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Streszczenie: Akwaporyny to tetrameryczne białka, które tworzą kanały w wewnętrznych i ze-
wnętrznych błonach komórkowych. Wspomagają one dyfuzję wody oraz drobnych nienaładowanych 
związków rozpuszczalnych pomiędzy komórkami jak i pomiędzy przedziałami subkomórkowymi. 
Ostatnie badania pokazały, że domniemana lokalizacja kanałów wodnych, według której klasyfiku-
je się akwaporyny roślinne, jest bardziej złożona i różni się od pierwotnie przyjmowanych opisów. 
Dla przykładu, wykazano lokalizację akwaporyny błony komórkowej (PIP) zarówno w błonie plaz-
matycznej jak i w błonie chloroplastowej komórek mezofilu liści tytoniu. Mechanizmy kontrolu-
jące eksport akwaporyn z retikulum endoplazmatycznego, ich kierowanie do ostatecznej lokalizacji 
oraz endocytotyczne wycofywanie z błon komórkowych tworzą nowy model dla studiowania sub-
komórkowej dynamiki sortowania roślinnych białek błonowych. Wewnątrzkomórkowa lokalizacja 
akwaporyn jest w wysokim stopniu wrażliwa na stresy abiotyczne, a dane dotyczące stresu solnego 
świadczą o możliwości endocytotycznej recyklizacji tych białek. 

Słowa kluczowe: akwaporyny, egzocytoza, endocytoza, transport pęcherzykowy, lokalizacja 
subkomórkowa 

Summary: Aquaporins are tetrameric proteins, which form channels in internal and external cell mem-
branes. They facilitate diffusion of water and small uncharged solutes between cells and intracellular 
compratments.  Recent studies have shown that the supposed localization of aquaporins, used in present 
classification, is more complex and differs from the originally accepted descriptions. For example, it 
was shown that plasma intrinsic proteins (PIP) are localized both in plasma and chloroplast membrane 
in tobacco leaf mesophyll cells. The mechanisms controlling the export of aquaporins from endoplasmic 
reticulum, directing them to the final location and endocytic removal from cell membranes create a new 
model for the study of subcellular sorting dynamics of plant membrane proteins. Endocytic cycling of 
aquaporins is highly sensitive to abiotic stresses, and much information was provided on the salt stress.
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WSTĘP

Akwaporyny są tetramerycznymi białkami tworzącymi kanały w wewnętrz-
nych i zewnętrznych błonach komórkowych. Wspomagają one dyfuzję wody oraz 
drobnych nienaładowanych związków rozpuszczalnych pomiędzy komórkami jak 
i pomiędzy przedziałami subkomórkowymi. Roślinne akwaporyny wykazują wyso-
ką różnorodność izoform, odpowiednio 35, 37, 36 i 33 u rzodkiewnika i pomidora 
oraz kukurydzy i ryżu [12, 37, 58, 66, 69]. Roślinne izoformy akwaporyn mogą 
zostać sklasyfikowane według siedmiu grup, uwzględniających podobieństwa se-
kwencji i lokalizację wewnątrzkomórkową. Klasyfikacja ta wydziela cztery głów-
ne homologiczne podrodziny, do których należą: akwaporyny błony komórkowej 
(PIP), akwaporyny tonoplastowe (TIP), akwaporyny typowe dla błony peribakte-
roidalnej (NIP) oraz białka o nieznacznej homologii do akwaporyny 1 człowieka 
(SIP) [35, 57]. Trzy pozostałe grupy są do tej pory słabo poznane. Należą do nich 
niesklasyfikowane białka błonowe X (XIP) [46], GlpF-podobne białka wewnętrzne 
(GIP) i hybrydowe białka wewnętrzne (HIP) [27]. Także ich wewnątrzkomórkowa 
lokalizacja pozostaje wciąż niewiadomą. 

Rośliny posiadają niezwykłą zdolność do wychwytywania różnych sygnałów 
z otaczającego je środowiska i odpowiedniego dostosowania właściwości transpor-
tu wody. Mechanizmy regulujące gospodarkę wodną za pośrednictwem akwaporyn 
są wysoce złożone i łączą różne sygnały, przez co na wiele pytań nie uzyskano do-
tychczas odpowiedzi. Aktywność akwaporyn kontrolowana jest przez szereg bodź-
ców zewnętrznych jak i wewnętrznych cząsteczek sygnałowych. Mechanizmy re-
gulujące aktywność akwaporyn to między innymi: fosforylacja i heteromeryzacja, 
natomiast czynnikami wpływającymi na ich regulację są między innymi zmiany 
pH, stężenie jonów Ca2+ i H2O2, hormony roślinne oraz lokalne zmiany ciśnienia 
zmieniające tempo przepływu wody przez kanał. Kanały te są ściśle regulowane na 
wielu poziomach, co umożliwia kontrolę gęstości ich rozmieszczenia oraz aktyw-
ności w błonach komórkowych. Jednakże mechanizmy regulacji potranslacyjnej, 
które mogą wpływać na strukturę monomerów akwaporyn, ich stabilność w błonie 
komórkowej oraz modulację dynamiki sortowania akwaporyn do miejsc docelo-
wych w komórce, wydają się być bardzo złożone, a nowe procesy regulacyjne są 
cały czas odkrywane [13, 29, 55]. 

Wewnątrzkomórkowy transport akwaporyn może odbywać się przy wyko-
rzystaniu tych samych lub podobnych mechanizmów co białek transportujących 
auksyny. Prace eksperymentalne dotyczące wypływu auksyn [16] dostarczają  
danych podważających dotychczasowe poglądy, według których szlaki endo- i eg-
zocytotyczne są od siebie niezależne. Z prac tych wyłania się obraz wręcz prze-
ciwny, pokazujący integrację szlaków sekrecyjnych i endocytotycznych. Regula-
cja wypływu auksyn może odbywać się dzięki konstytutywnemu krążeniu białek 
transportowych dla auksyn (PIN) między błoną komórkową a systemami błon we-
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wnętrznych, w tym głównie przedziałami endosomalnymi i przedziałami strefy trans 
aparatu Golgiego (TGN). Prowadzi to do możliwości regulacji transportu błonowego 
przez konstytutywną recyklizację niektórych składników błony komórkowej. Dzie-
je się tak w przypadku odzyskiwania białek PIN1, które wspomagają egzocytotycz-
ny transport auksyn. Najnowsze badania wskazują, że internalizacja białek PIN ma 
miejsce za pośrednictwem transportu pęcherzykowego zależnego od klatryny. Powrót 
powyższych białek z przedziałów komórkowych do błony plazmalemmowej lub ich 
kierowanie do wakuoli litycznej jest regulowany przez wiele mechanizmów [41].

Dostarczone w ostatnim czasie dane świadczą, że kluczowym mechanizmem 
regulującym aktywność akwaporyn, zarówno w cyklu dobowym jak i w warun-
kach stresowych, jest ich odwracalne wycofywanie (recyklizacja) do różnych 
błon wewnątrzkomórkowych, związane z transportem endocytotycznym [1, 2, 
28, 29]. Badania w tej dziedzinie są fragmentaryczne ze względu na brak wiedzy 
na temat białek oddziałujących z akwaporynami [55]. Nie mniej jednak badania  
recyklizacji akwaporyn przeprowadzane w warunkach stresowych są prezentowane 
jako interesujący model krążenia endocytotycznego także dla innych roślinnych bia-
łek [48, 53]. Ze względu na udział akwaporyn w odpowiedzi na zmiany warunków  
środowiskowych badania te dostarczają wiedzy dotyczącej mechanizmów kontrolu-
jących procesy adaptacji roślin do warunków stresowych.

Wyjaśnienie dynamiki ukierunkowanego transportu akwaporyn do właści-
wych przedziałów komórkowych ma zasadnicze znaczenie w zrozumieniu jak ro-
śliny regulują przepuszczalność hydrauliczną błon komórkowych. Poniższy prze-
gląd przedstawia najnowsze doniesienia odnoszące się do transportu sekrecyjnego 
akwaporyn oraz ich kluczowych interakcji molekularnych w roślinnym transporcie 
endocytotycznym. 

NOWE DANE NA TEMAT LOKALIZACJI  
IZOFORM AKWAPORYN

Ostatnie badania pokazały, że domniemana lokalizacja akwaporyn, według któ-
rej klasyfikuje się akwaporyny roślinne, jest bardziej złożona i różni się od pierwot-
nie przyjmowanych opisów. Dla przykładu, w komórkach mezofilu liści tytoniu, 
wykazano, że akwaporyny typu PIP można znaleźć zarówno w błonie komórkowej 
jak i w błonie chloroplastowej. Lokalizacja w chloroplastach została ustalona dla 
białka NtPIP1 używając techniki immunogold, a także z użyciem mutantów wykazu-
jących przejściową ekspresję NtPIP1 znakowanego mGFP4 [81]. Lokalizacja chlo�-
roplastowa akwaporyny NtPIP1 i jej homologu AtPIP1;2 z Arabidopsis thaliana zo-
stała powiązana z transportem dwutlenku węgla w mezofilu [33, 81]. Sugeruje się, 
że NtPIP1 preferencyjnie bierze udział w transporcie wody w błonie komórkowej, 
natomiast transport CO2 jest dominującą funkcją tego białka gdy zlokalizowane jest 
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w chloroplastach [81]. Nieznana jest jednak odpowiedź na pytanie dotyczące me�-
chanizmu prowadzącego do dostarczenia tego białka do błony chloroplastowej [3, 
70]. Białka PIP mogą ulegać translokacji bezpośrednio z ER do chloroplastów przez 
strukturalną asocjację lub ich wydłużenia zwane stromulami [3].

Początkowo uważano, że białka TIP występują wyłącznie w błonie tonoplasto-
wej. Mogą one jednak wykazywać zróżnicowaną lokalizację wewnątrzkomórkową. 
Dla przykładu znakowane białkami fluorescencyjnymi AtTIP3;1 i AtTIP3;2 lokali-
zowały się zarówno w błonie tonoplastowej jak i w błonie komórkowej komórek za-
rodkowych Arabidopsis. Obserwacja ta wydaje się swoista dla podklasy białek TIP 
specyficznej dla nasion i jest ograniczona do występowania we wczesnych fazach 
kiełkowania [21]. Natomiast izoforma AtTIP5;1 specyficzna dla pyłku, skoniugo�-
wana z białkiem GFP, wykazywała kolokalizację z barwnikiem mitochondrialnym 
MitoTracker, w czasie ekspresji w komórkach wegetatywnych transgeniczne-
go pyłku Arabidopsis [74]. Jednak bezpośredniego dowodu na temat lokalizacji  
natywnego białka w mitochondriach wciąż brakuje. 

Białka TIP wykazują wysoką różnorodność funkcjonalną, która dotyczy trans-
portu wody, glicerolu, związków azotowych (mocznik, NH3) lub nadtlenku wodoru 
(H2O2) [85]. Badania nad izoformami TIP wykazały, że komórka roślinna może 
posiadać morfologicznie i funkcjonalnie różne typy wakuoli [20]. Różnorodność 
ta może wynikać z różnego sposobu sortowania izoform TIP do ostatecznego 
miejsca wbudowania ich w błonę. Jednak białka TIP należące do różnych podklas 
mogą również ulegać koekspresji w tej samej wakuoli [21, 22, 34]. Przykładem 
tego mogą być transgeniczne rośliny Arabidopsis, u których wykazano, że zarówno  
AtTIP1;1 jak i AtTIP3;1 obecne są w centralnej wakuoli siewek [21]. Wynik ten nie 
przeczy istnieniu wielu typów wakuol w komórkach roślinnych, ale wskazuje na 
to, że odmienne izoformy TIP mogą być kierowane do tego samego typu wakuoli. 
Można również zauważyć nierównomierność rozmieszczenia białek TIP w waku-
olach. Dla przykładu AtTIP1;1 skoniugowane z białkiem GFP znakowały wewnątrz 
wakuolarne wgłębienia lub błony dwóch sąsiadujących wakuol leżących w pobliżu 
[6, 67]. Lokalizacja ta może sprzyjać przepływowi wody i niskocząsteczkowych 
substancji lub wpływać na właściwości adhezyjne pomiędzy sąsiadującymi waku-
olami [6]. Stwierdzono, że niektóre izoformy mogą mieć lokalizację ograniczoną 
do rejonów biegunowych komórki, których oś jest wyznaczana różnymi bodźcami 
kierunkowymi, np. gradientem stężenia boru w tkance. AtNIP5;1 jest indukowana 
w czasie niedoboru boru w korzeniach Arabidopsis, gdzie służy jako kanał dla kwa-
su borowego. Zgodnie z funkcją pasywnego poboru tego jonu, AtNIP5;1 umiejsco-
wione są preferencyjnie w domenach błon komórkowych znajdujących się po tej 
stronie komórki, która jest bliższa zewnętrznym warstwom korzenia [79]. BOR1, 
receptor dla kwasu borowego, kolokalizuje się w tych samych komórkach ale w do-
menach błony komórkowej znajdujących się od strony wewnętrznych warstw ko-
rzenia. Te przeciwstawne lokalizacje mogą ułatwiać międzykomórkowy transport 
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boru z roztworu glebowego do tkanek przewodzących korzenia. Podobne zachowa-
nie zostało opisane dla białka OsNIP2;1 (transportera krzemu Lis1), które funkcjo-
nuje jako kanał dla kwasu krzemowego u ryżu [51]. Lis1 i Lis2, transportery kwasu  
krzemowego [50], zlokalizowane są odpowiednio w zewnętrznych i wewnętrznych  
częściach komórek korzenia, tworząc drogę dla transportu krzemu. Dodatkowo 
ZmPIP2;1 ulega preferencyjnie ekspresji w zewnętrznych domenach błony plazma-
lemmowej komórek epidermalnych korzenia [30], natomiast OsPIP2;1 i OsPIP2;5  
wykazują preferencyjną akumulację w wewnętrznych częściach w komórkach  
endodermalnych korzeni ryżu [68]. Są to, według naszej wiedzy, jedyne przykłady 
białek PIP o polarnym wzorze lokalizacji. Potencjalna rola takiej polarnej lokaliza-
cji w ukierunkowanym transporcie wody pozostaje wciąż niewiadoma.

BIOSYNTEZA I TRANSPORT AKWAPORYN DO BŁON 
WEWNĘTRZNYCH I BŁONY KOMÓRKOWEJ

Izoformy PIP i TIP traktowane są jako markery odpowiednio – roślinnej błony 
komórkowej i wakuolarnej, jednak wiele jeszcze zostaje do wyjaśnienia odnośnie 
mechanizmów determinujących kierowanie tych białek do miejsc przeznaczenia. 
Stabilne inhibitory transportu pęcherzykowego takie jak brefeldyna A (BFA) i wort-
manina (Wm) są wykorzystywane do badań w komórkach roślinnych [60]. Związki 
te pozwalają na określenie lokalizacji niektórych białek i ich udziału w poszczegól-
nych etapach transportu pęcherzykowego. W ostatnich latach, inhibitory te są sze-
roko wykorzystywane do obserwacji mikroskopowych [60], a także w badaniach  
biochemicznych i proteomicznych [47, 77, 78].

BIOSYNTEZA I TRANSPORT AKWAPORYN Z RETIKULUM 
ENDOPLAZMATYCZNEGO DO APARATU GOLGIEGO

Białka błonowe są transportowane szlakiem wydzielniczym, wprowadzane 
kotranslacyjnie do światła retikulum endoplazmatycznego (ER), gdzie ma miejsce 
formowanie się wiązań dwusiarczkowych, oligomeryzacja i glikozylacja. Skutkuje 
to utworzeniem tetrameru stabilizowanego mostkami dwusiarczkowymi pomiędzy 
sąsiednimi monomerami [8]. Białka transbłonowe akumulują się w specyficznych 
poddomenach błony ER zwanej miejscem wyjścia (eksportowym) ER (ERESs) 
[15, 32], gdzie powstają pęcherzyki opłaszczone białkiem COPII, pośredniczące  
w transporcie białek z ER do diktiosomów (ryc.1). Wzbogacenie pączkujących pę-
cherzyków COPII w białkowy ładunek odbywa się poprzez specyficzne oddziaływa-
nia, w których pośredniczy motyw eksportowy ER. Motyw eksportowy Asp-X-Glu 
(DXE) zawiera dwa aminokwasy kwasowe oraz jeden aminokwas o nieokreślonym 
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łańcuchu bocznym. Motyw ten został zidentyfikowany w wielu białkach drożdży, 
ssaków oraz roślin, w tym w akwaporynach [17, 32, 56, 73, 84, 88, 90]. Jednak nie 
wszystkie sekwencje dwukwasowe funkcjonują jako motyw eksportowy ER [32, 
56, 72, 88]. Rola tych motywów w eksporcie białek PIP z siateczki endoplazma�-
tycznej do innych kompartmentów komórkowych została określona poprzez analizę 
mutantów kukurydzy i rzodkiewnika [73, 88]. 

RYCINA 1. Transport pęcherzykowy białek PIP w komórce roślinnej. Czerwonymi strzałkami 
oznaczono endocytotyczną ścieżkę recyklizacji PIP, która odbywa się przez wycofanie białek do 
TGN i ponowną wysyłkę do PM, w jedną i druga stronę za pośrednictwem CCV oraz innych end-
osomów (EE, RE). Kolorem niebieskim oznaczono homotertramery, kolorem żółto-niebieskim – he-
terotetramery PIP. CCV – pęcherzyki opłaszczone klatryną, CGN, TGN – strefa cis lub trans aparatu 
Golgiego, COPII – białko opłaszczające pęcherzyki transportu z ER do CGN, EE – endosom wcze-
sny, LV – wakuola lityczna, PM – błona cytoplazmatyczna, PVC/MVB – przedziały przedwakuolar-
ne, RE – endosom recyklizacyjny, SV – pęcherzyk na szlaku sekrecyjnym akwaporyn. Czerwoną 
kropką oznaczono prawidłowy sygnał eksportowy z ER, zawierający motyw Asp-X-Glu
FIGURE 1. Vesicular transport of PIP proteins in plant cell. Red arrows indicate endocytotic of re-
cycled PIPs, which is held by the withdrawal of proteins to the TGN and re-dispatch to the PM, both 
ways via CCV and other endosomes (EE, RE). Blue color indicates homotetramers, yellow-blue 
color indicates heterotetramers of PIP. CCV – clathrin coated vesicles, CGN – cis-Golgi network, 
TGN – trans-Golgi network, COPII – vesicle coat protein that transports proteins from the ER to 
CGN, EE – early endosome, LV – lytic vacuole, PM – plasma membrane, PVC/MVB – pre-vacuolar 
compartment, RE – recycling endosome, SV – secretion vesicle. Red dot indicates proper export 
signal from ER containing Asp-X-Glu motif
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Funkcjonalność motywu DXE została zbadana poprzez substytucję amino-
kwasów skrajnych, pozostawiając jednak niezmienioną właściwość środko-
wej pozycji w sekwencji. Mutacja sekwencji motywu DIE na AIA w ZmPIP2;4 
i ZmPIP2;5 prowadzi do zatrzymania zmienionych białek w ER, podczas przej-
ściowej ekspresji w protoplaście kukurydzy [88]. Podobne wyniki uzyskano gdy 
sekwencja kodująca dwukwasowy motyw DVE Arabidopsis AtPIP2;1 została 
poddana mutacji do sekwencji kodującej motyw AVA [73]. Wszystkie mutacje 
prowadziły do zatrzymania takiego konstruktu w ER, co sugeruje że motyw DXE 
jest niezbędny dla prawidłowego kierowania akwaporyn [73]. 

Początkowe badania, w których dokonywano koekspresji białek PIP1 i PIP2 
w oocytach Xenopus wskazały na funkcjonalne interakcje podczas ukierunkowa-
nia ich do błony komórkowej [19]. W protoplastach mezofilu kukurydzy, w których  
dochodzi do koekspresji izoform ZmPIP1 i ZmPIP2, potwierdzono, że zachodzi fi-
zyczna interakcja pomiędzy tymi podklasami białek, skutkująca utworzeniem hete-
rotetramerów [87]. Udowodniono to za pomocą techniki rezonansowego przeniesie�-
nia energii fluorescencji (FRET), która stosuje znakowanie białek dwoma różnymi 
markerami fluorescencyjnymi. Jeżeli energia wzbudzenia powodowana światłem 
specyficznym tylko dla jednego z białek zostanie przekazana w drodze przeniesienia 
rezonansowego, to skutkuje to fluorescencją drugiego białka, świadczącą o odległości 
pomiędzy nimi nie większej niż 10 nm. Gdy w protoplastach umożliwiano ekspresję 
tylko izoformy ZmPIP1, białka te pozostawały w ER, natomiast izoformy ZmPIP2 
były prawidłowo skierowywane do błony komórkowej [88]. Może to sugerować, że 
izoformy PIP1 nie posiadają własnego sygnału potrzebnego do eksportu z ER, 
a fizyczne interakcje z PIP2 są niezbędne dla prawidłowej lokalizacji docelowej 
[88]. Potwierdzają to eksperymenty z komórkami epidermalnymi transgenicznych 
korzeni Arabidopsis [73]. Gdy dochodziło do koekspresji AtPIP1;4 (znakowanej 
mCherry) z mutantem AtPIP2;1 (znakowanej GFP), w którym sekwencja DXE zosta-
ła podstawiona przez DXD, okazało się, że zatrzymywane w ER są zarówno białko  
AtPIP1;4-mCherry jak i powstały kompleks białkowy PIP1;4-PIP2;1. Jednak eks-
presja z dzikim typem AtPIP2;1-GFP prowadzi do prawidłowego ukierunkowania 
do błony plazmatycznej. Ciekawym jest fakt, że zatrzymanie białka AtPIP2;1-GFP 
w ER nie miało żadnego wpływu na kierowanie białka AtTIP1;1-mCherry do błony 
wakuolarnej. Ekspresja zmutowanego białka AtPIP2;1 w transgenicznych roślinach  
Arabidopsis, skutkuje 36-45% zmniejszeniem przewodnictwa hydraulicznego ko-
rzeni (Lpr) względem roślin typu dzikiego [73]. Izoforma AtPIP2;1 zatrzymana 
w ER może oddziaływać fizycznie z innymi białkami PIP, co utrudnia ich prawidło-
wy transport do błony komórkowej [73]. Może to wyjaśnić obniżenie Lpr. 

Motywy dwukwasowe są zaangażowane w kierowanie białek PIP do błony 
komórkowej, ale nie jest to jedyny element regulujący ten proces. Dla przykładu 
ZmPIP2;1 jest odpowiednio transportowane do błony komórkowej chociaż nie za-
wiera żadnego motywu dwukwasowego. Natomiast obecność motywów dwukwa-
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sowych (EDD, DKD lub EKD) na N-terminalnym końcu białka ZmPIP1 powoduje 
zatrzymywanie go w ER, podczas przejściowej ekspresji w mezofilu protoplastów 
kukurydzy [88]. Co ciekawe, zamiana N-terminalnego regionu ZmPIP1;2 na re-
gion pochodzący z izoformy ZmPIP2;5, który zawiera funkcjonalny motyw dwu-
kwasowy, nie jest wystarczająca by uruchomić eksport białka z ER. Oznacza to, 
że peptyd sygnałowy o sekwencji blokującej eksport ZmPIP1;2 z ER może być 
obecny w innym miejscu sekwencji. Co prawdopodobne, N-koniec ZmPIP1;2 nie 
bierze udziału w zatrzymaniu białka w ER. Inne motywy, takie jak motywy dwu-
zasadowe (R/K-X-R/K) lub dihydrofobowe, również odgrywają rolę w interakcji 
pomiędzy COPII a eksportem z ER [14, 86], jednak ich wpływ na kierowanie 
roślinnych akwaporyn nie został do tej pory poznany.

Wstępne badania pokazały, że sortowanie nowo zsyntetyzowanych izoform 
α-TIP fasoli i AtTIP3;1 rzodkiewnika do wakuoli było niewrażliwe na działanie 
brefeldyny. Można wnioskować, że transport odbywa się na drodze niezależnej od 
aparatu Golgiego (AG) [25]. Ostatnie badania, potwierdzają, że istnieją dwie drogi 
sortowania i kierowania izoform AtTIP do wakuoli, różniące się wrażliwością na 
BFA. AtTIP2;1 i AtTIP3;1 są transportowane na drodze szlaku niewrażliwego na 
BFA (niezależnego od AG), natomiast AtTIP1;1 szlakiem wrażliwym na brefeldynę 
(zależnym od AG) [64]. 

KIEROWANIE AKWAPORYN Z APARATU GOLGIEGO DO PM

Nowo syntetyzowane białka błonowe transportowane są z retikulum endopla-
zmatycznego dalej przez aparat Golgiego (AG) i przedziały strefy trans aparatu 
Golgiego (TGN) (ryc. 1). Częściowa kolokalizacja markera AG, ST-mYFP i CFP
-ZmPIP2;5, obserwowana była w protoplastach mezofilu kukurydzy, co sugeruje, że 
ruch izoform PIP przez AG odbywa się analogicznie do sposobu opisanego dla in-
nych białek błonowych [54]. W drodze z AG do błony komórkowej, akwaporyny  
przechodzą przez TGN. Dla przykładu, gdy ZmPIP2,5 ulega przejściowej eks-
presji w protoplastach mezofilu kukurydzy, białko to jest kolokalizowane z mar-
kerem TGN, VTI12. TGN pochodzi z najdalszej cysterny trans AG i działa jako 
centrum w sortowaniu białek na skrzyżowaniu pomiędzy ścieżkami wydzielni-
czymi i endocytozy [63, 65]. 

Pęcherzyki zawierające białka PIP, które opuszczają TGN muszą zostać pra-
widłowo wstawione w błonę plazmalemmową. W tym względzie, syntaksyna 
SYP121, białko Q-SNARE (rodzina białek pośredniczących w fuzji pęcherzy-
ków), pośredniczy w transporcie pęcherzyków pomiędzy przedziałami wewnątrz-
komórkowymi i powierzchnią komórki [23, 80]. Nadekspresja dominującego  
cytozolowego fragmentu SYP121 (SYP121-Sp2) upośledza skierowywanie kanału po-
tasowego KAT1 do błony plazmatycznej ale nie H+-ATPazy PMA2 [76, 80]. Wynik ten  
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wskazuje, że SYP121, poprzez swoją rolę w fuzji pęcherzyków, prezentuje punkt 
kontrolny dla ukierunkowania specyficznych ładunków do błony plazmatycznej. 
Besserer i współpracownicy [7] wykazali, że ten sam fragment Sp2 białka SYP121 
upośledza transport białka ZmPIP2;5-mYFP do błony plazmatycznej. Natomiast 
syntaksyny błony plazmatycznej SYP71 i SYP122, przedziału prewakuolarnego 
SYP21, ani też pełnej długości białko SYP121-Sp2 nie wykazują takiego efektu. 
W porównaniu do efektu SYP121-Sp2 na ukierunkowanie ZmPIP2;5-mYFP, zwięk-
szenie przepuszczalności hydraulicznej protoplastu spowodowane przez ten drugi 
konstrukt było neutralizowane poprzez koekspresję nie z SYP121-Sp2 ale z syntak-
syną SYP121 o niepełnej długości. Kilka dowodów dostarczonych przez techniki 
chromatografii powinowactwa, molekularnego uzupełnienia fluorescencji i FRET 
również wskazują na fizyczne interakcje pomiędzy ZmPIP2;5 i SYP121 [7]. 

Biorąc pod uwagę fakt, że białka SNARE (receptory umożliwiające prawidło-
we dokowanie i fuzje pęcherzykow) posiadają szeroki zakres wewnątrzkomórko-
wego rozmieszczenia, można sądzić, że mogą kontrolować transport akwaporyn na 
różnych etapach, selektywnie w zależności od izoformy. Dla przykładu, VAMP721 
i VAMP722 są dwoma blisko spokrewnionymi białkami R-SNARE biorący-
mi udział w wydzielniczym transporcie do PM poprzez TGN lub przez wczesny 
przedział endosomalny. U podwójnego mutanta vamp721-vamp722, kierowanie 
PIP2;1-GFP do PM jest poważnie zakłócone, natomiast lokalizacja tonoplastowej 
akwaporyny TIP1;1-GFP nie jest zaburzona w porównaniu do roślin kontrolnych 
[89]. Należy jeszcze określić czy VAMP721 czy VAMP722 również fizycznie  
oddziałują z akwaporynami, pomimo tego, że bezpośrednia interakcja nie jest wa-
runkiem dla tego mechanizmu regulacyjnego.

 Analizy proteomiczne zidentyfikowały izoformy PIP w mikrodomenach nie-
rozpuszczalnych w detergencie, tak zwanych tratwach lipidowych, u różnych ga-
tunków roślin [9, 40, 43, 59]. Ostatnio zostało pokazane, że AtPIP2;1 wykazuje 
specyficzną dynamikę dyfuzji w błonie u roślin [44]. Badania kolokalizacji marke�-
ra steroli wiążących antybiotyk, filipiny [26], i markera tratw lipidowych, flot1 [9], 
doprowadziły do wniosku, że w nienaruszonych komórkach roślinnych, AtPIP2;1 
jest głównie zlokalizowana w tratwach lipidowych ale może również się z nich prze-
mieszczać [44]. Interesujące jest to, że ściana komórkowa, która jest pierwszym 
miejscem biorącym udział w odbiorze bodźca zewnętrznego, odgrywa istotną rolę 
w unieruchomieniu białek błonowych (głównie kanałów, transporterów i receptorów) 
wliczając w to AtPIP2;1 [52]. Jednakże, niska mobilność może być spowodowana  
interakcją z innym, niezidentyfikowanym do tej pory, składnikiem błony komórkowej. 

Identyfikacja białkowych kinaz i fosfataz, ich substraty i określenie specy-
ficznych miejsc fosforylacji, miało istotne znaczenie dla zrozumienia sygnalizacji 
komórkowej. Fosforylacja była pierwszą znaną modyfikacją, która bezpośrednio 
wpływała na aktywność kanałów białkowych [55] ale również może kontrolować 
ich kierunkowanie do błony plazmatycznej [62]. C-koniec AtPIP2;1 posiada ufos-
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forylowane Ser280 i Ser283. W celu imitowania braku fosforylacji dokonano mutacji 
sekwencji kodujących te dwa aminokwasy. Ekspresja tych struktur w korzeniach 
Arabidopsis wskazuje, że fosforylacja Ser283, w przeciwieństwie do Ser280, jest nie-
zbędna do prawidłowego kierowania akwaporyn do błony komórkowej. Mutacja 
Ser283Ala u izoformy AtPIP2;1, pozbawionej fosforylowanych reszt, powodowała 
zatrzymanie białka w ER. Natomiast izoformy z mutacją Ser283Asp, która imituje 
fosforylację w tej pozycji, nie wykazywały tego efektu. Sugeruje to, że fosforyla-
cja Ser283 jest niezbędna dla prawidłowego transportu akwaporyn. Wyznakowanie 
akwaporyn obydwu mutantów białkiem GFP dało różne obrazy potwierdzające wy-
nik. Białka PIP2;1-GFP mutanta Ser283Ala obserwowano wyraźnie wokół jądra ko-
mórkowego i dodatkowo były rozsiane po całej komórce, co odpowiada zatrzyma-
niu białka w ER, natomiast u mutanta Ser283Asp białko PIP2;1-GFP obserwowano 
w błonie plazmalemmowej [62]. Natura tych wewnątrzkomórkowych przedziałów 
musi zostać jednak jednoznacznie określona. Mogą one odpowiadać przedziałom 
przedwakuolarnym (PVC/MVB). Struktury te mogą być również znakowane przez 
konstrukty AtPIP po traktowaniu korzeni H2O2 [10].

KONSTYTUTYWNE KRĄŻENIE I ROZPROSZENIE IZOFORM PIP 
W OBRĘBIE BŁONY PLAZMATYCZNEJ

Wysoko rozdzielcze techniki mikroskopowe dostarczyły nowych danych do-
tyczących rozmieszczenia izoform PIP i ich konstytutywnego krążenia w ob-
rębie błony komórkowej [44, 48, 53]. Pojedyncze cząsteczki AtPIP2;1-GFP  
obserwowane były na powierzchni komórek epidermalnych korzeni Arabidopsis przy 
użyciu techniki mikroskopii zmiennego kąta fal zanikających [44]. Około jedna 
trzecia cząsteczek wykazywała model dyfuzji Browna, pozostała część wykazywała 
skierowany, ograniczony ruch lub mieszany tryb dyfuzji w PM, w stosunku z ich 
dynamiką w błonie ER [73]. Jednakże, przeciwnie do PM, ER jest bardzo mobilnym 
przedziałem komórkowym. W tych samych analizach modalny współczynnik dyfu-
zji AtPIP2;1-GFP był dziesięciokrotnie niższy niż LTi6a-GFP, białka indukowanego 
niską temperaturą, które jest markerem błony plazmatycznej, co wskazuje na niską 
dyfuzję akwaporyn. W przeciwieństwie do kanału potasowego KAT1 i transportera 
auksyny należącego do podrodziny PIN, które są zlokalizowane punktowo w struk-
turach PM, izoformy PIP wydają się być równomiernie rozmieszczone w obrębie 
błony komórkowej, gdy są obserwowane przy użyciu standardowej mikroskopii 
konfokalnej [7, 11, 87]. Fluorescencyjna spektroskopia korelacji (FCS) została 
wykorzystana w celu monitorowania gęstości struktury AtPIP2;1-GFP w błonie 
plazmatycznej, uzyskując wartość około 30 cząsteczek/m2. Kombinacja technik 
śledzenia pojedynczej cząsteczki (SPT) i FCS z użyciem substancji chemicznych 
pozwoliły ocenić rolę mikrodomen bogatych w sterole w dynamice AtPIP2;1-GFP. 
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Dla przykładu, traktowanie komórki metylo-β-cyklodekstryną (MβCD), substan-
cją usuwającą sterole, zmniejszało współczynnik dyfuzji AtPIP2;1-GFP dwudzie-
stokrotnie. Proporcja cząsteczek AtPIP2;1-GFP o ograniczonej dyfuzji wzrosła 
o 164% w porównaniu do liczby u roślin kontrolnych. Tyrfostyna A23, inhibiotor 
endocytozy zależnej od klatryny [65], zmniejszała dziesięciokrotnie współczynnik 
dyfuzji, zwiększając przy tym dwukrotnie proporcję AtPIP2;1-GFP o mieszanym 
współczynniku dyfuzji. Zwiększała ona również o 32% zagęszczenie tej akwapory-
ny w błonie plazmatycznej. Całościowe dane sugerują, że AtPIP2;1 wzajemnie od-
działuje z domenami bogatymi w sterole oraz strukturami opłaszczonymi klatryną 
na powierzchni komórki lub w jej pobliżu. Te interakcje decydują o właściwościach 
dyfuzyjnych AtPIP2;1 i endocytozie, poprzez mechanizmy molekularne, które do 
tej pory nie są poznane.

ENDOCYTOTYCZNE WYCOFYWANIE AKWAPORYN  
Z BŁON KOMÓRKOWYCH

Endocytoza jest niezbędnym procesem dla prawidłowego funkcjonowania ko-
mórek. Uczestniczy w transporcie białek, sygnalizacji komórkowej, funkcjono-
waniu receptorów czy wchłanianiu substancji rozpuszczonych z zewnątrz. U ro-
ślin najlepiej poznana jest endocytoza z udziałem pęcherzyków opłaszczonych 
klatryną (CCV) (ryc.1). Proces ten zachodzi poprzez internalizację białek błony 
komórkowej, z udziałem białek pośredniczących w okrytych klatryną dołkach, 
przekształcających się następnie w pęcherzyki. Po odłączeniu od błony komór-
kowej tworzą ruchliwą organellę zwaną endosomem. W ostatnich latach sformu-
łowano pogląd o możliwości wycofania akwaporyn z błony komórkowej w po-
staci pęcherzyków endosomalnych. Taki transport wsteczny może mieć miejsce 
w cyklu dobowego obrotu metabolicznego akwaporyn (nocny spadek akumulacji, 
[30]), a także w odpowiedzi na suszę. Pozwala to roślinie zmienić ilość kanałów 
akwaporynowych bez degradacji proteolitycznej przez stosowanie mechanizmu 
ich konstytutywnej lub indukowanej recyklizacji [28, 49].

Użycie specyficznych inhibitorów lub mutantów Arabidopsis pomogło w po-
znaniu szlaku wstecznego transportu akwaporyn do sieci TGN i post-TGN. Ty-
rfostyna A23, analog tyrozyny, specyficznie zapobiega interakcjom pomiędzy 
podjednostką µ2 kompleksu AP-2 wiążącego klatrynę z motywom Yxxφ obec-
nym w domenach błony cytoplazmatycznej przeznaczonych do endocytozy [4]. 
Motyw Yxxφ można znaleźć na C-końcu wszystkich akwaporyn. Brakuje jednak 
dowodu potwierdzającego bezpośrednią rolę tych motywów w endocytozie. En-
docytoza zależna od klatryny może być inhibowana chemicznie lub genetycznie 
poprzez, tyrfostynę A23 lub przez nadekspresję ciężkiego łańcucha klatryny tak 
zwanego „clathrin Hub” [45]. Metody te prowadzą do inhibicji endocytozy AtPIP2;1  
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w komórkach korzeni Arabidopsis, co wskazuje że, akwaporyny podlegają endocy-
tozie zależnej od klatryny [16].

Dalszy los akwaporyn po endosomalnym odstawieniu do TGN jest tematem 
spornym. Białka mogą ulegać recyklizacji do błony plazmalemmowej lub też być 
kierowane do ciał wielopęcherzykowych (MVB) w celu degradacji. Na drodze 
endocytozy do TGN, białka PIP są kolokalizowane z SNX1 (przedział endoso-
malny sortowania neksyny 1). Czy przedział SNX1 należy do TGN czy do MVB 
pozostaje sprawą kontrowersyjną [36, 75]. Ponieważ MVB pochodzi z dojrzewania 
TGN [71], przedział znakowany SNX1 powinien raczej być rozważany jako przedział 
pośredni. Dojrzewanie TGN angażuje biogenezę pęcherzyków wydzielniczych, któ-
re są kierowane do PM lub do MVB [38, 83]. Dane te sugerują, że w zależności od  
zapotrzebowania komórki, białka PIP znajdowane w TGN mogą być przemiesz-
czane do PM z wykorzystaniem pęcherzyków wydzielniczych i CCV lub też prze-
działu SNX1.

Brefeldyna A inicjuje akumulację białek błony plazmalemmowej w tak zwa-
nych ciałach BFA [24]. W komórkach traktowanych BFA, białka PIP gwałtownie się 
akumulowały w ciałach BFA, co sugeruje występowanie konstytutywnego krąże-
nia izoform PIP [61]. Badania genetyczne zidentyfikowały BEX5 (BFA-visualized  
exocytic trafficking defective) jako nowe białko regulujące transport akwaporyn 
z TGN do PM [18]. U mutanta bex5-1 Arabidopsis traktowanego BFA, akumulację 
białka PIP2;1-GFP w ciałach BFA obserwowano nawet po usunięciu (wymyciu) 
substancji, natomiast u roślin typu dzikiego proces ten jest odwracalny, co pokazu-
je, że BEX5 bierze udział w egzocytozie akwaporyn. 

U Arabidopsis białka AtPIP2;1 internalizowane są przez CCV [16], jednak  
w warunkach stresu solnego dochodzi do internalizacji tych białek powiązanej z tra-
twami lipidowymi [44]. W warunkach stresu solnego, tyrfostyna A23 nie powoduje  
inhibicji endocytozy natomiast BFA utrudnia egzocytozę [48]. Pokazuje to, że zachodzi  
selektywna regulacja recyklizacji białek błony komórkowej. Równowaga pomiędzy 
endocytozą AtPIP2;1 zależną od tratw lipidowych i tą zależną od CCV jest przesu-
nięta na korzyść endocytozy zależnej od tratw lipidowych [44], co sugeruje istnienie 
alternatywnych mechanizmów regulacji zasobności błony plazmalemmowej w akwa-
poryny, zwłaszcza w warunkach stresu. 

Powyższe dane świadczą o zaangażowaniu endo- i egzocytozy w transporcie 
akwaporyn i ich regulacji w PM. Model recyklizacji niektórych składników błony 
komórkowej roślin został przedstawiony dla białka PIN ułatwiającego polarny wy-
pływ auksyny z komórki [39]. Jednak czy konstytutywne krążenie jest uniwersalną 
regułą dla roślinnych kanałów błonowych i transporterów czy też ma wpływ tylko 
na pewne klasy tych białek? W przypadku akwaporyn konstytutywna recyklizacja 
może powodować plastyczność w kontroli aktywności kanału wodnego w odpo-
wiedzi na zmiany środowiskowe i/lub pozwala na równomierne rozmieszczenie 
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izoform w błonach. Akwaporyny są często uważane za białka nie umieszczone 
polarnie na obwodzie komórki, jednak u kukurydzy białka ZmPIP2;5 wykazu-
ją spolaryzowaną lokalizację w epidermalnych komórkach wierzchołka korzenia 
[31]. Mechanizm odpowiedzialny za tą polaryzację wymaga dokładniejszych 
analiz.

TRANSPORT I WEWNĄTRZKOMÓRKOWA LOKALIZACJA 
AKWAPORYN W WARUNKACH STRESU

Wiele badań opisuje rolę akwaporyn w odpowiedzi rośliny na czynni-
ki środowiskowe [14, 55]. Regulacja transportu i ich rozmieszczenie może być  
wydajnym sposobem na adaptację roślin do gwałtownie zmieniających się warun-
ków środowiska. Wpływ stresu na wewnątrzkomórkową lokalizację i transport ro-
ślinnych akwaporyn po raz pierwszy został kompleksowo zbadany w 2004 roku, na 
zawiesinie komórkowej i na liściach Mesembryanthemum crystallinum poddanych 
stresowi wodnemu i solnemu [82]. Po potraktowaniu komórek hiperosmotycznym 
roztworem mannitolu stwierdzono redystrybucję izoformy McTIP1;2 z błony to-
noplastowej do błon pęcherzyków wewnątrzkomórkowych. Proces ten był zależny 
od statusu glikozylacji McTIP1;2, gdyż potraktowanie tunikamycyną – inhibitorem 
glikozylacji białek – blokowało redystrybucję. W optymalnych warunkach w ko-
rzeniach Arabidopsis, AtTIP1;1 nie jest glikozylowana, co wydaje się sprzyjać rów-
nomiernemu rozmieszczeniu w błonie wakuolarnej [11]. Natomiast w warunkach 
stresu solnego AtTIP1;1 była również wykrywana we wpukleniach błony tonopla-
stowej [67]. Relokalizacja ta wydaje się być specyficzna dla wybranych izoform, 
ponieważ AtTIP2;1-GFP pozostawała tylko i wyłącznie w domenach peryferyj-
nych błony tonoplastowej wakuoli centralnej w warunkach stresu solnego [11]. Nie  
wiadomo czy obserwowana relokalizacja AtTIP1;1 towarzyszy przekształcaniu 
aparatu wakuolarnego podczas odpowiedzi na stres, czy też odzwierciedla przysto-
sowanie właściwości transportowych błony tonoplastu.

Redystrybucja białek PIP w odpowiedzi na bodziec po raz pierwszy zosta-
ła opisana w komórkach ssaczych. Przykładem takiego mechanizmu jest transfer 
nerkowych AQP2 pomiędzy pęcherzykami wewnątrzkomórkowymi a błoną api-
kalną głównych komórek kanalika zbiorczego [58]. Proces ten jest pod kontrolą  
wazopresyny [58]. Wiązanie receptora sprzężonego z cyklazą adenylanową  
zwiększa poziom cytozolowego cAMP i wapnia, prowadząc do fosforylacji akwa-
poryn za pośrednictwem kinazy A. Fosforylowane formy są potem przemieszczane 
z subapikalnych, wewnątrzkomórkowych pęcherzyków do błony apikalnej, zwięk-
szając tym samym jej przepuszczalność hydrauliczną, sprzyjającą absorbcji zwrot-
nej wody i zagęszczaniu moczu. 
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Roślinna redystrybucja plazmatycznych akwaporyn była wstępnie badana w ko-
rzeniach Arabidopsis, w odniesieniu do odpowiedzi na kilka bodźców, które zmienia-
ją przewodnictwo hydrauliczne korzenia (Lpr). Wpływ stresu solnego na aktywność 
białek PIP u Arabidopsis zależała od intensywności i czasu trwania stresu. Trakto-
wanie 100 mM NaCl powodowało zmniejszenie Lpr o 70% po 4 h, a już po 2 h od 
podania soli następowało zwiększenie wewnątrzkomórkowego znakowania komórek 
korzenia wykazujących ekspresję AtPIP1;2-GFP i AtPIP2;1-GFP [11]. Wystawienie 
korzeni Arabidopsis na stres solny lub kwas salicylowy, cząsteczki sygnałowej zwią-
zanej ze stresem biotycznym, jednocześnie zwiększało akumulację reaktywnych form 
tlenu (ROS), wewnątrzkomórkową akumulację AtPIP-GFP i obniżało Lpr [10]. 

ROS są pośrednimi czynnikami w efektach zasolenia i działania kwasu salicy-
lowego na wewnątrzkomórkowe rozmieszczenie akwaporyn, a tym samym na Lpr. 
Aplikacja egzogennego nadtlenku wodoru (H2O2), będącego również cząsteczką sy-
gnałową, wywołuje podobne efekty jak zasolenie i kwas salicylowy [10]. Co ciekawe, 
obecność katalazy do wyłapywania ROS podczas wystawiania korzeni na stres solny 
lub działanie kwasu salicylowego, zapobiegało efektom powyższych działań na re-
dystrybucję izoform AtPIP. Niska temperatura jest kolejnym czynnikiem stresowym, 
który prowadzi do obniżenia Lpr. U ogórka hodowanego w niskiej temperaturze, do-
chodzi do gromadzenia się nadtlenku wodoru. Działanie na korzenie egzogennym 
H2O2 obniża Lpr w tym samym stopniu, jak chłodzenie [42]. 

Stres solny zwiększał dwukrotnie współczynnik dyfuzji AtPIP2;1-GFP wewnątrz 
błony plazmatycznej w minutowych przedziałach czasowych [44]. Towarzyszył temu 
spadek o 46% w zagęszczeniu AtPIP2;1-GFP w błonie plazmatycznej. Całkowita 
ilość AtPIP2;1, mierzona testem ELISA w innym układzie badawczym, nie zmieniała 
się pod wpływem stresu solnego nawet przez 6 godzin [11], co może sugerować, że 
efekt zmniejszenia zagęszczenia białek może być raczej powodowany przemieszcze-
niem się akwaporyn z błony do środka komórki niż procesem degradacji. 

Do potwierdzenia hipotezy zwiększonego krążenia AtPIP-GFP w warunkach stre-
su solnego wykorzystywano również BFA. BFA powodowała agregację pęcherzyków 
pochodzących ze ścieżki endocytozy i wydzielniczej w tzw. przedziałach BFA. Zna-
kowanie przedziałów BFA poprzez AtPIP-GFP obserwowano w komórkach korze-
ni przed zadziałaniem stresu suszy. W eksperymentach wymywania, usunięcie BFA 
powodowało zniknięcie efektu szybszego wybarwiania pod wpływem stresu solnego 
w stosunku do warunków kontrolnych. Wyniki tych eksperymentów przyczyniły się 
do wniosku, że stres solny wzmaga krążenie izoform AtPIP, działając zarówno na 
endocytozę jak i na egzocytozę. Co interesujące, krążenie AtPIP w warunkach stresu 
solnego blokowane było przez syntetyczny homolog auksyny, natomiast stawało się 
ono niewrażliwe na homolog tyrozyny, tyrfostynę A23 [48]. Wydaje się zatem, że 
stres suszy może zwiększyć endocytozę zależną od klatryny, która może zdominować 
efekt A23 lub stać się niewrażliwa na ten związek. 

W 2011 roku Li i współpracownicy przedstawili rolę mikrodomen bogatych 
w sterole w endocytozie indukowanej stresem solnym [44]. Mechanizm ten może 
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wywoływać niewrażliwość na A23. Podsumowując, endocytoza AtPIP odbywa się 
ścieżką, która jest zależna od klatryny w warunkach spoczynku. W warunkach stresu 
solnego, endocytoza AtPIP może być zwiększona poprzez aktywację dwóch równo-
ległych ścieżek: zależnych od klatryny i od mikrodomen bogatych w sterole. Dowód 
na endocytozę niezależną od klatryny został również przedstawiony w kontekście po-
boru glukozy przez komórki tytoniu typu BY-2 [5], co sugeruje że ścieżka ta nie jest 
ograniczona do odpowiedzi na stres solny.

PODSUMOWANIE

W ciągu ostatnich kilku lat obserwuje się wzrastające zainteresowanie ukierun-
kowanym transportem pęcherzykowym roślinnych akwaporyn. Mechanizmy kontro-
lujące eksport akwaporyn z retikulum endoplazmatycznego, ich kierowanie do osta-
tecznej lokalizacji oraz endocytotyczne wycofywanie z błon komórkowych tworzą 
nowy model dla studiowania subkomórkowej dynamiki sortowania roślinnych białek 
błonowych. Pokazane zostało, że wzory wewnątrzkomórkowej lokalizacji są bardziej 
skomplikowane niż początkowo uważano, przy czym niektóre akwaporyny wykazują 
podwójną lokalizację. Przykładem mogą być akwaporyny TIP występujące w błonie 
tonoplastowej i komórkowej czy niektóre izoformy białka PIP zlokalizowane w bło-
nie komórkowej i wewnętrznej błonie chloroplastów. Wewnątrzkomórkowa dynami-
ka i lokalizacja akwaporyn jest w wysokim stopniu wrażliwa na stresy abiotyczne, 
a najwięcej danych o ich redystrybucji dostarczono analizując wpływ stres solnego. 
Poza zrozumieniem mechanizmów adaptacji do stresu, badania te ujawniają znacze-
nie pęcherzykowego krążenia akwaporyn dla regulacji symplastycznego transportu 
wody w tkankach roślinnych. 
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