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Abstrakt 

Rastliny využívajú železo ako kofaktor proteínov fotosyntetických systémov, respiračného 

reťazca a mnohých ďalších. Železo je pre rastliny ťažko dostupné kvôli jeho výskytu v pôde 

v nerozpustných oxidovaných zlúčeninách. Rastliny si preto vyvinuli dve rozdielne 

mechanizmy zisku železa z pôdy. Kvôli toxicite železa spôsobenej produkciou kyslíkových 

radikálov Fentonovou reakciou, ako aj nešpecifitou transportérov kovov do bunky sa musí 

vnútorná koncentrácia železa v bunke prísne regulovať. Rastliny si vyvinuli komplexný systém 

signálnych regulácií ktorý sa v súčasnosti začal intenzívne odkrývať. Okrem regulácie príjmu 

železa z pôdy sa bunka vyrovnáva s toxicitou kovov ich sekvestráciou do zásobných organel 

a ich cheláciou. Železo má dôležitú úlohu pri klíčení semien ale v tejto práci sa bude venovať 

pozornosť predovšetkým transportu železa v rastline na úrovni príjmu z pôdy, transportu 

medzi bunkami, bunkovými organelami a transportu v celej rastline vodivými pletivami. 

Kľúčové slová: rastlinná bunka; minerálna výživa; transport železa; vačkový transport; 

membránový transport; toxicita železa; 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 cellular iron concentration tightly. They have evolved a complex system of signalling 

networks that has recently begun to uncover. In addition to the regulation of iron uptake, the 

plant cell combats iron toxicity by sequestering iron into storage organelles and by chelating 

it. Iron is essential for seed sprouting but this work is focused on transport of iron into the 

plant from the soil, subcellular transport and long distance transport of iron in the vasculature. 

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

transport; iron toxicity; ROS 

 

  



Zoznam použitých skratiek 
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BS  Bunková stena 

BTS   Brutus 

BTSL   Brutus-like 
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IDF   IRT1 degradation factor 
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IREG  Iron-regulated 

IRO   Iron-related transcription factor 
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NA  Nikotianamín 

NAC   No apical meristem 

NAS  Nicotianamine synthetase 

NO  Oxid dusnatý 

NRAMP  Natural resistance-associated macrophage protein 

OPT   Oligopeptide transporter 

PDR   Pleiotropic drug resistance 

PIC  Permease in chloroplasts 

PM  Plazmatická membrána 

PRI  Positive regulator of iron deficiency response 

PYE   Popeye 

RE   Recycling endosome 
RING   Really interesting new gene 

ROS  Kyslíkový radikál 

SA  Kyselina salicylová 

SNP   Single nucleotide polymorphisms 

SNX   Sorting nexin 

TF   Transkripčné faktory 

TGN  Trans-golgi network 

TOM   Transporter of mugineic acid family phytosiderophores  
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URI   Upstream regulator of IRT1 

VIT  Vacuolar membrane transporter 
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YSL   Yellow stripe like 

ZAT   Zinc finger of Arabidopsis thaliana 

ZIF   Zinc induced facilitator 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



Obsah 

1. Úvod .................................................................................................................................... 1 

2. Príjem železa z pôdy do bunky ............................................................................................ 2 

2.1. Stratégia I ..................................................................................................................... 2 

2.2. Stratégia II .................................................................................................................... 2 

2.3. Signálna kaskáda Fe hladovania .................................................................................. 3 

2.3.1. Signalizácia v rastlinách so stratégiou I ................................................................ 4 

2.3.2. Signalizácia v rastlinách so stratégiou II ............................................................... 5 

2.3.3. Senzory nedostatku Fe ......................................................................................... 6 

2.3.4. Fytohormóny a iné signálne molekuly ktoré ovplyvňujú transport Fe v rastline 7 

2.4. Rozdiely a spojitosti oboch stratégií ............................................................................ 9 

3. Intracelulárny transport železa ......................................................................................... 10 

3.1. Endocytóza IRT1......................................................................................................... 10 

3.2. Vakuola ...................................................................................................................... 11 

3.3. Plastidy ....................................................................................................................... 12 

3.4. Mitochondrie ............................................................................................................. 14 

4. Transport Fe vodivými pletivami ...................................................................................... 16 

4.1. Xylém ......................................................................................................................... 16 

4.2. Floém ......................................................................................................................... 17 

5. Záver.................................................................................................................................. 19 

6. Použitá literatúra .............................................................................................................. 20 



1 

 

1. Úvod 

Železo (Fe) je esenciálny prvok ktorý sa vyskytuje ako kofaktor rôznych enzýmov, zohráva 

dôležitú úlohu v regulácií a fungovaní dýchacieho reťazca, fotosyntézy, syntézy a opravy 

nukleotidov, udržovaní homeostázy kovov a  štrukturálnej integrity rôznych enzýmov 

(Mahender et al. 2019, review). Pri hladovaní na Fe vykazuje rastlina chlorózu, žlté sfarbenie 

fotosynteticky aktívnych pletív, ako následok nedostatku pigmentov ktorých syntéza vyžaduje 

Fe (Vaid et al. 2020, review). Avšak Fe dokáže byť vo vyšších koncentráciách toxické. 

Produktami Fentonovej reakcie, ktorú Fe katalyzuje, sú vysoko reaktívne kyslíkové radikály  

(ROS), ktoré poškodzujú membránové lipidy, proteíny a DNA (Connolly et al. 2002, review). 

Túto vlastnosť Fe využívajú Lipnicovité (Poaceae) rastliny vo svoj prospech pri obrane proti 

fungálnym/hubovým infekciám. Rastlina pri napadnutí aktívne transportuje cytoplazmatické 

Fe do apoplastu vo forme veziklov, kde ROS poškodzujú patogén a posilňujú bunkovú stenu 

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

Primárnym zdrojom Fe pre rastlinu je pôda. Fe sa v pôde môže vyskytovať ako súčasť 

nerozpustných železitých (Fe+3) zlúčenín alebo ako rozpustné železnaté (Fe2+) ióny. Konkrétna 

forma a teda aj dostupnosť Fe pre organizmy závisí hlavne od pH pôdy, redoxného potenciálu, 

mikrobiálnej aktivity a hladiny kyslíku (Zhang et al. 2019, review). Aby rastliny dokázali využiť 

často prítomné ale biologicky nedostupné Fe+3, vyvinuli si dve odlišné stratégie. A to stratégiu 

I, využívanú hlavne dvojklíčnolistovými a jednoklíčnolistovými (okrem Poaceae) rastlinami, 

a stratégiu II využívanú Poaceae (Marschner et al.  1986, review).  

V tejto práci budú prezentované poznatky o  príjme, následnom transporte, lokalizácii 

a signálnej úlohe železa. Bude kladený dôraz na IRT1 (iron regulated transporter 1), vysoko 

afinitný transportér rôznych kovov do bunky. 
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2. Príjem železa z pôdy do bunky 

2.1. Stratégia I 

Rastliny so stratégiou I do rizosféry vylučujú fenolické látky, kumaríny, ktoré sú schopné 

chelátovať Fe+3 (Römheld a Marschner  1983). Tieto látky sú do apoplastu vylučované 

membránovým ABC (ATP-binding cassete) transportérom PDR9 (pleiotropic drug resistance 9) 

(Fourcroy et al. 2014). Na plazmatickej membráne (PM) sú H+-ATPázy z rodiny AHA 

(Arabidopsis H+-ATPase) ktoré okysľujú nielen bezprostredné okolie PM ale aj koreňa čím 

zvyšujú rozpustnosť Fe+3. Proteíny rodiny AHA sú kódované viacerými génmi ale len jeden 

homológ – AHA2 vykazuje zvýšenú expresiu pri hladovaní na Fe (Santi a  Schmidt 2009). Po 

rozpustení a naviazaní Fe+3 na chelát sa Fe+3 redukuje na Fe+2 pomocou membránovej Fe+3-

chelát reduktázy FRO2 (ferric reduction oxidase 2), a tým sa rozpadá komplex Fe-chelát 

(Robinson et al. 1999). Voľné Fe+2 je následne transportované do bunky membránovým 

proteínom IRT1 ktorý 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 príjme Fe a iných kovov z pôdy a apoplastu podieľa aj rodina proteínov 

NRAMP (natural resistance-associated macrophage protein), ktoré sú hlavné transportéry Mn 

do rastlinnej bunky (hlavne NRAMP1). IRT1 a NRAMP1 sú redundantné a môžu sa čiastočne 

nahradzovať, pričom výrazný chlorotický fenotyp dvojitého mutanta irt1/nramp1 môže byť 

zachránený zvýšením hladiny Fe v médiu ale nie Mn (Castings et al. 2016). 

2.2. Stratégia II 

Rastliny využívajúce stratégiu II vylučujú do rizosféry kys. mugineové (MAs) ktoré chelátujú 

Fe+3 (Takagi et al. 1984). Rastliny využívajú hlavne 2-deoxy mugineovú kyselinu (DMA), ktorá 

je do rizosféry vylučovaná špecifickým transportérom TOM1 (transporter of mugineic acid 

family phytosiderophores 1) (Nozoye et al. 2010). MAs sú v bunke syntetizované z L-

methionínu skrz nikotianamín (NA). Táto dráha syntézy je zaujímavá z evolučného hľadiska 

lebo NA sa vyskytuje vo všetkých vyšších rastlinách vrátane rastlín so stratégiou I, kde sa 

podieľa na chelácií a následnom transporte kovov v rastline, avšak rastliny so stratégiou I 

postrádajú MAs (Higuchi et al. 1999). Komplex MA a Fe+3 je do bunky transportovaný 

membránovým H+ symportérom YS1 (yellow stripe 1) alebo YSL (yellow stripe like) proteínmi 

(Curie et al. 2001, Schaaf et al. 2004, Lee et al. 2009).  
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Fytosiderofóry ako DMA chelatujú okrem Fe aj meď (Cu), mangán (Mn), zinok (Zn) a iné 

kovy (Treeby et al. 1989). Pri transporte týchto komplexov vykazujú YS proteíny značnú 

variabilitu naprieč jednotlivými druhmi rastlín. Kukuričný ZmYS1 transportuje rôzne kovy 

v chelátovom komplexe s DMA aj s NA vrátane NA-Fe+2 ale jačmenný HvYS1 vykazuje vysokú 

afinitu k Fe+3-DMA komplexu a netransportuje iné DMA cheláty ani žiadne NA cheláty (Schaaf 

et al. 2004,Murata et al. 2006). Druhové rozdiely existujú aj v množstve MAs vylučovaných do 

rizosféry, pričom väčšie množstvo MAs prispieva k lepšej tolerancií k hladovaniu na Fe 

(Marschner et al. 1986, review). 

Obrázok 1: Oba mechanizmy príjmu železa rastlinami. Naľavo je zobrazená stratégia I. HA(AHA) okyseľuje 

rizosféru, PDR transportuje kumaríny (Secondary metabolites) ktoré chelátujú nerozpustné Fe+3, FRO proteín 

redukuje chelátované Fe+3 na voľné Fe+2 ktoré je transportované do bunky IRT1. V strede obrázka je zobrazené 

nerozpustné železo v pôde. V pravej časti obrázku je vyobrazená stratégia II. TOM transportuje do rizosféry 

fytosiderofóry (PS) ako napríklad DMA, PS chelátujú Fe+3 ktoré je potom transportované do bunky YS/YSL 

proteínmi. Prevzaté z review od Tsai a Schmitd, 2017. Skratky proteínov sú vysvetlené v texte vyššie. 

2.3. Signálna kaskáda Fe hladovania 

Keďže Fe je esenciálne ale aj toxické a transportéry nie sú špecifické, rastliny si vyvinuli 

zložitý signalizačný systém expresie génov zodpovedných za príjem kovov do bunky. Aj  tu 

existujú rozdiely medzi stratégiou I a II, ale jadro signalizačnej kaskády je konzervované 

naprieč vyššími rastlinami.  
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2.3.1. Signalizácia v rastlinách so stratégiou I 

Na vrchole kaskády v Arabidopsis thaliana je E3 ubikvitín ligáza BTS (brutus) obsahujúca 

jednu RING (really interesting new gene) a tri HHE (haemerythrin) domény schopné viazať Fe 

a Zn (Kobayashi et al. 2013). BTS negatívne reguluje IVc bHLH (basic helix-loop-helix) TF 

(transkripčné faktory). Štyri TF skupiny IVc bHLH sa podieľajú na signálnej kaskáde homeostázy 

Fe - bHLH34/104/115 a 105/ILR3(iaa leucine resistant 3) ale len dve z nich (bHLH105 a 115) sú 

polyubikvitinované BTS a degradované v 26S proteazóme (Selote et al. 2015, Hindt et al. 

2017). S BTS interaguje aj rodina malých signálnych peptidov IMA (iron man) ktoré majú BID 

(BTS interacting domain) doménu na C konci a kompetujú s bHLH105 a bHLH115 (ktoré majú 

taktiež BID na C konci) o väzbu s BTS. IMA peptidy, ktoré sú ubikvitinované BTS a následne 

degradované, touto kompetíciou pozitívne ovplyvňujú transkripciu génov zodpovedných za 

príjem Fe (Grillet et al. 2018, Li et al. 2021). TF skupiny IVc bHLH tvoria medzi sebou rôzne 

homodiméry a heterodiméry a pozitívne regulujú transkripciu BTS, IMA, PYE 

(popeye), skupinu Ib bHLH TF (bHLH38/39/100/101) a bHLH121/URI (upstream regulator of 

IRT1). S bHLH121 tvoria  IVc bHLH proteíny  heterodiméry a pozitívne regulujú transkripciu 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). Aktivácia transkripcie skupiny Ib bHLH skupinou IVc 

bHLH je inhibovaná proteínom bHLH11. Pri dostatku Fe v živnom médiu bHLH11 tvorí 

heterodiméry so skupinou IVc bHLH, lokalizuje do jadra a  za pomoci svojich dvoch EAR 

(ethylene response factor-associated amphiphilic repression) motívov regrutuje TPL/TPRs 

(topless/topless-related) korepresory. (Li et al. 2022). PYE je tiež bHLH TF ktorý tvorí 

heterodiméry s IVc bHLH proteínmi a negatívne 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, ďalší bHLH 

proteín, tvorí heterodiméry so skupinou Ib bHLH TF a pozitívne reguluje transkripciu rôznych 

génov zodpovedných za príjem a homeostázu Fe, medzi nimi aj IRT1 a FRO2, ale aj helix-turn-

helix TF MYB10/72 (myeloblastosis) a E3 ubikvitín ligázy BTSL1/2 (brutus-like1/2) (Colangelo 

a Guerinot 2004, Yuan et al. 2008, Wang et al. 2013). MYB10/72 sú vo svojej funkcií zrejme 

redundantné a pozitívne regulujú transkripciu už zmieneného NAS4 proteínu ale aj proteínov 

zodpovedných za syntézu kumarínu skopoletínu ktorý mimo jeho funkcie ako chelátora Fe+3 

ovplyvňuje aj mikrobióm v rizosfére rastliny (Palmer et al. 2013, Stringlis et al. 2018). 
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BTSL1/2 pri navrátení sa do podmienok s dostačujúcim množstvom Fe v médiu zabezpečujú 

rýchlu ubikvitináciu a následnú degradáciu FIT v koreňovej kôre (cortex), aby sa predišlo 

nadbytočnej akumulácií Fe v koreni, kým v strednom valci (stele) túto funkciu zastáva BTS 

(Rodríguez-Celma et al. 2019).  

2.3.2. Signalizácia v rastlinách so stratégiou II 

V ryži je vyššie popísaná kaskáda do veľkej miery konzervovaná, avšak existujú isté 

rozdiely. Funkcia BTS je v Oryza sativa zastupovaná jeho ortológmi HRZ1/2 (haemerythrin 

motif-containing RING and zinc-finger protein1/2) ktoré majú podobne ako BTS vlastnosť 

viazať Fe a Zn a  E3 ubikvitín ligázovú funkciu, ale na rozdiel od BTS sa javí že HRZ1/2 môže byť 

samotné degradované v26S proteazóme (Kobayashi et al. 2013). HRZ1 polyubikvitinuje 

OsPRI(positive regulator of iron deficiency response)1/2/3 a možno aj 4, ortológy IVc 

bHLH34/104/105/115, ktoré sú následne degradované v 26S proteázome. OsPRI1/2/3 

pozitívne regulujú transkripciu OsIRO2/3 (iron-related transcription factor 2/3), ale aj iných 

génov zodpovedných za príjem a transport Fe ako NAS a YSL gény (Zhang et al. 2017, Zhang et 

al. 2020). OsIRO2 je ortológ skupiny Ib bHLH38/39/100/101 v Arabidopsis thaliana, zatiaľ 

čo OsIRO3 je ortológ PYE bHLH TF v Arabidopsis thaliana a ich funkcia ako pozitívneho 

regulátora (OsIRO2) resp. negatívneho regulátora (OsIRO3) je podobná ich ortológom (Ogo et 

al. 2007, Wang et al. 2020). OsbHLH061 je funkčne homologický k AtbHLH11 i keď vykazuje 

väčšiu zhodu aminokyselín s AtPYE a OsIRO3. OsbHLH061 interarguje s OsPRI1, lokalizuje do 

jadra kde regrutuje TPL/TPRs korepresory svojou EAR doménou a  negatívne reguluje 

transkripciu OsIRO2/3 (Wang et al. 2022). OsbHLH156 je pravdepodobný ortológ AtFIT TF, 

pozitívne reguluje transkripciu génov zodpovedných za príjem Fe z pôdy, tvorí heterodiméry 

s OsIRO2 a lokalizuje ho pri hladovaní na Fe do jadra. Na rozdiel od AtFIT je OsbHLH156 

schopný tvoriť homodiméry a jeho nadmerná expresia spôsobuje nadmernú akumuláciu Fe 

a Zn v rastline (Wang et al. 2020, Liang et al. 2020). Ortológ AtMYB10/72 zatiaľ nebol v ryži 

identifikovaný. IMA peptidy sú prítomné aj v ryži a sú funkčne homologické s IMA v Arabidpsis 

(Kobayashi et al. 2021). Ryža ale aj iné Poaceae disponujú aj ďalšími TF ktoré ovplyvňujú 

transkripciu génov indukovaných pri hladovaní na Fe. Homológy týchto TF neboli zatiaľ 

identifikované v Arabidopsis thaliana. Jedná 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 špecificky viažu na IDE1/2 (iron deficiency-responsive cis-acting element 1/2) a sú 
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exprimované konštitutívne v celej rastline (Kobayashi et al. 2007, Ogo et al. 2008). Činnosť 

IDEF1 je regulovaná ubikvitináciou a následnou degradáciou v 26S proteázome, ubikvitináciu 

IDEF1 pozitívne ovplyvňuje CSN6 (COP9 signalosome 6) proteín ktorého expresia je negatívne 

regulovaná pri nástupe hladovaní na Fe (Tan et al. 2016). IBPs (IDEF1-binding proteins) sa viažu 

na IDEF1 a zabraňujú jeho degradácií v 26S proteázome, ich expresia je zvýšená pri hladovaní 

na Fe (Zhang et al. 2013).  

Obrázok 2: Zjednodušená schéma signálnej dráhy hladovania na Fe oboch stratégií. Prerušované čiary zobrazujú 

nepriame regulácie. Medzi „Fe deficiency-inducible genes responsible for Fe uptake and translocation“ patrí 

najmä IRT1, FRO v Arabidopsis a YS/YSL a TOM v ryži. Medzi IVb bHLH TF patrí PYE, URI/bHLH121 a bHLH11. 

Prevzaté a upravené z review od Kobayashi, 2019. Skratky a príslušnosť jednotlivých bHLH TF k skupinám sú 

vysvetlené v texte vyššie. 

2.3.3. Senzory nedostatku Fe 

Aby rastlina mohla vyššie popísané dráhy správne regulovať musí mať spôsob 

monitorovania bunkovej koncentrácie Fe. Ako bolo spomenuté BTS a HRZ proteíny sú schopné 

viazať Fe a Zn svojimi HHE doménami a preto sú vhodní kandidáti na senzory Fe v bunke 

(Kobayashi et al. 2013). So zvyšujúcou sa koncentráciou Fe in vitro sa znižuje stabilita BTS čo 

je v rozpore s predpokladom že BTS je negatívny regulátor odpovede rastliny na hladovanie 

na Fe (Selote et al. 2015). Tento paradox môže byť vysvetlený funkciou IMA peptidov ktorých 

expresia a stabilita sa zvyšuje pri nedostatku Fe (Grillet et al. 2018). Li et al. v  článku z roku 

2021 navrhujú model v ktorom je pri dostatku Fe síce degradovaný BTS ale expresia IMA je 
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malá a teda BTS dostatočne degraduje bHLH105/115 a pri nedostatku Fe nie je BTS 

degradovaný ale vysoká hladina IMA zabráni interakcií BTS s  bHLH105/115. Tento model 

pravdepodobne platí aj v ryži kde sa javí že AtIMA a OsIMA sa správajú totožne avšak táto 

informácia pochádza zo štúdie ktorá ešte nebola podrobená recenznému hodnoteniu (peer 

review) (Peng et al. 2022). IDEF1 je tiež schopný viazať Fe, Ni, Zn a Cu vďaka regiónu na svojom 

N konci tvoreného z tandemových opakovaní histidínu a kys. asparágovej ohraničených 

úsekmi bohatými na prolín, pričom rastliny exprimujúce IDEF1 bez tohto regiónu vykazujú 

zníženú expresiu IDEF1 ovplyvňovaných génov na začiatku hladovania na Fe (Kobayashi et al. 

2012). 

Obrázok 3: Model vnímania koncentrácie Fe. Naľavo je zobrazená situácia pri dostatočnej koncentrácií Fe 

v rastline kde nie sú transkribované cieľové gény. Na pravej strane obrázku je situácia pri nedostatku Fe v rastline 

kde sú cieľové gény transkribované. Šírka oranžových šípok zobrazuje kvantitu interakcie (širšia šípka znamená 

väčšiu kvantitu interakcie) Prevzaté z článku od Li et al., 2021. Skratky sú vysvetlené v texte vyššie. 

2.3.4. Fytohormóny a iné signálne molekuly ktoré ovplyvňujú transport Fe 

v rastline 

Okrem priameho naviazania Fe alebo iných kovov na senzory je transkripcia génov 

zodpovedných za homeostázu Fe ovplyvňovaná aj fytohormónmi a  inými signálnymi 

molekulami. Funkcia IDEF1 ako včasného regulátora odpovede na Fe hladovanie je 

ovplyvňovaná jasmonátmi (JA). Gény zodpovedné za syntézu JA sú exprimované vo veľmi 

skorej fáze nedostatku Fe. JA pozitívne regulujú expresiu samotného IDEF1 ale aj IBP proteínov 
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ktoré inhibujú degradáciu IDEF1, avšak táto indukcia je časovo limitovaná a JA majú skôr 

negatívny efekt na expresiu génov indukovaných pri nedostatku Fe (Kobayashi et al. 2016). 

Tento negatívny efekt JA, študovaný na Arabidopsis thaliana, spočíva v inhibícií expresie FIT 

a Ib bHLH TF a súčasnej indukcií transkripcie skupiny IVa bHLH proteínov bHLH18/19/20/25 

ktoré tvoria heterodiméry s FIT a tak ho určujú na degradáciu v 26S proteazóme (Cui et al. 

2018). Brassinosteroidy tiež negatívne ovplyvňujú odpoveď na Fe hladovanie rastliny zníženou 

expresiou génov zodpovedných transport Fe v cievnych zväzkoch z koreňa do výhonku 

v uhorke siatej (Cucumis sativus) a v ryži (Wang et al. 2012, Wang et al. 2015). Cytokiníny (CK) 

negatívne regulujú transkripciu hlavne IRT1, FRO2 a FIT čím negatívne regulujú príjem Fe 

z pôdy, táto regulácia súvisí aj s vlastnosťou CK inhibovať dĺživý rast a teda aj so znížením 

nárokov rastliny na Fe (Séguéla et al. 2008). Kys. abscisová (ABA), ktorej hladina stúpa pri 

nedostatku Fe v médiu, naopak pozitívne reguluje odpoveď rastliny na nedostatok Fe a  to 

zvýšením expresie génov zodpovedných za mobilizáciu zásobného Fe vo vakuole a  apoplaste 

a génov podieľajúcich sa na transporte Fe z koreňa do výhonku (Lei et al. 2014). Transkripciu 

FIT a Ib bHLH TF inhibuje DELLA proteín, kľúčový negatívny regulátor signálnej kaskády 

giberelínov (GA). DELLA má dvojitú funkciu v odpovedi rastliny na nedostatok Fe, akumuluje 

sa v meristémovej a elongačnej zóne koreňa kde spomaľuje rast a jeho množstvo v epidermis 

diferenciačnej zóny je znížené aby svojou negatívnou reguláciou neznižoval expresiu génov 

zodpovedných za príjem Fe z pôdy (Wild et al. 2016). Množstvo aktívnych GA, ktoré svojou 

interakciou s DELLA spôsobujú jeho ubikvitináciu a degradáciu, je v koreni pravdepodobne 

znížené pri nedostatku Fe (Matsuoka et al. 2014). Fytohormón etylén (ET) je produkovaný vo 

vyššej  miere pri hladovaní na Fe, rovnako ako aj proteíny signálnej kaskády tohto hormónu 

a svojou činnosťou zvyšuje transkripciu rôznych génov podieľajúcich sa na transporte Fe 

v rastline ako aj FIT, Ib bHLH TF či MYB72 (García et al. 2010). Proteíny EIN3 (ethylene 

insensitive 3) a EIL1 (ethylene insensitive3-like 1) sú TF aktivované ET a svojou interakciou s FIT 

zabraňujú degradácií FIT v 26S proteázome (Lingam et al. 2011). Ďalší podstatný regulátor 

odpovede rastliny na nedostatok Fe je oxid dusnatý (NO) ktorého signalizácia pozitívne 

reguluje transkripciu tej istej množiny génov ako ET a  aj génov syntetickej dráhy ET, rovnako 

ako aj ET pozitívne reguluje syntézu NO (García et al. 2010, García et al. 2011). Upstream od 

tejto pozitívnej spätnej väzby ET a NO je fytohormón auxín ktorý pozitívne reguluje syntézu 

NO (Chen et al. 2010). Sacharóza svojou signálnou a nie metabolickou funkciou pozitívne 

reguluje hladinu auxínu pri nedostatku Fe v rastline, rovnako ako aj kyselina salicylová (SA),  
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a oxid uhoľnatý (CO), ktorého syntéza je zvýšená pri hladovaní na Fe, sa podieľa na transporte 

auxínu z nadzemnej časti rastliny do koreňa (Lin et al. 2016, Yang et al. 2016, Shen et al. 2016). 

Táto vyššie popísaná signálna kaskáda ET, NO, auxínu, sacharózy a CO je inhibovaná rastlinným 

Fe transportovaným vo floéme, o čom svedčí aj fakt že vonkajšia aplikácia prekurzoru NO na 

rastlinu ktorá nie je obmedzená Fe nemá žiaden účinok na príjem alebo homeostázu Fe 

v rastline (García et al. 2011). FBP (FIT-binding protein) je proteín ktorého expresia je 

redukovaná pri vysokej koncentrácií Zn v bunke. Pri hladovaní na Fe rastie v bunke 

koncentrácia Zn ako dôsledok nešpecifického transportu kovov proteínom IRT1. FBP priamo 

interaguje s DNA väzobnou doménou FIT a tým zamedzuje transkripcií NAS génov v stele kde 

je FBP exprimovaný. Zvýšené množstvo NA, syntetizovaného NAS proteínmi, pozitívne 

ovplyvňuje sekvestráciu prebytočného Zn aj translokáciu Fe z koreňa do výhonku čím pozitívne 

ovplyvňuje hladinu Fe v nadzemnej časti rastliny pri hladovaní (Chen et al. 2018). Pri dlhšom 

hladovaní na Fe sa v koreni rastliny hromadí peroxid vodíku (H2O2) - ROS, ktorý pozitívne 

reguluje transkripciu proteínu ZAT12 (zinc finger of Arabidopsis thaliana 12). ZAT12 interaguje 

s FIT a negatívne ovplyvňuje jeho funkciu ako hlavného pozitívneho regulátora transkripcie 

IRT1, FRO2 a ďalších génov, avšak aj zabraňuje degradácií FIT v 26S proteázome (Le et al. 

2016). 

2.4. Rozdiely a spojitosti oboch stratégií 

Dve stratégie príjmu kovov sa líšia svojou citlivosťou voči pH pôdy. Stratégia I je veľmi 

citlivá na vyššie pH pôdy zatiaľ čo stratégia II nie (Marschner et al. 1986, review). I keď je vyššie 

uvedené že Poaceae využívajú stratégiu II a teda prijímajú Fe+3-chelát komplex, Oryza sativa 

využíva ako stratégiu II tak čiastočne aj stratégiu I. V zaplavených ryžových poliach je Fe+2 

ľahko dostupné, a teda ryža využíva OsIRT1 a OsIRT2 pre príjem Fe+2 (Ishimaru et al. 2006). 

Podobne ako ryža aj kukurica (Zea mays) pravdepodobne využíva obe stratégie príjmu Fe. 

Nadmerná expresia ZmIRT1 spôsobila nadmernú akumuláciu Fe v koreni a semienkach rastliny 

ale viedla k zníženiu koncentrácie Fe v listoch kukurice. Okrem ZmIRT1 boli identifikované aj 

ďalšie potencionálne homológy génov zo stratégie I, a  to homológy FRO, H+-ATP-ázy a FIT (Li 

et al. 2015). Rozdiely v príjme a homeostáze Fe nemusia byť len medzidruhové ale aj medzi 

jednotlivými odrodami jedného druhu. SNP (single nucleotide polymorphisms) v lokusoch 

génov zodpovedných za príjem a homeostázu Fe znamenajú odlišný fenotyp odrôd (Miller 

a Busch 2021, review). 
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3. Intracelulárny transport železa 

Po príjme Fe z pôdy sa bunka musí postarať o bezpečné skladovanie a udržovanie 

koncentrácie Fe v protoplaste kvôli už spomínanej toxicite Fe a iných kovov ktoré sú do bunky 

transportované popri Fe. Je dôležité si uvedomiť že v bunke sa Fe a iné kovy vyskytujú 

v chelátových komplexoch najmä s NA aby sa predišlo tvorbe ROS Fentonovou reakciou. 

Pomer chelátovaných a voľných kovových iónov je závislý od pH a pri cytosolickom pH je 

väčšina Fe atómov chelátovaná NA (Hell a Stephan 2003, review). 

3.1. Endocytóza IRT1 

IRT1 je membránový proteín s deviatimi transmembránovými doménami, medzi 

transmembránovou doménou  č. 4 a č. 5 je väčšia cytosolická slučka na ktorej je okrem iného 

aj úsek bohatý na aminokyselinu histidín. Tento  úsek je zodpovedný za schopnosť IRT1 vnímať 

prítomnosť kovových iónov ktoré viaže, a to hlavne Zn a Mn (Dubeaux et al. 2018). Po 

naviazaní mierneho množstva kovov iných ako Fe, teda Zn a Mn, sa na pozície K154 a K179 

činnosťou neznámej E3 ubikvitín ligázy naviaže po jednom ubikvitíne. Táto modifikácia IRT1 

spôsobí jeho endocytózu klatrínom do TGN/EE (trans-golgi network/early endosome) 

(Barberon et al. 2011). Po endocytóze sa monoubikvitinovaný IRT1 recykluje naspäť na PM, 

táto recyklácia je závislá od rodiny proteínov SNX (sorting nexin), hlavne SNX1 ktorého 

prítomnosť  je kľúčová pre naviazanie ďalších SNX na membránu EE ( Ivanov et al. 2014). 

Monoubikvitinovaný IRT1 je pri recyklácií pravdepodobne deubikvitinovaný v  EE/TGN 

deubikvitinázou DUB (deubiquitinating enzyme). Pri vyššej koncentrácií kovov ktoré sa viažu 

na hitidínový úsek IRT1 je regrutovaná serín/treonín proteín kináza CIPK23 (CBL-interacting 

protein kinase 23) ktorá fosforyluje IRT1. Táto fosforylácia je rozoznávaná E3 ubikvitín ligázou 

IDF1 (IRT1 degradation factor 1), ktorá na už existujúce ubikvitíny pripojuje ďalšie cez pozíciu 

K63, a tak tvorí polyubikvitínové reťazce na IRT1 (Dubeaux et al. 2018). Tieto reťazce sú 

rozpoznávané proteínovým komplexom ESCRT (endosomal sorting complex required for 

transport), ktorý zabezpečuje triedenie a následný transport do LE/MVB (late 

endosome/multivesicular body), z LE sa vezikly s IRT1 dopravujú do vakuoly kde sú 

degradované (Dubeaux a Vert, 2017 review). Transport IRT1 z LE do vakuoly a jeho následná 

degradácia nemusí byť jediná cesta. Barberon et al. v článku z roku 2014 uvažujú nad 

modelom v ktorom je IRT1 triedený a recyklovaný naspäť na PM ešte v LE za pomoci proteínu 

ESCRT komplexu FYVE1/FREE1 (FYVE domain protein required for endosomal sorting 1), 
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ktorého nadmerná expresia spôsobuje hromadenie IRT1 na PM a zároveň narušenie polarity 

rozmiestenia IRT1 na PM. 

Obrázok 4: Modely endocytózy IRT1 v rôznych koncentráciách kovov. Naľavo je situácia v ktorej nie je v rizosfére 

prítomné Fe ani iné kovy. V strede je situácia kde je v rizosfére prítomná nižšia miera kovov bez prítomnosti Fe. 

IRT1 je v tejto situácií monoubikvitinované neznámou ligázou (E3), následne endocytované do EE kde je 

deubikvitinované DUB proteínom a recyklované naspäť na PM skrz RE (recycling endosome). Napravo je situácia 

v ktorej je prítomná veľká miera kovov bez prítomnosti Fe. Po monoubikvitinacií E3 je regrutovaná kináza CIPK, 

fosforylácia IRT1 je rozoznávaná IDF1 ktorý sprostredkuje polyubikvitináciu IRT1 v EE. IRT1 je následne 

transportované do LE a väčšina je degradovaná vo vakuole. Časť IRT1 môže byť recyklovaná aj z LE čo zobrazuje 

prerušovaná šípka z LE do EE. Prevzaté z článku od Dubeaux et al., 2018. Skratky sú vysvetlené v texte vyššie. 

3.2. Vakuola 

Vakuola sa podieľa na homeostáze Fe ako zásobná organela. Transport Fe do vakuoly 

zabezpečuje proteín VIT1 (vacuolar membrane transporter 1), ortológ kvasinkového CCC1 

(Ca2+-sensitive cross-complementer 1), a jeho homológy VTL1/2/5 (vacuolar-iron-

transporter1-like) (Kim et al. 2006, Gollhofer et al. 2014). Transport z vakuoly pre 

mobilizovanie zásob Fe a Mn zabezpečujú proteíny NRAMP3/4, ktoré sú redundantné vo 

svojej funkcií. NRAMP3/4 sú exprimované hlavne v strednom valci koreňa a v cievnych 

zväzkoch nadzemnej časti rastliny (Thomine et al. 2003, Lanquar et al. 2005).  

Vakuola ako zásobáreň Fe je mimoriadne dôležitá pri klíčení semien Arabidopsis thaliana 

skladuje drvivú väčšinu Fe vo vakuole v podobe inklúzií kyseliny fytovej. Dvojitý mutanti 
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nramp3/4 nemajú ako dospelé rastliny žiadny viditeľný fenotyp, avšak ich rast je zastavený 

skoro po vyklíčení na pôde s malým obsahom Fe alebo výrazne spomalený na kontrolnej pôde 

(Lanquar et al. 2005). Komplementácia dvojitého mutanta nramp3/4 je možná aj nadmernou 

expresiou VIT1 alebo VITL proteínov v materskej rastline kde ukladajú Fe do vakuoly vo 

zvýšenej miere, čo naznačuje prítomnosť ďalších exportných mechanizmov Fe z vakuoly  

(Gollhoffer et al. 2014). 

3.3. Plastidy 

Plastidy všeobecne a najmä aktívne fotosyntetizujúce chloroplasty majú vysoký dopyt po 

Fe keďže Fe figuruje ako kofaktor mnohých proteínov vo fotosystémoch a aj  v proteínoch 

neutralizujúcich ROS. Tento dopyt je vyvážený vysokou zásobou Fe vo fotosynteticky  aktívnych 

chloroplastoch listov. Keďže plastidy ako organely sú produktom endosymbiózy so sinicami, je 

pravdepodobné že budú mať podobné mechanizmy transportu Fe ako dnešné sinice ktoré 

využívajú na príjem Fe mechanizmy stratégie I aj stratégie II (Kroh a Pilon 2020, review).  

Pre príjem Fe do plastidov v celej rastline slúži proteín PIC1 (permease in chloroplasts 1). 

Tento proteín je sinicového pôvodu, je konštitutívne exprimovaný a lokalizuje na vnútornú 

membránu plastidov kde zabezpečuje transport Fe do stroma. Dôležitosť tohto proteínu je 

demonštrovaná neschopnosťou pic1 mutantov rásť autotroficky aj s  vysokou externou 

zásobou Fe, aj títo mutanti majú veľmi bledo zelené listy. (Duy et al. 2007). Pre transport 

a homeostázu Fe  a Mn v plastidoch sú dôležité aj ABC proteíny ABCI10/11/12 (ABC subfamily 

I), mutanti týchto proteínov vykazujú podobný fenotyp ako pic1 mutanti avšak ich presná 

molekulárna funkcia zostáva neznáma. Voith von Voithenberg et al. v článku z roku 2019 

navrhujú model pre ABCI10 a ABCI12 ktorý má fungovať ako ECF (energy-coupling factor) - 

ABC komplex transportujúci Fe a Mn známy z baktérií. Ďalší proteín napomáhajúci transportu 

Fe tentoraz len do chloroplastov mladých listov je FRO7, homológ FRO2 s  homologickou 

funkciou a to redukcia Fe+3-chelát komplexu na Fe+2. I keď je tento proteín dôležitý pre vývoj 

mladých chloroplastov, fenotyp fro7 mutantov je zvrátiteľný pridaním externého Fe+2, na 

rozdiel od pic1 mutantov (Jeong et al. 2008). Čo sa týka exportu Fe z plastidov sú možný 

kandidáti YSL4/6 ktorí môžu fungovať ako exportéri Na-Fe komplexov z plastidu, hlavne počas 

senescencie listov. Problém s YSL4/6 je jeho nejasná lokalizácia buď na tonoplast, vnútornú 

membránu plastidov alebo na membránu telies podobných 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 proteín lokalizovaný na vnútornej plastidovej membráne 

ktorý transportuje antibiotiká – aminoglykosidy - do stroma (Conte et al. 2009). Táto jeho 

funkcia je pravdepodobne len oportunistická a primárne slúži na export Fe z chloroplastu 

alebo aj z mitochondrie. Podobne ako PIC1 je MAR1 exprimovaný v celej rastline ale na rozdiel 

od PIC1 jeho expresia podlieha regulácií Fe. Expresia MAR1 je v koreni zvýšená pri hladovaní 

na Fe, pričom v nadzemnej časti rastliny zostáva konštantná bez ohľadu na stav Fe v rastline  

(Kim et al. 2021). 

Feritíny (FER) sú bielkoviny ktoré sú konzervované vo všetkých doménach života a  dokážu 

bezpečne skladovať veľké množstvo Fe. Rozdiely medzi zvieracími a  rastlinnými feritínmi sú 

v štruktúre N a C koncov jednotlivých podjednotiek, ktoré sa skladajú do nativných 24-mérov, 

ale hlavne v bunkovej lokalizácií. Kým zvieracie feritíny sú cytosolické, rastlinné sú výhradne 

lokalizované v semiautonómnych organelách (Briat et al. 2010, review). Genóm Arabidopsis 

thaliana kóduje štyri izoformy feritínu a to FER1/2/3/4. Jednotlivé izoformy feritínu sa líšia 

svojou lokalizáciou v rastline počas jej ontogenézy, FER1 a FER3 sú dominantne 

transkribované v nadzemnej časti rastliny už v skorej fáze klíčenia, v listoch, v kvetoch a FER1 

je jediný transkribovaný v koreni. FER 2 je ako jediný feritín exprimovaný v semienkach rastliny 

a FER4 je transkribovaný len v kvetoch rastliny s maximom po opelení (Petit et al. 2001). 

Feritíny v rastlinách fungujú prevažne ako pufre nadmerného množstva Fe a  nie ako skladisko 

Fe. Táto funkcia je podporovaná faktom že fer mutanti vykazujú zvýšenú mieru aktivity ROS 

neutralizujúcich proteínov a to bez pridania nadmerného množstva Fe do média (Ravet et al. 

2009). Vyššie popísaná funkcia feritínu nemusí byť taká v prípade semienok hrachu siateho 

(Pisum sativum), kde sa drvivá väčšina Fe v semienkach skladuje vo feritíne v plastidoch na 

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

Keďže chloroplasty sú kľúčové pre život rastliny a  vyžadujú ku svojej metabolickej funkcii 

množstvo Fe ako súčasti kofaktorov proteínov, ale príjem Fe sa odohráva v koreni, je potrebné 

signalizovať nedostatok Fe v chloroplastoch v listoch do jadra a následne do koreňa, kde sa 

zvýši transkripcia génov zodpovedných za príjem Fe do rastliny. V tejto retrográdnej signálnej 

dráhe sa môžu  uplatňovať enzýmy a medziprodukty tetrapyrolovej dráhy alebo Fe-S dráhy 

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

Podobne ako v chloroplastoch aj v mitochondriách je vysoký dopyt pre Fe kvôli jeho funkcií 

ako kofaktoru proteínov v respiračnom reťazci (Jain a Connolly 2013, review). Import do 

mitochondrií rastlín zabezpečujú proteíny MIT (mitochondrial iron transporter), ktoré boli 

najprv popísané v ryži a neskôr v Arabidopsis thaliana, ktorá má na rozdiel od ryže dve funkčne 

redundantné kópie MIT1/2. MITs sú homologické kvasinkovým mitoferitínom MRS3/4 

(mitochondrial RNA splicing proteins). Knockout mutanti MITs sú v rastlinách letálny 

a knockdown mutanti majú problém s rastom, nízky obsah Fe v mitochondriách a zvýšenú 

koncentráciu kovov ako Zn, Mn a Co v nadzemnej časti rastliny ako známku hladovania na Fe 

(Bashir et al. 2011, Jain et al. 2019). Podobne ako chloroplasty aj mitochondrie využívajú FRO 

proteíny, avšak v prípade mitochondrií sa lokalizujú na vnútornú membránu dva FRO 

homológy FRO3 a FRO8. Presná funkcia týchto proteínov nie je zatiaľ známa avšak vykazujú 

rozdielnu reguláciu Fe. Kým expresia FRO3 je zvýšená pri hladovaní na Fe, expresia FRO8 nie 

je regulovaná Fe (Mukherjee et al. 2006). Exportér Fe z mitochondrií rastlín je zatiaľ neznámy, 

avšak túto úlohu môže spĺňať spomínaný proteín MAR1/FPN3/IREG3 ktorý lokalizuje do 

vnútornej membrány ako chloroplastov, tak aj mitochondrií (Kim et al. 2021). Feritín ako bol 

popísaný v kapitole o chloroplastoch sa vyskytuje aj v mitochondriách, avšak len izoforma 

FER4 ktorá sa nachádza v oboch semiautonómnych organelách (Tarantino et al. 2010). 
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Obrázok 5: Vnútrobunkové transportéri železa. Šípky znázorňujú smer transportu alebo redukciu Fe pri FRO 

proteínoch. FRO gény pravdepodobne lokalizujú do vnútorných membrán semiautonómnych organel ale pre 

lepšie zobrazenie sú na obrázku vo vonkajšej membráne. Otázniky znázorňujú neistotu pri presnej lokalizácií, 

smere transportu alebo podobe transportovaného substrátu. Prevzaté a upravené z review od Morrissey 

a Guerinot, 2009. Skratky a činnosť aktérov je vysvetlená vyššie. 
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4. Transport Fe vodivými pletivami 

Po príjme koreňom sa musí Fe dopraviť do nadzemnej časti rastliny kde sú najmä mladé 

listy najväčším spotrebiteľom. Túto úlohu samozrejme spĺňajú vodivé pletivá rastliny, avšak 

xylém je prvý kanál ktorý je napĺňaný Fe získaným koreňovým systémom (Conte a  Walker 

2011, review). Floém hrá tiež dôležitú úlohu v transporte Fe a pri signalizácií nedostatku Fe 

v listoch koreňu, čím spúšťa signálnu kaskádu v koreni vrcholiacu transkripciou génov 

zodpovedných za príjem Fe z pôdy (Kobayashi et al. 2019, review). 

Na transporte Fe v cievnych zväzkoch sa podieľa aj IRT1. V nedávnej štúdií bolo ukázané 

že irt1 mutanti stále akumulujú koncentrácie Fe v koreni porovnateľné s wild type (WT) 

rastlinami, pričom koncentrácie Fe v nadzemnej časti rastliny boli v irt1 mutantovi nižšie ako 

vo WT. Fenotyp irt1 mutantov bol prekvapivo komplementovaný aj expresiou upraveného 

IRT1 proteínu ktorý nemal schopnosť transportovať Fe cez membránu. Autori sa zamýšľajú 

nad ďalšou funkciou IRT1 v radiálnom transporte Fe z koreňovej kôry do stredného valca, kde 

by IRT1 slúžil ako interakčný partner neznámeho proteínu (Quintana et al. 2022). Navyše ako 

bolo spomenuté v kapitole o endocytóze IRT1, narušenie polarity rozmiestnenia IRT1 

nadmernou expresiou FYVE1/FREE1 narušuje radiálny transport Fe a tieto rastliny sú oproti 

WT viac citlivé na nedostatok Fe v médiu (Barberon et al. 2014). Ako bolo spomenuté 

v kapitole o signalizácií fytohormónov, nedostatok Fe zapríčiňuje v rastline produkciu etylénu. 

Etylén svojou signalizačnou činnosťou zapríčiňuje výraznú inhibíciu akumulácie suberínu, čím 

narúša apoplastickú bariéru v endodermis a uľahčuje radiálny transport Fe apoplastom do 

vodivých pletív (Barberon et al. 2016). 

4.1. Xylém 

V xyléme je drvivá väčšina Fe v chelátovom komplexe s kyselinou citrónovou (i keď 

v xyléme sa vyskytuje aj NA ktorá skôr chelátuje iné kovy ako napríklad Cu) ktorá je do xylému 

transportovaná proteínom FRD3 (ferric reductase defective 3) v Arabidopsis thaliana a jeho 

homológom FRDL1 (FRD3 like 1) v ryži (White et al. 1981, Durrett et al. 2007, Yokosho et al. 

2009, Irtelli et al. 2009, Rellán-Alvarez et al. 2010). FRD3 aj FRDL1 sú exprimované v pericykli 

a v bunkách v okolí xylému (Green a Rogers 2004, Yokosho et al. 2009). Nakladanie xylému 

samotným Fe má pravdepodobne za úlohu proteín FPN1 (ferroportin 1) lokalizovaný na PM 

buniek stele (Morrissey et al. 2009). Vhodný kandidát na export zo xylému je  YSL2. YSL2 je 

proteín na PM buniek v okolí vodivých pletív a v nižšej miere u buniek mimo nich. Jeho 
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expresia je ovplyvnená Fe, a to tak že pri hladovaní naň sa znižuje. YSL2 nie je jediný 

transportér Fe z vodivých pletív do buniek keďže ysl2 mutant vykazuje fenotyp identický s WT 

(DiDonato et al. 2004).  

4.2. Floém 

Na rozdiel od xylému sú Fe a iné kovy ako Zn alebo Cu vo floéme chelátované NA, 

poprípade DMA v rastlinách so stratégiou II, i keď malá časť Fe môže byť aj vo floéme 

chelátovaná kys. citrónovou ako v xyléme (Schmidke et al. 1999, Nishiyama et al. 2012). 

Dôležitosť NA v transporte Fe vo floéme je ilustrovaná vo štvoritom mutantovi nas4x ktorý 

nedokáže syntetizovať NA. Tieto rastliny vykazujú chlorózu žiliek v  mladých listoch, sú 

neplodné a vykazujú známky hladovania na Fe i keď rastú na dostatočnom množstve Fe. Fe sa 

však v týchto mutantoch akumuluje vo vodivých pletivách  listov, čo naznačuje že NA je viac 

dôležité pre export z vodivých pletív do spotrebiteľských orgánov. Rovnako zaujímavé je, že 

chloróza postihuje len mladé listy, a tak transport Fe do starších pletív je pravdepodobne 

dostačujúci xylémom (Schuler et al. 2012). Nakladanie floému Fe zabezpečuje proteín OPT3 

(oligopeptide transporter 3) ktorý, napriek názvu, transportuje samotné rozpustené ióny Fe. 

OPT3 je exprimovaný v malých žilkách listov a v uzloch stonky, avšak nie v koreni. OPT3 

nakladá floém z apoplastu ale aj zo xylému, čo podporuje fakt že opt3 mutanti majú zníženú 

koncentráciu Fe vo floéme ale zvýšenú v xyléme. Mutant opt3 demonštruje aj fakt, že pre 

prenos signálu nedostatku Fe z nadzemnej časti rastliny do koreňa je potrebný floém. Títo 

mutanti podobne ako nas4x mutanti exprimujú gény ako IRT1 a  FRO2 i keď je Fe v médiu 

dostatok, avšak na rozdiel od nas4x mutantov externá zásoba Fe tento fenotyp nezvráti. Opt3 

mutanti navyše akumulujú zvýšenú koncentráciu toxického Cd a zníženú koncentráciu Fe 

v semenách. (Zhai et al. 2014). Kandidáti na transport Fe z floému sú YSL1/3. Dvojití mutanti 

ysl1ysl3 vykazujú chlorózu žiliek listov, problém s fertilitou, problém s mobilizáciou Fe zo 

senescentných listov, zníženú koncentráciu Fe v listoch, zvýšenú koncentráciu iných kovov ako 

Fe v listoch a problém s prenosom signálu hladovania na Fe z listov do koreňa. Podobne ako 

aj iné YSL proteíny v rastlinnej bunke YSL1/3 transportujú Fe-NA cheláty cez plazmatickú 

membránu. Ich lokaliźacia do parenchýmu v okolí vodivých pletív listov a zvrátenie 

mutantného fenotypu externým pridaním Fe na listy naznačuje ich funkciu ako transportérov 

Fe z vodivých pletív do buniek. Ich zvýšená expresia v senescentných listoch naopak naznačuje 
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ich funkciu ako transportérov zo starnúceho pletiva skrz floém do novších pletív. (Waters et 

al. 2006). 

Pre správnu signalizáciu nedostatku Fe z listov do koreňa je potrebný jak OPT3 tak YSL1/3, 

signálne peptidy IMA, a NA resp. NAS gény. Pri hladovaní na Fe je expresia OPT3 výrazne 

zvýšená v listoch, kým expresia YSL1/3 je znížená (Waters et al. 2006, Stacey et al. 2008). 

Autori Kumar et al. v článku z roku 2017 preto navrhujú model signalizácie hladovania na Fe 

v ktorom sa pri dostatku Fe exprimujú YSL1/3 vo vyššej miere a Fe je dopravované do 

potrebných pletív. Pri hladovaní sa expresia YSL1/3 utlmí a  expresia OPT3 naopak zvýši čo 

zapríčiní nedostatok Fe vo fotosyntetických pletivách a  spustí sa signalizácia nedostatku Fe do 

koreňa. Funkcia IMA peptidov v signalizácií z listov do koreňa vyplýva zo zvýšenej expresie IMA 

v listoch, koreňoch a bunkách floému pri hladovaní na Fe a štepových experimentoch 

na Arabidopsis thaliana a ryži (Grillet et al. 2018, Kobayashi et al. 2021).  

 Obrázok 6: Transport železa z koreňa do nadzemnej časti rastliny. Na obrázku je znázornený nielen transport 

v cievnych zväzkoch ale aj príjem Fe stratégie I a radiálny transport Fe k stele v koreni. Bunka v nadzemnej časti 

označená ako Source sú staršie listy a Sink sú semienka aj mladé listy. Prevzaté a upravené z review od Jeong et 

al., 2017. Skratky a činnosť aktérov je vysvetlená vyššie. 



19 

 

5. Záver 

V tejto práci boli popísané dva hlavné mechanizmy akými sa dopravuje Fe z pôdy do tiel 

rastlín, ktoré sú pomerne dobre známe i keď všetky funkcie proteínov ako napr. IRT1 sú stále 

otázkou výskumu. V nedávnej dobe bol spravený veľký pokrok v odhaľovaní jednotlivých 

aktérov signálnej kaskády nedostatku Fe a ich vzájomnej interakcií. S identifikáciou signálnych 

peptidov IMA sa poznatky o zdroji signálu hladovania na Fe a modely vnímania koncentrácie 

Fe posunuli dopredu, napriek tomu presný mechanizmus vnímania koncentrácie Fe v bunke je 

stále neznámy. Mimoriadne málo informácií je o  skladovaní Fe v semenách rastlín. Autori 

článku z roku 2005 Lanquar et al., o NRAMP3/4 ako vakuolárnych exportérov Fe dôležitých pri 

klíčení semien, priniesli teóriu že jednotlivé druhy rastlín môžu mať rôzne skladiská Fe 

v semenách ako napríklad hrach vo feritíne v plastidoch. Avšak odvtedy sa táto teória 

neskúmala a stále nie je známe skladisko a tým pádom podoba skladovaného Fe v semenách 

rastlín významných pre výživu a poľnohospodárstvo. Rovnako tak aj homeostáza Fe v bunke 

na úrovni organel je neznáma s problematickým určením transportérov Fe z organel do 

cytoplazmy a mechanizmu veziklového exportu Fe z bunky do apoplastu. V budúcnosti bude 

zaujímavé zistiť presnú rolu IRT1 v radiálnom transporte Fe v koreni, ako aj model signálnej 

kaskády nedostatku Fe a jej začiatok vnímaním bunkovej koncentrácie Fe. 
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