10-lecia zosta³o scharakteryzowanych wiele spo�ród
specyficznych bia³ek zwi¹zanych z transportem Pi w ro�linach oraz koduj¹cych je
genów. W transporcie fosforanów ze �rodowiska do komórki ro�linnej bior¹ udzia³
dwa systemy transportu Pi o ró¿nych w³a�ciwo�ciach kinetycznych: transportery o
wysokim i niskim powinowactwie do fosforanów [42, 80]. System z udzia³em
transporterów o niskim powinowactwie do Pi wydaje siê byæ zawsze aktywny, podczas
gdy transportery o wysokim powinowactwie do Pi s¹ aktywowane tylko w warunkach
deficytu fosforu [1, 33, 42, 56, 60]. Przy stê¿eniu Pi poni¿ej 20 µM (typowym dla
wiêkszo�ci gleb uprawnych) zachodzi transport z udzia³em g³ównie transporterów o
wysokim powinowactwie [15].

Jony Pi s¹ transportowane dziêki aktywno�ci transmembranowej H+-ATPazy, która
jednokierunkowo transportuje protony na zewn¹trz b³ony, przy udziale energii pochodz¹cej
z rozpadu ATP do ADP (transport pierwotny) [80] (ryc. 1). Powoduje to powstanie
potencja³u elektrochemicznego po stronie cytoplazmy w zakresie od �150 do �200 mV
[56]. Przemieszczanie protonów zgodnie z ró¿nic¹ stê¿enia i gradientem elektroche-
micznym powoduje transport jonów Pi w poprzek b³ony do wnêtrza komórki. Transport
Pi zachodzi wbrew gradientowi stê¿eñ � na zasadzie symportu z jonami H+ (wtórny
transport) [31, 42, 64]. U grzybów, oprócz transporterów zale¿nych od jonów H+,
wystêpuj¹ równie¿ transportery Na+-zale¿ne (typowe dla zwierz¹t). U Neurospora
crassa H+/transportery s¹ aktywne w pH 4,5�6,0, natomiast Na+/transportery w

RYCINA 1. Mechanizm transportu Pi przez plazmolemê komórek ro�linnych, Pht � transportery Pi;
zmodyfikowane wg [56]
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zasadowym �rodowisku o pH>8 [64, 69]. Transport zale¿ny od Na+ obserwowano
równie¿ u Chara sp. [81]. Do tej pory nie stwierdzono wystêpowania takiego systemu
transportu u ro�lin wy¿szych, ale nie mo¿na wykluczyæ jego istnienia np. u halofitów
rosn¹cych na glebach o du¿ym zasoleniu [64].

Mimo intensywnych w ostatnich latach badañ nad mechanizmami absorbcji Pi zarówno w
korzeniach ro�lin, jak i w kulturach tkankowych, s³abo poznana jest stechiometria pobierania
fosforanów u ro�lin wy¿szych. Wed³ug niektórych badañ na przetransportowanie jednego
jonu H

2
PO

4
�  potrzeba od dwóch do czterech protonów. Ilo�æ H+ mo¿e byæ zmienna i zale¿y

od dostêpno�ci fosforanów, stê¿enia Pi w tkance czy gatunku ro�liny [45, 80].
Wyp³yw nadmiaru jonów Pi z komórki nie wymaga nak³adu energii, poniewa¿ zachodzi

zgodnie z gradientem stê¿eñ i potencja³u. Wydalanie Pi poza komórkê odbywa siê na
zasadzie uniportu, byæ mo¿e poprzez selektywne kana³y jonowe [22].

W b³onach komórkowych wyró¿nia siê obecnie dwie g³ówne rodziny transporterów Pi:
Pht1 (w wiêkszo�ci transportery o wysokim powinowactwie do Pi) oraz Pht2 (transportery
o niskim powinowactwie do Pi) [43, 52, 72, 74, 76]. Ponadto, oddzieln¹ grupê stanowi¹
transportery zlokalizowane w b³onach mitochondrium (rodzina Pht3) [64], plastydów (pPT)
[26, 35], a tak¿e niektóre bia³ka kodowane przez geny PHO1 (tab. 1) [2, 85].

2.1. Transportery Pht1

Ro�linne transportery Pi nale¿¹ do rodziny PHS (ang. Phosphate-H+Symporters)
i nadrodziny MFS (ang. Major Facilitator Superfamily). Nadrodzina MFS jest jedn¹
z dwóch najwiêkszych grup transporterów b³onowych wystêpuj¹cych u wszystkich
organizmów ¿ywych. Bia³ka te wykazuj¹ du¿¹ homologiê w budowie i uczestnicz¹ w

RYCINA 2. Schemat przedstawiaj¹cy strukturê typowego transportera z rodziny Pht1,  zmodyfikowane
wg [56]
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transporcie jonów, cukrów, antybiotyków czy aminokwasów [53]. Ro�linne transportery
Pi s¹ transb³onowymi bia³kami o masie molekularnej ok. 58 kDa. S¹ zbudowane z ok.
518�587 aminokwasów [60, 63], które tworz¹ hydrofobowe transb³onowe domeny
MSD (ang. Membrane-Spanning Domains). Na ka¿d¹ z domen przypada od 17 do
25 aminokwasów tworz¹cych helisê przechodz¹c¹ przez b³onê komórkow¹. W
przypadku Pht1 istnieje 12 domen, u³o¿onych w konfiguracji 6+6 z d³ug¹ centraln¹
pêtl¹  pomiêdzy  MSD6 a MSD7. Uwa¿a  siê,  ¿e  zarówno pêtla centralna, jak i N- i
C-koniec le¿¹ po wewnêtrznej stronie b³ony [53, 81] (ryc. 2). Mechanizm dzia³ania Pht
jest najprawdopodobniej podobny do funkcjonowania pozosta³ych bia³ek no�nikowych
z nadrodziny MFS. Transport Pi nastêpuje w wyniku zmian konformacyjnych bia³ka �
przeno�nika Pi, czego rezultatem jest wi¹zanie lub uwalnianie transportowanego zwi¹zku
[31, 61, 62, 74, 76, 77].

Transportery z rodziny Pht1 po raz pierwszy wyizolowano z b³on komórkowych
dro¿d¿y [5]. Ro�linne transportery z rodziny Pht1 nale¿¹ g³ównie do transporterów o
wysokim powinowactwie do Pi. Przeno�niki Pht1 wykazuj¹ du¿¹ homologiê do
dro¿d¿owych transporterów Pho84 H+/Pi [84]. W ostatnich latach poczyniono wielki
postêp w izolacji i charakterystyce wielu ro�linnych transporterów z tej rodziny. Rodzina
Pht1 obejmuje od dwóch do kilkunastu przedstawicieli dla danego gatunku, charakteryzu-
j¹cych siê du¿ym podobieñstwem sekwencji wzglêdem siebie, ale ró¿ni¹cych siê funkcj¹
pe³nion¹ podczas wzrostu i rozwoju ro�liny [4]. U Arabidopsis thaliana zidentyfikowa-
no 9 genów koduj¹cych transportery o wysokim powinowactwie: ARAth;Pht1;1-1;9
(Pht1;1-1;9) [33, 45, 47, 50, 75] (tab. 1). U innych gatunków ro�lin dwuli�ciennych
równie¿ zidentyfikowano homologiczne geny np.:  LePT1 � LePT5 (Lycopersicon
esculentum) [12, 37], StPT1 � StPT5 (Solanum tuberosum) [21, 58], NtPT1 � NtPT4
(Nicotiana tabacum) [30],  CrPT1 (Catharanthus roseus) [29] i MtPT1 � MtPT4
(Medicago truncatula) [6, 24, 32, 38]. Znacznie mniej wiadomo o transporcie
fosforanów u ro�lin jednoli�ciennych. U Oryza sativa zidentyfikowano a¿ 13 genów z
rodziny Pht1 (OsPT1�OsPT13), w�ród których tylko OsPT11 zosta³ szczegó³owo
zbadany [55]. U Hordeum vulgare natomiast wykryto do tej pory 8 genów koduj¹cych
transportery z rodziny Pht1 (HvPT1�HvPT8) [70]. Stosowane w literaturze nazew-
nictwo genów koduj¹cych transportery Pi nie jest ujednolicone, pomimo zasad ustalonych
przez CPGN (ang. Commission on Plant Gene Nomenclature) [56]. W niniejszym
opracowaniu najczê�ciej u¿ywa siê uproszczonych nazw transporterów (i koduj¹cych
je genów) � zgodnie z cytowanymi autorami prac do�wiadczalnych.

Przeno�niki Pht1 wystêpuj¹ g³ównie w b³onach komórkowych korzeni i uczestnicz¹
w pobieraniu Pi z roztworu glebowego. Ekspresja wiêkszo�ci tych bia³ek indukowana
jest w warunkach niedoboru fosforu [44, 61, 64, 79]. Transportery te zlokalizowane s¹
g³ównie w epidermie i w³o�nikach [11, 37]. Niektóre z nich, np. LePT1 u pomidora,
ulegaj¹ ekspresji zarówno w epidermie, jak i w komórkach kory korzenia [46, 47].

Spo�ród genów koduj¹cych transportery Pht1 u Arabidopsis najdok³adniej zosta³y
zbadane Pht1;1 i Pht1;4 (tab. 1) [43]. Badania mutantów, charakteryzuj¹cych siê
brakiem aktywno�ci wy¿ej wymienionych genów, wskaza³y na istotn¹ rolê kodowanych
przez nie bia³ek no�nikowych w pobieraniu Pi z pod³o¿a zarówno w warunkach
normalnego ¿ywienia fosforanowego, jak i w niedoborze fosforu [72]. Z kolei gen
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Pht1;5 ulega³ ekspresji zarówno w li�cieniach m³odych siewek Arabidopsis, jak i w
starzej¹cych siê dojrza³ych li�ciach. Sugerowa³o to udzia³ transportera Pht1;5 w remo-
bilizacji Pi z li�cieni do rozwijaj¹cych siê li�ci siewek oraz ze starszych li�ci (tab. 1).
Ponadto, najwy¿sz¹ ekspresjê genu Pht1;5 obserwowano w wi¹zkach przewodz¹cych,
zw³aszcza we floemie, przy czym ekspresja tego genu by³a wyra�nie wy¿sza w
warunkach deficytu fosforu [33, 47]. Ekspresjê transporterów Pht1 w nadziemnych
czê�ciach ro�liny obserwowano równie¿ u innych ro�lin, np. u Hordeum vulgare. Analiza
transportera HvPT6 wykaza³a, ¿e jest to przeno�nik o niskiej specyficzno�ci do Pi i
ulega ekspresji g³ównie w starszych li�ciach (najczê�ciej we floemie), co wskazuje na
jego udzia³ w remobilizacji fosforu [59]. Wydaje siê, ¿e transportery z rodziny Pht1
odgrywaj¹ o wiele szersz¹ rolê w transporcie Pi,  ni¿ do niedawna przypuszczano. S¹
one zaanga¿owane przede wszystkim w pobieranie Pi przez korzenie, ale mog¹ równie¿
uczestniczyæ w translokacji Pi w obrêbie ro�liny.
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Transportery Pi o wysokim powinowactwie, indukowane przez deficyt fosforu mog¹
byæ, obok fosfataz oraz innych enzymów udostêpniaj¹cych fosforany ro�linom, sk³adnikami
hipotetycznego �ro�linnego pho regulonu� [1, 60]. Istnienie takiego zestawu genów
uczestnicz¹cych w odpowiedziach na deficyt fosforu zosta³o dotychczas udowodnione jedynie
u mikroorganizmów. Szczegó³owo opisano to m.in. w cytowanych pracach [1, 8, 64].

 Mutacja genu PHR1 (ang. Phosphate Starvation Response) u transgenicznych
Arabidopsis (z genem reporterowym specyficznie indukowanym przez deficyt Pi)
powoduje zahamowanie ekspresji kilku genów, które s¹ zwykle indukowane w
warunkach deficytu fosforu, np. AtPT1, czy genu koduj¹cego kwa�ne fosfatazy.
Sklonowany gen PHR1 okaza³ siê czynnikiem transkrypcyjnym wykazuj¹cym du¿e
podobieñstwo do rodziny czynników transkrypcyjnych MYB i jest jednym z pierwszych
elemenów reguluj¹cych ekspresjê wielu genów w warunkach deficytu Pi, zidentyfikowa-
nych u ro�lin wy¿szych [68, 79].

2.2. Rola mikoryzy w pobieraniu Pi

Powierzchnia absorpcji substancji mineralnych przez korzenie ro�lin mo¿e byæ
znacznie zwiêkszona dziêki symbiozie z grzybami mikoryzowymi. Mikoryza arbuskularna
AM (ang. Arbuscular Mycorrhiza) jest najbardziej rozpowszechnionym typem
endomikoryzy. Strzêpki grzybów wytwarzaj¹ w komórkach kory korzenia charakterys-
tyczne drzewkowate struktury, zwane arbuskulami. Szacuje siê, ¿e ponad 80%
wszystkich gatunków ro�lin l¹dowych korzysta z mikoryzy [64, 81]. Symbiotyczne
grzyby kolonizuj¹ce korzenie wielu ro�lin zwiêkszaj¹ dostêpno�æ sk³adników od¿ywczych,
zw³aszcza fosforanów, w zamian za to otrzymuj¹ od ro�liny wêglowodany i aminokwasy
[9, 25]. Mikoryza pe³ni szczególn¹ rolê w warunkach niedoboru fosforu, kiedy ro�lina
pobieranie Pi prawie ca³kowicie zawdziêcza grzybni [64]. Wyró¿niono dwie drogi
pobierania Pi u ro�lin ¿yj¹cych w symbiozie z grzybami: bezpo�redni¹ (przez epidermê
korzeni i w³o�niki) oraz po�redni¹ (przez grzybniê AMF) [3,76]. Od niedawna rozpoczêto
badania mechanizmu pobierania Pi przez strzêpki grzyba i transport do komórek
gospodarza. Strzêpki grzyba po³o¿one na zewn¹trz korzenia uczestnicz¹ w pobieraniu
Pi w strefie bêd¹cej poza zasiêgiem ro�liny (ryc. 3). W pobieraniu Pi przez komórki
grzyba uczestnicz¹ transportery o wysokiej specyficzno�ci do Pi, np. GvPT (u Glomus
versiforme), GiPT (u Glomus intraradices) i GmosPT (u Glomus mosseae),
wykazuj¹ce podobieñstwo do ro�linnych transporterów z rodziny Pht1 [2, 32, 64].
Pobrane fosforany s¹ wbudowywane w zwi¹zki organiczne (m.in. kwasy nukleinowe,
fosfolipidy) albo polifosforany i transportowane s¹ do strzêpek znajduj¹cych siê wewn¹trz
korzenia gospodarza [31]. Mechanizm uwalniania Pi w skolonizowanych ro�linach jest
dot¹d s³abo poznany. Jony Pi przemieszczaj¹ siê przez b³onê komórek grzyba (wewn¹trz
korzenia ro�liny) prawdopodobnie zgodnie z gradientem stê¿eñ. W ich transporcie mog¹
uczestniczyæ wyspecjalizowane przeno�niki jonowe � pompy b¹d� kana³y [3]. Uwolnione
fosforany s¹ nastêpnie przemieszczane do komórek kory korzeni ro�lin z udzia³em
ro�linnych transporterów (ryc. 3). W 2001 roku  u  ziemniaka zidentyfikowano
transporter StPT3 aktywny jedynie w korzeniach skolonizowanych przez AMF [65].
W korzeniach wielu ro�lin zidentyfikowano przeno�niki, które ulega³y wy¿szej ekspresji
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w warunkach kolonizacji AMF, m.in.: StPT4, StPT5 (u Solanum tuberosum) [31, 32,
48], LePT3-5 (u Lycopersicon esculentum) [48, 58], OsPT11 (u Oryza sativa) [20,
54, 55] oraz MtPT4 (u Medicago truncatula) [24, 32]. Poziom ich ekspresji jest
skorelowany pozytywnie ze stopniem kolonizacji korzeni przez grzyby [63]. Transportery
te najprawdopodobniej uczestnicz¹ w przemieszczaniu Pi ze strzêpek grzyba do komórek
ro�liny (ryc. 3). Ponadto, w pêdach kukurydzy, której korzenie poddano kolonizacji
przez grzyby symbiotyczne, równie¿ obserwowano aktywacjê jednego z ro�linnych
transporterów Pi � Pht6 [49]. Prawdopodobnie mikoryza mo¿e modyfikowaæ nie tylko
pobieranie Pi przez korzenie, ale tak¿e przemieszczanie Pi w pêdzie.

3. TRANSPORTERY UCZESTNICZ¥CE W ROZMIESZCZENIU
Pi W RO�LINIE

Pi pobrany z roztworu glebowego do symplastu korzenia mo¿e byæ wykorzystany w
procesach metabolicznych na terenie korzenia, jednak wiêkszo�æ pobranego Pi jest

RYCINA 3. Pobieranie Pi w korzeniach pomidora (A) i innych ro�lin (B) skolonizowanych przez AMF.
Grzybowe transportery Pi: GvPT (Glomus versiforme), GiPT (Glomus intraradices), GmosPT (Glomus
mosseae) [2, 64]. (A) Transportery indukowane podczas kolonizacji przez grzyby symbiotyczne u
Lycopersicon esculentum: LePT3 � LePT5 [58]; (B) Transportery z rodziny Pht1 u innych gatunków
ro�lin, indukowane jedynie w warunkach mikoryzy [4, 20, 24, 31, 48, 55]
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transportowana ksylemem do nadziemnych czê�ci ro�lin [41, 42, 64]. Pi jest podstawow¹
form¹, w jakiej fosfor jest transportowany naczyniami ksylemu. W soku floemowym
transportowane s¹ tak¿e organiczne formy fosforu � nukleotydy (np. ATP), a tak¿e
heksozofosforany [42, 64]. W warunkach deficytu fosforu nastêpuje mobilizacja Pi
zgromadzonego w starszych li�ciach i jego translokacja (rurkami sitowymi)  do rosn¹cych
czê�ci ro�liny � m³odych li�ci i korzeni (ryc. 4).

Postuluje siê, ¿e w rozmieszczeniu Pi w tkankach ro�liny uczestnicz¹ przede
wszystkim transportery z rodziny Pht2. Pierwszym opisanym przedstawicielem tej
rodziny jest Pht2;1(ARAth;Pht2;1) obecny w tkankach zielonych Arabidopsis thaliana
(tab. 1) [12]. Bia³ko to zlokalizowano, m.in. w wewnêtrznej b³onie plastydów, gdzie
prawdopodobnie uczestniczy w transporcie Pi w poprzek b³ony wraz z innymi transloka-
torami [83]. Innymi przedstawicielami tej rodziny s¹ MEScry;Pht2;1 (Mesembryan-
themum crystallinum) [64] i SOLtu;Pht2;1 (Solanum tuberosum) [66]. Transportery
Pht2 s¹ najczê�ciej ma³o specyficznymi przeno�nikami b³onowymi, funkcjonuj¹ jako
transportery H+/Pi [76]. Przeno�niki z tej rodziny s¹ podobne w strukturze do trans-
porterów z rodziny Pht1 (równie¿ 12 domen), ale maj¹ pêtlê hydrofilow¹ pomiêdzy
MSD8 a MSD9. Transportery  te zlokalizowane s¹ zw³aszcza w pêdzie, a u Arabidopsis
hybrydyzacja in situ wykaza³a ich obecno�æ g³ównie w li�ciach rozetowych, co wskazuje
na udzia³ Pht2;1 w transporcie Pi do li�ci i w przemieszczaniu Pi wewn¹trz ro�liny
[23]. W badaniach nad ekspresj¹ genu Pht2;1 w tkankach li�ci u ziemniaka i rzodkiew-
nika wykazano pozytywn¹ regulacjê tych genów przez �wiat³o [66]. Analiza filogene-
tyczna ro�linnych transporterów Pht2 oraz pozosta³ych bia³kowych przeno�ników Pi z
ró¿nych organizmów wykaza³a, ¿e s¹ one bli¿ej spokrewnione ze sob¹ oraz z Na+

transporterami ni¿ z transporterami z rodziny Pht1 [64].
Niewiele wiadomo na temat transporterów zaanga¿owanych w za³adunek ksylemu

i floemu. Dowodów na ich udzia³ w tych procesach dostarczy³y mutanty Arabidopsis:
pho1 � z obni¿onym poziomem Pi w pêdzie [57] oraz pho2 � z nadmiarem Pi w pêdzie
[13, 14]. Mutant pho1 wykazywa³ zaburzenia w za³adunku Pi do ksylemu. Ostatnio
uda³o siê zidentyfikowaæ gen PHO1 u Arabidopsis thaliana, który najprawdopodobniej
koduje bia³ko nieznanego dot¹d transportera uczestnicz¹cego w za³adunku ksylemu.
Okaza³o siê, ¿e bia³ko PHO1 nie wykazuje homologii z ¿adnym z dot¹d poznanych
transporterów, ale jest bardzo podobne do ludzkich i mysich receptorów wirusa bia³aczki
[22, 79]. W genomie Arabidopsis zidentyfikowano 10 innych genów homologicznych
do PHO1 (PHO1;H1�PHO1;H10) (tab. 1), których ekspresja wykaza³a, ¿e bia³ka
PHO1 mog¹ uczestniczyæ równie¿ w transporcie Pi do komórek ziaren py³ku czy te¿
komórek epidermy i kory korzenia [85].

Inne badania wykaza³y istnienie niewielkiej grupy genów At4 u Arabidopsis, które
s¹ indukowane w warunkach niedoboru Pi i ulegaj¹ ekspresji w tkankach przewodz¹cych
[71]. Mutanty at4 Arabidopsis w warunkach deficytu fosforu wykazywa³y zaburzenia
w retranslokacji Pi do korzeni, w zwi¹zku z czym obserwowano wzmo¿on¹ akumulacjê
Pi w pêdach w porównaniu z  ro�linami dzikiego typu. Wyniki te wskazuj¹ na udzia³
produktów bia³kowych At4 w dystrybucji Pi na terenie ro�liny � prawdopodobnie reguluj¹
one przemieszczanie Pi z pêdu do korzenia [71].
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4. TRANSPORTERY Pi W B£ONACH ORGANELLI
KOMÓRKOWYCH

W ka¿dej komórce Pi jest transportowany pomiêdzy przedzia³ami wewn¹trz-
komórkowymi, takimi jak: plastydy, mitochondria czy wakuola. Wszystkie bia³ka, które
uczestnicz¹ w transporcie Pi pomiêdzy organellami w komórce, ró¿ni¹ siê znacznie
pod wzglêdem struktury i funkcji od transporterów bior¹cych udzia³ w pobieraniu Pi z

RYCINA  4. Dystrybucja Pi w tkankach ro�liny (A) i w przedzia³ach komórkowych (B). Przedstawiono
drogi transportu Pi w obrêbie ro�liny: pobieranie i transport z korzeni do pêdu (ksylem, kolor szary),
remobilizacjê Pi z li�ci (floem, kolor bia³y) oraz przemieszczanie Pi przez b³ony komórkowe i rozdzia³
fosforanów pomiêdzy wakuol¹ i cytozolem
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roztworu glebowego (Pht1). Badania przeprowadzone w ci¹gu kilku ostatnich lat
pozwoli³y na identyfikacjê translokatorów znajduj¹cych siê w b³onach plastydów i
mitochondriów. Ostatnio postuluje siê wyodrêbnienie trzeciej rodziny transporterów Pi
(oprócz Pht1 i Pht2) � Pht3 � wystêpuj¹cych w mitochondriach [76] (tab. 1). Jako
oddzieln¹ grupê wyró¿nia siê równie¿ translokatory Pi wystêpuj¹ce w plastydach �
pPT [35, 36, 82].

Transport Pi do mitochondriów zachodzi z udzia³em przeno�ników zbudowanych z
sze�ciu transb³onowych domen (dwie transb³onowe α-helisy rozdzielone pêtl¹ centraln¹,
w trzech powtórzeniach) [40, 56, 64, 78]. Geny koduj¹ce transportery Pht3 zosta³y
sklonowane u wielu ro�lin, m.in. u Arabidopsis thaliana, Oryza sativa i Zea mays
[78]. Transportery Pi w mitochondriach uczestnicz¹ w wymianie Pi pomiêdzy matriks
mitochondrialn¹ i cytozolem. Prawdopodobnie transport Pi odbywa siê na zasadzie
symportu z jonami H+ lub antyportu z jonami OH-, podobnie jak w przypadku
mitochondrialnych transporterów Pi u ssaków [78, 83].

W transporcie Pi pomiêdzy strom¹ plastydów a cytozolem uczestnicz¹ zlokalizowane
w wewnêtrznej b³onie plastydowej, silnie hydrofobowe bia³ka dzia³aj¹ce na zasadzie
antyportu. Bia³ka te zbudowane s¹ z 6�8 hydrofobowych domen, które najprawdo-
podobniej tworz¹ transmembranowe α-helisy [16]. Translokatory nale¿¹ce do pPT, w
przeciwieñstwie do innych plastydowych przeno�ników, funkcjonuj¹ w postaci dimerów
zbudowanych z dwóch identycznych podjednostek [35]. Strukturalnie przypominaj¹
równie¿ mitochondrialne transportery. Translokatory Pi kodowane s¹ przez genom
j¹drowy i transportowane do plastydów. W�ród poznanych do tej pory pPT mo¿emy
wyró¿niæ nastêpuj¹ce grupy transporterów: triozofosforan/fosforan (TPT), fosfoenolo-
pirogronian/fosforan (PPT), glukozo-6-fosforan/fosforan (GPT) oraz ksylulozo-5-
fosforan/fosforan (XPT) [16, 35] (tab. 1). W genomie Arabidopsis zidentyfikowano
16 genów koduj¹cych pPT. W przypadku TPT i XPT zidentyfikowano po 1 genie,
natomiast dla PPT i GPT � odpowiednio osiem i sze�æ genów � z których wiêkszo�æ to
pseudogeny (6 PPT, 4 GPT) [35].

Jednym z najlepiej poznanych translokatorów plastydowych oraz pierwszym
transporterem Pi wyizolowanym z ro�lin jest TPT, który  ulega ekspresji niemal wy³¹cznie
w tkankach fotosyntetyzuj¹cych [66]. Transporter ten wystêpuje do�æ powszechnie w
wewnêtrznej b³onie chloroplastowej i stanowi od 10 do 12% bia³ek tam wystêpuj¹cych
[83]. TPT uczestniczy w rozdziale Pi i triozofosforanów (niezbêdnych do syntezy skrobi
i sacharozy) pomiêdzy strom¹ chloroplastów i cytozolem [18]. Rolê tego transportera
potwierdzi³y badania z udzia³em antysensownych mutantów ziemniaka z obni¿on¹
ekspresj¹ TPT � wykazywa³y one zahamowanie syntezy sacharozy oraz wzmo¿on¹
akumulacjê skrobi [cyt. za 73]. Rol¹ PPT u ro�lin C

3
 jest natomiast dostarczanie PEP

do syntezy kwasów t³uszczowych oraz szlaku kwasu szikimowego, niezbêdnego do
produkcji wielu wtórnych metabolitów [17, 35]. Najszersz¹ specyficzno�æ substratow¹
spo�ród pPT wykazuje GPT transportuj¹cy triozofosforany oraz ufosforylowane piêcio-
i sze�ciowêglowe produkty fotosyntezy. W heterotroficznych tkankach GPT z kolei
uczestniczy w transporcie glukozo-6-fosforanu (substrat do syntezy skrobi zapasowej,
kwasów t³uszczowych lub oksydacyjnego szlaku pentozofosforanowego) do plastydów.
XPT uczestniczy w transporcie podobnych substancji jak GPT, z wyj¹tkiem glukozo-6-
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fosforanu. Prawdopodobnie, XPT dostarcza szkieletów wêglowych (np. w postaci
ksylulozo-5-fosforanu) z cytozolu do plastydowego szlaku pentozofosforanowego [35].

W chloroplastach ro�lin C
3
 wystêpuj¹ jedynie translokatory TPT i PPT, podczas

gdy u ro�lin CAM (ang. Crassulacean Acid Metabolism) dodatkowo wystêpuje GPT.
Rola translokatorów Pi u ro�lin CAM zosta³a poznana dziêki badaniom prowadzonym
na Mesembryanthemum crystallinum [26]. U badanych ro�lin CAM zaobserwowano
wzmo¿on¹ ekspresjê genów koduj¹cych PPT i GPT, ekspresja genów zmienia³a siê w
ci¹gu doby, w zale¿no�ci od okresu �wietlnego (lub ciemno�ci). Zasugerowano specy-
ficzn¹ rolê tych transporterów u ro�lin CAM: w ci¹gu dnia PPT uczestniczy w eksporcie
PEP z chloroplastów, a GPT � bierze udzia³ raczej w transporcie prekursorów skrobi
(na teren chloroplastów) ni¿ w mobilizacji skrobi. W ci¹gu nocy natomiast wszystkie
trzy transportery uczestnicz¹ w transporcie produktów rozk³adu skrobi [26].

Dla prawid³owego funkcjonowania procesów metabolicznych w komórce musi byæ
utrzymywane sta³e stê¿enie Pi w cytozolu (ryc. 4B). W warunkach deficytu fosforu
utrzymanie homeostazy Pi w komórce jest mo¿liwe dziêki puli fosforanów nagromadzo-
nych w wakuoli [41, 42]. Uwa¿a siê, ¿e w wakuoli wystêpuje od 80% do 95% ca³o�ci
fosforanów obecnych w komórce (pozosta³e to pula cytozolowa) [60] (ryc. 4B).
Wiadomo, ¿e transport Pi w poprzek tonoplastu zachodzi w obu kierunkach. Do tej
pory nie wyizolowano i nie zidentyfikowano ro�linnych tonoplastowych transporterów
Pi, st¹d niewiele wiadomo na temat przemieszczania Pi przez tonoplast. Natomiast
zidentyfikowano i poznano ostatnio tonoplastowe transportery przenosz¹ce inne aniony
� siarczany (SULTR4;1 i SULTR4;2) u Arabidopsis [34]. Transport Pi do wakuoli
mo¿e odbywaæ siê dziêki energii dostarczonej przez H+-ATPazy b¹d� pirofosfatazy
[60, 61]. Badania prowadzone na wakuolach izolowanych z zawiesin kultur komór-
kowych Catharanthus roseus wykaza³y, ¿e pobieranie Pi w warunkach niedoboru
fosforu przez wakuolê by³o znacznie wy¿sze ni¿ w kulturach kontrolnych. Obserwowany
wzrost pobierania Pi przez wakuolê mo¿e pe³niæ istotn¹ rolê w utrzymaniu homeostazy
fosforanowej w komórce, zw³aszcza podczas zwiêkszonego przemieszczania siê Pi do
cytoplazmy w warunkach deficytu fosforu [51].

PODSUMOWANIE

Zwi¹zki fosforu s¹ potrzebne we wszystkich organellach komórkowych oraz we
wszystkich tkankach i organach ro�liny do prawid³owego przebiegu procesów metabo-
licznych i wzrostowych ro�liny. Pomimo licznych doniesieñ i intensywnych wieloletnich
badañ wiele aspektów dotycz¹cych transportu i homeostazy Pi jest ma³o poznanych.
Wydaje siê, ¿e najmniej poznane procesy to transport Pi na terenie ro�liny (zw³aszcza
za³adunek i roz³adunek ksylemu i floemu), a tak¿e transport Pi przez tonoplast (rodzaj
transporterów) � wa¿ny do zachowania równowagi fosforanowej w komórce. Nale¿y
oczekiwaæ, i¿ w nied³ugim czasie nast¹pi dalszy postêp badañ, miêdzy innymi dziêki
zsekwencjonowaniu genomów kolejnych ro�lin, technikom genomiki funkcjonalnej i
proteomiki oraz wyselekcjonowaniu nowych mutantów i ro�lin transgenicznych.
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