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S t reszczen ie .  W pracy przedstawiono teoretyczne aspekty roli wapnia w roślinie. Omó-
wiono pobieranie i transport wapnia w obrębie rośliny. Szczególną uwagę poświęcono roli i budo-
wie białek (białka ATP-zaleŜne, kanałowe, transportery pomocnicze) zaangaŜowanych w ten pro-
ces. Budowę transporterów  przedstawiono na poziomie białek i genów je kodujących. 

S ło wa  k l u czo we:  wapń, transport, Ca2+-ATPazy, H+/Ca2+ – wymieniacze kationowo-
wapniowe, kanały wapniowe 

WSTĘP 

Wapń jest jednym z podstawowych składników pokarmowych roślin. Pełni 
zarówno rolę strukturalną jak i funkcję uniwersalnego przekaźnika informacji. 
Zawartość wapnia w poszczególnych gatunkach roślin jest bardzo zróŜnicowana. 
W roślinie jest on bardzo słabo reutylizowany co powoduje, Ŝe objawy niedoboru 
tego składnika obserwowane są na najmłodszych liściach, wierzchołkach wzrostu 
łodyg i korzeni. Mimo intensywnych badań dotyczących pobierania wapnia przez 
korzenie roślin proces ten nie został jeszcze dostatecznie poznany. Pobrany 
z roztworu glebowego wapń transportowany jest do części nadziemnej ksylemem. 
Natomiast w transport na małe odległości zaangaŜowane są liczne białka trans-
portowe tzw.: kanały, pompy i nośniki jonowe. Postęp w technice badawczej 
ostatnich lat przyczynił się do poznania ich budowy oraz czynników wpływają-
cych na ten transport. Wapń wywiera duŜy wpływ na stan koloidów, zwiększa 
bowiem lepkość, zmniejsza hydrofilność cytoplazmy co wpływa na przepuszczal-
ność błon komórkowych. 
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WYMAGANIA ROŚLIN W STOSUNKU DO WAPNIA 

StęŜenie wapnia w roślinach rosnących na glebach o poziomie tego pierwiast-
ka uwaŜanym za normalny moŜe wahać się w zakresie 0,1 do 5% s.m. [33].  

Poziom ten odzwierciedla zarówno dostępność Ca w środowisku jak równieŜ 
róŜne zapotrzebowanie wapnia przez róŜne rośliny i tym samym moŜe stanowić 
podstawę wyróŜniania roślin o niskim i wysokim zapotrzebowaniu na wapń. Ro-
śliny o niewielkim zapotrzebowaniu są reprezentowane przez gatunki rosnące na 
glebach kwaśnych, ubogich w wapń. Dodatkowo moŜna tu wprowadzić jeszcze 
jedno kryterium: grupy roślin, określane w literaturze angielskojęzycznej mianem 
‘potasowych’, charakteryzujące się wysokimi wartościami stosunku K:Ca (przed-
stawiciele rodzin baldaszkowatych i astrowatych), oraz ‘szczawianowe’ o wyso-
kiej koncentracji w swych tkankach szczawianów. Te drugie z kolei moŜna jesz-
cze podzielić na rośliny zawierające w wakuolach komórkowych stale wolny 
kwas szczawiowy, jak u szczawikowatych, lub wytrącający się w postaci krysz-
tałków szczawian wapnia, obserwowany u roślin z rodzin goździkowatych, ko-
mosowatych i rdestowatych [59].  

Do roślin o duŜym zapotrzebowaniu na wapń naleŜą rosnące na glebach wa-
piennych rośliny z rodzin gruboszowate, kapustne i bobowe. 

Wprawdzie zapotrzebowanie roślin na wapń utrzymuje się na stosunkowo ni-
skim poziomie, jest on jednak niezbędny w wielu procesach komórkowych. Usu-
nięcie wapnia z nawoŜenia powoduje szybką śmierć komórek merystemu apikal-
nego i zatrzymanie wzrostu roślin. W warunkach naturalnych jego deficyt jest 
rzadki jednak znane są kosztowne skutki niedoborów wapnia w postaci takich 
chorób fizjologicznych jak: gorzka plamistość podskórna u jabłoni [9,13,17, 
40,45], sucha zgnilizna wierzchołkowa pomidora [8,25,36,52] i papryki [29,54], 
brzeŜne zamieranie liści u kapusty pekińskiej [3-5,21,49], zgnilizna wnętrza 
główki kapusty, zgnilizna sercowata liści selera. W tkankach pozbawionych wy-
starczających ilości wapnia w reakcji na szok hypoosmotyczny (wzrost wilgotno-
ści, opadów deszczu) moŜemy obserwować pękanie pomidorów, czereśni i jabłek, 
które jest rezultatem osłabienia ścian komórkowych. W przypadku nadmiaru 
wapnia u roślin obserwujemy opóźnienie dojrzewania nasion i redukcję tempa 
wzrostu. U pomidora obserwujemy rozwój małych Ŝółtych plam, które są spowo-
dowane obecnością kryształków szczawianu wapnia. 

FORMA I ZAWARTOŚĆ WAPNIA W ORGANELLACH KOMÓRKOWYCH 

O właściwościach fizjologicznych wapnia w największym stopniu decyduje 
jego rozpuszczalność. U eukariontów funkcje regulatorowe moŜe pełnić tylko 
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forma jonowa, Ca2+, pochodząca z rozpuszczalnych w wodzie jego chlorków, 
azotanów lub soli niektórych kwasów organicznych. Wapń związany występuje 
postaci związków o róŜnym stopniu rozpuszczalności. Jako wapń wymienny okre-
śla się jego związki, często kompleksowe, z pektynami czy białkami oraz jony 
wbudowane w struktury organelli komórkowych. Fosforany, węglany i szczawiany 
wapnia są nierozpuszczalne. Zawartość poszczególnych form zmienia się w orga-
nach, w zaleŜności od rodzaju tkanki, organelli oraz fazy rozwojowej roślin 
[44,55,59]. W obrębie komórki występują róŜnice w zawartości wapnia sięgające 
dwóch rzędów wielkości. Jest to moŜliwe dzięki membranom odgraniczającym 
poszczególne struktury oraz występujących w nich białkom transportowym. Zawar-
tość wapnia w ścianie komórkowej waha się od 300 do 500 mM Ca2+ m –3 i najczę-
ściej występuje on związany z kwasem glukoranowym lub w postaci trudno roz-
puszczalnego węglanu wapnia. W błonie komórkowej zlokalizowane jest do 5% 
całego wolnego wapnia komórkowego. Naładowane dodatnio, uwodnione kationy 
wapniowe wchodzą tu w róŜnego typu wiązania koordynacyjne z grupami funkcyj-
nymi fosfolipidów i białek. Zawartość wapnia w cytoplazmie kształtuje się od 
kilkudziesięciu µM do kilku mM całkowitego wapnia, z czego około 1% wystę-
puje w formie niezwiązanej. Większość wapnia w cytoplazmie związana jest 
przez związki nieorganiczne i organiczne, specyficzne białka np.: kalmodulina, 
kinazy białkowe, białka podobne do aneksyn, kalsekwestryny. W reticulum endo-
plazmatycznym występuje do 10 µM wolnego Ca2+. Większość związana jest tu 
przez białka kalsekwestryny i kalretikuliny. Zawartość wapnia w mitochondriach 
moŜe dochodzić do kilkuset mM wolnego Ca2+. Część wapnia występuje tu w formie 
wolnej, część jako fosforan wapnia. W kolejnej organelli w chloroplastach zawartość 
tego składnika waha się od 2,4 do 6,3 µM całkowitej zawartości wapnia, przy czym 
większość występuje w postaci wolnego Ca2+. W jądrze komórkowym moŜemy od-
notować do 10 µM wolnego Ca2+. Występuje on najczęściej w powiązaniu z białkami 
jądrowymi oraz DNA i RNA. Zawartość wapnia w wakuoli jest od 1 do 10 mM wol-
nego Ca2+, przy czym najczęściej związany jest z kwasami organicznymi: szczawio-
wym, cytrynowym, jabłkowym, bursztynowym i fumarowym [55]. 

POBIERANIE WAPNIA I TRANSPORT DO WIĄZEK SITOWO-
NACZYNIOWYCH 

Najbardziej intensywne pobieranie wapnia zachodzi w wierzchołkowej strefie 
korzenia, gdzie występuje rozwinięta pierwotna endoderma z pasemkami Caspa-
riego. Ściany komórek roślinnych wykazują właściwości jonowymienne, wiąŜąc 
przejściowo kationy, takŜe i wapnia, a ich zawartość wewnątrz ścian komórko-
wych regulowana jest na drodze dyfuzji i wymiany. Proces aktywnej wymiany 
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wapnia, a w tym takŜe uczestniczące w nim białka trasporterowe, nie zostały do-
tychczas dostatecznie poznane.  

ZaangaŜowane w transport wapnia są prawdopodobnie białka kanałowe regu-
lowane cyklicznymi nukleotydami [31,47,51] białka kanałowe nie selektywne dla 
kationów [14] oraz białko homologiczne do białka kanałowego zaleŜnego od napię-
cia (AF071527), odkryte u Arabidopsis thaliana, oraz wyizolowane z Triticum 
aestivum białko LCT1 (low-affinity cation transporter) [46]. W przypadku ostatnie-
go, pobieranie Ca2+ stwierdzono wykorzystując sklonowany gen tego białka i sys-
tem ekspresji w droŜdŜach [12]. Co więcej, kolejne badania wykazały usprawniony 
system pobierania wapnia u tytoniu, do którego wprowadzono LCT1-cDNA [1].  

Pobrany z roztworu glebowego wapń przez wierzchołkową strefę korzenia trans-
portowany jest do ksylemu symplastycznie lub apoplastycznie. Pierwszy z tych me-
chanizmów, zaleŜny od transpiracji, jest nieselektywny dla kationów dwuwartościo-
wych [60,62], drugi natomiast, związany z aktywnością szeregu białek, pozwala na 
selektywny transport i kontrolę ilości transportowanego pierwiastka [11,62]. O ile 
zaangaŜowanie tych dwóch mechanizmów w transport wapnia jest bezsprzeczne, to 
udział kaŜdego z nich w całym procesie nie został dotychczas poznany. Transport 
z korzenia do części nadziemnej odbywa się przez ksylem lub floem. Transport ksy-
lemowy przebiega szybko, w tempie około 40 nmol Ca/godz./g św. m. korzenia, pod-
czas gdy przemieszczanie przez floem jest procesem bardzo złoŜonym i przebiegają-
cym wolno. Regulacja ekspresji genów białek transportowych, jak teŜ regulacja ak-
tywności samych transporterów umoŜliwia selektywny załadunek Ca+2 do floemu 
zgodnie z zapotrzebowaniem organów nadziemnych, jest jednak procesem niezwykle 
złoŜonym, angaŜującym wg Sandersa i in. [43] około 2500 genów.  

Wymiana jonów wapnia między komórkami następuje w drodze prostej dyfu-
zji przez plazmodesmy, poprzez nośniki i kanały zgodnie z gradientem stęŜeń 
bądź teŜ aktywnego transportu zaleŜnego od energii, w który zaangaŜowane są 
pompy wapniowe lub transportery pomocnicze [20,55,58,59]. 

POMPY WAPNIOWE (BIAŁKA ATP-ZALEśNE) 

Białka transportowe dzielimy na 4 główne grupy: białka ATP-zaleŜne do któ-
rych zaliczamy 3 rodziny (ABC, V-typ ATPazy, P-typ ATPazy), białka kanałowe 
(CIC, GIC, MIP, VIC), transportery pomocnicze do których zaliczamy 36 rodzin 
(MFS, NST-TPT, SSS, Trk, ENT, GPH, AAA, BASS, NCS1, NhaD, APC, TDT, 
MC, NCS2, MATE, CDF, POT, CCC, HAAAP, OPT, ZIP, AAAP, AE, DASS, 
AEC, RND, Nramp, CPA1, Amt, FBT, SMR, PiT, CPA2, SulP, KUP, CaCA), 
oraz białka niezklasyfikowane (http://www-biology.ucsd.edu/~msaier/transport). 
Tylko część z nich zaangaŜowana jest w transport wapnia i zostanie niŜej opisana. 
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W zaleŜności od miejsca lokalizacji ATPazy moŜemy podzielić na plazmolemo-
we, tonopastyczne i śródplazmatyczne [55]. Do pierwszej grupy ATPaz naleŜą te, 
które zostały wyizolowane: z korzeni kukurydzy (140 kDa), buraka cukrowego (100 
kDa), z siewek rzodkiewki (270 kDa), z kultur komórkowych marchwi (120 kDa), 
korzeni marchwi, liści kukurydzy, rzodkiewnika, pomidora. Do drugiej grupy ATPaz 
umiejscowionych w błonie oddzielającej wakuolę od cytoplazmy naleŜą białka wy-
izolowane z korzeni jęczmienia, pomidora, rzodkiewnika. Do trzeciej grupy ATPaz 
śródplazmatycznych naleŜą białka wyizolowane z kultur komórkowych marchwi, 
kwiatostanów kalafiora, buraka czerwonego, pomidora.  

Ca-ATP-azy (pompy wapniowe) mają wysokie powinowactwo (Km = 1–10 mM) 
oraz małą pojemność w stosunku do Ca2+. Transportowi jednego jonu Ca2+ 
przez plazmolemę towarzyszy hydroliza jednej cząsteczki ATP, natomiast przez 
błonę retikulum endoplazmatycznego (ER) dwóch cząsteczek ATP. Aktywność 
Ca2+ ATPazy kontrolowana jest przez jej przebiegającą etapami fosforylację/ de-
fosforylację: ufosforylowanie białka prowadzi do zmian jego konformacji 
i uwolnienia kationu Ca2+ do wakuoli, ER lub poza komórkę, a defosforylacja 
przywraca początkową strukturę ATPazy [55].  

Pompy zaliczane do ATPaz typu P zbudowane są z 10 transbłonowych frag-
mentów (TMS) o bardzo podobnej budowie (rys. 1). Transport wapnia uzaleŜnio-
ny jest w nich od ułoŜenia aminokwasów w podjednostce S4 i S5. Pompy te po-
dzielone są na dwie rodziny: ATP-azy typu P IIA i ATP-azy typu P  IIB [2,18,22, 
23,53]. ATP-aza typu P IIB charakteryzuje się obecnością autoinhibitorowej N-
terminalnej domeny, która zawiera miejsca przyłączenia kalmoduliny oraz fosfo-
rylacji reszt cysteiny, natomiast ATP-aza typu P IIA pozbawiona jest N-
terminalnej domeny antyregulatorowej. 

 

 

Rys. 1. Budowa ATP-azy typu P IIA i ATP-azy typu P IIB wg. Sze i in. 2000 [53] 
Fig. 1. Structure of ATPase type P IIA and ATPase type P IIB, Sze et al. 2000 [53] 
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Do ATP-az typu P IIA naleŜą białka rzodkiewnika kodowane przez AtECA1-4 [2] 
oraz białko pomidora LeLCA1 [35], ATP-azy typu P IIB reprezentują białka rzod-
kiewnika kodowane przez AtACA1,2 [23,53] i AtACA4 oraz AtACA od 7-13 [2]. 

ATP-azy typu V charakteryzują się złoŜoną budową podjednostkową, na którą 
składa się 7-10 elementów transbłonowych, przy czym N- i C- końce umiejsco-
wione są po wewnętrznej stronie plazmalemmy, a ok. 6 fragmentów tworzy kanał 
wewnątrz błony [32]. Aktywność ATP-az typu V prowadzi do znacznego wzrostu 
gradientu protonów w wakuoli, retikulum endoplazmatycznym i do cystern apara-
tu Golgiego. Nadmiar jonów H+ usuwana jest przez aktywny H+/Ca2+ antyport 
CAX, który w miejsce 3 jonów H+ wprowadza 2 jony Ca2+ [6]. W tonoplaście 
gradient protonowy moŜe być regulowany dodatkowo takŜe przez H+ -PPazę (H+ 
-pirofosfatazę) lub obie. 

WYMIENIACZE KATIONOWO-WAPNIOWE (RODZINA BIAŁEK CaCA) 

Wapniowe transportery pomocnicze mają małe powinowactwo (Km=10-15 
mM) oraz wysoką pojemność w stosunku do Ca2+. Ogólne równanie reakcji kata-
lizowane przez antyportery Ca2+/kation+ wygląda następująco: 

Ca 2+ (do wewnątrz) + [nH+ bądź nNa+ (na zewnątrz)]↔ Ca 2+ (na zewnątrz) +  

[nH+ bądź nNa+ (do wewnątrz)] 

Wymieniacze kationowo-wapniowe, jak CAX1 czy CAX2, występują w błonie 
komórkowej i w tonoplaście. Sekwencje nukleotydowe ich genów róŜnią się dość 
znacznie, a róŜnice te przekładają się na róŜnice w budowie pierwszorzędowej 
białek [39]. Analiza filogenetyczna pozwoliła wyróŜnić 6 głównych gałęzi (1-2 – 
geny białek zwierzęcych blisko związane, 3 – nieliczne, odkryte u bakterii i ar-
cheobakterii, 4 – homologiczne geny grzybów, roślin, sinic i zielenic, 5 – poje-
dynczy gen antyportera ChaA Ca2+ :H + z Escherichia coli, 6 – odległy homolog 
z Saccharomyces cerevisiae) [41]. Białka te znacznie róŜnią się wielkością 
(od 302 do 1199 aminokwasów) [10], a w jednym organizmie moŜe występować 
kilka ich homologów [41]. Ich budowa jest złoŜona: wymieniacze kationowo-
wapniowe ssaków zbudowane są z dziewięciu, bakteryjne z dziesięciu, roślinne 
nawet z jedenastu transbłonowych fragmentów. W przypadku białek roślinnych, 
najbardziej konserwatywne części tych powtarzających się elementów, α1 i α2 
znajdują się w drugim i trzecim oraz w siódmym i ósmym transbłonowym frag-
mencie, układając się w wewnątrzmembranową pętlę tworzącą pory, przez które 
transportowany jest wapń [26]. 
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U rzodkiewnika poznano 11 genów kodujących domniemane antyportery H+/Ca2+ 
(AtCAX) [24]. AtCAX1, AtCAX2, AtCAX4. Ich białka występują w tonoplaście, 
przy czym AtCAX1 wykazuje wysoką specyficzność i powinowactwo do Ca2+ 
[48], natomiast AtCAX2 wysokie powinowactwo i specyficzność do metali cięŜ-
kich. Specyficzność pozostałych AtCAX jest nieznana, przypuszcza się Ŝe decy-
duje o niej 9 aminokwasów tworzących tzw. ‘Ca domenę’) Homologi AtCAX 
występują u innych gatunków roślin: Phaseolus aureus – VCAX1 [56,57]; Oryza 
sativa – OsCAX1A [27,28], domniemany wymieniacz kationowo-wapniowy 
oznaczony jako OSJNBA0087G11.21 (AC091787); Zea mays – podobne do 
CAX1, ZCAX2 (AB044567).  

KANAŁY WAPNIOWE 

Nomenklatura i klasyfikacja białek kanałowych pozostaje nie uporządkowana, 
w dostępnej literaturze spotkać moŜna róŜne kryteria podziału. Dla potrzeb niniej-
szej pracy przyjęto podział stosowany przez White’a i Broadley’a [59] Kanały 
wapniowe na podstawie zmian potencjału elektrycznego dzielimy na: DACC- 
aktywowane przez depolaryzację błon, HACC – aktywowane przez polaryzację 
błon, VICC- niezaleŜne od napięcia. Białko kanałowe moŜe działać jak sito mole-
kularne (przepuszcza jony o odpowiedniej wielkości) lub jak selektywny filtr 
(specyficznie wiąŜe jony a następnie usuwa je z występujących we wnętrzu kana-
łu miejsc wiązania). Kanały wapniowe biorą udział we wtórnym przekazywaniu 
sygnałów i regulacji przepływu wapnia. W pierwszym przypadku w wyniku po-
budzenia następuje szybki wzrost poziomu Ca[cyt]. Uwolniony do cytoplazmy 
Ca2+ przyłączany jest następnie przez np. kalmodulinę lub niektóre kinazy biał-
kowe, które przez fosforylację aktywują następnie inne białka. 

Kanały DACC, z których większość ulega aktywacji przy napięciu –150 do –
100 mV, są przepuszczalne dla kationów jedno- i dwuwartościowych, występują 
w plazmolemie i odpowiadają za transport Ca2+ do cytoplazmy. Aktywowane są 
głównie w odpowiedzi na czynniki stresowe, np. chłód [63] lub atak patogena 
[60]. Do lepiej poznanych kanałów wapniowych naleŜą AtTPC1 z protoplastów 
Arabidopsis thaliana: oraz AtSKOR, AtGORC – homologi kanału potasowego 
KORC, zbadane w komórkach kultur zawiesinowych marchwi. 

Kanały HACC aktywują się przy napięciu –100 do –150mV i niŜszym. Są 
przepuszczalne dla dwuwartościowych kationów jak Ba2+, Ca2+, Mg2+, Cd2+ 
i Zn2+. Scharakteryzowane zostały w komórkach epidermy cebuli [38], komór-
kach kultury zawiesinowej pomidora [7], komórkach mezofilowych [50] i przy-
szparkowych liści [34,37], we włośnikach korzeni [14]. Aktywowane są pod 
wpływem: wolnych rodników [19,30,34], stresu suszy oraz przez dotyk. 
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NiezaleŜne od napięcia są kanały VICC (Volatage- Independent Calcium 
Channels), o róŜnych właściwościach elektrofizjologicznych [15,60]. Przepusz-
czalne dla jedno- i dwuwartościowych kationów [14,15,16], są otwarte w warun-
kach kontrolnych napięcia (generalnie  niewraŜliwe na cytoplazmatyczne modula-
tory). Zbudowane są z 24 fragmentów transbłonowych (TMS), tworzących 4 jed-
nostki (kaŜda z nich składa się 6 TMS) oddzielonych od od siebie obszarami hy-
drofilowymi, przy czym za przepustowość kanału odpowiada pierwsza z nich.

W tonoplaście występują kanały określane jako „wolno [otwierające się] wa-
kuolarne”- SV (Slow Vacuolar) i kilka wysoce selektywnych kanałów dla wapnia, 
aktywowanych przez cytozolowe przekaźniki informacji (IP3, IP6 bądź cADPR), 
które zaangaŜowane są w dostarczanie wapnia do cytoplazmy [43,61]. Te drugie 
mogą wpływać na regulację turgoru komórki oraz brać udział w odpowiedzi na 
stres solny i osmotyczny. 

Kanały SV katalizujące transport małych ilości Ca2+ do cytoplazmy w natural-
nych warunkach fizjologicznych. Kanały te są regulowane przez wiele efektorów [61] 
co sugeruje, Ŝe mogą odgrywać istotną rolę w regulacji stęŜenia cytozolowego Ca2+ 
[42]. Kanały te są przepuszczalne dla kationów jedno- i dwuwartościowych. 

PERSPEKTYWY 

TuŜ przed złoŜeniem niniejszej pracy, Saier i współpracownicy przedstawili 
w internetowym wydaniu Nucleic Acids Research [Nucl Acids Res: 34, D181-
D186, 2006] koncepcje i strukturę nowej ogólnodostępnej elektronicznej bazy 
danych TCDB (Transporter Classification Database). MoŜna oczekiwać, Ŝe na-
rzędzie to pozwoli zebrać i uporządkować dostępną wiedzę dotyczącą białek 
transportowych. NaleŜy równieŜ oczekiwać, Ŝe dzięki modelowaniu matematycz-
nemu i badaniu właściwości tych białek in silico, dynamicznie rozwijająca się 
proteomika pozwoli wypełnić luki w wiedzy na temat transportu wapnia, pier-
wiastków i innych związków chemicznych. 
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Ab s t rac t .  Herein we present an overview of the fate and role of calcium in plants. The article 
covers Ca2+ uptake and transport mechanisms within the plant. Particular attention is given to the 
role and structure of proteins (Ca2+ -ATPases, calcium channels, H+/Ca2+ -antiporters) involved in 
these processes. We present the structure of transporters on biochemical and molecular level. 
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