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POBIERANIE I TRANSPORT FQSFORANOW
W KOMORKACH ROSLIN

PHOSPHATE UPTAKE AND TRANSPORT IN PLANT CELLS

Ewa ZEBROWSKA, Iwona CIERESZKO

Streszczenie: RoSliny wyksztalcity szereg przystosowan do powszechnego w przyrodzie niedoboru
fosforu. Szczegdlnie wazne jest sprawne pobieranie i dystrybucja jondw fosforanowych (Pi) w obrgbie
rosliny, a takze pomigdzy przedziatami komérkowymi. System transportu Pi jest skomplikowany —
$wiadczy o tym liczba i r6znorodnos$¢ transporterow uczestniczacych w tym procesie. W pracy szcze-
gotowo scharakteryzowano poznane ostatnio blonowe przenosniki Pi uczestniczace w procesie pobiera-
nia fosforanow z podtoza (Phtl), w transporcie Pi z korzenia do pedu oraz w dystrybucji Pi w pedzie
(Pht2). Opisano rowniez biatka mogace pelni¢ funkcje transporteréw lub ich regulatorow. Ponadto,
scharakteryzowano translokatory Pi biorace udziat w rozdziale Pi pomigdzy rézne przedziaty komorko-
we (Pht3, pPT).

Stowa kluczowe: komorki 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 skrotow: AMF (ang. Arbuscular Mycorrhizal Fungi) — arbuskularne grzyby mikoryzowe; MSD
(ang. Membrane-Spanning Domain) — domeny transbtonowe; Pht (ang. Phosphate Transporter) —trans-
portery jonéw fosforanowych; Pi (ang. inorganic Phosphate) — jony fosforanowe; pPT (ang. plastidic
Phosphate Translocator) — plastydowe translokatory Pi.

1. WSTEP

Fosfor jest pierwiastkiem niezbednym do prawidtowego wzrostu i rozwoju ro$lin.
Pelni zaréwno funkcje strukturalne (fosfolipidy i inne zwiazki fosforu), zapasowe (fityna)
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iregulacyjne (regulacja ekspresji genow). Uczestniczy w metabolizmie komérkowym
bezposrednio (np. fosforany cukréw) i posrednio (np. regulacja aktywnosci enzymow
poprzez fosforylacje i defosforylacj¢). Bierze takze udzial w procesach przekazywania
informacji genetycznej (sktadnik kwasow nukleinowych) oraz w magazynowaniu energii
(sktadnik ATP, PPi) [7, 8, 60, 67, 79].

Fosfor obecny w glebie wchodzi w sktad zwiazkow organicznych (kwas fitynowy)
lub nieorganicznych (mineraly) najczesciej niedostepnych dla roslin [28, 39, 63, 69, 81].
Bezposrednio dostepna dla roslin forma fosforu sa jedynie jony fosforanowe w roztwo-
rze glebowym (H,PO,” lub HPO,*) okreslane jako Pi. Zawarto$¢ Pi w glebach rzadko
przekracza 10 UM [60, 74, 77]. Dostepnos¢ fosforanow zalezy od wielu czynnikow,
migdzy innymi ich interakcji z pozostatymi sktadnikami gleby. Ze wzgledu na wysoka
reaktywnos$¢ moga by¢ one pobierane przez rosling tylko w niewielkim zakresie pH
(pH 5-6) [69, 81]. W kwasnych glebach fosforany tworza trudno rozpuszczalne zwiazki
z glinem i zelazem, natomiast w zasadowych z wapniem i magnezem [28]. Jony Pi
przemieszczaja si¢ w roztworze glebowym droga dyfuzji, poniewaz wspotczynnik dyfuzji
jest niewielki (10>-10"" m? na 1 s), wokot korzeni wystepuje czesto tzw. strefa
wyczerpania [56, 64]. W wigkszo$ci gleb stezenie dostgpnych form fosforu jest o kilka
rzedow wielkosci nizsze niz st¢zenie Pi w tkankach roslin (520 mM) [60, 69, 81].

W warunkach niskiej dostgpnosci Pi rosliny rozwingly szereg przystosowan,
obejmujacych zmiany morfologiczne, fizjologiczne czy biochemiczne, prowadzacych
do zwigkszenia dostgpnosci Pi w podtozu. Reakcje te zostaty szczegdélowo opisane w
wielu pracach przegladowych [19, 23,27, 56, 60, 63, 67, 81, 86], w tym takze w jezyku
polskim [7-10]. W warunkach niskiej dostgpnosci fosforanow niezbedny jest zwlaszcza
efektywny system pobierania i transportu Pi. W ostatnich latach wiele prac eksperymen-
talnych poswigcono badaniom réznych biatek transportujacych Pi. Postep badan z tej
dziedziny jest duzy, m.in. dzigki zastosowaniu najnowszych technik badawczych. W
niniejszej pracy przegladowej podjgto probe przedstawienia najwazniejszych osiagnigc.

2. POBIERANIE Pi. TRANSPORT PRZEZ BLONE
KOMORKOWA

Jony fosforanowe sa pobierane gtdwnie przez komorki strefy wtosnikowej korzenia.
Szacuje sig, ze wto$niki odpowiadaja za absorpcje ok. 63% Pi pobranych w warunkach
niedoboru fosforu [61]. Fosforany przemieszczaja si¢ z roztworu glebowego do przestrze-
ni apoplastycznych §cian komdrkowych wiosnikéw droga dyfuzji, skad transportowane
sa do wnetrza komorki. Substancje mineralne po przekroczeniu bariery btony komor-
kowej komorek epidermy moga si¢ swobodnie przemieszcza¢ dalej w kierunku walca
osiowego poprzez plazmodesmy [63, 69].

Stezenie fosforu w glebie jest okoto 1000-10 000 razy nizsze niz w komorkach
roslinnych [69, 81]. W zwiazku z tym transport przez btong komorkowa musi odbywac
si¢ wbrew gradientowi stezen (ryc. 1). Dodatkowo ujemnie natadowane jony Pi musza
przezwycigzy¢ barierg ujemnego potencjatu blony komorkowej i dlatego transport Pi



TRANSPORT FOSFORANOW W KOMORKACH ROSLIN 285

" gy [ . n
s "L no wa P
m AN E O =
T
apoplast -~ w

e R
SULLLLLLUL L L LG

cytozol | S - )
™ o A 28 4 .
/" . °© mo oPi
ATP ADP+Pi . o
o n
o © o ©
H' - ATPaza Pht

RYCINA 1. Mechanizm transportu Pi przez plazmolem¢ komorek roslinnych, Pht — transportery Pi;
zmodyfikowane wg [56]

wymaga naktadu energii i zachodzi z udziatem transblonowych transporterow biatkowych
[41, 42, 56] (ryc. 1,2). Izolacja i identyfikacja bialek transporterow Pi byta mozliwa
dopiero w wyniku zastosowania technik molekularnych. Z pomoca nowoczesnej
technologii w ciagu ostatniego 10-lecia zostalo scharakteryzowanych wiele sposrod
specyficznych bialek zwiazanych z transportem Pi w roslinach oraz kodujacych je
genow. W transporcie fosforandw ze srodowiska do komorki roslinnej biora udziat
dwa systemy transportu Pi o ré6znych witasciwosciach kinetycznych: transportery o
wysokim i niskim powinowactwie do fosforanéw [42, 80]. System z udziatem
transporterow o niskim powinowactwie do Pi wydaje si¢ by¢ zawsze aktywny, podczas
gdy transportery o wysokim powinowactwie do Pi sa aktywowane tylko w warunkach
deficytu fosforu [1, 33, 42, 56, 60]. Przy stezeniu Pi ponizej 20 uM (typowym dla
wigkszo$ci gleb uprawnych) zachodzi transport z udzialem glownie transporteréw o
wysokim powinowactwie [15].

Jony Pi sa transportowane dzigki aktywnosci transmembranowej H*-ATPazy, ktéra
jednokierunkowo transportuje protony na zewnatrz btony, przy udziale energii pochodzacej
z rozpadu ATP do ADP (transport pierwotny) [80] (ryc. 1). Powoduje to powstanie
potencjatu elektrochemicznego po stronie cytoplazmy w zakresie od —150 do —200 mV
[56]. Przemieszczanie protondw zgodnie z rdznica st¢zenia i gradientem elektroche-
micznym powoduje transport jonéw Pi w poprzek blony do wnetrza komorki. Transport
Pi zachodzi wbrew gradientowi stezen — na zasadzie symportu z jonami H" (wtérny
transport) [31, 42, 64]. U grzybow, oprocz transporteréw zaleznych od jonow HT,
wystepuja rowniez transportery Na‘-zalezne (typowe dla zwierzat). U Neurospora
crassa H'/transportery sa aktywne w pH 4,5-6,0, natomiast Na‘/transportery w
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zasadowym $rodowisku o pH>8 [64, 69]. Transport zalezny od Na* obserwowano
réwniez u Chara sp. [81]. Do tej pory nie stwierdzono wystgpowania takiego systemu
transportu u ro$lin wyzszych, ale nie mozna wykluczy¢ jego istnienia np. u halofitow
rosnacych na glebach o duzym zasoleniu [64].

Mimo intensywnych w ostatnich latach badan nad mechanizmami absorbcji Pi zarowno w
korzeniach roslin, jak i w kulturach tkankowych, stabo poznana jest stechiometria pobierania
fosforanow u roslin wyzszych. Wedtug niektorych badan na przetransportowanie jednego
jonu H PO, potrzeba od dwoch do czterech protondw. llos¢ H' moze by¢ zmienna i zalezy
od dostepnosci fosforanow, stezenia Pi w tkance czy gatunku rosliny [45, 80].

Wyplyw nadmiaru jonéw Pi z komorki nie wymaga naktadu energii, poniewaz zachodzi
zgodnie z gradientem stgzen i potencjatu. Wydalanie Pi poza komorke odbywa si¢ na
zasadzie uniportu, by¢ moze poprzez selektywne kanaty jonowe [22].

W blonach komérkowych wyrdznia sig obecnie dwie glowne rodziny transporteréw Pi:
Phtl (w wigkszosci transportery o wysokim powinowactwie do Pi) oraz Pht2 (transportery
o niskim powinowactwie do Pi) [43, 52, 72, 74, 76]. Ponadto, oddzielna grupg stanowia
transportery zlokalizowane w btonach mitochondrium (rodzina Pht3) [64], plastydow (pPT)
[26, 35], a takze niektore bialka kodowane przez geny PHO! (tab. 1) [2, 85].

2.1. Transportery Phtl

Roslinne transportery Pi naleza do rodziny PHS (ang. Phosphate-H*Symporters)
i nadrodziny MFS (ang. Major Facilitator Superfamily). Nadrodzina MFS jest jedna
z dwoch najwigkszych grup transporterow blonowych wystepujacych u wszystkich
organizmdw zywych. Biatka te wykazuja duza homologi¢ w budowie i uczestnicza w
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transporcie jonow, cukrow, antybiotykdw czy aminokwasow [53]. Roslinne transportery
Pi sg transbtonowymi biatkami o masie molekularnej ok. 58 kDa. Sa zbudowane z ok.
518-587 aminokwasow [60, 63], ktore tworza hydrofobowe transbtonowe domeny
MSD (ang. Membrane-Spanning Domains). Na kazda z domen przypada od 17 do
25 aminokwaséw tworzacych helis¢ przechodzaca przez blong komdrkowa. W
przypadku Phtl istnieje 12 domen, utozonych w konfiguracji 6+6 z dluga centralng
petla pomigdzy MSD6 a MSD7. Uwaza sig, ze zaréwno petla centralna, jak i N- i
C-koniec lezg po wewngtrznej stronie btony [53, 81] (ryc. 2). Mechanizm dziatania Pht
jest najprawdopodobniej podobny do funkcjonowania pozostatych biatek nosnikowych
z nadrodziny MFS. Transport Pi nastepuje w wyniku zmian konformacyjnych biatka —
przenosnika Pi, czego rezultatem jest wiazanie lub uwalnianie transportowanego zwiazku
[31,61,62,74,76,77].

Transportery z rodziny Phtl po raz pierwszy wyizolowano z blon komérkowych
drozdzy [5]. Roslinne transportery z rodziny Phtl naleza gtownie do transporteréow o
wysokim powinowactwie do Pi. Przeno$niki Phtl wykazuja duza homologi¢ do
drozdzowych transporteréw Pho84 H*/Pi [84]. W ostatnich latach poczyniono wielki
postep w izolacji i charakterystyce wielu roslinnych transporterow z tej rodziny. Rodzina
Phtl obejmuje od dwoch do kilkunastu przedstawicieli dla danego gatunku, charakteryzu-
jacych si¢ duzym podobienstwem sekwencji wzgledem siebie, ale rozniacych si¢ funkcja
petiona podczas wzrostu i rozwoju ro$liny [4]. U Arabidopsis thaliana zidentyfikowa-
no 9 genow kodujacych transportery o wysokim powinowactwie: ARAth, Phtl;1-1;9
(Phtl;1-1;9) [33, 45, 47, 50, 75] (tab. 1). U innych gatunkéw roslin dwulisciennych
rowniez zidentyfikowano homologiczne geny np.: LePTI — LePT5 (Lycopersicon
esculentum) [12, 37], StPT1 — StPT5 (Solanum tuberosum) [21, 58], NtPT1 — NtPT4
(Nicotiana tabacum) [30], CrPTI (Catharanthus roseus) [29] i MtPTI1 — MtPT4
(Medicago truncatula) [6, 24, 32, 38]. Znacznie mniej wiadomo o transporcie
fosforandéw u roslin jednolisciennych. U Oryza sativa zidentyfikowano az 13 genow z
rodziny Phtl (OsPTI-OsPTI13), wsrod ktorych tylko OsPT11 zostal szczegdtowo
zbadany [55]. U Hordeum vulgare natomiast wykryto do tej pory 8 genow kodujacych
transportery z rodziny Phtl (HvPTI-HvPTS8) [70]. Stosowane w literaturze nazew-
nictwo genow kodujacych transportery Pinie jest ujednolicone, pomimo zasad ustalonych
przez CPGN (ang. Commission on Plant Gene Nomenclature) [56]. W niniejszym
opracowaniu najczesciej uzywa si¢ uproszczonych nazw transporterow (i kodujacych
je gendw) — zgodnie z cytowanymi autorami prac doswiadczalnych.

Przeno$niki Phtl wystepuja gtéwnie w btonach komoérkowych korzeni i uczestnicza
w pobieraniu Pi z roztworu glebowego. Ekspresja wigkszosci tych bialek indukowana
jest w warunkach niedoboru fosforu [44, 61, 64, 79]. Transportery te zlokalizowane sa
gtdwnie w epidermie i wlosnikach [11, 37]. Niektore z nich, np. LePT1 u pomidora,
ulegaja ekspresji zarowno w epidermie, jak i w komorkach kory korzenia [46, 47].

Sposrod genow kodujacych transportery Phtl u Arabidopsis najdoktadniej zostaty
zbadane Phtl;1 i Phtl;4 (tab. 1) [43]. Badania mutantéw, charakteryzujacych sig
brakiem aktywnosci wyzej wymienionych genow, wskazaty na istotna rolg kodowanych
przez nie biatek nosnikowych w pobieraniu Pi z podloza zarowno w warunkach
normalnego zywienia fosforanowego, jak i w niedoborze fosforu [72]. Z kolei gen
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TABELA 1. Transportery Pi oraz geny je kodujace w tkankach Arabidopsis thaliana

Rodzina Nazwa genu Lokalizacja
/grupa trans-
porterow
Phtl ARAth;Pht1;1 |Glownie komorki epidermy oraz w mniejszym stopniu komorki kory
korzenia, endosperm kietkujacych nasion [45, 47, 52, 72, 75]
ARAth;Pht1;2 |Komorki epidermy i wloéniki w strefie wlo$nikowej korzenia
[47, 52, 75]
ARAth;Pht1;3 |Korzen gldéwny (walec osiowy) [47, 52]
ARAth;Pht1;4 |Liscie, zawiesiny komorkowe, korzen (epiderma wierzchotka
wzrostu), hydatody, liScienie, paki boczne [45, 47, 52, 72]
ARAth;Pht1;5 |Liscienie i hypokotyle kilkudniowych siewek, pedy, starsze liScie
(floem), mlode paki kwiatowe i wiazki przewodzace kwiatow [47, 52]
ARAth;Pht1;6 |Tapetum, pylniki, dojrzate ziarna pytku [47, 52]
ARAth;Phtl;7 |Korzenie, dojrzale ziarna pylku [47, 52]
ARAth;Pht1;8 |Korzenie [47, 56]
ARAth;Phtl;9 |Korzenie [47, 56]
Pht2 ARAth;Pht2;1 |Zielone tkanki rosliny (gléwnie blaszka liSciowa i tkanki
przewodzace) [12, 83]
Trans- ARAth;Pht3;1
lokatory ARAth;Pht3;2 |Wewngtrzna blona mitochondrium [76]
w mitochon- | ARAth;Pht3,3
driach
Trans- AtTPT
lokatory
w plastydach AtPPT2
AtPPTI10 Wewngtrzna btona plastydow [16]
AtGPTI
AtGPT2
AtXPT Kwiaty, liscie, pedy, korzenie [16, 56]
Bialka PHOI
z rodziny PHOI;HI Komorki epidermy i kory korzenia, ziarna pylku [22, 83]
PHO1 PHOI;HI0

Phtl;5 ulegat ekspresji zarowno w liscieniach mtodych siewek Arabidopsis, jak i w
starzejacych si¢ dojrzatych liciach. Sugerowalo to udziat transportera Pht1;5 w remo-
bilizacji Pi z liScieni do rozwijajacych sig lisci siewek oraz ze starszych lisci (tab. 1).
Ponadto, najwyzsza ekspresje genu Phtl;5 obserwowano w wiazkach przewodzacych,
zwlaszcza we floemie, przy czym ekspresja tego genu byla wyraznie wyzsza w
warunkach deficytu fosforu [33, 47]. Ekspresj¢ transporterow Phtl w nadziemnych
czesciach rosliny obserwowano réwniez u innych roslin, np. u Hordeum vulgare. Analiza
transportera HVPT6 wykazata, Ze jest to przenosnik o niskiej specyficznosci do Pi i
ulega ekspresji gtownie w starszych liSciach (najczesciej we floemie), co wskazuje na
jego udziat w remobilizacji fosforu [59]. Wydaje sig, ze transportery z rodziny Phtl
odgrywaja o wiele szersza rolg w transporcie Pi, niz do niedawna przypuszczano. Sa
one zaangazowane przede wszystkim w pobieranie Pi przez korzenie, ale moga rowniez
uczestniczy¢ w translokacji Pi w obrebie ro$liny.
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Transportery Pi o wysokim powinowactwie, indukowane przez deficyt fosforu moga
by¢, obok fosfataz oraz innych enzymow udostepniajacych fosforany roslinom, sktadnikami
hipotetycznego ,,ro$linnego pho regulonu” [1, 60]. Istnienie takiego zestawu gendw
uczestniczacych w odpowiedziach na deficyt fosforu zostato dotychczas udowodnione jedynie
u mikroorganizmow. Szczegétowo opisano to m.in. w cytowanych pracach [1, 8, 64].

Mutacja genu PHRI (ang. Phosphate Starvation Response) u transgenicznych
Arabidopsis (z genem reporterowym specyficznie indukowanym przez deficyt Pi)
powoduje zahamowanie ekspresji kilku genow, ktore sa zwykle indukowane w
warunkach deficytu fosforu, np. AtPT1, czy genu kodujacego kwasne fosfatazy.
Sklonowany gen PHRI okazat si¢ czynnikiem transkrypcyjnym wykazujacym duze
podobienstwo do rodziny czynnikow transkrypcyjnych MYB i jest jednym z pierwszych
elemendw regulujacych ekspresje wielu genow w warunkach deficytu Pi, zidentyfikowa-
nych u roslin wyzszych [68, 79].

2.2. Rola mikoryzy w pobieraniu Pi

Powierzchnia absorpcji substancji mineralnych przez korzenie roslin moze by¢
znacznie zwigkszona dzigki symbiozie z grzybami mikoryzowymi. Mikoryza arbuskularna
AM (ang. Arbuscular Mycorrhiza) jest najbardziej rozpowszechnionym typem
endomikoryzy. Strzgpki grzybow wytwarzaja w komorkach kory korzenia charakterys-
tyczne drzewkowate struktury, zwane arbuskulami. Szacuje sig, ze ponad 80%
wszystkich gatunkéw roslin ladowych korzysta z mikoryzy [64, 81]. Symbiotyczne
grzyby kolonizujace korzenie wielu roslin zwigkszaja dostepnos¢ sktadnikow odzywczych,
zwlaszcza fosforandw, w zamian za to otrzymuja od rosliny weglowodany i aminokwasy
[9, 25]. Mikoryza petni szczeg6lna role w warunkach niedoboru fosforu, kiedy roslina
pobieranie Pi prawie catkowicie zawdzigcza grzybni [64]. Wyrdzniono dwie drogi
pobierania Piu roslin zyjacych w symbiozie z grzybami: bezposrednia (przez epiderme
korzeni i wlo$niki) oraz posrednia (przez grzybni¢ AMF) [3,76]. Od niedawna rozpoczgto
badania mechanizmu pobierania Pi przez strzgpki grzyba i transport do komorek
gospodarza. Strzepki grzyba polozone na zewnatrz korzenia uczestnicza w pobieraniu
Pi w strefie bedacej poza zasiggiem rosliny (ryc. 3). W pobieraniu Pi przez komorki
grzyba uczestnicza transportery o wysokiej specyficzno$ci do Pi, np. GVPT (u Glomus
versiforme), GiPT (u Glomus intraradices) i GmosPT (u Glomus mosseae),
wykazujace podobienstwo do roslinnych transporterow z rodziny Phtl [2, 32, 64].
Pobrane fosforany sa wbudowywane w zwiazki organiczne (m.in. kwasy nukleinowe,
fosfolipidy) albo polifosforany i transportowane sa do strzgpek znajdujacych si¢ wewnatrz
korzenia gospodarza [31]. Mechanizm uwalniania Pi w skolonizowanych roslinach jest
dotad stabo poznany. Jony Pi przemieszczaja si¢ przez btong komorek grzyba (wewnatrz
korzenia rosliny) prawdopodobnie zgodnie z gradientem st¢zen. W ich transporcie moga
uczestniczy¢ wyspecjalizowane przeno$niki jonowe —pompy badz kanaty [3]. Uwolnione
fosforany sa nastgpnie przemieszczane do komoérek kory korzeni roslin z udziatem
roslinnych transporterow (ryc. 3). W 2001 roku u ziemniaka zidentyfikowano
transporter StPT3 aktywny jedynie w korzeniach skolonizowanych przez AMF [65].
W korzeniach wielu roslin zidentyfikowano przeno$niki, ktore ulegaty wyzszej ekspres;ji
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RYCINA 3. Pobieranie Pi w korzeniach pomidora (A) i innych ro$lin (B) skolonizowanych przez AMF.
Grzybowe transportery Pi: GVPT (Glomus versiforme), GiPT (Glomus intraradices), GmosPT (Glomus
mosseae) [2, 64]. (A) Transportery indukowane podczas kolonizacji przez grzyby symbiotyczne u
Lycopersicon esculentum: LePT3 — LePT5 [58]; (B) Transportery z rodziny Phtl u innych gatunkow
ro$lin, indukowane jedynie w warunkach mikoryzy [4, 20, 24, 31, 48, 55]

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 uczestnicza w przemieszczaniu Pi ze strzgpek grzyba do komorek
rosliny (ryc. 3). Ponadto, w pedach kukurydzy, ktorej korzenie poddano kolonizacji
przez grzyby symbiotyczne, rowniez obserwowano aktywacje jednego z roslinnych
transporterow Pi— Pht6 [49]. Prawdopodobnie mikoryza moze modyfikowac nie tylko
pobieranie Pi przez korzenie, ale takze przemieszczanie Pi w pedzie.

3. TRANSPORTERY UCZESTNICZACE W ROZMIESZCZENIU
Pi W ROSLINIE

Pi pobrany z roztworu glebowego do symplastu korzenia moze by¢ wykorzystany w
procesach metabolicznych na terenie korzenia, jednak wigkszo$¢ pobranego Pi jest
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transportowana ksylemem do nadziemnych czg$ciroslin [41,42, 64]. Pi jest podstawowa
forma, w jakiej fosfor jest transportowany naczyniami ksylemu. W soku floemowym
transportowane sg takze organiczne formy fosforu — nukleotydy (np. ATP), a takze
heksozofosforany [42, 64]. W warunkach deficytu fosforu nastepuje mobilizacja Pi
zgromadzonego w starszych lisciach i jego translokacja (rurkami sitowymi) do rosnacych
czg$ci rosliny — mlodych lisci i korzeni (ryc. 4).

Postuluje sig, ze w rozmieszczeniu Pi w tkankach rosliny uczestnicza 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]. Bialko to zlokalizowano, m.in. w wewngtrznej btonie plastydow, gdzie
prawdopodobnie uczestniczy w transporcie Pi w poprzek btony wraz z innymi transloka-
torami [83]. Innymi przedstawicielami tej rodziny sa MEScry;Pht2;1 (Mesembryan-
themum crystallinum) [64] 1 SOLtu;Pht2;1 (Solanum tuberosum) [66]. Transportery
Pht2 sg najcze$ciej mato specyficznymi przenosnikami blonowymi, funkcjonuja jako
transportery H/Pi [76]. Przenos$niki z tej rodziny sa podobne w strukturze do trans-
porterow z rodziny Phtl (réwniez 12 domen), ale maja petle hydrofilowa pomiedzy
MSD8 a MSD9. Transportery te zlokalizowane sa zwlaszcza w pedzie, a u Arabidopsis
hybrydyzacja in situ wykazata ich obecnos¢ gtéwnie w lisciach rozetowych, co wskazuje
na udziat Pht2;1 w transporcie Pi do liSci i w przemieszczaniu Pi wewnatrz ro$liny
[23]. W badaniach nad ekspresja genu Pht2; 1 w tkankach li§ci u ziemniaka i rzodkiew-
nika wykazano pozytywna regulacje tych gendw przez swiatto [66]. Analiza filogene-
tyczna roslinnych transporterow Pht2 oraz pozostatych biatkowych przenosnikow Pi z
réznych organizmow wykazata, ze sa one blizej spokrewnione ze soba oraz z Na*
transporterami niz z transporterami z rodziny Phtl [64].

Niewiele wiadomo na temat transporteréw zaangazowanych w zaladunek ksylemu
i floemu. Dowodow na ich udzial w tych procesach dostarczyty mutanty Arabidopsis:
phol —z obnizonym poziomem Pi w pedzie [57] oraz pho2 — z nadmiarem Pi w pedzie
[13, 14]. Mutant phol wykazywat zaburzenia w zaladunku Pi do ksylemu. Ostatnio
udato si¢ zidentyfikowac gen PHO1 u Arabidopsis thaliana, ktdry najprawdopodobnie;j
koduje biatko nieznanego dotad transportera uczestniczacego w zatadunku ksylemu.
Okazato sig, ze biatko PHO1 nie wykazuje homologii z Zadnym z dotad poznanych
transporterow, ale jest bardzo podobne do ludzkich i mysich receptoréw wirusa biataczki
[22,79]. W genomie Arabidopsis zidentyfikowano 10 innych genow homologicznych
do PHOI (PHOI;HI-PHOI;HI10) (tab. 1), ktorych ekspresja wykazata, ze biatka
PHO1 moga uczestniczy¢ rowniez w transporcie Pi do komorek ziaren pytku czy tez
komorek epidermy i kory korzenia [85].

Inne badania wykazaty istnienie niewielkiej grupy genow At4 u Arabidopsis, ktore
sa indukowane w warunkach niedoboru Pi i ulegaja ekspresji w tkankach przewodzacych
[71]. Mutanty at4 Arabidopsis w warunkach deficytu fosforu wykazywaty zaburzenia
w retranslokacji Pi do korzeni, w zwiazku z czym obserwowano wzmozong akumulacje
Pi w pedach w poréwnaniu z roslinami dzikiego typu. Wyniki te wskazuja na udziat
produktow biatkowych At4 w dystrybucji Pina terenie rosliny — prawdopodobnie reguluja
one przemieszczanie Pi z pedu do korzenia [71].
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cytozol
5% - 20 % Pi

wakuola
80% - 95%Pi

RYCINA 4. Dystrybucja Pi w tkankach rosliny (A) i w przedziatach komoérkowych (B). Przedstawiono
drogi transportu Pi w obrgbie rosliny: pobieranie i transport z korzeni do pedu (ksylem, kolor szary),
remobilizacj¢ Pi z lisci (floem, kolor biaty) oraz przemieszczanie Pi przez blony komorkowe i rozdziat
fosforanéw pomigdzy wakuola i cytozolem

4. TRANSPORTERY Pi W BLONACH ORGANELLI
KOMORKOWYCH

W kazdej komorce Pi jest transportowany pomigdzy przedziatami wewnatrz-
komorkowymi, takimi jak: plastydy, mitochondria czy wakuola. Wszystkie biatka, ktore
uczestnicza w transporcie Pi pomigdzy organellami w komorce, r6znia si¢ znacznie
pod wzgledem struktury i funkcji od transporterow bioracych udziat w pobieraniu Pi z
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roztworu glebowego (Phtl). Badania przeprowadzone w ciagu kilku ostatnich lat
pozwolity na identyfikacj¢ translokatoréw znajdujacych si¢ w btonach plastydow i
mitochondridw. Ostatnio postuluje si¢ wyodrebnienie trzeciej rodziny transporterow Pi
(oprécz Phtl i Pht2) — Pht3 — wystepujacych w mitochondriach [76] (tab. 1). Jako
oddzielna grupg wyrdznia sig¢ rowniez translokatory Pi wystepujace w plastydach —
pPT [35, 36, 82].

Transport Pi do mitochondriéw zachodzi z udziatem przeno$nikoéw zbudowanych z
sze$ciu transbtonowych domen (dwie transbtonowe O-helisy rozdzielone petla centralna,
w trzech powtorzeniach) [40, 56, 64, 78]. Geny kodujace transportery Pht3 zostaty
sklonowane u wielu roslin, m.in. u Arabidopsis thaliana, Oryza sativa i Zea mays
[78]. Transportery Pi w mitochondriach uczestnicza w wymianie Pi pomigdzy matriks
mitochondrialng i cytozolem. Prawdopodobnie transport Pi odbywa si¢ na zasadzie
symportu z jonami H* lub antyportu z jonami OH-, podobnie jak w przypadku
mitochondrialnych transporterow Pi u ssakow [78, 83].

W transporcie Pi pomigdzy stroma plastydow a cytozolem uczestnicza zlokalizowane
w wewngetrznej btonie plastydowe;j, silnie hydrofobowe bialka dzialajace na zasadzie
antyportu. Biatka te zbudowane sa z 68 hydrofobowych domen, ktére najprawdo-
podobniej tworza transmembranowe O-helisy [16]. Translokatory nalezace do pPT, w
przeciwienstwie do innych plastydowych przeno$nikow, funkcjonuja w postaci dimeréw
zbudowanych z dwoch identycznych podjednostek [35]. Strukturalnie przypominaja
rowniez mitochondrialne transportery. Translokatory Pi kodowane sa przez genom
jadrowy i transportowane do plastydéw. Wsrod poznanych do tej pory pPT mozemy
wyroznic nastgpujace grupy transporterow: triozofosforan/fosforan (TPT), fosfoenolo-
pirogronian/fosforan (PPT), glukozo-6-fosforan/fosforan (GPT) oraz ksylulozo-5-
fosforan/fosforan (XPT) [16, 35] (tab. 1). W genomie Arabidopsis zidentyfikowano
16 genow kodujacych pPT. W przypadku TPT i XPT zidentyfikowano po 1 genie,
natomiast dla PPT i GPT — odpowiednio osiem i sze$¢ gendw — z ktorych wigkszos¢ to
pseudogeny (6 PPT, 4 GPT) [35].

Jednym z najlepiej poznanych translokatorow plastydowych oraz pierwszym
transporterem Pi wyizolowanym z ro$lin jest TPT, ktory ulega ekspresji niemal wytacznie
w tkankach fotosyntetyzujacych [66]. Transporter ten wystepuje dos¢ powszechnie w
wewngtrznej btonie chloroplastowej i stanowi od 10 do 12% biatek tam wystepujacych
[83]. TPT uczestniczy w rozdziale Pi i triozofosforanéw (niezbgdnych do syntezy skrobi
i sacharozy) pomigdzy stroma chloroplastow i cytozolem [18]. Rolg tego transportera
potwierdzily badania z udziatem antysensownych mutantéw ziemniaka z obnizona
ekspresja TPT — wykazywaly one zahamowanie syntezy sacharozy oraz wzmozona
akumulacjg skrobi [cyt. za 73]. Rola PPT u roslin C, jest natomiast dostarczanie PEP
do syntezy kwasow thuszczowych oraz szlaku kwasu szikimowego, niezbgdnego do
produkcji wielu wtornych metabolitow [17, 35]. Najszersza specyficznos¢ substratowa
sposrod pPT wykazuje GPT transportujacy triozofosforany oraz ufosforylowane pigcio-
i szeScioweglowe produkty fotosyntezy. W heterotroficznych tkankach GPT z kolei
uczestniczy w transporcie glukozo-6-fosforanu (substrat do syntezy skrobi zapasowe;j,
kwasow thuszczowych lub oksydacyjnego szlaku pentozofosforanowego) do plastydow.
XPT uczestniczy w transporcie podobnych substancji jak GPT, z wyjatkiem glukozo-6-
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fosforanu. Prawdopodobnie, XPT dostarcza szkieletow weglowych (np. w postaci
ksylulozo-5-fosforanu) z cytozolu do plastydowego szlaku pentozofosforanowego [35].

W chloroplastach roslin C, wyste¢puja jedynie translokatory TPT i PPT, podczas
gdy uroslin CAM (ang. Crassulacean Acid Metabolism) dodatkowo wystepuje GPT.
Rola translokatorow Piu roslin CAM zostata poznana dzigki badaniom prowadzonym
na Mesembryanthemum crystallinum [26]. U badanych roslin CAM zaobserwowano
wzmozong ekspresj¢ genow kodujacych PPT i GPT, ekspresja genéw zmieniala si¢ w
ciagu doby, w zalezno$ci od okresu swietlnego (lub ciemnosci). Zasugerowano specy-
ficzna rolg tych transporterow u roslin CAM: w ciagu dnia PPT uczestniczy w eksporcie
PEP z chloroplastow, a GPT — bierze udziat raczej w transporcie prekursoréw skrobi
(na teren chloroplastéw) niz w mobilizacji skrobi. W ciagu nocy natomiast wszystkie
trzy transportery uczestnicza w transporcie produktéw rozktadu skrobi [26].

Dla prawidlowego funkcjonowania proceséw metabolicznych w komorce musi by¢
utrzymywane state stezenie Pi w cytozolu (ryc. 4B). W warunkach deficytu fosforu
utrzymanie homeostazy Pi w komorce jest mozliwe dzigki puli fosforanow nagromadzo-
nych w wakuoli [41, 42]. Uwaza sig, ze w wakuoli wystepuje od 80% do 95% catosci
fosforanow obecnych w komorce (pozostate to pula cytozolowa) [60] (ryc. 4B).
Wiadomo, Ze transport Pi w poprzek tonoplastu zachodzi w obu kierunkach. Do tej
pory nie wyizolowano i nie zidentyfikowano roslinnych tonoplastowych transporterow
P1i, stad niewiele wiadomo na temat przemieszczania Pi przez tonoplast. Natomiast
zidentyfikowano i poznano ostatnio tonoplastowe transportery przenoszace inne aniony
— siarczany (SULTR4;1 1 SULTR4;2) u Arabidopsis [34]. Transport Pi do wakuoli
moze odbywac sig dzigki energii dostarczonej przez H-ATPazy badz pirofosfatazy
[60, 61]. Badania prowadzone na wakuolach izolowanych z zawiesin kultur komor-
kowych Catharanthus roseus wykazaty, ze pobieranie Pi w warunkach niedoboru
fosforu przez wakuolg bylo znacznie wyzsze niz w kulturach kontrolnych. Obserwowany
wzrost pobierania Pi przez wakuole moze pehic istotna rol¢ w utrzymaniu homeostazy
fosforanowej w komorce, zwtaszcza podczas zwigkszonego przemieszczania si¢ Pi do
cytoplazmy w warunkach deficytu fosforu [51].

PODSUMOWANIE

Zwiazki fosforu sa potrzebne we wszystkich organellach komérkowych oraz we
wszystkich tkankach i organach rosliny do prawidlowego przebiegu procesow metabo-
licznych i wzrostowych rosliny. Pomimo licznych doniesien i intensywnych wieloletnich
badan wiele aspektow dotyczacych transportu i homeostazy Pi jest mato poznanych.
Wydaje si¢, ze najmniej poznane procesy to transport Pi na terenie rosliny (zwlaszcza
zatadunek i roztadunek ksylemu i floemu), a takze transport Pi przez tonoplast (rodzaj
transportero6w) — wazny do zachowania rownowagi fosforanowej w komorce. Nalezy
oczekiwac, iz w niedtugim czasie nastapi dalszy postep badan, migdzy innymi dzigki
zsekwencjonowaniu genomow kolejnych roslin, technikom genomiki funkcjonalnej i
proteomiki oraz wyselekcjonowaniu nowych mutantéw i roslin transgenicznych.
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