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Abstrakt

Rastliny vyuzZivaju Zelezo ako kofaktor proteinov fotosyntetickych systémov, respiracného
retazca a mnohych dalich. Zelezo je pre rastliny tazko dostupné kvéli jeho vyskytu v pode
v nerozpustnych oxidovanych zliceninach. Rastliny si preto vyvinuli dve rozdielne
mechanizmy zisku Zeleza z pody. Kvoli toxicite Zeleza spO6sobenej produkciou kyslikovych
radikdlov Fentonovou reakciou, ako aj neSpecifitou transportérov kovov do bunky sa musi
vnutorna koncentracia Zeleza v bunke prisne regulovat. Rastliny si vyvinuli komplexny systém
signalnych reguldcii ktory sa v sicasnosti zacal intenzivne odkryvat. Okrem regulacie prijmu
Zeleza z p6dy sa bunka vyrovnava s toxicitou kovov ich sekvestraciou do zdsobnych organel
aich cheldciou. Zelezo méa doélezitu tlohu pri klieni semien ale v tejto praci sa bude venovat
pozornost predovsetkym transportu Zeleza v rastline na Urovni prijmu z pody, transportu

medzi bunkami, bunkovymi organelamia transportuv celej rastline vodivymi pletivami.

Klfacové slova: rastlinna bunka; mineralna vyziva; transport Zeleza; vackovy transport;

membranovy transport; toxicita Zeleza; ROS



Abstract

Plants use iron as a cofactor of proteins used in photosynthetic systems, electron transport
chain and many more. Iron bioavailability for plants in soil is low because it tends to oxidise
and create insoluable compounds. For this reason plants have evolved two distinct iron uptake
mechanisms. Because of the iron toxicity caused by production of reactive oxygen species via
the Fenton reaction and the unspecific transport of metals other than iron, plants have to
regulate cellulariron concentrationtightly. They have evolved a complex system of signalling
networks that has recently begun to uncover. In additionto the regulation ofiron uptake, the
plant cell combats iron toxicity by sequesteringiron into storage organelles and by chelating
it. Iron is essential for seed sprouting but this work is focused on transport of iron into the

plantfromthe soil, subcellulartransportandlongdistance transport ofironin the vasculature.

Key words: plant cell; mineral nutrition; iron transport; vesicle trafficking; membrane

transport;iron toxicity; ROS
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IBP IDEF1-binding proteins

IDE Iron deficiency-responsive cis-actingelement
IDEF IDE-binding factor

IDF IRT1 degradation factor
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IRO Iron-related transcription factor
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NRAMP Natural resistance-associated macrophage protein
OPT Oligopeptide transporter

PDR Pleiotropicdrugresistance

PIC Permease in chloroplasts

PM Plazmatickd membrdana

PRI Positive regulator of iron deficiency response
PYE Popeye

RE Recycling endosome

RING Reallyinteresting new gene

ROS Kyslikovy radikal

SA Kyselina salicylova

SNP Single nucleotide polymorphisms
SNX Sorting nexin

TF Transkripéné faktory

TGN Trans-golgi network

TOM Transporter of mugineic acid family phytosiderophores
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YSL
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Yellow stripe like
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1. Uvod

Zelezo (Fe) je esencialny prvok ktory sa vyskytuje ako kofaktor réznych enzymov, zohrava
dolezitu ulohu vregulacii a fungovani dychacieho retazca, fotosyntézy, syntézy a opravy
nukleotidov, udrzovani homeostazy kovov a Strukturdlnej integrity réznych enzymov
(Mahender et al. 2019, review). Pri hladovani na Fe vykazuje rastlina chlorozu, ZIté sfarbenie
fotosynteticky aktivnych pletiv, ako nasledok nedostatku pigmentov ktorych syntéza vyzaduje
Fe (Vaid et al. 2020, review). Avsak Fe dokdze byt vo vyssich koncentraciach toxické.
Produktami Fentonovej reakcie, ktoru Fe katalyzuje, su vysoko reaktivne kyslikové radikaly
(ROS), ktoré poskodzuju membrénové lipidy, proteiny a DNA (Connolly et al. 2002, review).
Tuto vlastnost Fe vyuZivaju Lipnicovité (Poaceae) rastliny vo svoj prospech pri obrane proti
fungalnym/hubovym infekciam. Rastlina pri napadnuti aktivne transportuje cytoplazmatické
Fe do apoplastu vo forme veziklov, kde ROS poskodzuju patogén a posilnuju bunkovu stenu

(BS) rastliny (Liu et al. 2007).

Primarnym zdrojom Fe pre rastlinu je p6da. Fe sa v pdde mo6zZe vyskytovat ako stucast
nerozpustnych Zelezitych (Fe™) zli&enin alebo ako rozpustné Zeleznaté (Fe®*) idny. Konkrétna
forma a teda aj dostupnost Fe pre organizmy zavisi hlavne od pH p6dy, redoxného potencialu,
mikrobialnej aktivity a hladiny kysliku (Zhang et al. 2019, review). Aby rastliny dokazali vyuZit
asto pritomné ale biologicky nedostupné Fe*®, vyvinuli si dve odlidné stratégie. A to stratégiu
I, vyuzivanu hlavne dvojklicnolistovymi a jednokli¢nolistovymi (okrem Poaceae) rastlinami,

a stratégiu ll vyuzivanu Poaceae (Marschner et al. 1986, review).

V tejto prdaci budu prezentované poznatky o prijme, ndslednom transporte, lokalizacii
a signalnej ulohe Zeleza. Bude kladeny déraz na IRT1 (iron regulated transporter 1), vysoko

afinitny transportér r6znych kovov do bunky.



2. Prijem zeleza z pody do bunky

2.1. Stratégial

Rastliny so stratégiou | do rizosféry vylucuju fenolické latky, kumariny, ktoré su schopné
cheldtovat Fe™ (Rémheld a Marschner 1983). Tieto latky su do apoplastu vylu¢ované
membranovym ABC (ATP-binding cassete) transportérom PDR9 (pleiotropicdrugresistance 9)
(Fourcroy et al. 2014). Na plazmatickej membrane (PM) su H'-ATPazy zrodiny AHA
(Arabidopsis H-ATPase) ktoré okysluju nielen bezprostredné okolie PM ale aj korefia ¢im
zvy3uju rozpustnost Fe**. Proteiny rodiny AHA su kédované viacerymi génmi ale len jeden
homoldg — AHA2 vykazuje zvySenu expresiu pri hladovanina Fe (Santi a Schmidt 2009). Po
rozpusteni a naviazani Fe™ na chelat sa Fe™ redukuje na Fe™ pomocou membranovej Fe*-
cheldt reduktazy FRO2 (ferric reduction oxidase 2), atym sa rozpada komplex Fe-chelat
(Robinson et al. 1999). Volné Fe* je nasledne transportované do bunky membranovym
proteinom IRT1 ktory okrem Fe transportuje aj Zn, Mn a pravdepodobne aj kadmium (Cd)

a kobalt (Co) (Eide et al. 1996, Vert et al. 2002).

Okrem IRT1 sa na prijme Fe a inych kovov z p6dy a apoplastu podiela aj rodina proteinov
NRAMP (natural resistance-associated macrophage protein), ktoré su hlavné transportéry Mn
do rastlinnej bunky (hlavne NRAMP1). IRT1 a NRAMP1 st redundantné a m6zu sa Ciastocne
nahradzovat, pricom vyrazny chloroticky fenotyp dvojitého mutanta irtl/nrampl méze byt

zachrdneny zvySenim hladiny Fe v médiu ale nie Mn (Castings et al. 2016).
2.2. Stratégiall

Rastliny vyuzivajuce stratégiu ll vylucuju do rizosféry kys. mugineové (MAs) ktoré chelatuju
Fe' (Takagi et al. 1984). Rastliny vyuZivaju hlavne 2-deoxy mugineovu kyselinu (DMA), ktora
je do rizosféry vylu¢ovana Specifickym transportérom TOM1 (transporter of mugineic acid
family phytosiderophores 1) (Nozoye et al. 2010). MAs suU v bunke syntetizované z L-
methioninu skrz nikotianamin (NA). Tato drdha syntézy je zaujimava z evolu¢ného hladiska
lebo NA sa vyskytuje vo vsetkych vysSich rastlinach vratane rastlin so stratégiou I, kde sa
podiela na cheldcii a naslednom transporte kovov v rastline, avSak rastliny so stratégiou |
postradaju MAs (Higuchi et al. 1999). Komplex MA a Fe* je do bunky transportovany
membranovym H* symportérom YS1 (yellow stripe 1) alebo YSL (yellow stripe like) proteinmi

(Curieet al. 2001, Schaaf et al. 2004, Lee et al. 2009).



Fytosideroféry ako DMA chelatuju okrem Fe aj med' (Cu), mangan (Mn), zinok (Zn) a iné
kovy (Treeby et al. 1989). Pri transporte tychto komplexov vykazuju YS proteiny znacnu
variabilitu naprie¢ jednotlivymi druhmi rastlin. Kukuriény ZmYS1 transportuje r6zne kovy
v cheldtovom komplexe s DMA aj s NA vratane NA-Fe*? ale jaémenny HvYS1 vykazuje vysoku
afinitu k Fe™®-DMA komplexu a netransportuje iné DMA cheldty ani Ziadne NA chelaty (Schaaf
et al. 2004,Murata et al. 2006). Druhové rozdiely existuju aj v mnozstve MAs vylucovanych do
rizosféry, pricom vacSie mnozstvo MAs prispieva k lepSej tolerancii k hladovaniu na Fe

(Marschner et al. 1986, review).
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Obrazok 1: Oba mechanizmy prijmu Zeleza rastlinami. Nalavo je zobrazend stratégia |. HA(AHA) okyseluje

rizosféru, PDR transportuje kumariny (Secondary metabolites) ktoré chelatuju nerozpustné Fe*3, FRO protein
redukuje cheldtované Fe** na volhé Fe™ ktoré je transportované do bunky IRT1. V strede obrazka je zobrazené
nerozpustné Zelezo v pode. V pravej Casti obrazku je vyobrazend stratégia Il. TOM transportuje do rizosféry
fytosideroféry (PS) ako napriklad DMA, PS cheldtuju Fe* ktoré je potom transportované do bunky YS/YSL

proteinmi. Prevzaté z review od Tsai a Schmitd, 2017. Skratky proteinov su vysvetlené v texte vyssie.

2.3. Signalna kaskada Fe hladovania

KedZe Fe je esencidlne ale aj toxické a transportéry nie su Specifické, rastliny si vyvinuli
zlozity signalizacny systém expresie génov zodpovednych za prijem kovov do bunky. Aj tu
existuju rozdiely medzi stratégiou I all, ale jadro signalizac¢nej kaskady je konzervované

napriecvyssimirastlinami.



2.3.1. Signalizacia v rastlinach so stratégiou |

Na vrchole kaskady v Arabidopsis thaliana je E3 ubikvitin ligdza BTS (brutus) obsahujica
jednu RING (really interesting new gene) a tri HHE (haemerythrin) domény schopné viazat Fe
aZn (Kobayashi et al. 2013). BTS negativne reguluje IVc bHLH (basic helix-loop-helix) TF
(transkripéné faktory). Styri TF skupiny IVc bHLH sa podielaju na signalnej kaskade homeostazy
Fe - bHLH34/104/115 a 105/ILR3(iaa leucine resistant 3) ale len dve z nich (bHLH105 a 115) su
polyubikvitinované BTS a degradované v 26S proteazéme (Selote et al. 2015, Hindt et al.
2017). S BTS interaguje aj rodina malych signalnych peptidov IMA (iron man) ktoré maju BID
(BTS interactingdomain) doménu na C konci a kompetuju s bHLH105 a bHLH115 (ktoré maju
taktiez BID na C konci) o vazbu s BTS. IMA peptidy, ktoré su ubikvitinované BTS a nasledne
degradované, touto kompeticiou pozitivne ovplyviuju transkripciu génov zodpovednych za
prijem Fe (Grillet et al. 2018, Li et al. 2021). TF skupiny IVc bHLH tvoria medzi sebou rézne
homodiméry a heterodiméry apozitivne reguluji transkripciu BTS, IMA, PYE
(popeye), skupinu Ib bHLH TF (bHLH38/39/100/101) a bHLH121/URI (upstream regulator of
IRT1). S bHLH121 tvoria IVcbHLH proteiny heterodimérya pozitivne regulujdtranskripciu FIT
(FER-like iron-deficiency-induced transcription factor) (Zhang et al. 2015, Li et al. 2016, Liang
et al. 2017, Lei et al. 2020, Li et al. 2021). Aktivacia transkripcie skupiny Ib bHLH skupinou IVc
bHLH je inhibovana proteinom bHLH11. Pri dostatku Fe v zivnom médiu bHLH11 tvori
heterodiméry so skupinou IVc bHLH, lokalizuje do jadra a za pomoci svojich dvoch EAR
(ethylene response factor-associated amphiphilic repression) motivov regrutuje TPL/TPRs
(topless/topless-related) korepresory. (Li et al. 2022). PYE je tiez bHLH TF ktory tvori
heterodiméry s IVc bHLH proteinmi a negativne reguluje transkripciu génov Ib bHLH TF,
bHLH105, NAS4 (nicotianamine synthetase 4), FRO3 (ferric reduction oxydase 3) a ZIF1 (zinc
induced facilitator 1) (Long et al. 2010, Selote et al. 2015, Samira et al. 2018). FIT, dalsi bHLH
protein, tvori heterodiméry so skupinou lb bHLH TF a pozitivne reguluje transkripciu roznych
génov zodpovednych za prijem a homeostazu Fe, medzi nimi aj IRT1 a FRO2, ale aj helix-turn-
helix TF MYB10/72 (myeloblastosis) a E3 ubikvitin ligdzy BTSL1/2 (brutus-like1/2) (Colangelo
a Guerinot 2004, Yuan et al. 2008, Wang et al. 2013). MYB10/72 su vo svojej funkcii zrejme
redundantné a pozitivne reguluju transkripciu uz zmieneného NAS4 proteinu ale aj proteinov
zodpovednych za syntézu kumarinu skopoletinu ktory mimo jeho funkcie ako chelatora Fe*

ovplyviuje aj mikrobidm vrizosfére rastliny (Palmer et al. 2013, Stringlis et al. 2018).



BTSL1/2 pri navrateni sa do podmienok s dostacujucim mnozstvom Fe v médiu zabezpecuju
rychlu ubikvitindciu a naslednu degradaciu FIT v korenovej koére (cortex), aby sa predislo
nadbytocnej akumulicii Fe v koreni, kym v strednom valci (stele) tato funkciu zastava BTS

(Rodriguez-Celma et al. 2019).
2.3.2. Signalizacia v rastlinach so stratégiou Il

VryzZi je vysSie popisana kaskada do velkej miery konzervovana, avsak existuju isté
rozdiely. Funkcia BTS je v Oryza sativa zastupovana jeho ortolégmi HRZ1/2 (haemerythrin
motif-containing RING and zinc-finger protein1/2) ktoré maju podobne ako BTS vlastnost
viazat Fe a Zn a E3 ubikvitin ligdzovu funkciu, ale na rozdiel od BTS sa javi Ze HRZ1/2 moéze byt
samotné degradované v26S proteazéme (Kobayashi et al. 2013). HRZ1 polyubikvitinuje
OsPRI(positive regulator of iron deficiency response)1/2/3 a moino aj 4, ortoldgy IVc
bHLH34/104/105/115, ktoré su nasledne degradované v 26S protedazome. OsPRI1/2/3
pozitivne reguluju transkripciu OsIRO2/3 (iron-related transcription factor 2/3), ale aj inych
génov zodpovednych za prijem a transport Fe ako NAS a YSL gény (Zhang et al. 2017, Zhang et
al. 2020). OsIRO2 je ortoldg skupiny Ib bHLH38/39/100/101 v Arabidopsis thaliana, zatial
¢o OsIRO3 je ortolég PYE bHLH TF v Arabidopsis thaliana aich funkcia ako pozitivneho
regulatora (OsIRO2) resp. negativneho reguldtora (OsIRO3) je podobnaich ortolégom (Ogo et
al. 2007, Wang et al. 2020). OsbHLH061 je funkéne homologicky k AtbHLH11 i ked’ vykazuje
vacsiu zhodu aminokyselin s AtPYE a OsIRO3. OsbHLHO61 interarguje s OsPRI1, lokalizuje do
jadra kde regrutuje TPL/TPRs korepresory svojou EAR doménou a negativne reguluje
transkripciu OsIRO2/3 (Wang et al. 2022). OsbHLH156 je pravdepodobny ortoldg AtFIT TF,
pozitivne reguluje transkripciu génov zodpovednych za prijem Fe z pédy, tvori heterodiméry
s OsIRO2 alokalizuje ho pri hladovani na Fe do jadra.Na rozdiel od AtFIT je OsbHLH156
schopny tvorit homodiméry a jeho nadmerna expresia spdsobuje nadmernt akumulaciu Fe
a Zn v rastline (Wang et al. 2020, Liang et al. 2020). Ortolég AtMYB10/72 zatial nebol v ryzi
identifikovany. IMA peptidy su pritomné aj v ryzi a su funkéne homologické s IMA v Arabidpsis
(Kobayashi et al. 2021). Ryza ale aj iné Poaceae disponuju aj dalSimi TF ktoré ovplyvnuju
transkripciu génov indukovanych pri hladovani na Fe. Homolégy tychto TF neboli zatial
identifikované v Arabidopsis thaliana. Jedna sa o TF rodiny ABI3/VP1 (abscisic acid-insensitive
protein 3/viviparous 1) IDEF1 (IDE-binding factor 1) a rodiny NAC (no apical meristem) IDEF2

ktoré sa Specificky viazu na IDE1/2 (iron deficiency-responsive cis-acting element 1/2) a su



exprimované konstitutivne v celej rastline (Kobayashi et al. 2007, Ogo et al. 2008). Cinnost
IDEF1 je regulovand ubikvitinaciou a ndslednou degraddciou v 26S protedzome, ubikvitinaciu
IDEF1 pozitivne ovplyvinuje CSN6 (COP9 signalosome 6) protein ktorého expresia je negativne
regulovanad pri nastupe hladovanina Fe (Tan et al. 2016). IBPs (IDEF1-binding proteins) sa viazu
na IDEF1 a zabranuju jeho degradaciiv 26S proteazome, ich expresia je zvySena pri hladovani

na Fe (Zhanget al. 2013).
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Obrazok 2: Zjednodusena schéma signalnej drahy hladovania na Fe oboch stratégii. Prerusované Ciary zobrazuju
nepriame reguldcie. Medzi ,Fe deficiency-inducible genes responsible for Fe uptake and translocation patri
najma IRT1, FRO v Arabidopsis aYS/YSLa TOM v ryzi. Medzi IVb bHLH TF patri PYE, URI/bHLH121 a bHLH11.
Prevzaté a upravené z review od Kobayashi, 2019. Skratky a prislusnost jednotlivych bHLH TF k skupinam su

vysvetlené v texte vyssie.

2.3.3. Senzory nedostatku Fe

Aby rastlina mohla vyssie popisané drahy spravne regulovat musi mat spdsob
monitorovania bunkovej koncentracie Fe. Ako bolo spomenutéBTS a HRZ proteiny su schopné
viazat Fe a Zn svojimi HHE doménami a preto su vhodni kandidati na senzory Fe v bunke
(Kobayashi et al. 2013). So zvySujucou sa koncentraciou Fe in vitro sa zniZuje stabilita BTS ¢o
je vrozpore s predpokladom Ze BTS je negativny regulator odpovede rastliny na hladovanie
na Fe (Selote et al. 2015). Tento paradox mo6ze byt vysvetleny funkciou IMA peptidov ktorych
expresia a stabilita sa zvySuje pri nedostatku Fe (Grillet et al. 2018). Li et al. v ¢lanku z roku

2021 navrhuju model v ktorom je pri dostatku Fe sice degradovany BTS ale expresia IMA je



mald ateda BTS dostatocne degraduje bHLH105/115 a pri nedostatku Fe nie je BTS
degradovany ale vysoka hladina IMA zabrani interakcii BTS s bHLH105/115. Tento model
pravdepodobne plati aj v ryZi kde sa javi Ze AtIMA a OsIMA sa spravaju totoZzne avsak tato
informacia pochadza zo Studie ktord eSte nebola podrobenarecenznému hodnoteniu (peer
review) (Peng et al. 2022). IDEF1 je tiez schopny viazat Fe, Ni, Zn a Cu vdaka regidonu na svojom
N konci tvoreného ztandemovych opakovani histidinu a kys. asparagovej ohranicenych
usekmi bohatymi na prolin, pricom rastliny exprimujice IDEF1 bez tohto regiénu vykazuju
znizenu expresiu IDEF1 ovplyviiovanych génov na zaciatku hladovaniana Fe (Kobayashi et al.

2012).
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Obrazok 3: Model vnimania koncentracie Fe. Nalavo je zobrazena situdcia pri dostatocnej koncentracii Fe
v rastlinekde nie st transkribovanécielové gény. Na pravej strane obrazku je situacia prinedostatku Fev rastline
kde su cielové gény transkribované. Sirka oranzovych $ipok zobrazuje kvantitu interakcie (3irsia $ipka znamena

vacsiu kvantitu interakcie) Prevzaté z ¢lanku od Li et al., 2021. Skratky su vysvetlené v texte vyssie.
2.3.4. Fytohormony a iné signalne molekuly ktoré ovplyviuja transport Fe

v rastline

Okrem priameho naviazania Fe alebo inych kovov na senzory je transkripcia génov
zodpovednych za homeostazu Fe ovplyviiovana aj fytohormdnmi a inymi signdlnymi
molekulami. Funkcia IDEF1 ako véasného reguldatora odpovede na Fe hladovanie je
ovplyviiovand jasmondtmi (JA). Gény zodpovedné za syntézu JA suU exprimované vo velmi

skorejfaze nedostatku Fe. JA pozitivne reguluji expresiu samotného IDEF1 ale aj IBP proteinov



ktoré inhibuju degradaciu IDEF1, avSak tato indukcia je ¢asovo limitovand a JA maju skor
negativny efekt na expresiu génov indukovanych pri nedostatku Fe (Kobayashi et al. 2016).
Tento negativny efekt JA, Studovany na Arabidopsis thaliana, spociva v inhibicii expresie FIT
alb bHLH TF a sucasnej indukcii transkripcie skupiny IVa bHLH proteinov bHLH18/19/20/25
ktoré tvoria heterodiméry s FIT a tak ho urcuju na degradaciu v 26S proteazdme (Cui et al.
2018). Brassinosteroidy tieZz negativne ovplyviiuju odpoved na Fe hladovanie rastliny znizenou
expresiou génov zodpovednych transport Fe v cievnych zvazkoch z korefna do vyhonku
v uhorke siatej (Cucumis sativus) a v ryzi (Wang et al. 2012, Wanget al. 2015). Cytokininy (CK)
negativne reguluju transkripciu hlavne IRT1, FRO2 a FIT ¢im negativne reguluju prijem Fe
z pody, tato reguldcia suvisi aj s vlastnostou CK inhibovat diZivy rast a teda aj so znizenim
narokov rastliny na Fe (Séguéla et al. 2008). Kys. abscisova (ABA), ktorej hladina stupa pri
nedostatku Fe v médiu, naopak pozitivne reguluje odpoved rastliny na nedostatok Fe a to
zvySenim expresie génov zodpovednych za mobilizaciu zasobného Fe vo vakuole a apoplaste
a génov podielajucich sa na transporte Fe z koreria do vyhonku (Lei et al. 2014). Transkripciu
FIT alb bHLH TF inhibuje DELLA protein, klu¢ovy negativny reguldtor signalnej kaskady
giberelinov (GA). DELLA ma dvojitu funkciu v odpovedi rastliny na nedostatok Fe, akumuluje
sa v meristémovej a elongacnejzéne korena kde spomaluje rast a jeho mnozstvo v epidermis
diferenciaénej zony je znizené aby svojou negativnou regulaciou neznizoval expresiu génov
zodpovednych za prijem Fe z pody (Wild et al. 2016). MnoZstvo aktivnych GA, ktoré svojou
interakciou s DELLA sp6sobuju jeho ubikvitinaciu a degraddciu, je v koreni pravdepodobne
znizené pri nedostatku Fe (Matsuoka et al. 2014). Fytohormon etylén (ET) je produkovany vo
vy$sej miere pri hladovani na Fe, rovnako ako aj proteiny signalnej kaskady tohto hormoénu
a svojou cinnostou zvySuje transkripciu réznych génov podielajlcich sa na transporte Fe
v rastline ako aj FIT, b bHLH TF ¢ MYB72 (Garcia et al. 2010). Proteiny EIN3 (ethylene
insensitive 3) a EIL1 (ethylene insensitive3-like 1) s TF aktivované ET a svojou interakciou s FIT
zabrafiuju degradécii FIT v 265 protedzome (Lingam et al. 2011). Dal$i podstatny reguldtor
odpovede rastliny na nedostatok Fe je oxid dusnaty (NO) ktorého signalizacia pozitivne
reguluje transkripciu tej istej mnoZiny génov ako ET a aj génov syntetickej drahy ET, rovnako
ako aj ET pozitivne reguluje syntézu NO (Garcia et al. 2010, Garcia et al. 2011). Upstream od
tejto pozitivnej spatnejvazby ET a NO je fytohormon auxin ktory pozitivne reguluje syntézu
NO (Chen et al. 2010). Sachardza svojou signalnou a nie metabolickou funkciou pozitivne

reguluje hladinu auxinu pri nedostatku Fe v rastline, rovnako ako aj kyselina salicylova (SA),
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a oxid uholnaty (CO), ktorého syntéza je zvySenad pri hladovanina Fe, sa podiela na transporte
auxinu z nadzemnej Casti rastliny do korena (Lin et al. 2016, Yanget al. 2016, Shen et al. 2016).
Tato vyssie popisanasigndlnakaskada ET, NO, auxinu, sachardzy a CO je inhibovana rastlinnym
Fe transportovanym vo floéme, o ¢om sveddi aj fakt Ze vonkajsia aplikacia prekurzoru NO na
rastlinu ktord nie je obmedzend Fe nema Ziaden uUcinok na prijem alebo homeostazu Fe
v rastline (Garcia et al. 2011). FBP (FIT-binding protein) je protein ktorého expresia je
redukovana pri vysokej koncentracii Zn v bunke. Pri hladovani na Fe rastie v bunke
koncentrdcia Zn ako désledok nespecifického transportu kovov proteinom IRT1. FBP priamo
interaguje s DNA vazobnou doménou FIT a tym zamedzuje transkripcii NAS génov v stele kde
je FBP exprimovany. ZvySené mnoiZstvo NA, syntetizovaného NAS proteinmi, pozitivne
ovplyviiuje sekvestraciu prebytocného Zn aj translokaciu Fe z korena do vyhonku ¢im pozitivne
ovplyviuje hladinu Fe v nadzemnej ¢asti rastliny pri hladovani (Chen et al. 2018). Pri dlhSom
hladovani na Fe sa v koreni rastliny hromadi peroxid vodiku (H20,) - ROS, ktory pozitivne
reguluje transkripciu proteinu ZAT12 (zincfinger of Arabidopsis thaliana 12). ZAT12 interaguje
s FIT a negativne ovplyviuje jeho funkciu ako hlavného pozitivneho regulatora transkripcie
IRT1, FRO2 a dalSich génov, avSak aj zabranuje degradacii FIT v 26S proteazome (Le et al.

2016).
2.4. Rozdiely a spojitosti oboch stratégii

Dve stratégie prijmu kovov sa liSia svojou citlivostou vo¢i pH pddy. Stratégia | je velmi
citlivd na vyssSie pH p6dy zatial ¢o stratégia Il nie (Marschner et al. 1986, review). | ked'je vyssie
uvedené e Poaceae vyuZivaju stratégiu Il a teda prijimaju Fe**-chelat komplex, Oryza sativa
vyuZiva ako stratégiu Il tak ¢iastoéne aj stratégiu . V zaplavenych ryZovych poliach je Fe*
lahko dostupné, a teda ryza vyuZiva OsIRT1 a OsIRT2 pre prijem Fe*? (Ishimaru et al. 2006).
Podobne ako ryza aj kukurica (Zea mays) pravdepodobne vyuZiva obe stratégie prijmu Fe.
Nadmernd expresiaZmIRT1 sp6sobila nadmernuakumulaciu Fe v koreni a semienkach rastliny
ale viedla k zniZeniu koncentrdcie Fe v listoch kukurice. Okrem ZmIRT1 boli identifikované aj
dalsie potencionalne homoldgy génov zo stratégie |, a to homoldgy FRO, H-ATP-azy a FIT (Li
et al. 2015). Rozdiely v prijme a homeostaze Fe nemusia byt len medzidruhové ale aj medzi
jednotlivymi odrodami jedného druhu. SNP (single nucleotide polymorphisms) v lokusoch
génov zodpovednych za prijem a homeostdzu Fe znamenaju odlisny fenotyp odrod (Miller

a Busch 2021, review).



3. Intracelularny transport zeleza

Po prijme Fe zpddy sabunka musi postarat o bezpecné skladovanie a udrZovanie
koncentracie Fe v protoplaste kvéli uz spominanej toxicite Fe a inych kovov ktoré su do bunky
transportované popri Fe. Je dolezité si uvedomit Ze vbunke sa Fe ainé kovy vyskytuju
v cheldtovych komplexoch najma s NA aby sa predislo tvorbe ROS Fentonovou reakciou.
Pomer chelatovanych a volnych kovovych idnov je zavisly od pH a pri cytosolickom pH je

vacSina Fe atdmov cheldtovanda NA (Hell a Stephan 2003, review).
3.1. Endocytéza IRT1

IRT1 je membrdnovy protein sdeviatimi transmembranovymi doménami, medszi
transmembranovou doménou ¢.4 a . 5 je vacSia cytosolicka slucka na ktorej je okrem iného
aj usek bohaty na aminokyselinu histidin. Tento Usek je zodpovedny za schopnost IRT1 vnimat
pritomnost kovovych iénov ktoré viaZe, ato hlavne Zn a Mn (Dubeaux et al. 2018). Po
naviazani mierneho mnozstva kovov inych ako Fe, teda Zn a Mn, sa na pozicie K154 a K179
¢innostou neznamej E3 ubikvitin ligdzy naviaZze po jednom ubikvitine. Tato modifikacia IRT1
sposobi jeho endocytézu klatrinom do TGN/EE (trans-golgi network/early endosome)
(Barberon et al. 2011). Po endocytdze sa monoubikvitinovany IRT1 recykluje naspat na PM,
tdto recyklacia je zavisla od rodiny proteinov SNX (sorting nexin), hlavne SNX1 ktorého
pritomnost je kli¢ova pre naviazanie dalSich SNX na membranu EE (lvanov et al. 2014).
Monoubikvitinovany IRT1 je pri recyklacii pravdepodobne deubikvitinovany v EE/TGN
deubikvitinazou DUB (deubiquitinating enzyme). Pri vy$sej koncentracii kovov ktoré sa viazu
na hitidinovy Usek IRT1 je regrutovana serin/treonin protein kindza CIPK23 (CBL-interacting
protein kinase 23) ktora fosforyluje IRT1. Tato fosforylacia je rozoznavana E3 ubikvitin ligazou
IDF1 (IRT1 degradation factor 1), ktora na uz existujuce ubikvitiny pripojuje dalSie cez poziciu
K63, atak tvori polyubikvitinové retazce na IRT1 (Dubeaux et al. 2018). Tieto retazce su
rozpozndavané proteinovym komplexom ESCRT (endosomal sorting complex required for
transport), ktory zabezpecuje triedenie a nasledny transport do LE/MVB (late
endosome/multivesicular body), z LE sa vezikly s IRT1 dopravuju do vakuoly kde su
degradované (Dubeaux a Vert, 2017 review). Transport IRT1 z LE do vakuoly a jeho nasledna
degradacia nemusi byt jedind cesta. Barberon et al. v ¢lanku zroku 2014 uvaZuju nad
modelomv ktorom je IRT1 triedeny a recyklovany naspat na PM eSte v LE za pomoci proteinu

ESCRT komplexu FYVE1/FREE1 (FYVE domain protein required for endosomal sorting 1),
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ktorého nadmerna expresia spdsobuje hromadenie IRT1 na PM a zaroven narusenie polarity

rozmiestenia IRT1 na PM.
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Obrazok 4: Modely endocytdzy IRT1 v réznych koncentraciach kovov. Nalavo je situacia v ktorej nie je v rizosfére
pritomné Fe ani iné kovy. V strede je situacia kde je v rizosfére pritomnd nizSia miera kovov bez pritomnosti Fe.
IRT1 je v tejto situacii monoubikvitinované neznamou ligazou (E3), nasledne endocytované do EE kde je
deubikvitinované DUB proteinom a recyklované naspat na PM skrz RE (recycling endosome). Napravo je situdcia
v ktorej je pritomnd velkd miera kovov bez pritomnosti Fe. Po monoubikvitinacii E3 je regrutovanad kinaza CIPK,
fosforylacia IRT1 je rozozndvand IDF1 ktory sprostredkuje polyubikvitinaciu IRT1 v EE. IRT1 je ndsledne
transportované do LE a vacSina je degradovand vo vakuole. Cast IRT1 moZe byt recyklovand aj z LE ¢o zobrazuje

prerusovana Sipka z LE do EE. Prevzaté z ¢lanku od Dubeaux et al., 2018. Skratky su vysvetlené v texte vyssie.

3.2. Vakuola

Vakuola sa podiela na homeostaze Fe ako zadsobna organela. Transport Fe do vakuoly
zabezpecuje protein VIT1 (vacuolar membrane transporter 1), ortoldg kvasinkového CCC1
(Ca**-sensitive cross-complementer 1), ajeho homolégy VTL1/2/5 (vacuolar-iron-
transporterl-like) (Kim et al. 2006, Gollhofer et al. 2014). Transport zvakuoly pre
mobilizovanie zasob Fe a Mn zabezpecuju proteiny NRAMP3/4, ktoré si redundantné vo
svojej funkcii. NRAMP3/4 su exprimované hlavne v strednom valci koreria a v cievnych

zvazkoch nadzemnej Castirastliny (Thomineet al. 2003, Lanquar et al. 2005).

Vakuola ako zdsobdren Fe je mimoriadne déleZita pri kliceni semien Arabidopsis thaliana

skladuje drviva vacsinu Fe vo vakuole v podobe inkluzii kyseliny fytovej. Dvojity mutanti
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nramp3/4 nemaju ako dospelé rastliny Ziadny viditelny fenotyp, avsak ich rast je zastaveny
skoro po vyklicenina péde s malym obsahom Fe alebo vyrazne spomaleny na kontrolnej pode
(Lanquaret al. 2005). Komplementacia dvojitého mutanta nramp3/4 je mozna aj nadmernou
expresiou VIT1 alebo VITL proteinov v materskej rastline kde ukladaju Fe do vakuoly vo
zvysene] miere, ¢o naznacuje pritomnost dalSich exportnych mechanizmov Fe z vakuoly

(Gollhofferetal. 2014).

3.3. Plastidy

Plastidy vSeobecne a najma aktivne fotosyntetizujluce chloroplasty maju vysoky dopyt po
Fe kedZe Fe figuruje ako kofaktor mnohych proteinov vo fotosystémoch a aj v proteinoch
neutralizujdcich ROS. Tento dopytje vyvazeny vysokou zasobou Fe vo fotosynteticky aktivnych
chloroplastoch listov. KedZe plastidy ako organely su produktom endosymbidzy so sinicami, je
pravdepodobné Ze budu mat podobné mechanizmy transportu Fe ako dnesné sinice ktoré

vyuZivaju na prijem Fe mechanizmy stratégie | aj stratégie Il (Kroh a Pilon 2020, review).

Pre prijem Fe do plastidov v celej rastline slUZi protein PIC1 (permease in chloroplasts 1).
Tento protein je sinicového povodu, je konstitutivne exprimovany a lokalizuje na vnutornu
membranu plastidov kde zabezpecuje transport Fe do stroma. DéleZitost tohto proteinu je
demonstrovana neschopnostou picl mutantov rast autotroficky aj s vysokou externou
zasobou Fe, aj tito mutanti maju velmi bledo zelené listy. (Duy et al. 2007). Pre transport
a homeostazu Fe aMn v plastidoch su doleZité aj ABC proteiny ABCI10/11/12 (ABC subfamily
1), mutanti tychto proteinov vykazuju podobny fenotyp ako picl mutanti avSak ich presna
molekuldrna funkcia zostdva nezndma. Voith von Voithenberg et al. v ¢lanku z roku 2019
navrhuju model pre ABCI10 a ABCI12 ktory ma fungovat ako ECF (energy-coupling factor) -
ABC komplex transportujuci Fe a Mn znamy z baktérii. Dal$i protein napomahajuci transportu
Fe tentoraz len do chloroplastov mladych listov je FRO7, homoldég FRO2 s homologickou
funkciou a to redukcia Fe**-chelat komplexu na Fe*. | ked' je tento protein déleZity pre vyvoj
mladych chloroplastov, fenotyp fro7 mutantov je zvratitelny pridanim externého Fe*?, na
rozdiel od picl mutantov (Jeong et al. 2008). Co sa tyka exportu Fe z plastidov si moziny
kandidati YSL4/6 ktori m6zu fungovat ako exportéri Na-Fe komplexov z plastidu, hlavne pocas
senescencie listov. Problém s YSL4/6 je jeho nejasna lokalizacia bud na tonoplast, vnitornu
membranu plastidov alebo na membrdnu telies podobnych endoplazmatickému retikulu

(Mari et al. 2013, Conte et al. 2013). MAR1/FPN3/IREG3 (multiple antibiotic resistance 1/
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ferroportin 3/ iron-regulated 3) je protein lokalizovany na vnutornej plastidovej membrane
ktory transportuje antibiotikd — aminoglykosidy - do stroma (Conte et al. 2009). Tato jeho
funkcia je pravdepodobne len oportunistickd a primdrne slUzi na export Fe z chloroplastu
alebo aj zmitochondrie. Podobne ako PIC1 je MAR1 exprimovany v celej rastline ale na rozdiel
od PIC1 jeho expresia podlieha regulacii Fe. Expresia MAR1 je v koreni zvySena pri hladovani
na Fe, pricom v nadzemnej ¢asti rastliny zostava konstantna bez ohladu na stav Fe v rastline

(Kim et al. 2021).

Feritiny (FER) su bielkoviny ktoré su konzervované vo vSetkych doménach Zivota a dokazu
bezpecne skladovat velké mnoZstvo Fe. Rozdiely medzi zvieracimi a rastlinnymi feritinmi su
v Struktdre N a C koncov jednotlivych podjednotiek, ktoré sa skladaju do nativnych 24-mérov,
ale hlavne v bunkovej lokalizacii. Kym zvieracie feritiny su cytosolické, rastlinné st vyhradne
lokalizované v semiautondmnych organeldch (Briat et al. 2010, review). Gendm Arabidopsis
thaliana koduje styri izoformy feritinu a to FER1/2/3/4. Jednotlivé izoformy feritinu sa lisia
svojou lokalizdciou v rastline pocas jej ontogenézy, FER1 a FER3 su dominantne
transkribované v nadzemnej ¢asti rastliny uz v skorej faze klicenia, v listoch, v kvetoch a FER1
jejedinytranskribovany v koreni. FER 2 je ako jediny feritin exprimovany v semienkach rastliny
a FER4 je transkribovany len v kvetoch rastliny s maximom po opeleni (Petit et al. 2001).
Feritiny v rastlinach funguju prevazne ako pufre nadmerného mnozstva Fe a nie ako skladisko
Fe. Tato funkcia je podporovana faktom Ze fer mutanti vykazuju zvySenu mieru aktivity ROS
neutralizujlcich proteinova to bez pridania nadmerného mnozZstva Fe do média (Ravet et al.
2009). Vyssie popisana funkcia feritinu nemusi byt taka v pripade semienok hrachu siateho
(Pisum sativum), kde sa drviva vacsina Fe v semienkach skladuje vo feritine v plastidoch na

rozdiel od vakuol ako v Arabidopsis thaliana (Lobreaux a Briat 1991).

KedZe chloroplasty su klticové pre Zivot rastliny a vyZzaduju ku svojej metabolickej funkcii
mnozstvo Fe ako sucasti kofaktorov proteinov, ale prijem Fe sa odohrava v koreni, je potrebné
signalizovat nedostatok Fe v chloroplastoch v listoch do jadra a nasledne do korenia, kde sa
zvysi transkripcia génovzodpovednych za prijem Fe do rastliny. V tejto retrogradnej signalnej
drahe sa mézu uplatriovat enzymy a medziprodukty tetrapyrolovej drahy alebo Fe-S drahy

(Kroh a Pilon 2020, review).
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3.4. Mitochondrie

Podobne ako v chloroplastoch ajv mitochondriach je vysoky dopyt pre Fe kvdli jeho funkcii
ako kofaktoru proteinov v respiracnom retazci (Jain a Connolly 2013, review). Import do
mitochondrii rastlin zabezpecuju proteiny MIT (mitochondrial iron transporter), ktoré boli
najprv popisanév ryzia neskorv Arabidopsis thaliana, ktord ma na rozdiel od ryZze dve funkéne
redundantné képie MIT1/2. MITs su homologické kvasinkovym mitoferitinom MRS3/4
(mitochondrial RNA splicing proteins). Knockout mutanti MITs su v rastlinach letalny
a knockdown mutanti maju problém s rastom, nizky obsah Fe v mitochondridch a zvySenu
koncentraciu kovov ako Zn, Mn a Co v nadzemnej Casti rastliny ako znamku hladovania na Fe
(Bashiret al. 2011, Jain et al. 2019). Podobne ako chloroplasty aj mitochondrie vyuZzivajua FRO
proteiny, avSak v pripade mitochondrii sa lokalizuji na vnutornd membrdnu dva FRO
homoldégy FRO3 a FRO8. Presna funkcia tychto proteinov nie je zatial znama avsak vykazuju
rozdielnu regulaciu Fe. Kym expresia FRO3 je zvySena pri hladovani na Fe, expresia FRO8 nie
je regulovana Fe (Mukherjee et al. 2006). Exportér Fe z mitochondrii rastlin je zatial neznamy,
aviak tuto Ulohu méze splifiat spominany protein MAR1/FPN3/IREG3 ktory lokalizuje do
vnutornej membrany ako chloroplastov, tak aj mitochondrii (Kim et al. 2021). Feritin ako bol
popisany v kapitole o chloroplastoch sa vyskytuje aj v mitochondriach, avsak len izoforma

FER4 ktord sa nachadza v oboch semiautondmnych organeldch (Tarantino et al. 2010).
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Obrazok 5: Vnutrobunkové transportéri zeleza. Sipky znazorfiuji smer transportu alebo redukciu Fe pri FRO
proteinoch. FRO gény pravdepodobne lokalizuju do vnitornych membran semiautondmnych organel ale pre
lepsie zobrazenie st na obrazku vo vonkajsej membrane. Otazniky znazorrnuju neistotu pri presnej lokalizacii,

smere transportu alebo podobe transportovaného substratu. Prevzaté a upravené zreview od Morrissey

a Guerinot, 2009. Skratky a ¢innost aktérov je vysvetlend vyssie.
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4. Transport Fe vodivymi pletivami

Po prijme korennom sa musi Fe dopravit do nadzemnej ¢asti rastliny kde si najma mladé
listy najvacsim spotrebitefom. TUto Glohu samozrejme spifiaju vodivé pletiva rastliny, aviak
xylém je prvy kanal ktory je napifiany Fe ziskanym korefiovym systémom (Conte a Walker
2011, review). Floém hra tiez dolezitu Ulohu vtransporte Fe a pri signalizacii nedostatku Fe
v listoch koreniu, ¢im spusta signdlnu kaskadu v koreni vrcholiacu transkripciou génov

zodpovednych za prijem Fe z pody (Kobayashi et al. 2019, review).

Na transporte Fe v cievnych zvazkoch sa podiela aj IRT1. V nedavnej studii bolo ukazané
Ze irtl mutanti stdle akumuluja koncentracie Fe v koreni porovnatelné s wild type (WT)
rastlinami, pricom koncentracie Fe v nadzemnej ¢asti rastliny boli virtl mutantovi nizsie ako
vo WT. Fenotyp irtl mutantov bol prekvapivo komplementovany aj expresiou upraveného
IRT1 proteinu ktory nemal schopnost transportovat Fe cez membranu. Autori sa zamyslaju
nad dalSou funkciou IRT1 v radialnom transporte Fe z korefiovej kéry do stredného valca, kde
by IRT1 sluzil ako interakény partner nezndmeho proteinu (Quintana et al. 2022). Navyse ako
bolo spomenuté v kapitole o endocytéze IRT1, naruSenie polarity rozmiestnenia IRT1
nadmernou expresiou FYVE1/FREE1 narusuje radidlny transport Fe a tieto rastliny si oproti
WT viac citlivé na nedostatok Fe v médiu (Barberon et al. 2014). Ako bolo spomenuté
v kapitole o signalizaciifytohormdnov, nedostatok Fe zapricifnuje v rastline produkciu etylénu.
Etylén svojou signalizacnou ¢innostou zapricinuje vyraznd inhibiciu akumulécie suberinu, ¢im
narusa apoplastickd bariéru v endodermis a ulahcuje radidlny transport Fe apoplastom do

vodivych pletiv (Barberon et al. 2016).
4.1. Xylém

V xyléme je drvivd vacsina Fe v cheldtovom komplexe s kyselinou citrénovou (i ked
v xyléme sa vyskytuje aj NA ktord skor cheldtuje iné kovy ako napriklad Cu) ktord je do xylému
transportovand proteinom FRD3 (ferric reductase defective 3) v Arabidopsis thaliana a jeho
homolégom FRDL1 (FRD3 like 1) v ryZi (White et al. 1981, Durrett et al. 2007, Yokosho et al.
2009, Irtelli et al. 2009, Relldn-Alvarez et al. 2010). FRD3 aj FRDL1 su exprimované v pericykli
a v bunkdach v okoli xylému (Green a Rogers 2004, Yokosho et al. 2009). Nakladanie xylému
samotnym Fe ma pravdepodobne za Ulohu protein FPN1 (ferroportin 1) lokalizovany na PM
buniek stele (Morrissey et al. 2009). Vhodny kandidat na export zo xylému je YSL2. YSL2 je

protein na PM buniek v okoli vodivych pletiv a v niZzSej miere u buniek mimo nich. Jeho
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expresia je ovplyvnend Fe, a to tak Ze pri hladovani nan sa zniZuje. YSL2 nie je jediny
transportér Fe z vodivych pletivdo buniek kedZe ysI2 mutant vykazuje fenotyp identicky s WT
(DiDonato et al. 2004).

4.2. Floém

Na rozdiel od xylému su Fe ainé kovy ako Zn alebo Cu vo floéme chelatované NA,
popripade DMA v rastlinach so stratégiou ll, i ked mald cast Fe mozZe byt aj vo floéme
chelatovana kys. citrénovou ako v xyléme (Schmidke et al. 1999, Nishiyama et al. 2012).
DéleZitost NA v transporte Fe vo floéme je ilustrovana vo Stvoritom mutantovi nas4x ktory
nedokaze syntetizovat NA. Tieto rastliny vykazuju chlorézu Ziliek v mladych listoch, st
neplodné a vykazuju zndmky hladovaniana Fe i ked rastd na dostatocnom mnozstve Fe. Fe sa
vSak v tychto mutantoch akumuluje vo vodivych pletivach listov, ¢o naznacuje Ze NA je viac
dolezité pre export z vodivych pletiv do spotrebitelskych organov. Rovnako zaujimavé je, ze
chloréza postihuje len mladé listy, a tak transport Fe do starSich pletiv je pravdepodobne
dostacujuci xylémom (Schuler et al. 2012). Nakladanie floému Fe zabezpecuje protein OPT3
(oligopeptide transporter 3) ktory, napriek nazvu, transportuje samotné rozpustené idny Fe.
OPT3 je exprimovany v malych Zilkach listov a v uzloch stonky, avsak nie v koreni. OPT3
naklada floém z apoplastu ale aj zo xylému, ¢o podporuje fakt Ze opt3 mutanti maju zniZzenu
koncentraciu Fe vo floéme ale zvySenu v xyléme. Mutant opt3 demonstruje aj fakt, Ze pre
prenos signalu nedostatku Fe z nadzemnej Casti rastliny do korena je potrebny floém. Tito
mutanti podobne ako nas4x mutanti exprimuju gény ako IRT1 a FRO2 iked' je Fe v médiu
dostatok, avSak na rozdiel od nas4x mutantov externd zdsoba Fe tento fenotyp nezvrati. Opt3
mutanti navySe akumuluju zvySenu koncentraciu toxického Cd a zniZzenu koncentraciu Fe
v semendch. (Zhai et al. 2014). Kandidati na transport Fe z floému st YSL1/3. Dvojiti mutanti
ysllysl3 vykazuju chlorézu Ziliek listov, problém s fertilitou, problém s mobilizaciou Fe zo
senescentnych listov, znizenu koncentraciu Fe v listoch, zvysenu koncentraciu inych kovov ako
Fe v listoch a problém s prenosom signalu hladovania na Fe z listov do korena. Podobne ako
aj iné YSL proteiny v rastlinnej bunke YSL1/3 transportuju Fe-NA chelaty cez plazmatickd
membrdnu. Ich lokalizacia do parenchymu v okoli vodivych pletiv listov a zvratenie
mutantnéhofenotypu externym pridanim Fe na listy naznacuje ich funkciu ako transportérov

Fe z vodivych pletivdo buniek. Ich zvySend expresia v senescentnych listoch naopak naznacuje
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ich funkciu ako transportérov zo starntceho pletiva skrz floém do novsich pletiv. (Waters et

al. 2006).

Pre spravnu signalizaciu nedostatku Fe z listov do koreria je potrebny jak OPT3 tak YSL1/3,
signdlne peptidy IMA, a NA resp. NAS gény. Pri hladovani na Fe je expresia OPT3 vyrazne
zvysena v listoch, kym expresia YSL1/3 je zniZzend (Waters et al. 2006, Stacey et al. 2008).
Autori Kumar et al. v ¢lanku z roku 2017 preto navrhujd model signalizacie hladovania na Fe
v ktorom sa pri dostatku Fe exprimuju YSL1/3 vo vysSSej miere a Fe je dopravované do
potrebnych pletiv. Pri hladovani sa expresia YSL1/3 utlmi a expresia OPT3 naopak zvysi ¢o
zapric¢ini nedostatok Fe vo fotosyntetickych pletivach a spusti sa signalizdcia nedostatku Fe do
korena. Funkcia IMA peptidov v signalizaciiz listovdo korenavyplyva zo zvySenejexpresie IMA
v listoch, korefioch a bunkach floému pri hladovani na Fe a Stepovych experimentoch

na Arabidopsis thaliana a ryzi (Grillet et al. 2018, Kobayashi et al. 2021).
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Obrazok 6: Transport Zeleza z korefia do nadzemnej €asti rastliny. Na obrdzku je zndzorneny nielen transport
v cievnych zvazkoch ale aj prijem Fe stratégie | a radialny transport Fe k stele v koreni. Bunka v nadzemnej ¢asti
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al., 2017. Skratky a ¢innost aktérov je vysvetlena vyssie.
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5. Zaver

V tejto praci boli popisané dva hlavné mechanizmy akymi sa dopravuje Fe z pody do tiel
rastlin, ktoré si pomerne dobre zname i ked' vSetky funkcie proteinovako napr. IRT1 su stéle
otazkou vyskumu. V nedavnej dobe bol spraveny velky pokrok v odhalovani jednotlivych
aktérov signalnej kaskady nedostatku Fe a ich vzajomnejinterakcii. Sidentifikaciou signalnych
peptidov IMA sa poznatky o zdroji signalu hladovania na Fe a modely vnimania koncentracie
Fe posunuli dopredu, napriek tomu presny mechanizmus vnimania koncentracie Fe v bunke je
stale nezndmy. Mimoriadne malo informacii je o skladovani Fe v semenach rastlin. Autori
¢lanku z roku 2005 Lanquar et al., o NRAMP3/4 ako vakuolarnych exportérov Fe ddlezitych pri
kliceni semien, priniesli tedriu Ze jednotlivé druhy rastlin mézu mat rozne skladiska Fe
v semenach ako napriklad hrach vo feritine v plastidoch. AvSak odvtedy sa tdto tedria
neskimala a stale nie je zndme skladisko a tym padom podoba skladovaného Fe v semenach
rastlin vyznamnych pre vyZivu a polnohospodarstvo. Rovnako tak aj homeostaza Fe v bunke
na urovni organel je nezndma s problematickym uréenim transportérov Fe z organel do
cytoplazmy a mechanizmu veziklového exportu Fe z bunky do apoplastu. V buduicnosti bude
zaujimavé zistit presnu rolu IRT1 v radialnom transporte Fe v koreni, ako aj model signalnej

kaskady nedostatku Fe a jej zaciatok vnimanim bunkovej koncentracie Fe.
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