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Malgorzata Gutkowska®,
Marta Hoffman-Sommer,

Pawet Jakub Kubski

Instytut Biochemii i Biofizyki PAN, Warszawa

https://doi.org/10.18388/pb.2021_368
Hautor korespondujacy: gosiag@ibb.waw.pl

Slowa kluczowe: biatka Rab, transport peche-
rzykowy, roslina, Arabidopsis

Wykaz skrétow: GAP (GTPase-Activating
Protein), GDF (GDI-Displacement Factor), GDI
(Guanine-nucleotide Dissociation Inhibitor),
GEF (Guanine nucleotide Exchange Factor),
REP (Rab Escort Protein), RGT (Rab Geranyl-
geranyl Transferase)

16

STRESZCZENIE:

B ialka Rab sa niezbedne w procesach fuzji i paczkowania blon i w zwiazku z tym sa klu-
czowe dla regulacji transportu wewnatrzkomérkowego w komorkach eukariotycznych.
Bialka Rab maja tez wplyw na wiele innych aspektow funkcjonowania komorek, takich jak
rearanzacje cytoszkieletu, wyznaczenie polarnosci komorki czy przekazywanie sygnatow.
Bialka Rab oddzialuja tu zaré6wno posrednio, poprzez swoj wplyw na dostarczanie odpo-
wiednich bialek i polisacharydéw do ich miejsc docelowych w komorce, jak i bezposrednio,
poprzez bialka efektorowe. Konsekwencje zaburzenh w funkcjonowaniu biatek Rab mozna
obserwowac na wszystkich poziomach dzialania organizmu - od komérek przez tkanki i or-
gany az po caly organizm. U ro$lin procesy zalezne od bialek Rab sa istotne dla architektury
komorki, jej réznicowania, reakcji na stres biotyczny i abiotyczny, a takze dla wydajnosci
produkcji rolniczej.

Biatka Rab naleza do nadrodziny matych GTPaz, kluczowych regulatoréw
wielu proceséw w komoérkach eukariotycznych: przede wszystkim wewnatrz-
komoérkowego transportu pecherzykowego, ale posrednio tez rearanzacji cy-
toszkieletu, wyznaczania polarnosci komorki czy przekazywania sygnatu. Jako
pierwsze spoérod matych GTPaz scharakteryzowane zostaly bialka Ras, ktérych
mutacje czesto prowadza do powstawania nowotworéw u ludzi. Nieco p6zniej
zidentyfikowano bialka podobne do bialek Ras, ale zaangazowane w procesy
transportu wewnatrzkomérkowego. Pierwsze zostalo opisane biatko Yptlp z
drozdzy, potem podobne biatka zidentyfikowano w komoérkach zwierzecych i
to od nich pochodzi nazwa Rab (ang. Ras-like proteins from rat brain). U drozdzy
zidentyfikowano ostatecznie 11 bialek Rab, natomiast u zwierzat i roslin biatka
Rab tworza znacznie liczniejsze rodziny. W komoérkach ludzkich znamy obecnie
63 biatka Rab, a w komoérkach Arabidopsis thaliana zidentyfikowano 57 genéw,
kodujacych prawdopodobnie 54 funkcjonalne biatka [1-3].

Biatka Rab, aby mogly pelni¢ funkcje w powstawaniu i kierowaniu pecherzy-
kow transportowych do odpowiednich przedzialéw komoérkowych, musza by¢
zakotwiczone w blonach biologicznych. Mozliwe jest to dzieki kowalencyjnemu
dotaczeniu grup lipidowych. Zazwyczaj dwie C-konicowe reszty cystylowe w
biatku modyfikowane sa resztami geranylogeranylowymi, cho¢ znane s tez nie-
liczne biatka Rab, ktoére sa wylacznie palmitoilowane. Proces geranylogeranyla-
qji katalizuje enzym RGT (ang. Rab Geranylgeranyl Transferase) z udzialem biatka
pomocniczego REP (ang. Rab Escort Protein). Czasteczka bialka REP eskortuje
czyli przenosi (stad nazwa) lipidowane biatka Rab do btony [3]. Z kolei nieak-
tywne biatka Rab sa usuwane z blon przez biatka GDI (ang. Guanine-nucleotide
Dissociation Inhibitor) (Ryc. 1), ktére pozwalaja przeniesc czasteczke Rab do cyto-
plazmy. Natomiast z powrotem do blony biatka Rab trafiaja dzieki biatkom GDF
(ang. GDI-Displacement Factor), ktére uwalniajg Rab-GDP z kompleksu z GDI i
tym samym odstaniaja oddzialujace z blona grupy lipidowe. Nieaktywna forma
Rab-GDP pozostaje zatem w réwnowadze pomiedzy blong (z ktéra oddziatuje
za pomoca kowalencyjnie przylaczonych reszt geranylogeranylowych) a cyto-
plazma (w kompleksie z biatkami REP lub GDI, ktére maskuja obecnosé¢ grup
lipidowych). W postaci zwigzanej z blona Rab-GDP jest dostepne dla biatlek GEF
(ang. Guanine nucleotide Exchange Factor), ktore katalizuja wymiane GDP na GTP
i tym samym aktywuja biatko Rab. Aktywne Rab-GTP zwigzane na powierzchni
dwuwarstwy lipidowej moze oddziatywaé ze zlokalizowanymi w tych samych
domenach blonowych biatkami efektorowymi [1,2]. Wéréd efektoréw Rab znaj-
duja sie biatka zaangazowane w tworzenie lub odpaczkowywanie pecherzykow
transportowych (np. biatka ptaszcza), ruch pecherzykéw (np. biatka motorycz-
ne) i fuzje pecherzykéw z blonami docelowymi (np. bialka SNARE). Wsréd
efektoréw Rab jest takze wiele enzymow (biatka Rab reguluja bezposrednio np.
aktywnos¢ kinaz fosfoinozytoli, ktérych produkty lipidowe zwiekszaja plyn-
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Rycina 1. Cykl GTPazowy biatek Rab. Cykl wigzania i hydrolizy GTP przez biatka Rab sprzezony jest z ich lokalizacjg na powierzchni odpowiednich bton systemu peche-
rzykowego komorki (w formie aktywnej, zwigzanej z GTP) lub w cytoplazmie, zwigzanych z biatkiem GDI (w formie nieaktywnej, zwigzanej z GDP). Aktywnos¢ biatek
zwigkszajacych lub hamujacych predkos¢ hydrolizy GTP do GDP i oddysocjowania nukleotydu ma wplyw na lokalizacje biatek Rab.

noéc i fuzjogennosé blon). Biatko Rab pozostaje aktywne do
czasu, gdy zwigzana czasteczka GTP nie ulegnie hydrolizie
do GDP. Hydrolize GTP do GDP i dezaktywacje bialek Rab
przyspieszaja bialtka GAP (ang. GTPase-Activating Protein).
Blonowe Rab-GDP moze zosta¢ ponownie usunigte z blo-
ny przez GDI, co zamyka cykl aktywnosci zalezny od wig-
zania nukleotydu [1,2]. Ten mechanizm pozwala komoérce
wykorzystywaé biatka Rab do regulacji wielu bialek efek-
torowych.

KOMORKA ROSLINNA VERSUS ZWIERZECA

Aby dobrze zrozumied, jak objawiaja sie dysfunkcje bia-
tek Rab w roélinach, warto przypomnie¢, ze réznice miedzy
ro$linami a zwierzetami dotycza organizacji nie tylko na
poziomie tkanek i organéw, ale takze na poziomie pojedyn-
czych komorek.

Kluczowa z punktu widzenia organizacji transportu
wewnatrzkomoérkowego jest obecnos¢ u roélin éciany ko-
moérkowej. Struktura ta, zbudowana gléwnie z celulozy, ale
tez i innych polisacharydéw, otacza komoérki roslinne oraz
jednoczesnie stanowi bariere dla transportu miedzy nimi.
Sztywna $ciana ogranicza tez zmiany ksztaltu komorki.
Wiekszos¢ komérek roslin ma ksztalt prostopadtoscianow.
Wraz ze wzrostem komorki éciany komérkowe takze mu-
szg rosnac i to w sposob nieréwnomierny. Na przyktad tam,
gdzie komoérki wydtuzaja sie, poszczegélne Sciany otacza-
jace komoérke sg nieréwnocenne: $ciany gérna i dolna nie
powiekszaja swojej powierzchni, w przeciwieristwie do
$cian bocznych. Dodatkowo krawedzie i narozniki prosto-
padloscianu stanowia odrebne domeny $ciany komoérko-
wej i zachowuja sie odmiennie niz plaszczyzny boczne [4].
Rosliny maja tez wyraZnie wyznaczona gtéwna o$ wzrostu
gora-dot, dzieki odbieraniu bodZcéw grawitacyjnych (doéf) i
Swiatla stonecznego (gora). Z tej przyczyny Sciany i blony,
gorna i dolna, poszczegélnych komorek nie sg takie same.
Przypomina to sytuacje wyspecjalizowanych komoérek w
tkankach nablonkowych zwierzat, w ktérych komorki maja
inng budowe od strony wewnetrznej, a inng od strony ze-
wnetrznej organu.

W przeciwieristwie do komorek zwierzecych komoérki ro-
slinne zachowujg natomiast cigglos$¢ cytoplazmy w tkance.

Dzieje sie tak, poniewaz $ciany komoérkowe roslin poprze-
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cinane sa plazmodesmami, otworami o regulowanym Swie-
tle. Poprzez te kanaliki (w formie otwartej) moga przeni-
ka¢ pomiedzy sasiadujacymi komérkami rézne substancje,
nawet tak duze jak czasteczki RNA i biatka. Plazmodesmy
wyslane sg domenami biony i Sciany o specjalnym skladzie
chemicznym, r6znym od otaczajacych je ptaskich fragmen-
tow [5].

Od aktywnosci biatek Rab zalezy wzrost wierzchotkowy
komorek, podobnie jak ma to miejsce w komoérkach zwie-
rzecych, na przyklad neuronach tworzacych dendryty.
Polega on na intensywnym dobudowywaniu $ciany ko-
morkowej w jednym okreslonym miejscu. Mechanizm ten
pozwala na tworzenie dtugich i waskich wypustek. Wzrost
wierzchotkowy jest charakterystyczny dla wyspecjalizo-
wanych komoérek roélinnych: wlosnikéw korzeniowych i
tagiewek pytkowych [6]. Trzeba tu zaznaczy¢, ze jest to me-
chanizm rézny od wzrostu komoérki spolaryzowanej, ktory
zostal opisany wyzej dla komoérek prostopadioéciennych. W
komorkach spolaryzowanych, ale nierosngcych wierzchot-
kowo, materiat jest dobudowywany na przeciwlegtych scia-
nach komoérki w sposéb skoordynowany z osia polarnosci.

Podziat cytoplazmy miedzy komorki potomne przebie-
ga u roélin inaczej niz u zwierzat. Sztywna $ciana komor-
kowa otaczajaca dzielaca si¢ mitotycznie komoérke roslinng
uniemozliwia utworzenie sie kurczliwego pierscienia ak-
tynowego, jak ma to miejsce u zwierzat. U roélin podzial
cytoplazmy (cytokineza) przebiega dzieki utworzeniu w
centralnej czesci komorki tzw. plytki podziatowej, tworu
o charakterze $ciany komoérkowej pierwotnej (zbudowanej
z polisacharydéw innych niz celuloza, np. kalozy). Plytka
podziatowa powstaje z polisacharydéw (cargo) i z udziatem
enzymoéw, ktére musza by¢ dostarczane w pecherzykach
transportowych. Pojawia sie pomiedzy dwoma jadrami ko-
moérkowymi powstalymi po podziale DNA. Plytka narasta
od érodka komoérki ku istniejacym Scianom, az do potacze-
nia sie tych dwéch struktur [7].

Organellum komoérkowym pelniagcym inne funkcje w
komérkach roslinnych niz zwierzecych jest wakuola (wod-
niczka). Wakuola roélin pelni funkcje trawienne (lityczne)
podobnie do zwierzecych lizosoméw. W przeciwienstwie
do zwierzat u roélin jest takze przedziatem spichrzowym,
w ktérym magazynowane sa biatka i inne substancje zapa-
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Rycina 2. Procesy zalezne od bialek Rab na poziomie komérkowym. Procesy: (A) ksztattujgce architekture komoérki i rosliny, w tym majace wptyw na budowe i modyfi-
kacje ciany komorkowej, wzrost polarny komorek, wzrost wierzchotkowy komorek, podziat cytoplazmy miedzy komérki potomne; (B) zachodzace podczas interakgji
rodliny z patogenami i mikroorganizmami, w tym rozpoznanie patogenu na bfonie komoérkowej, tworzenie struktur kalozowych utrudniajacych wnikanie patogenu do
komorki, rozprzestrzenianie sie patogenu przez plasmodesmy, oddzialywania symbiotyczne z bakteriami glebowymi; (C) wplywajace na rownowage jonowa rosliny, w
tym transport jonéw sodu do wakuoli w warunkach wysokiego zasolenia, pobieranie mikroelementow.

sowe, np. skrobia. W wakuoli roslin mozna znalez¢ zwigzki
drobnoczasteczkowe o charakterze barwnikéw, substancji
odstraszajacych owady, substancji smakowych, itp. Ponad-
to wakuola roslinna pelni wazng funkcje w utrzymaniu
odpowiedniego ci$nienia wewnatrz komoérki, w licznych
tkankach wypelnia prawie cala objetos¢ komoérki. Przyrost
objetosci wakuoli, mozliwy dzigki zwigkszaniu powierzch-
ni blony (tonoplastu) powoduje wzrost ci$nienia wewnatrz
komorki. Napor wakuoli na éciany wspomaga ich rozcigga-
nie i wzrost komorek na diugosé [8]. Biatka Rab biora udziat
w dostarczaniu do wakuoli pecherzykéw zawierajacych
wszystkie wymienione skladniki - zaréwno biatka, jak lipi-
dy, a takze polifenole i antocyjany.

Kolejnym przedzialem komérkowym o innej u roélin niz
u zwierzat strukturze i funkcji jest system aparatu Golgie-
go wraz ze strukturami post-Golgi (Trans-Golgi-Network,
TGN). Podczas gdy u zwierzat najczesciej wystepuje jeden
aparat Golgiego na komorke, w komorce roslinnej moze by¢
ich kilkadziesiat, a nawet kilkaset. Co wiecej, u zwierzat
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struktury TGN biorg udzial w transporcie do btony komor-
kowej (sekrecja), podczas gdy u roslin bogata sie¢ tubular-
no-pecherzykowych struktur TGN nie pelni funkcji tylko
szlaku sekrecyjnego. TGN u roslin zaangazowany jest w re-
cykling biatek z blony komoérkowej, a réwniez odgrywa role
pdznego endosomu i struktur prewakuolarnych [9].

Biatka Rab biora udziat we wszystkich procesach paczko-
wania i fuzji blon w systemie ER - aparat Golgiego - TGN
- btona komoérkowa - wakuola, oraz w transporcie, zaréw-
no polarnym, jak i niepolarnym, do $ciany komérkowej. Jest
wiec zrozumiale, ze nieprawidlowosci w dzialaniu biatek
Rab w komoérce roélinnej beda mialty wplyw na wiele waz-
nych (biologicznie, a takze biotechnologicznie) proceséw,
chociaz beda sie przejawiaty w inny sposéb niz u zwierzat.

BIAEKA RAB W ORGANIZMIE ROSLINNYM

W roélinach naczyniowych, ktérych modelowym przy-
kladem jest rzodkiewnik pospolity Arabidopsis thaliana, licz-
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ba genéw kodujacych biatka Rab wynosi blisko 60 i jest po-
dobna jak u ssakéw. Na podstawie podobiefistwa sekwen-
¢ji aminokwasowych roslinnych biatek Rab podzielono te
rodzine GTPaz na 8 podrodzin, oznaczanych literami od
A do H [10]. Wszystkie podrodziny roslinnych biatek Rab
maja swoje homologi wérdéd biatek ssaczych (Tabela 1), ale
nie wszystkie podrodziny bialek Rab wystepujace u ssakéw
maja homologicznych reprezentantéw wsréd biatek roslin-
nych (np. Rab23, Rab35, Rab39). Najwieksza i najbardziej
zréznicowana podrodzing roslinnych biatek Rab jest RabA
(kodowana przez 23 geny w rzodkiewniku i podobna licz-
be w genomach ryzu, kukurydzy czy soi). Takie zréznico-
wanie w obrebie podrodzin Rab w kroélestwach zwierzat i
roslin odzwierciedla przystosowanie do innego trybu zycia
i wynikajace z tego faktu zmiany w budowie i funkcjono-
waniu komoérek oraz tkanek, ktére zostaly opisane ponizej.

WPEYW NA ARCHITEKTURE KOMOREK,
TKANEK I ORGANIZMOW

Kierowanie konkretnych bialek do wyznaczonych rejo-
néw $ciany komoérkowej roslin (lub przylegajacej do niej
blony) i zwigzany z tym podziat Sciany komoérkowej na
rézniace si¢ od siebie domeny, to zjawiska zalezne od pra-
widlowego funkcjonowania biatek Rab (Ryc. 2A). Szczeg6l-
nie wazne sa w tym przypadku biatka z podrodziny RabA.
Najblizszym ssaczym odpowiednikiem bialek RabA sa
Rab11, uczestniczace w transporcie ze struktur post-Golgi
do btony komoérkowej. Wydaje sie, ze i u roélin ta podsta-
wowa funkcja jest zachowana. Dodatkowo u roslin biatka
RabA osiggnely specjalizacje w transporcie wydzielniczym
do réznych domen éciany komoérkowej lub struktur z niej
pochodzacych oraz w recyklingu bialek i lipidéw z blony
komoérkowej do struktur post-Golgi [11].

Biatka z grupy RabA1 (kodowane w rzodkiewniku przez
9 gendéw) sg zaangazowane przede wszystkim w transport
i recykling btonowych transporteréw dla najwazniejszych
roélinnych hormonéw wzrostu - auksyn. Prawidiowa lo-
kalizacja biatek PIN (biatka usuwajace auksyne z komorki)
i bialek AUX (biatka pobierajace auksyne do komorki) jest
polarna, tzn. sg one zlokalizowane najczesciej na jednej tyl-
ko powierzchni prostopadtosciennej komoérki. Dzieki temu
Sciezka przeptywu auksyn przez tkanke jest $cisle ukierun-
kowana. Od kierunku przeptywu auksyn zalezy wyznacze-
nie osi géra-dét w todydze i korzeniu rosliny oraz plastycz-
no$¢ wzrostu w odpowiedzi na zmiane ulozenia rosliny
wzgledem przyciggania ziemskiego i swiatta slonecznego.
Dla organizméw osiadlych, jakimi sa przeciez roéliny, do-
pasowanie sie do srodowiska jest sprawa kluczowa.

W rzodkiewniku biatka RabA1l i RabA2 kieruja pecherzy-
ki do wtasciwego fragmentu blony. Niektére sa wyspecja-
lizowane w transporcie do gornej lub dolnej powierzchni
prostopadiosciennej komorki, inne w recyklingu peche-
rzykéw zawierajacych transportery auksyn z przeciwleglej
powierzchni (proces transcytozy). Z tego wzgledu niepra-
widlowosci w dziataniu bialek RabA uniemozliwiaja usta-
nowienie osi polarnosci komorki [12,13]. Réwniez biatka
RabE sa zaangazowane w ten proces. Mutanty Arabidopsis
w genie kodujacym biatko SCD (ang. stomatal cytokinesis de-
fective), kodujacym czynnik wymiany nukleotydu (GEF) dla
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RabE, gromadza transporter auksyny PIN2 w pecherzykach
wewnatrz komoérki. Nieprawidtowa lokalizacja PIN2 utrud-
nia wlaéciwy przeptyw auksyny do korzenia i prowadzi do
wzrostu w kierunku niezaleznym od przyciggania ziem-
skiego [14]. Zaburzenia grawitropizmu pedu wystepuja w
rzodkiewniku réwniez u mutanta z wyciszonym genem
Rgtb1, kodujacym jedng z podjednostek kompleksu enzy-
matycznego wprowadzajacego kotwice lipidowe do biatek
Rab [15].

Z kolei biatko RabA5c w Arabidopsis jest niezbedne do za-
chowania prawidtowych ksztaltow komorek, a konkretnie
do utworzenia krawedzi w komoérkach prostopadtoscien-
nych. Odpowiada ono za transport pecherzykéw do krawe-
dzi pomiedzy dwiema $cianami (ktéra mozemy postrzegac
jako wyspecjalizowana domene $ciany). Brak tego biatka
powoduje odksztalcenia komoérek. Mozna przypuszczag, ze
pecherzyki zawierajace RabA5c przenosza enzym usztyw-
niajacy éciane komoérkowa na krawedziach komoérek [16].

Biatka z grupy RabA4 sa wyspecjalizowane w trans-
porcie materiatu do stref wzrostu wierzchotkowego w ta-
giewkach pytkowych (RabA4d) i wlosnikach korzeniowych
(RabA4b) rzodkiewnika [17]. W przypadku lagiewek pyl-
kowych pokazano to réwniez w tytoniu [18]. Biatka z grupy
RabA4 wigza sie specyficznie z fosfatydyloseryna, a takze z
enzymami wzbogacajacymi btone komoérkowa w fosforany
inozytolu. Wydaje sie, ze w ten sposéb rozpoznaja i dalej
modyfikuja domeny btony komérkowej o duzej ptynnosci
i podatnosci na odksztalcenia - czyli miedzy innymi wta-
$nie wierzchotki wzrostu polarnego [19,20]. Takze mutacje
w genach kodujacych biatka Rab z innych podrodzin prze-
jawiaja sie nieprawidlowosciami we wzroscie wierzchotko-
wym. Na przyklad biatka RabE w Arabidopsis modytikuja
sklad lipidéow w otaczajacej je blonie, co prowadzi do roz-
galeziania sie wlodnikéw korzeniowych [21,22]. U mchu
Physcomitrella patens biatko RabE oddzialuje z miozyna IX
i bierze udzial we wzroscie wierzchotkowym komérek ga-
metofitu [23]. Mutacje w genie kodujacym biatko LOT (ang.
loss of TGN)), ktore jest czynnikiem wymiany nukleotydu dla
biatek z podrodziny RabH, spowalniajg u A. thaliana wzrost
tagiewek pylkowych i zaburzaja ich zdolnoé¢ odnajdywa-
nia zalgzni w slupkach [24]. Co wiecej w mutancie lot sklad
fosfolipidéw budujacych tagiewke oraz wydzielanie pektyn
na jej wierzchotku sa inne niz w roslinach typu dzikiego. Do
zaburzen lub zahamowania wzrostu lagiewek pytkowych
rzodkiewnika prowadza réwniez mutacje w genach kodu-
jacych biatka z podrodziny RabD [25].

W transporcie pecherzykéw do plytki podzialowej w
Arabidopsis biora udzial biatka z podrodziny RabA (RabAlc,
RabAle, a takze RabA2a i RabA3). Pecherzyki wyznakowa-
ne bialkami RabA z tych klas maja wspdlny przedziat do-
celowy (plytka podzialowa). Prawdopodobnie jednak maja
rézna zawartos¢ (transportuja rézne enzymy/skladniki
Sciany), gdyz nie kolokalizuja ze soba wzajemnie [26-30].

W dostarczaniu konkretnych czynnikéw w rézne rejony
Sciany komoérkowej lub przylegajacej do niej blony uczestni-
czg bialka z réznych podrodzin Rab. Na przyktad mutanty
Arabidopsis z wyciszonymi genami kodujacymi biatka RabA
z r6znych podklas miaty zmieniong zawartos$¢ poszczegol-
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Tabela 1. Funkcje biatek Rab w komoérkach eukariotycznych. Opracowane na podstawie [10]. Odnosniki literatury odnosza si¢ do prac na temat biatek roslinnych cyto-

wanych w niniejszym opracowaniu.

Proces Drozdze

Literatura

Rosliny

transport w aparacie Golgiego, Ypt6p
transport wsteczny Golgi-ER

transport Golgi-blona komérkowa, Sec4p
sekrecja

transport polarny, transcytoza

Yptl0p

RabH1a, RabH1b, RabHlc,
RabH1d, RabHle

24,32, 61

RabEla, RabElc,
RabE1ld, RabEle

14,21, 23,
52,53, 82

Rab17, Rab21, -
Rab22, Rab24

endocytoza Ypt51/52/53p

RabF1, 34,35, 39, 40, 48,

RabF2a, RabF2b 49, 51, 57, 58,
60, 67, 68, 69,
70,71,72,74,
83, 84, 85, 86

recykling btona komérkowa- =
endosom- btona komoérkowa

Rab4, Rab14, Rab39 -

transport wsteczny -
endosomy- ER, autofagia,
ER- krople lipidowe

Rab18 Rab(C1,
RabC2a, RabC2b

43, 56, 65, 66

nych skladnikéw Sciany komoérkowej. Mutanty w genach
kodujacych biatka RabA1l mialy obnizong zawarto$é¢ pek-
tyn, a RabA4 hemicelulozy [31]. Wazna funkcje wykazano
dla biatka RabH1b. Uczestniczy ono w skladaniu i posttran-
slacyjnej modyfikacji komplekséw syntazy celulozy (CESA)
w aparacie Golgiego lub w strukturach post-Golgi [32]. Wy-
ciszenie genu kodujacego RabH1b w rzodkiewniku prowa-
dzi do nagromadzenia pecherzykéw wokét nieprawidtowo
zbudowanego aparatu Golgiego (,spuchniete” cysterny).
Kompleksy syntazy celulozy sa w tym mutancie nieregular-
nie rozmieszczone w blonie komérkowej, co prowadzi do
obnizenia calkowitej zawartosci celulozy w $cianie komor-
kowej i zamierania siewek.

Zatem wydaje sie, ze gléwna grupa biatek Rab regulujaca
transport do wyspecjalizowanych domen éciany komoérko-
wej sa w roslinach RabA (moga one przenosi¢ enzymy syn-
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tetyzujace lub modyfikujace skladniki ciany), ale w proce-
sach tych biora udzial réwniez biatka Rab z innych podro-
dzin. Mutacje w genach kodujacych biatka Rab z wczesnej
i p6znej Sciezki sekrecyjnej: ER-aparat Golgiego-struktury
post Golgi-blona komérkowa maja bezposredni lub posred-
ni wplyw na architekture $cian komérkowych. Zwielokrot-
nienie liczby genéw kodujacych biatka z podrodziny RabA
oraz ich dalsza specjalizacja u roslin rekompensujq brak in-
nych podrodzin biatek Rab zaangazowanych w sekrecje u
zwierzat (przyklady w Tabeli 1).

ODPORNOSC ROSLIN NA PATOGENY I
INTERAKCJE Z MIKROORGANIZMAMI

Podobnie jak u zwierzat, tak i u roslin biatka Rab odgry-
waja istotng role w obronie organizmu przed patogenami
[33], (Ryc. 2B). Biatka Rab zaangazowane sa w pierwsza li-
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nie obrony, na etapie wnikania komérek patogenu do tka-
nek rosliny.

Roslinny receptor blonowy FLS2 rozpoznaje flageline,
biatko budujace wici bakteryjne. Dzigki temu wykrywa
obecnosé patogennych bakterii w srodowisku komoérki. W
rzodkiewniku biatko RabAlb bierze udzial w transporcie
FLS2 do blony komérkowej, a RabA6a i RabA4c w recyklin-
gu tego receptora. Po zwigzaniu przez receptor FLS2 pep-
tydu pochodzacego z flageliny, taki zaladowany receptor
FLS2 pobierany jest do cytoplazmy za pomoca pecherzy-
koéw zawierajacych RabF2b. Tam nastepuje aktywacja ka-
skady sygnalowej, ktéra prowadzi do obrony rosliny przed
inwazja patogenu [34]. Jedna z reakcji po wykryciu flageliny
przez FLS2 jest zamkniecie aparatéw szparkowych lisci.

Przez pory aparatéw szparkowych patogeny z tatwoscia
whnikaja do przestrzeni apoplastycznej roslin. Swiatto tych
otwordéw jest kontrolowane w sposéb zalezny od wilgotno-
éci powietrza, stezenia CO, i obecnosci patogenéw. Aparaty
szparkowe sa zamykane zaréwno po wykryciu przez rosli-
ne flageliny, jak i chityny (buduje $ciane komérkowa grzy-
béw). Zamkniecie aparatéw szparkowych ma nie dopuscié
do wrastania strzepek grzybni do wnetrza liscia. Mutanty
Arabidopsis w genach kodujacych RabF1, RabF2a i RabF2b
nie reaguja prawidlowo na podanie flageliny i chityny (nie
zamykaja aparatow szparkowych), chociaz ostabienie reak-
¢ji odpornosciowej przebiega u kazdego z nich w inny spo-
s6b. Sugeruje to, ze kazdy z mutantéw pelni inng, niezalez-
na funkcje w szybkiej reakcji na patogen [35].

Biatka Rab w roslinach stanowia bezposredni cel ataku
grzyboéw z rodzaju Phytophtora. Grzyby te wywoluja zgnili-
zne ziemniaka i pomidora. Choroba ta tatwo rozprzestrze-
nia sie w uprawach i powoduje wielkie straty w rolnictwie.
Stwierdzono tworzenie komplekséw miedzy czynnikiem
wirulencji Phytophtora RxLR a biatkami z rodziny RabAl.
Utworzenie takiego kompleksu ,,wymiareczkowuje” biatka
Rab w komorce i blokuje transport bialek systemu odpor-
nosciowego rosliny, np. biatka PR-1 (ang. Pathogenesis Re-
lated) do przestrzeni apoplastycznej. Taki efekt uzyskano w
ziemniaku i rzodkiewniku [36]. Na dalszych etapach obro-
ny rosliny, gdy patogen wniknie juz do tkanek rosliny, w
Arabidopsis aktywne jest na przyklad biatko RabA4c. Zna-
kuje ono pecherzyki niosace materiat do budowy , zatyczek
kalozowych”, struktur izolujacych miejsca inwazji strzepek
grzyba do komoérki roslinnej. RabA4c bezposrednio oddzia-
tuje z syntaza kalozy i aktywuje jej funkcje enzymatyczne
[37]. Mozna wiec powiedzie¢, ze odgrywa role w niespecy-
ficznej odpowiedzi odpornosciowej rosliny.

Z tej samej podrodziny RabA4 pochodzi biatko RabA4b,
ktére ma z kolei wplyw na niespecyficzng odpowiedz od-
pornosciowa rzodkiewnika na bakterie Pseudomonas sy-
ringae. Oddzialuje ono bezposrednio z ligaza ubikwityny
pUB13 i kompleks ten aktywuje kaskade przekazywania sy-
gnatu zalezna od kwasu salicylowego. Jest to gtéwna Sciez-
ka sygnalizacyjna w odpowiedzi na stres biotyczny. Jednym
z efektow aktywagcji tej Sciezki sygnatowej jest odktadanie
sie niespecyficznych agregatéw kalozowych w zaatakowa-
nych przez bakterie Pseudomonas lisciach. P6Zniejszym efek-
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tem jest wzrost ekspresji genéw kodujacych biatka zaanga-
zowane w walke z patogenem [38].

Wszystkie biatka RabF w rodlinach maja wspélny czynnik
wymiany nukleotydu, czyli GEF - VPS9. Mutacje w genie
kodujacym biatko VPS9a ostabiajg reakcje odpornosci ro-
slin na niektére grzyby, na przykiad powodujace macznia-
ka prawdziwego (Golovinomyces orontii, Blumeria graminis,
Hyaloperonospora arabidopsii). W odpowiedzi na wniknie-
cie strzepek grzybéw w zaatakowanych komérkach rosli-
ny tworzg sie struktury utworzone ze $cian komérkowych
wzbogaconych w kaloze. Otaczaja one $cile strzepki i me-
chanicznie odgradzaja miejsce infekcji od zdrowej tkanki.
Struktury kalozowe utrudniajg rozrastanie sie grzybni oraz
pobieranie substancji odzywczych z komérek gospodarza.
W roslinach Arabidopsis z mutacja w genie Vps9a biatka
RabF sa uwiezione w formie nieaktywnej i nie transportuja
materialu potrzebnego do utworzenia struktur kalozowych.
Rozwdj infekdji jest wiec znaczaco przyspieszony [39]. Jed-
noczesnie wykazano, ze na btonie otaczajacej strzepke grzy-
ba wystepuja roslinne biatka RabF1, F2a i F2b, ale nie wy-
stepuja na niej biatka z grupy RabG. Blona ta ma wiec raczej
charakter endosomu, a nie wakuoli. Biatka RabF sa obecne
na jej powierzchni az do momentu utworzenia $ciany ka-
lozowej, a potem zanikaja [40]. W jeczmieniu pokazano, ze
réwniez biatka RabD sa obecne w strukturach blonowych
otaczajacych miejsca ataku Blumeria graminis (jednego z pa-
togenéw wywotujacych maczniaka prawdziwego). Rosliny
z wyciszonym genem kodujacym biatko RabD miaty nizsza
odpornosé na ten patogen [41].

Gdy patogen wniknie juz do rosliny, bialka Rab biora
udzial w dalszych procesach obronnych. Na przyktad pod-
czas zakazenia Arabidopsis patogennym szczepem bakterii
Pseudomonas syringae jednym z pierwszych widocznych
objawéw na lisciach jest chloroza i zamieranie komorek.
Celem tych proceséw jest odgraniczenie tkanek zaatakowa-
nych od zdrowych i uniemozliwienie patogenowi rozprze-
strzeniania sie. Pokazano, ze procesy te maja charakter pro-
gramowanej $mierci komorki i bierze w nich udziat biatko
RabG3b. Biatka RabG wystepuja na péznych endosomach
i odpowiadajq za ich fuzje z wakuolg, a takze biora udzial
w procesach autofagocytozy i programowanej $mierci ko-
morki. RabG3b ulatwia fuzje autofagosomoéw i lize zaata-
kowanych bakteriami komorek [42]. Z kolei atak patogenu
grzybowego wywolujacego rdze z6tta (Puccinia striiformis)
na pszenice aktywuje transkrypcje genu kodujacego biatko
RabC. Wyciszenie tego genu obniza odpornos¢ roslin na ten
patogen. Prawdopodobnie i w tym przypadku RabC odpo-
wiada za obumieranie zainfekowanych komérek, co unie-
mozliwia dalsze rozprzestrzenianie si¢ infekcji na liSciach
[43].

Duze straty w uprawach roslin kapustowatych powodu-
je grzyb Verticillium. Wykazano, ze w Arabidopsis po infekcji
tym grzybem biatko RabGAP22 (czynnik aktywujacy hy-
drolize GTP w biatkach Rab) tworzy kompleks z enzymem
AGT1 (ang. serine glyoxylate aminotransferase) w peroksyso-
mach. Powstanie tego kompleksu aktywuje kaskade sygna-
towa kwasu abscysynowego (hormonu stresu u roélin). Rab-
GAP22 bierze tez udziat w innych éciezkach przekazywania
sygnatu stresowego: reakcji na hormon brasinosteroidowy,
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a takze w zamykaniu aparatéw szparkowych w odpowie-
dzi na obecnoé¢ patogenéw w srodowisku [44]. Innym
biatkiem nadrzednym w stosunku do wielu biatek Rab jest
GD], inhibitor dysocjacji GDP, ktéry umozliwia recykling
bialek Rab z btony docelowej do cytoplazmy. Strzepki pa-
togennego grzyba silnie aktywuja ekspresje genéw koduja-
cych obie formy GDI w roélinach ryzu. Dzieki temu rosliny
moga szybciej i skuteczniej przygotowac system transportu
pecherzykowego do odpowiedzi na atak patogenu [45].

Interakcja rosliny z mikroorganizmem moze mie¢ cha-
rakter symbiotyczny, czego przykladem jest powstawanie
brodawek korzeniowych. We wczesnych stadiach two-
rzenia si¢ brodawek korzeniowych u roslin motylkowych
udzial biorg biatka z podrodziny RabA. U fasoli z wyciszo-
nym genem kodujacym biatko RabA2 wiosniki korzenio-
we nie tworza kieszonek infekcyjnych, ktére mogtyby by¢
skolonizowane przez symbiotyczne bakterie Rhizobium [46].
Nawet jesli dojdzie do zasiedlenia kieszonki przez komor-
ki bakterii, to wzrost nici infekcyjnej przerastajacej przez
wloénik korzeniowy jest zahamowany lub dochodzi do jej
rozerwania [47].

Wirusy, ktére wykorzystuja maszynerie komoérkowsa go-
spodarza, by sie replikowac i rozprzestrzenia¢, potrafiag wy-
korzystywac procesy zalezne od bialek Rab, tak u zwierzat,
jak i u rodlin. Przykladem jest wirus mop-top ziemniaka,
powodujacy znaczne uszkodzenia bulw. Rozprzestrzenia
sie on w roslinie poprzez kanaliki plazmodesm. Biatka ko-
dowane w genomie wirusa wykorzystuja endosomy zawie-
rajace RabF2b, by dosta¢ sie do plazmodesm i zablokowac
ich zamykanie [48]. Wirus mozaiki bambusa wykorzystuje
pecherzyki zawierajace RabF1 do rozprzestrzeniania sie w
roslinie bedacej gospodarzem. Biatko RabF1 pozbawione
palmitoilowej reszty kotwiczacej do blony lub zablokowa-
ne w formie nieaktywnej (zwiazanej z GDP) uniemozliwia
rozprzestrzenianie sie infekcji na komorki sasiadujace [49].

Inny wirus, RBSDV (ang. rice black-streaked dwarf virus),
atakuje rosliny uprawne jednoliscienne, takie jak kukury-
dza czy ryz, powodujac duze straty w uprawach. Wirus ten
wytwarza biatko, ktére stabilizuje otwory plazmodesm, by
umozliwi¢ rozprzestrzenianie sie patogenu w roslinie. Jed-
noczesnie biatko to wigze sie specyficznie z GDI (czynni-
kiem przenoszacym zdezaktywowane biatka Rab z bton do-
celowych do cytoplazmy). Prawdopodobnie umozliwia to
wirusowi fatwiejszy dostep do pecherzykéow zawierajacych
biatka Rab i transport ,na gape” do plazmodesm. Niekt6-
re rodliny kukurydzy niosg skrécony allel genu kodujacego
biatko GDI. Powstajace skrécone roélinne biatko GDI nie
tworzy kompleksu z biatkiem wirusowym. Dzieki temu ro-
sliny kukurydzy niosace ten allel s3 odporne na pierwotna
infekcje wirusem RBSDV [50].

TBSV (ang. tomato bushy stunt virus), wirus kartowatosci
pomidora, podobnie jak wiele innych wiruséw roslinnych,
tworzy w komérkach gospodarza specjalne struktury, zto-
zone z wielu ,przechwyconych” czasteczek bialek i lipi-
déw. W takich otoczonych blona strukturach latwiej jest
wirusowi ,ukry¢ si¢” przed mechanizmami obronnymi
gospodarza i prowadzi¢ wydajng replikacje. Komoérki go-
spodarza rozpoznaja btone zewnetrzna tych struktur jako
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wilasng i nieszkodliwa. Biatka replikacji wirusa oddziatuja
bezposrednio z biatkami RabF, co prowadzi do powstania
struktur wewnatrzkomérkowego , kamuflazu” wirusa [51].

Biatka z podrodziny RabE w formie konstytutywnie ak-
tywnej (zwiazanej z GTP) spowalniaja rozprzestrzenianie
sie¢ w roSlinie infekcji wirusem mozaiki rzepy TuMV [52].
RabE, ktére sa odpowiednikami ssaczych Rab8 i drozdzo-
wych Secdp, transportuja pecherzyki bezposrednio z apa-
ratu Golgiego do Sciany komoérkowej i znakuja malerikie
pecherzyki grupujace sie pod powierzchnia btony komor-
kowej. RabE z rzodkiewnika oddziatuja bezposrednio z
czynnikiem wirulencji patogenu AvrPto z bakterii Pseudo-
monas syringae [53].

ZASOLENIE I ROWNOWAGA JONOWA

Zaburzenia w funkcjonowaniu bialek Rab moga wply-
waé na zdolnos¢ rosliny do regulacji réwnowagi jonowej
oraz na jej odpornoé¢ na zmiany stezen jonéw w otoczeniu
(Ryc. 2C). Rosliny Arabidopsis niosace mutacje jednoczeénie
w kilku genach kodujacych biatka RabA1 sa wrazliwsze na
zasolenie, cho¢ wykluczono, ze biatka te uczestnicza bezpo-
$rednio w transporcie i recyklingu kanaléw jonowych [54].
Z kolei ekspresja genéw kodujacych biatka RabC i RabG
bardzo silnie wzrasta, gdy rosliny ryzu hodowane sa w za-
solonej glebie lub przy niedostatku wody, a takze pod wpty-
wem hormonu spoczynku - kwasu abscysynowego [55,56].
Takze RabF1 posredniczy w reakcjach roélin na zasolenie
(zaréwno w rzodkiewniku, jak i w mango oraz halofitach),
jednak mechanizm tego zjawiska nie jest w pelni poznany.
Wiadomo, ze zmniejszenie wydajnoséci wymiany nukleoty-
du w biatkach RabF przez zablokowanie funkcji VPS9 (biat-
ka GEF dla podrodziny RabF) zwieksza wrazliwos¢ roslin
rzodkiewnika na zasolenie. Roéliny rzodkiewnika typu dzi-
kiego narazone na stres solny aktywuja dodatkowa Sciezke
endocytozy, niezalezna od klatryny i niespecyficzng wobec
pobieranego ,cargo”. Ponadto wakuole w wewnetrznych
warstwach komoérek korzenia powiekszaja znaczaco swoja
objetos¢. Zadna z tych niespecyficznych linii obrony przed
zasoleniem nie jest wykorzystywana w mutantach vps9 [57].
Wrazliwo$¢é mutantéw vps9 na zasolenie wiaze sie z rozre-
gulowaniem réwnowagi sodowo-potasowej w komorkach
korzenia, obnizeniem stezenia wewnatrzkomérkowego jo-
néw potasu i alkalizacja wakuoli [58]. Innym przykiadem
jest rola odpowiednika biatka RabG w ryzu (OsRab7). Nad-
produkcja tego biatka poprawia odpornos¢ na susze i zaso-
lenie gleby. Nawet w warunkach stresowych rosliny takie
sg zdolne do wydania do$¢ wysokich plonéw. Proponowa-
ny mechanizm odpornosci na susze wiaze sie takze w tym
przypadku z homeostaza jonowa w wakuoli [59].

Dobrze poznanym przykladem roli biatek Rab w regula-
¢ji rownowagi jonowej jest udziat RabF2 w regulacji pobie-
rania boru - mikroelementu niezbednego do wzrostu roslin.
Zwiazki boru z oligocukrami wzmacniaja mechanicznie
Sciane komoérkowsq, a jego niedobér w Srodowisku pro-
wadzi do karlowacenia roslin. Jednocze$nie nadmiar tego
mikroelementu w glebie jest dla roslin silnie toksyczny. Re-
gulacja pobierania jonéw boru ze srodowiska jest wiec klu-
czowa dla optymalnego wzrostu roslin. W rzodkiewniku
dwa biatka RabF2, zlokalizowane na wczesnych i p6éznych

https:/ / postepybiochemii.ptbioch.edu.pl/



endosomach, posrednicza w transporcie do wakuoli oraz
w endocytozie i recyklingu bialek receptorowych z blony
komoérkowej. Jednym z transportowanych ta droga biatek
jest biatko BOR1, transporter boru. W warunkach wysokie-
go stezenia boru w otoczeniu biatko BOR1 jest pobierane w
pecherzykach zawierajacych RabF2a do cytoplazmy, a na-
stepnie przekazywane do wakuoli do degradacji. Endocyto-
za BOR1 jest wiec jednym z mechanizméw utrzymywania
wlasdciwego stezenia jonéw boru wewnatrz rosliny [60].

Zelazo jest waznym mikroelementem i kofaktorem wielu
kluczowych enzymoéw, w tym zaangazowanych w fotosyn-
teze. Nadekspresja genu kodujacego odpowiednik biatka
RabH w ryzu (OsRab6) prowadzi do zwigkszenia produkcji
nasion w warunkach deficytu zelaza w podtozu. Ekspresja
genu kodujacego to biatko jest silnie regulowana przez do-
stepnosc jonéw Fe®* w srodowisku. W warunkach niedobo-
ru tego pierwiastka rosliny ryzu ze zwiekszona zawartoscia
Rab6a sprawniej rekompensuja jego pobieranie przez wy-
tworzenie bardziej rozbudowanego systemu korzeniowego
[61].

PRODUKCJA ROLNICZA - DOJRZEWANIE OWOCOW,
ZAWARTOSC SUBSTANCJI SPICHRZOWYCH

Rodzina bialek RabA jest duza i zréznicowana u wszyst-
kich gatunkéw roslin, w tym uzytkowych. Analiza wptywu
mutacji w kodujacych je genach oraz analizy proteomiczne i
transkryptomiczne potwierdzajq opisana teze o transporcie
enzymoéw modyfikujacych Sciane komoérkowa przez peche-
rzyki zawierajace biatka RabA. Biatka RabA maja w zwiaz-
ku z tym istotny wplyw na jakos¢ produktéw rolniczych
(Ryc. 3A). Na przyklad w owocach pomidora wyciszenie
genu dla biatka homologicznego do RabAla z Arabidopsis
spowodowalo opéznienie miekniecia migzszu i przedtuze-
nie trwatosci owocu. Jednoczesnie stwierdzono nizsza ak-
tywnosé enzymow trawiacych polisacharydy: pektynoeste-
razy i poligalakturonazy oraz obnizona zawarto$¢ pektyn
na poczatku fazy dojrzewania owocu [62,63]. W owocach
innych gatunkéw roslin uprawnych (brzoskwinia, mango,
winogrona) réwniez obserwowano wzrost ekspresji genéw
kodujacych biatka RabA skorelowany ze wzrostem aktyw-
noéci enzymoéw ,rozluzniajacych” strukture Sciany komor-
kowej (podsumowane w [64]). W trakcie dojrzewania owo-
coéw miekkich w tkankach miekiszowych silnie ro$nie trans-
krypcja genéw kodujacych biatka RabB i RabC [65]. Ekspre-
sja genéw kodujacych RabC jest indukowana réwniez w
strefie odcinania szypulki od todygi w owocach oliwki [66].

Biatka Rab wplywaja na jakos¢ produkcji rolnej réwniez
przez modyfikowanie zawartosci substancji spichrzowych
w roélinach. W ryzu mutacje w genie kodujacym homolog
biatka VPS9 (czynnik wymiany nukleotydu dla RabF) za-
burzaja transport bialek spichrzowych do wakuoli w biel-
mie ziarniaka. Zmiany te koreluja z obnizeniem zawartosci
glownych enzymow syntetyzujacych i rozkladajacych skro-
bie [67]. Zahamowanie cyklu GTP-azowego biatek RabF
prowadzi do uwalniania transportowanych w pecherzy-
kach biatek spichrzowych do cytoplazmy. Ich niedobér w
wyspecjalizowanych wakuolach w bielmie ziarniakéw ryzu
skutkuje obnizeniem jakosci spozywczej ziaren i maki z nich
uzyskanej [68]. Podobnie mutacje w genie kodujacym Rab-
F2a dezaktywujace wigzanie GTP w biatku uniemozliwiaja
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Rycina 3. Procesy zalezne od bialek Rab na poziomie organizmu. Procesy: (A)
majace bezposrednie znaczenie dla produkcji rolniczej, takie jak dojrzewanie
owocow, gromadzenie substancji spichrzowych w ziarniakach zb6z, odcinanie
szypulek owocow i gromadzenie substancji odstraszajacych roslinozercow; (B)
wplywajace na réznicowanie i rozwdj rodliny, w tym réznicowanie wyspecjali-
zowanych typéw komorek zalezne od stezenia auksyn, dojrzewanie elementoéw
tkanek zalezne od programowanej $mierci komorek.

transport nowo syntetyzowanych bialek spichrzowych do
wakuoli w ryzu, rzodkiewniku i tytoniu [69-71]. Obnizona
zawarto$¢ skrobi, a podwyzszona cukréw prostych obser-
wowano tez w mutancie A. thaliana z wyciszonym genem
kodujacym biatko RabF1 [72]. U pszenicy mutacje w genie
kodujacym biatko RabD2a prowadzily do znacznego ob-
nizenia zawartosci biatek spichrzowych w bielmie nasion.
Niekorzystnie wptywalo to na jako$¢ maki i konsystencje
ciasta z niej uzyskanego [73].

Jeszcze innym przykladem wptywu biatek Rab na istotne
dla rolnictwa wlasciwosci rodlin moze by¢ udzial RabF1 w
transporcie do wakuoli myrozynazy, enzymu produkujace-
go toksyczne substancje, ktére odstraszaja owady zerujace
na roslinach kapustowatych [74].

ROLA BIALEK RAB W ROZWOJU I
ROZNICOWANIU KOMOREK I TKANEK

Biatka Rab maja istotny wplyw na rozwdj rodliny ze
wzgledu na ich role w regulacji przeptywu auksyny, wspo-
mniang juz w kontekécie polarnoéci komorki (Ryc. 3B). Ste-
zenie auksyn, modulowane przez obecnos¢ bialek PINi AUX
(odpowiednio eksportujacych i importujacych auksyne do
komorek) na odpowiednich powierzchniach bion komérko-
wych, wplywa na polarnoéé¢ komoérek i - co za tym idzie
- calych organéw. Przykltadem moze by¢ ukierunkowany
w doét wzrost korzeni. Gradient stezenia auksyn decyduje
réwniez o réznicowaniu sie komoérek wyspecjalizowanych,
takich jak komorki przyszparkowe aparatéw szparkowych
lisci, komorki gametofitu zenskiego czy komorki majace
utworzy¢ elementy wiazek tyka [75-77]. Nieprawidlowa
lokalizacja biatek PIN lub ich internalizacja z blony komor-
kowej do pecherzykéw wewnatrzkomérkowych prowadzi
do zatrzymania lub przynajmniej opdzZnienia proceséw
réznicowania komoérek. Nieprawidiowa lokalizacje biatek
PIN mozemy zaobserwowac w Arabidopsis w mutantach, w
ktérych zaburzona jest aktywnos$é wszystkich bialek Rab,
na przyklad w roslinach z mutacjami w genie kodujacym
biatko RGTBI, niezbedne dla przylaczenia reszty geranylo-
geranylowej do bialek Rab [78]. Podobne efekty widoczne
sa tez w mutancie dezaktywujacym w rzodkiewniku calg
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podrodzine Rab, na przyktad w roélinach z mutacjami w
genie VAN4, kodujagcym podjednostke czynnika GEF dla
bialek z rodziny RabA [79]. I tak, u Arabidopsis mutacje w
genie kodujacym podjednostke beta RGT zaburzaja rozwdj
zaréwno pytku, jak i gametofitu zernskiego [80, 78], za$ u
mchu Physcomitrella patens mutacje w genach kodujacych
podjednostki kompleksu enzymatycznego RGT sg letalne,
gdyz w ich wyniku nie powstaja gamety [81].

Biatka Rab oddziatuja na procesy rozwojowe u roslin tak-
ze dlatego, ze zaburzaja tworzenie sie plytki podziatowej
i cytokineze. Mutacje w genie SCD, ktéry koduje czynnik
wymiany nukleotydu (GEF) dla RabEl, przejawiaja sie nie-
prawidtowa cytokineza i nagromadzeniem pecherzykéw
wydzielniczych w poblizu powstajacej plytki podzialowe;.
Na poziomie organizmu przejawia si¢ to utworzeniem nie-
prawidtowych aparatéw szparkowych w lisciach i pedach,
rozgalezionych wioénikéw korzeniowych i brakiem tricho-
moéw (struktur wydzielniczych) na lisciach [14]. Zaréwno
w rodlinach rzodkiewnika, jak i pomidora wyciszenie genu
dla biatka RabE1 powoduje deformacje lisci, a w roslinach
tytoniu takze nieprawidtowosci w rozwoju korzeni [82]. Za-
hamowanie aktywnosci GTP-azowej RabEl prowadzi tez
do braku cytokinezy w aparatach szparkowych lisci, a w
konsekwencji do probleméw z wymiana tlen / dwutlenek
wegla.

U roslin wystepuja dwie grupy biatek RabF: F1 i F2. Bial-
ka RabF2 podlegaja podwojnej geranylogeranylacji (podob-
nie jak wiekszoé¢ bialek Rab) i odgrywaja role w transporcie
endosom-wakuola analogiczng do podrodziny zwierzecych
Rab5. Natomiast biatka RabF1, cho¢ na poziomie sekwen-
¢ji wykazuja duze podobieristwo do RabF2, réznig sie od
pozostalych bialek Rab typem modyfikacji lipidowej, gdyz
sq palmitoilowane. Juz sam fakt innej modyfikacji lipido-
wej moze wplywac na ich funkcje i lokalizacje, gdyz reszty
palmitoilowe maja powinowactwo do domen blonowych o
uporzadkowanej, pseudokrystalicznej strukturze, podczas
gdy reszty geranylogeranylowe do rejonéw bardziej ptyn-
nych i nieuporzagdkowanych. Ponadto, podrodzina RabF
jest zaangazowana w procesy endocytozy i rowniez przez
regulacje tego procesu moze lokalnie wplywac¢ na skiad
blon. Biatka RabF1 lokalizuja w pecherzykach transportu-
jacych sterole i by¢ moze biorg udzial w regulacji polarnego
rozmieszczenia tych lipidéw w blonie komérkowej roslin
[83]. U rzodkiewnika mutacje w genie VPS9 (kodujacym
czynnik GEF dla RabF), ktére dezaktywuja wszystkie biatka
RabF, sa letalne w rozwoju zarodkowym na etapie torpedo
[84]. Mutacje wyciszajace, ale nie dezaktywujace ekspresje
genu kodujacego VPS9a, zaburzaja rozwdj merystemu ko-
rzenia i epidermy lici. Mutacje dezaktywujace wiazanie
GTP w genie kodujacym RabF1 prowadza do opéznienia
kwitnienia, cho¢ mechanizm tego procesu nie zostal w petni
wyijasniony [85]. Z kolei podwéjny mutant w genach kodu-
jacych RabF2a i RabF2b jest letalny [86]. Nieznany jest tez
mechanizm letalnosci u wielokrotnych mutantéw w genach

kodujacych RabD [87].

Bardzo istotnym rozwojowo procesem, u roslin i u zwie-
rzat, jest programowana $mieré komorek - apoptoza. Takze
tutaj niezbedna jest aktywnos¢ odpowiednich biatek Rab, z
podrodziny RabG. Na poziomie komérki podrodzina RabG
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uczestniczy w transporcie do wakuoli oraz tworzeniu auto-
fagosomoéw. Biatka RabG3b pelnia funkcje w programowa-
nej $mierci komorek zwigzanej na przykiad z tworzeniem
naczyn drewna. Prekursory komoérek drewna sa zywe i w
wyniku apoptozy trawia swoja zawartos¢, by stac¢ sie mar-
twymi rureczkami o wzmocnionej wtérnej Scianie celulo-
zowej, przystosowanymi do transportu wody. Ekspresja
konstytutywnie aktywnego wariantu biatka RabG3b przy-
spiesza procesy powstawania wigzek drewna u Arabidopsis
i topoli [88,89]. Innym przyktadem programowanej émierci
komérki w procesach rozwoju roslin jest degradacja komo-
rek tapetum (warstwy odzywczej) w pylnikach. Mutacje
w genie MONI, kodujacym czynnik wymiany nukleotydu
dla wszystkich bialek RabG, opézniaja apoptoze komoérek
tapetum i tworzenie si¢ prawidlowej zewnetrznej Sciany
komoérkowej ziaren pylku. W ostatecznosci prowadzi to do
sterylnosci pytku [90].

PODSUMOWANIE

Ostatnie lata przyniosty wiele odkry¢ dotyczacych pro-
cesOw transportu pecherzykowego u roslin i jego aspektow
regulacyjnych. Badania nad transportem pecherzykowym,
a w szczeg6lnosci nad fizjologiczng rola biatek Rab na
poziomie calych organizméw sg interesujace takze z bio-
technologicznego i rolniczego punktu widzenia. Zmiany
klimatyczne na Ziemi prowadzace do przedluzajacych sie
okreséw suszy i pogarszajaca sie jakos¢ gleb kaza szukad
odmian roslin o zwiekszonej tolerancji na wysokie tempera-
tury i zasolenie. Globalne rozprzestrzenianie si¢ patogenéw
roslinnych w uprawach wskazuje kierunki badan dotycza-
cych odpornosci na stres biotyczny. Poszukiwane sg czyn-
niki poprawiajace wydajnos¢ upraw oraz trwatos¢ plonéw,
aby unikngé marnowania zywnosci. Dopuszczenie w wie-
lu krajach do upraw roélin transgenicznych o pozadanych
rolniczo cechach sprawia, ze konieczne sa tez badania nad
sterylnoscia pytkowa, aby zapobiec rozprzestrzenianiu sie
modyfikowanych ludzka reka genotypéw w populacjach
dziko rosnacych. KrzyZowanie roélin z takich przemysto-
wych upraw i ich niekontrolowane rozprzestrzenianie sie
moglyby mie¢ tragiczne skutki dla zachowania réznorod-
nosci biologicznej ekosysteméw. Badania nad biatkami Rab
u rodlin wpisuja sie we wszystkie te trendy i wiedza o ich
wynikach moze by¢ pomocna zaréwno w prowadzeniu
innych projektéw naukowych, jak i budowaniu nowocze-
snych, opartych na szerokiej wiedzy platform biotechnolo-
gicznych.
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SUMMARY

Rab proteins are necessary for membrane fusion and fission and as such are key regulators of intracellular transport in eukaryotic cells. They
also control other aspects of cell functioning, including the cytoskeleton rearrangements, determination of cell polarity or signal transduc-
tion. Rab proteins exert their control both indirectly, because they decide whether all necessary proteins and other cargo reach their correct
destinations in the cell, and directly, through interactions of their active forms with effector proteins. Therefore, the results of Rab dysfunc-
tions manifest themselves on all levels of biological organization - from cells, through tissues and organs, to whole organisms. In plants,
Rab-dependent processes are important for cell architecture, differentiation, reactions to biotic and abiotic stress, as well as for the efficiency

of agricultural production.
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