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Більшість рослинних клітин містять
одну чи навіть декілька вакуоль, що можуть
займати до 90% об’єму клітини [1]. Вакуолі
рослинних клітин є важливими клітинними
органелами для перебігу багатьох фізіоло-
гічних процесів у рослині. Вакуолі рослин
відіграють істотну роль у зберіганні важли-
вих мінералів, поживних речовин та протеї-
нів. Функціонування цих клітинних орга-
нел є вкрай необхідним для зміни об’єму
клітини у процесі росту та розвитку росли-
ни, відкриття і закриття продихових клітин
та підтримання тургорного тиску, що зміц-
нює механічну жорсткість зелених тканин
рослин. Вакуолі рослинних клітин є одним
із головних депо іонів Са2+. Тому окрім «кла-
сичних» функцій зберігання, генерації тур-
гору та гідролізу вакуолі рослинних клітин
беруть активну участь у клітинному сигна-
лінгу [2]. Вони відокремлені від цитозолю за
допомогою вакуолярної мембрани, що отри-
мала назву тонопласт. Головними елемента-
ми вакуолярного соку рослинних клітин
є солі неорганічних сполук і вода. Завдяки

пластичності та мультифункціональності
вакуоль рослинні клітини здатні значно
збільшувати свій об’єм і розміри, на -
копичувати в собі багато різноманітних
солей та води із навколишнього середовища
[1]. Такий широкий спектр функцій і плас-
тичність цих клітинних органел роблять їх
привабливими для використання в різнома-
нітних напрямах біотехнології. Хоча біль-
шість рослинних клітин містить велику цен-
тральну літичну вакуоль (ЛВ), деякі типи
клітин дуже часто мають інший тип вакуоль,
набагато менший за розмірами, ніж ЛВ
(рис. 1, 2). Ці вакуолі отримали назву про-
теїнових вакуоль (ПВ) (PSV, Protein storage
vacuoles). Якщо ЛВ є еквівалентами лізосом
тваринних клітин та вакуоль дріжджів, то
походження ПВ ще не з’ясовано [2]. Транс -
порт через тонопласт вакуоль є одним із най-
важливіших процесів, що забезпечує вико-
нання цими клітинними органелами своїх
фізіологічних функцій. Окрім того, слід
зазначити, що вивчення транспортних систем
тонопласта вакуоль відкриває нові перспективи
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В огляді аналізується роль рослинних вакуоль у життєдіяльності рослин, зокрема в підтриманні
клітинного тургорного тиску, зберіганні мінералів та поживних речовин. Описано головні
механізми транспорту через мембрану вакуолі. Наведено основні типи транспорту поживних
речовин, важких металів, вітамінів та органічних сполук через тонопласт вакуоль. Розглянуто
головні системи мембранного транспорту рослинних вакуоль, їхні фізіологічні функції та
охарактеризовано найвідоміші транспортні протеїни вакуоль.

Обговорюються значення та роль транспорту сполук різної природи у вакуолі для життє діяль -
ності рослини. Описано головні типи рослинних вакуоль та їхню роль у функціонуванні рослини.
Розглянуто сучасний стан досліджень транспорту рослинних вакуоль. Подано приклади
використання принципів та механізмів вакуолярного транспорту в різних галузях біотехнології
рослин. Окреслено перспективи нових напрямів і підходів у розвиткові біотехнології рослин із
застосуванням різних типів вакуоль та систем мембранного вакуолярного транспорту. 
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для використання цих органел як клітин-
них «біореакторів» для зберігання й накопи-
чення важливих біологічно активних сполук,
що включають токсини, фарм препарати,
вітаміни та мінерали.  

Протонні помпи рослинних вакуоль. Рух
через тонопласт забезпечується роботою
протонних помп, що створюють електрохі-
мічний градієнт. Рослинні вакуолі мають
два типи протонних насосів — V-АТФази та
V-пірофосфатази [1–4]. V-АТФази — муль-
тимерні комплекси, що є характерними для
тонопласта клітин вищих рослин та грибів,
а також для мембрани лізосом клітин ссав-
ців [5]. V-АТФази — головні компоненти
закислення вакуолярного соку ЛВ [2] (рис.
1, А). Вакуолі рослинних клітин мають піро-
фосфатази, що також забезпечують закис-
лення вакуолярного соку. Н+-пірофосфатази
було знайдено у багатьох представників рос-
линного царства — водоростей, мохів, папо-
ротей [6, 7]. Гомологічні до Н+-пірофосфатаз

протеїни ідентифіковано у деяких бактерій,
однак цей тип протонних помп відсутній у
клітинах тварин і грибів. Н+-пірофосфатази
тонопласта рослинних вакуоль є невеликим
мономером, активність якого залежить від
присутності іонів Mg2+. Цікавим фактом є те,
що існують дві ізоформи цього протеїну,
один із них активується іонами К+, тимча-
сом як інша ізоформа не потребує наявності
цього іона [8]. Хоча загальний рН ПВ є нейт-
ральним, Н+-пірофосфатазу було виявлено у
мембрані глобоїдів, що мають кисле значен-
ня рН по рів няно з вакуолярним соком ПВ
[9] (рис. 2). Відповідно до хімічно-осмотич-
ної моделі енергозалежного транспорту роз-
чинних сполук створення протонного елек-
трохімічного градієнта тонопласта вакуоль
забезпечується роботою V-АТФаз чи Н+-
пірофосфатаз. Створення такого електрохі-
мічного градієнта є головною рушійною
силою транспорту через мембрану тоноплас-
та багатьох сполук, зокрема цукрів, аміно-

Рис. 1. Система транспорту через тонопласт літичних вакуоль:
А — транспорт неорганічних сполук: 1 — пірофосфатаза; 2 — протонна АТФаза V-типу; 3 — AHA10 —
протонна АТФаза Р-типу; 4 — АСА4 та АСА11 — Са2+-залежні АТФази Р-типу; 5 — TPC1 — канал для
Са2+; 6 — TPK1, -2, -3 та -5 — канали для К+; 7 — AtSUTR4-1 та -2 — експортери сульфатів; 8 — MGT —
імпортер Mg2+ ; 9 — NHX — обмінники К+ та Na+ ; 10 — CAX1, -3, -4, та -9 — імпортери Zn2+, Cd2+ та Са2+ ;
11 — CLCa — протонний обмінник NO3

– ; 12 — NRT2.7 — протонний обмінник NO3
–; 13 — CLCс — про-

тонний обмінник Cl– ; 14 — MTP1 і -3 — протонні обмінники Zn2+; 15 — COPT5 — експортер Cu; 16 —
NRAMP4 і -5 — протонні симпортери Cd2+ або Fe3+; 17 — VIT1 — протонний обмінник Fe3+.
Б — транспорт органічних сполук: 1 — АВСС — транспортер антоціанів; 2 — АВСС1 і -4 — транспортери
вітамінів групи В; 3 — АВСС-1 і -2 — транспортери хелатинів і желатинових комплексів; 4 — АВСС5 —
транспортер фосфоінозитолів Р6; 5 –ALMT4, -5, -6 і -9 — канали для малатів та фумаратів; 6 — ELS1 —
пермеаза глюкози; 7 — VGT1 — протонний обмінник глюкози та фруктози; 8 — JAT1 — протонний обмін-
ник нікотину MATE-типу; 9 — ТТ12 — протонний обмінник антоціанів MATE-типу; 10 — DTX35 — про-
тонний обмінник флавоноїдів MATE-типу; 11 — TMT1 — протонний обмінник глюкози, фруктози та саха-
рози; 12 — PTR2 — протонний симпортер пептидів; 13 — SUC4 — протонний симпортер сахарози; 14 —
INT1 — протонний симпортер інозитолу; 15 — ENT1 — протонний симпортер нуклеозидів; 16 — TDT —
транспортер малату та фумарату 
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кислот, катіонів та аніонів мінеральних спо-
лук [2]. Підсилення експресії генів, що
кодують вищезазначені протонні помпи, та
роботи цих помп у тоно пласті може призво-
дити до збільшення протонного електрохі-
мічного градієнта, активізуючи тим самим
пасивний транспорт мінеральних сполук
у вакуолі (рис. 1, 2). 

Системи транспорту аніонів. Іонні кана-
ли відіграють важливу роль у транспорті
мінеральних сполук через тонопласт відпо-
відно до створеного електрохімічного граді-
єнта. Представники іонних каналів тоно -
пласта стали одними з перших протеїнів
вакуоль, що їх було детально охарактеризо-
вано [10–12]. Багато досліджень здійснено
для характеристики функцій неселектив-
них та К+/Са2+-селективних катіонних кана-
лів [2]. Проте зовсім мало робіт, що опи-
сують функції та роботу аніонних каналів.
Відомо всього декілька досліджень з вивчен-
ня функціонування транспортних каналів
малату, Cl– та NO3

– [13, 14]. Механізми
транспорту через тонопласт можуть відріз-
нятись і для клітин з різних типів рослин-
них тканин, і різних типів вакуоль. Вели ко -
го прогресу в дослідженні вакуолярних
транспортних протеїнів було досягнено за
останні роки завдяки декільком досліджен-
ням протеому вакуоль та аналізу мутантів
рослин [15, 16] (рис. 1). 

Роль аніонних каналів вакуолярної мем-
брани у підтриманні мінерального гомеоста-
зу, відповіді на абіотичні та біотичні стреси
ще залишається майже невідомою. Існує

декілька ранніх робіт, що свідчать про сут-
тєве накопичення Cl– та малату у вакуолях за
умов сольового стресу [13]. Відомо, що похід-
ні малату беруть участь у багатьох важливих
процесах у цитоплазмі, гліоксісомах та хло-
ропластах [14]. Рослини із САМ-метаболіз-
мом використовують малат для зберігання
СО2, що вивільняється протягом прохолод-
ної ночі і таким чином допомагає запобігати
істотним втратам води рослиною [2]. Дослі -
дження електрофізіологічних показників
вакуоль мезофілу САМ-рослин Kalan choe
daigremontiana показали значне надхо -
джен ня малату всередину вакуолі [17].
Малат та цитрат є головними похідними
органічних кислот, що накопичуються
у великих кількостях у вакуолярному соку
[1]. Біохімічні експерименти вказують на
те, що один і той самий транспортний проте-
їн відповідає за транспорт більшості карбо-
гідратів [1]. Після відкриття транспортеру
малату було показано, що цей транспортний
протеїн є близьким гомологом транспортера
дикарбоксилату натрію AtTDT (A. thaliana
tonoplast dicarboxylate transporter) (рис. 1, В)
[1]. Завдяки подальшим дослідженням
вакуолярного транспорту було ідентифіко-
вано вакуолярний канал малату, що нале-
жить до родини транспортерів металу ALMT
(Aluminium tolerance metal transporters) [18,
19]. Геном арабідопсису містить 15 ге нів, що
кодують ALMT-транспортери [19]. Хоча
функції більшості ізоформ AtALMT транс-
портерів із арабідопсису ще не з’ясовано,
було встановлено, що саме AtALMT9 локалі-
зується в тонопласті й відповідає за транс-
порт малату у вакуолях клітин мезофілу
[19]. Мутантні лінії рослин за геном
AtALMT9 демонструють незначне зменшен-
ня вмісту малату у вакуолях. Такі несуттєві
зміни у фенотипі мутантних рослин можна
пояснити функціонуванням у вакуолях цих
клітин ще AtTDT-подібного транспортеру
малату AtTDT [2, 19] (рис. 1).

Інша велика група аніонних каналів
вакуоль належить до родини CLC (Cloride
channels). Роль цих каналів і досі є майже
невідомою. Проте відомо, що нітрати
можуть зберігатись у вакуолях у досить
високих концентраціях [1]. Для того аби
забезпечити таке накопичення у вакуолях,
рослинна клітина залучає до роботи транс-
портні протеїни родини CLC. Нещодавно
було показано, що один із протеїнів родини
CLC бере участь у транспорті нітратів [20].
Після детального аналізу CLC-мутантів ара-
бідопсису було виявлено, що саме CLCс відпо-
відає за регуляцію рівня нітратів у тканинах

Рис. 2. Система мембранного транспорту
протеїнових вакуоль  
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рослин [20]. Мутації за цим геном призводи-
ли до зниження накопичення нітратів у тка-
нинах рослин [20]. Цікавим фактом є те, що
вміст інших аніонів, зокрема малату, цитра-
ту та хлориду, був нижчий у мутантів лінії
clcс. Слід зазначити, що мембранну локалі-
зацію CLCс ще не повністю з’ясовано.
Залишається невідомим, де локалізується
CLCс — у тонопласті чи в плазматичній мем-
брані [2]. Було показано, що AtCLCa впли-
ває на обмін та гомеостаз нітратів у рослин
[21]. Мутантні лінії арабідопсису за цим
геном чутливі до дії нітратів у високих кон-
центраціях. Було встановлено, що Atclca
мають більшу чутливість до дії гербіцидів.
Вважають, що більшість CLC-протеїнів є
аніонними каналами, проте було показано,
що AtCLCa є NO3

–:H+ антипортером (рис. 1)
[21]. Достатньо лише незначних змін в амі-
нокислотній послідовності CLC-каналу
(Е148 та Е202), щоб перетворити цей CLCа
на транспортер [21]. Цікавим фактом є те,
що канал AtCLCс має високу ступінь гомоло-
гії з тваринним CLC-5, який є протонно-хло-
ридним обмінником (2Cl–:H+), що функціо нує
в клітинах нирок [2]. Було продемонстрова-
но, що тільки заміна однієї амінокислоти на
іншу в CLC-5 є достатньою, аби змінити спе-
ціалізацію цього обмінника і перетворити
його на протонно-нітратний обмінник
(NO3

–:H+) [22]. Дослідження CLC-каналів
у рослинах рису показали, що OsCLC-1 та
OsCLC-2 відповідають за обмін і гомеостаз
аніонів Cl– у рослинах [23, 24]. 

Окрім нітратів та хлоридів вакуолі рос-
лин накопичують аніони сульфату. Тільки
два транспортери сульфату, а саме SULTR4-
1 та SULTR4-2, відомі на сьогодні. Ці суль-
фатні транспортери відповідають за експорт
сульфатів із вакуоль у цитоплазму в кліти-
нах кореня та гіпокотилю [25]. Таким
чином, подальше вивчення транспорту аніо-
нів через мембрану вакуоль може допомогти
у багатьох напрямах рослинної біотехноло-
гії, зокрема детоксифікації ґрунтів від ніт-
ратів, підвищення солестійкості рослин
шляхом посилення транспорту іонів Cl–

у вакуолі та ін. (рис. 1, А). 
Системи транспорту катіонів. Тонопласт

рослинних вакуоль містить різноманітні за
своїми характеристиками та функціями
катіонні канали і транспортери. Клітини
рослин мають дві родини каналів, що регу-
люються лігандами (LGC, Ligand gated chan-
nels). Першою родиною є канали, подібні до
рецепторів глутамату (GLR, Glutamate
receptor like), другою — канали, що регулю-
ються циклічними нуклеотидами (CNGC,

Cyclic nucleotide gated channels) [2]. Функції
деяких із цих каналів було добре вивчено.
Зокрема показано, що CNGC-канал 3 бере
участь у транспорті катіонів [26]. Проте
остаточно мембранну локалізацію цього
CNGC-каналу ще не з’ясовано. Існує декіль-
ка повідомлень, що свідчать про участь LGC-
каналів рослин у сигнальних процесах клі-
тин, зокрема у вивільнені іонів Са2+ із
вакуоль та інших мембранних резервуарів
клітини [27]. Було показано, що продукт
фосфатінозитольного сигнального шляху —
інозитол 1,4,5-трифосфат (ІР3, inositol 1,4,5-
triphosphate) може вивільняти Са2+ з ізольо-
ваних вакуоль [28]. Разом із вищезазначе-
ним дослідженням існує ще декілька робіт,
що свідчать про існування ІР3-каналу
у вакуолях рослин [29, 30]. Окрім експери-
ментальних доказів існування вакуолярного
ІР3-каналу, деякі дослідження вказують на
існування іншого типу LGC-каналів у тоно -
пласті вакуоль. Було показано, що циклічна
АДФ-рибоза (цАДФР) також може стимулю-
вати вивільнення іонів Са2+ із вакуоль черво-
ного буряку [29]. Фармакологічні дослід-
ження цього каналу свідчать про подібність
останнього до ріанодинового рецептора тва-
ринних клітин [29]. Проте нещодавно прове-
дена робота показала відсутність будь-якої
стимуляції вивільнення Са2+ із вакуоль за
допомогою цАДФ [31]. Слід також зазначи-
ти, що окрім функції вивільнення іонів Са2+

LGC-канали, а саме родина CNGC, бере
участь у транспорті іонів Na+ [32] (рис. 1, А). 

Транспорт іонів Са2+ через мембрану
вакуоль можуть забезпечувати також інші
транспортні протеїни. Зокрема, нещодавно
було відкрито канал транспорту іонів Са2+,
що отримав назву ТРС (Two pore channel)
[33]. Цей канал складається із 12 трансмем-
бранних доменів, двох ЕF-доменів зв’я зу -
вання із Са2+ та потенційного 14-3-3 сайта
зв’язування із 14-3-3 протеїнами [2, 33].
Завдяки аналізу Attpc1 мутантів арабідопси-
су було з’ясовано участь AtТРС1 у закритті
продихів, що залежить від концентрації
іонів Са2+ у цитозолі та в пов’язаному з дією
абсцизинів процесі проростання насіння
[33]. Мутації гена ТРС у рослинах рису при-
зводили до зниження чи гальмування відпо-
віді на дію еліситорів (ксиланази) та індук-
ції процесів гіперчутливої відповіді [34].
Подібний до рослин рису фенотип спостері-
гався і для суспензійної культури тютюну
BY-2 [35]. Таким чином, ТРС-1 може брати
участь у сигнальних процесах, що пов’язані
із захистом рослин від патогенів, проростан-
ні насіння та закритті клітин продихів (вод-
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ному стресі). Після відкриття каналів цього
типу в науковій спільноті виникла велика
полеміка з приводу Са2+-специфічності та
вакуолярної локалізації ТРС-каналів. Однак
низка останніх досліджень із застосуванням
підходів вакуолярної протеоміки, мічення
антитілами та ТРС:GFP-злиттям свідчать
про те, що ТРС-канали є специфічними для
іонів Са2+  і розташовані в то но пласті рослин-
них вакуоль [36–42]. Слід зазначити, що
ТРС-канали нале жать до SV-типу (slow
vacuolar channel) [2] (рис. 1, А).

Калієві канали вакуоль було ідентифіко-
вано завдяки електрофізіологічним дослід-
женням калієвих струмів клітин продихів
[43]. Нещодавно було показано, що вакуо-
лярні калієві канали родини ТРК (Two pore
К+ channel) належать до VK-типу (vacuolar
K+ selective ) та локалізовані і в клітинах
продихів, і в інших типах клітин рослин
[44]. Окрім AtTPK1, геном арабідопсису міс-
тить ще 4 гени, що кодують інші ізоформи
TPK- каналів (AtTPK2, 3, 4, 5) [44, 45]. Усі
форми AtТРК з арабідопсису, за винятком
AtТРК4, локалізовані у тонопласті вакуоль
[2, 44, 45, 46 ]. На відміну від своїх родичів,
AtТРК4 розташований у плазматичній мем-
брані [47]. Подібні за своїми характеристи-
ками ТРК-канали було знайдено в геномах
інших видів рослин, зокрема рису, ячменю,
тютюну, Physcomitreella та ін. [2, 47, 48].
Канали ТРК є невеликою родиною транспор-
тних протеїнів з переважно вакуолярною
локалізацією та селективністю до К+. Типо -
вий ТРК-канал має 4 трансмембранних
домени, дві пори з характерною комбінаці-
єю амінокислот — GYGD, що відповідає за
селективність цих пор для іонів К+ [2, 46].
Окрім того, більшість ТРК-каналів мають
EF-мотиви у С-термінальному кінці та 14-3-
3 мотив у N-термінальному кінці. Тому ці
канали можуть регулюватись як іонами
Са2+, так і 14-3-3 протеїнами [2, 46, 47, 49].
Цікавим фактом є те, що одна з ізоформ
тютюну NtTPK1 може мати варіації в аміно-
кислотній послідовності у другій порі —
замість канонічної GYGD-послідовності
друга пора містить VHGD чи GHGD [50].
Найбільш дослідженим ТРК-каналом є
AtTPK1 [44]. Було встановлено, що функція
AtTPK1 є важливою для закриття продихів,
проростання насіння та індукції осмотично-
го  стресу [44]. Інші ізоформи з арабідопсису
AtTPK2, AtTPK3, AtTPK5 мають вакуоляр-
ну локалізацію, але функціональність цих
каналів ще до кінця не з’ясовано [2, 46].
Цікавим відкриттям була відмінність
у вакуолярній локалізації двох ізоформ

ТРК-каналів із рису [46, 51]. Встановлено,
що OsTPKa міститься в тонопласті ЛВ, проте
OsTPKb локалізується на мембрані ПВ [51].
Така різниця у вакуолярній локалізації
ТРК-каналів свідчить про різноманіття
фізіологічних функцій вакуоль рослин.
OsTPKb є спеціалізованим каналом ПВ і
відіграє важливу роль у процесах формуван-
ня та проростання насіння. Окрім того, дані
свідчать про те, що експресія OsTPKb зрос-
тає в умовах сольового стресу [46]. Імовірно,
OsTPKb не тільки є важливим детермінан-
том гомеостазу К+ в насінні та репродуктив-
них органах рослин, але й відповідає за фор-
мування відповіді на дію сольового стресу
[32, 46] (рис. 1, А; 2). 

Інтерес становить група вакуолярних
транспортних протеїнів  Na+/H+-антипорте-
рів, що транспортують Na+ та, можливо, калій
у вакуолі [32, 52]. Транспортери родини NHX
було знайдено й охарактеризовано для бага-
тьох видів рослин [53–57] (рис. 1, А; 2). 

Найбільш детально описано AtNHX1
з ара бідопсису, що є одним із головних
детермінантів стійкості рослин до сольового
стресу [55, 58]. Наприклад, експресія AtNHX1
у томатах значно підвищує солестійкість
рослин, такі томати здатні формувати ягоди
за концентрації солей, що є летальною для
рослин дикого типу [55]. Подібні ефекти під-
вищення солестійкості показано також для
OsNHX1 із рису [59, 60]. Геном арабідопсису
містить шість генів цієї родини — AtNHX1-
6 [61]. Кожен представник родини NHX з
арабідопису по-різному реагує на дію абсци-
зинів та високих концентрацій NaCl [61].
NHX-транспортери поділяють на два класи —
І та ІІ. NHX-обмінники класу І мають ЛВ-
специфічну локалізацію, а транспортери
класу ІІ містяться або у превакуолярних
ком партментах, або в інших ендосомальних
компартментах клітин [62, 63]. Дослі дження
NHX-обмінників показали, що анти портери
класу I є насправді К+/H+-обмінниками [63]. 

Таким чином, експериментальні дані
свідчать на користь того, що NHX-транспор-
тери класу І в нормальних умовах беруть
участь у поглинанні іонів калію у вакуолях
для генерації тургору, регуляції рН та збері-
гання K+ [32]. Вони також мінімізують ток-
сичні ефекти сольового стресу й осмотично-
го шоку, транспортуючи іони K+ та в деяких
випадках Na+ у вакуолі, і таким чином під-
тримують відповідний баланс іонів калію
стосовно іонів натрію в цитозолі [63]. 

Тонопласт вакуоль рослинних клітин
також містить Са2+-транспортери, що отрима-
ли назву CAX (cation/H+ exchangers). Перші
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кДНК CAX-транспортерів було клоновано із
рослин арабідопсису. Функцію CAX як
Са2+/H+-обмінників продемонстровано за
допомогою комплементації мутантів дріж-
джів кДНК цих транспортерів [64]. Два
гени, що їх уперше знайдено в арабідопсисі,
дістали назви — CAX1 та CAX2 [64]. Було
показано активацію CAX1 на дію холодово-
го стресу. CAX1 бере участь у регуляції екс-
пресії генів, що відповідають за холодостій-
кість рослин [1]. 

CAX1 та CAX2 є Са2+-транспортерами,
однак згодом було встановлено, що деякі
інші представники родини CAX можуть
транспортувати не тільки іони Са2+, але й
іони інших металів. Потенційними субстра-
тами для різних представників CAX-транспор-
терів є іони кадмію, марганцю, ртуті, цинку,
нікелю і навіть срібла [1, 64–66] (рис. 1, А; 3).

Окрім CAX-траспортерів, транспорту-
вання металів через тонопласт вакуоль
можуть забезпечувати транспортери родини
NRAMP (Natural resistance-associated mac-
rophage proteins). Цю родину транспортерів
металів добре охарактеризовано для клітин
ссавців. Здебільшого NRAMP-транспортери
відповідають за транспорт бівалентних іонів

[67, 68]. Гени NRAMP-транспортерів іденти-
фіковано для великої кількості видів рослин
[68–71]. Дослідження функцій AtNRAMP3
з арабідопису показали, що він локалізова-
ний у вакуолярній мембрані й відповідає за
експорт іонів заліза із вакуоль. Мутантні
лінії арабідопсису з порушеною функцією
AtNRAMP3 виявляють стійкість до впливу
кадмію і збільшують накопичення марган-
цю та цинку в умовах дефіциту заліза [72,
73]. Підсилення експресії AtNRAMP3 при-
зводить до пригнічення накопичення мар-
ганцю [72, 73]. Транспортери родини CAX та
NRAMP можуть набути широкого застосу-
вання у технологіях фіторемедіації та біо-
фортифікації (рис. 3).  

Попередні дослідження транспорту мета-
лів у клітинах рослин виявили транспортну
активність для іонів металів у вакуолярній
мембрані [74]. Було ідентифіковано протон-
но-магнієвий обмінник родини AtMHX та
вакуолярний імпортер іонів цинку ZAT1
(Zinc transporter of Arabiidopsis thaliana)
родини CDF (Cation diffusion facilitator) [75,
76]. В останні роки знайдено декілька вакуо-
лярних імпортерів важких металів родини
МТР (metal tolerance protein) та HMA3

Рис. 3. Використання транспортних протеїнів рослинних вакуоль у біотехнології рослин:
А — варіанти фіторемедіації ґрунтів за допомогою генетично модифікованих рослин, що експре-

сують/оверекспресують гени родин CAX, NRAMP, МТР, VIT. Рослини із розгалуженою кореневою систе-
мою трансформують одним чи декількома із вищезазначених генів. Трансформовані рослини здатні
транспортувати важкі метали (Cd2+, Mn2+, Zn2+). Стебло та листя накопичують у своїх тканинах ці важкі
метали. Стебло та листя рослин може бути зібрано для подальшої утилізації. 

Б — варіанти біофортифікації рослин за допомогою транспортних протеїнів тонопласта. Цінні харчо-
ві культури рослин можуть бути трансформовані генами ТРК, CAX, ZAT під контролем специфічного для
фруктів промотору. Транспортні протеїни ТРК, CAX, ZAT сприятимуть накопиченню цінних мінераль-
них елементів (K+, Ca2+, Zn2+) у вакуолях фруктів та поліпшенню харчової цінності рослин 

А Б

Видалення
з ґрунту
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(Heavy metal ATPase 3) [77, 78]. Функціо -
нування транспортеру MTP1 забезпечує,
зокрема, виживання рослин в умовах
забруднення ґрунтів цинком [77]. Нещо -
давно було показано, що AtHMA3 з арабі-
допсису є P-типом АТФази і сприяє фун-
кціонуванню вакуолярного імпортера
кадмію, цинку, кобальту та свинцю [78].
Існує припущення, що експорт цинку,
інших металів та мінералів із ПВ забезпечу-
ється роботою HMA-помп та NRAMP-транс-
портерів [79]. Більш того, транспорт іонів
металів у ПВ відбувається за рахунок фун-
кціонування  MTP-імпортерів та VIT-транс-
портерів (vacuole iron uptake transporter)
[79]. Було також встановлено, що і мембра-
на глобоїду ПВ, і тонопласт ЛВ містять
транспортер металу NRAMP4 (рис. 1, А; 2; 3)
[52, 80]. 

Тільки один із представників транспор-
терів міді родини COPT (copper transport
protein) — COPT5 виявлено в тонопласті
вакуоль [81, 82]. Мутанти арабідопсису із
втраченою функцією COPT5 накопичують
більше міді в коренях. Спостерігається
також менший вміст міді у стеблі. Вміст міді
у вакуолях, виділених із клітин мутантних
рослин, був значно вищий. Ці результати
свідчать на користь того, що COPT5 є екс-
портером міді з вакуоль [81]. 

Системи транспорту цукрів. Вакуолярна
мембрана бере участь у транспорті різнома-
нітних типів цукрів. Молекули сахарози
транспортуються у вакуолі й накопичують-
ся у великих кількостях у клітинах цукро-
вого буряка за допомогою механізму протон-
ного антипорту [1]. Дифузія сахарози
у вакуолі спостерігається також для клітин
тканин ячменю, томатів та цукрової трости-
ни [1]. У багатьох рослин сахароза вакуоляр-
ного соку дуже швидко перетворюється на
фруктани чи інші складні полімери, що
надалі залишаються у цьому клітинному
резервуарі [1]. У такому разі енергія, що
потрібна для транспорту та накопичення
карбогідратів, надходить завдяки розщеп-
ленню хімічного зв’язку між глюкозою та
фруктозою [1]. Завдяки інтенсивним дослід-
женням протеома й транскриптома, регуля-
ції та транспорту вакуоль було ідентифіко-
вано 4 різних транспортери глюкози, що
забезпечують імпорт глюкози у вакуоль [15,
16, 83]. На сьогодні ідентифіковано лише
один експортер сахарози, тому вивчення
вакуолярного транспорту цукрів є важли-
вим і перспективним напрямом досліджень
[1, 15, 16, 83]. Дослідження транспорту саха -
крози через мембрану вакуолі дали змогу

виявити декілька типів транспортних про-
теїнів, що беруть участь у цьому процесі.
Було показано, що протонно-сахарозний
симпортер AtSUC4 відповідає за експорт
сахарози із вакуоль (рис. 1, В) [84, 85].
Зворотний рух молекул сахарози із вакуоль
до цитоплазми забезпечується транспортни-
ми системами протонного антипорту, зокре-
ма TMT1 і TMT2 [84, 85]. Серед усіх членів
родини SUC/SUT (Sucrose carriers/transpor-
ters) і ТMT (tonoplast monosaccharide trans-
porter) тільки AtSUC4 та TMT1/2 мають
вакуолярну локалізацію [84, 85]. Більш
того, дослідження протеома вакуолярних
мембран ячменю вказують на те, що гомолог
AtSUC4 з ячменю — HvSUT2 також має
вакуо лярну локалізацію [86, 87]. При -
пускають, що експорт молекул глюкози та
інших моносахаридів із вакуолі в цитоплаз-
му забезпечується протонними симпортера-
ми родини VGT (Vacuolar glucose transpor-
ter) [88, 89]. На сьогодні відомо тільки два
представники цієї родини — VGT1 та VGT2,
однак функціональні характеристики цих
транспортерів ще невідомі (рис. 1, В). 

Транспорт органічних сполук та метабо-
літів за допомогою ABC-транспортерів.
Дослідження фізіології транспорту рослин-
них вакуоль уможливили ідентифікацію
групи транспортних протеїнів суперродини
ABC-транспортерів, що забезпечують транс-
порт органічних сполук і метаболітів.
Транспорт сполук через систему вакуоляр-
них ABC-транспортерів потребує енергії гід-
ролізу MgAТФ [90]. Загалом ABC-транспор-
тери вакуоль забезпечують транспорт
кон’югатів із глутатіоном та метаболітів [3]. 

Такі енергозалежні «насоси» можуть
«закачувати» у вакуолі сполуки різноманіт-
ної природи. Вони відповідають за транс-
порт цукрів, пептидів, деяких неорганічних
іонів, важких металів [3]. ABC-транспорт
допомагає рослинам накопичувати у вакуо-
лях токсичні сполуки, зокрема феноли та
алкалоїди, які мають репелентні властивос-
ті й використовуються рослиною як «біоло-
гічна зброя» у боротьбі з атаками комах та
мікроорганізмів. Окрім того багато токсичних
сполук ксенобіотичної природи (пестициди та
інші) можуть бути модифіковані й ути -
лізовані рослиною у центральних ЛВ [1–3].
Нещодавно було продемонстровано, що
ABC-транспортери родини MATE (Multidrug
and toxic compound extrusion) відповідають
за вакуолярний експорт антоціанів та ніко-
тину. MATE-транспортер — TT12 є флавоноїд -
протонним антипортером і виявляє ак -
тивність у клітинах оболонки насіння
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арабідопсису [91]. Цікавим фактом є те, що
геном арабідопсису містить 56 генів, які
кодують MATE-транспортери, а геном люди-
ни — тільки два гени [88]. Одне з перших
спостережень того, що вакуолярний транс-
порт флавоноїдів та антоціанів забезпечується
роботою ABC-транспортерів, було стосовно
жита (Secale cereale) та рослин арабідопсису
[92, 93]. Зокрема, встановлено, що AtMRP2/
AtABCC2 діє як транспортер кон’югатів
глюкоронату [93]. Було з’ясовано також, що
транспорт глікозильованих антоціанів
у вакуолі забезпечується роботою ABC-
транспортера MRP-типу (Multidrug resistan-
ce protein) у рослинах кукурудзи [94]. Гліко -
зи лювання ксенобіотичних сполук чи
ство рення кон’югатів із глутатіоном є одним
із механізмів детоксифікації клітини.
Видалення і транспорт у вакуолі глутатіоно-
вих кон’югатів відбувається виключно за
рахунок гідролізу АТФ. Було виявлено
декілька генів, що кодують протеїни транс-
порту глутатіонових кон’югатів у рослин.
Усі ці транспортні протеїни належать до
ABC-родини і мають відповідні гомологи
в клітинах ссавців та дріжджів [95, 96].
Цікавим фактом є те, що, на відміну від клі-
тин ссавців чи грибів, де глутатіонові кон’ю -
га ти транспортуються до плазматичної мем-
брани та екскретуються у міжклітинний
простір, клітини рослин транспортують
кон’югати цього типу у вакуолі [1]. Багато
продуктів деградації метаболізму клітин
можуть також продукувати високореактив-
ні типи вільних радикалів. Існування таких
радикалів у метаболічно-активній частині
клітини — цитозолі — є вкрай небезпечним.
Тому утилізація таких продуктів розпаду та
деградації у вакуоль за допомогою MRP-
транспортерів є дуже важливою. Детоксифі -
кація деяких сполук ABC-транспортерами
у рослин було показано для транспортерів
MRP-типу [90]. Відомо, що сполуки важких
металів можуть бути детоксифіковані за
допомогою фітохелатинів і утилізовані
у вакуолях. Нещодавно виявлено два нових
представники MRP-транспортерів, що забез-
печують транспорт фітохелатинових ком-
плексів, зокрема із миш’яком до вакуоль
[96]. ABC-транспортери також відіграють
важливу роль у функціонуванні ПВ. Зокре -
ма, для рослин кукурудзи та сорго було
показано, що накопичення фітату у глобої-
дах ПВ відбувається завдяки АВС-транспор-
терам MRP-типу (рис. 2) [97]. Нещодавно
з’ясовано, що накопичення фітату в насінні
арабідопсису відбувається за допомогою спе-
ціалізованого АВС-транспортеру AtABCC5

(рис. 2) [98]. АВС-транспортери також забез-
печують транспорт вітамінів групи В9
у вакуолі клітин рослин. Відомі два АВС-
транспортери з арабідопсису — AtABCC1,
що транспортує фолати, та AtABCC4, який
транспортує антифолати до вакуоль (рис. 1,
В) [99, 100]. АВС-транспортери мають вели-
кий потенціал для використання у техноло-
гіях вакуолярної утилізації токсичних 
органічних сполук. Більш того, АВС-транс-
портери є головними транспортними протеї-
нами вакуоль, що відповідають за транспорт
великих органічних сполук. Така власти-
вість цих транспортних протеїнів умож-
ливлює використання їх у накопиченні та
зберіганні у вакуолях різноманітних
ксено біо тиків (рис 1, В). 

Транспорт води за допомогою аквапори-
нів. Центральна вакуоль рослинної клітини
може займати до 90% її об’єму, тому вакуо-
лі рослин мають велике значення для збері-
гання води і відіграють одну із ключових
ролей у водному гомеостазі клітин.
Дослідження транспортування води через
вакуолярну мембрану показали, що такий
тип транспорту забезпечується функціону-
ванням спеціалізованих транспортних про-
теїнів-аквапоринів. Багато різних типів
аквапоринів було описано для рослинних
вакуоль [101]. Аквапорини родини ТІР
вивчено краще за інші. Відомо, що вакуолі
рослин мають три головних типи ТІР-аква-
поринів — альфа-, дельта- та гамма-ТІР.
Більшість ТІР-аквапоринів має чітку вакуо-
лярну спеціалізацію [102, 103]. Альфа- та
дельта-ТІР локалізовані в тонопласті ПВ
[102–104]. Іноді з ПВ виділяють ще один
тип, де тонопласт має виключно дельта-ТІР
[105]. Гамма-ТІР присутній у тонопласті
ЛВ, що мають кисле значення рН, та у мем-
бранах глобоїду ПВ [102–106]. Окрім вище-
зазначеного гамма-ТІР-аквапорину тоно -
пласт багатьох літичних вакуоль містить
c-TIP-аквапорин [107]. Альфа-ТІР із ПВ
відповідає за дегідратацію цих вакуоль [1].
Цікавим фактом є те, що, на відміну від
гамма-ТІР-аквапорину, фосфорилювання
альфа-ТІР-аквапорину значно збільшує його
пропускну здатність (рис. 1, 2) [1]. Підви -
щен ня експресії ключових генів ТІР-аквапо-
ринів може сприяти поліпшенню водного
балансу клітин. А різна вакуолярна спеціа-
лізація ТІР-аквапоринів робить їх перспек-
тивними об’єктами для застосування у спе-
ціалізованому транспорті корисних сполук
у різні типи вакуоль. 

Перспективи застосування мембранних
транспортних систем рослинних вакуоль
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у біотехнології рослин. Вивчення фізіології
і транспорту рослинних вакуоль має велике
значення для розвитку біотехнології.
Вакуоля має унікальні властивості — вели-
кий розмір, обмежену метаболічну актив-
ність, що робить цю клітинну органелу
резервуаром, придатним для зберігання та
накопичення комерційно важливих сполук.
Окрім того, існування різних типів вакуоль
у рослині уможливлює керування та спря-
мовування процесу накопичення певних
сполук у різних органах рослини.
Наприклад, коли потрібно поліпшити хар-
чові характеристики насіння, то слід інду-
кувати  механізми і системи транспорту ПВ.
З другого боку, існування незалежного від
апарату Гольджі механізму везикулярного
транспорту для ПВ робить ці органели пер-
спективним  «біореактором» для зберігання
корисних сполук без додаткових модифіка-
цій, зокрема глікозилювання. Вакуолі рос-
лин мають великий потенціал у біофортифі-
кації харчових продуктів. Так, збільшення
накопичення у вакуолях важливих мікро-
елементів, зокрема Fe2+ чи Zn2+, значно по -
кра щить якість харчування людини (рис. 3).
Слід також наголосити, що вакуолі рослин
мають великі перспективи для фіторемедіа-
ції. Рослини здатні накопичувати та зберіга-
ти токсичні сполуки із навколишнього сере-
довища у вакуолях. Вагоме значення
рослинні вакуолі можуть мати у створенні
безпечних для людського організму продук-
тів харчування. Зокрема, вибіркове накопи-

чення токсичних чи небажаних сполук
в окремих органах рослин, що не вживають-
ся у їжу (рис. 3). Дослідження останніх
років показують, що модифікація чи зміна
транспорту через мембрану вакуоль може
збільшувати соле- та посухостійкість рослин.
Було встановлено, що підсилення експресії
вакуолярної пірофосфатази чи Na+/H+-анти-
портерів сприяє зростанню толе рант ності
рослин до засолення та посухи [53, 108]. Для
поліпшення фіторемедіації та біофортифіка-
ції продуктів харчування було модифікова-
но роботу декількох транспортних протеїнів
мембрани вакуолі (рис. 3) [109, 110]. Нако -
пи чення антоціанів та флавоноїдів у вакуо-
лях є перспективним напрямом поліпшення
харчових продуктів, оскільки ці сполуки
мають антиоксидантні властивості і є важ-
ливими для здоров’я людини. На жаль, на
сьогодні механізм транспорту флавоноїдів
та антоціанів у вакуолі залишається невідо-
мим. Слід також зазначити, що біосинтез
і накопичення важливих вторинних метабо-
літів у вакуолях є вкрай складним зав -
данням і потребує розуміння механізмів
не тільки вакуолярного транспорту, але
й метаболічних шляхів цих сполук. 

Таким чином, вивчення механізмів
вакуолярного транспорту, відкриття нових
типів транспортних протеїнів має велике
наукове та практичне значення. Багато
транспортних протеїнів тонопласта вакуолі
ще очікують на своє відкриття. 
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В обзоре анализируется роль растительных
вакуолей в жизнедеятельности растений,
в частности в поддержании клеточного тургор-
ного давления, хранении минералов и пита-
тельных веществ. Описаны главные механиз-
мы транспорта через вакуолярную мембрану
вакуоли. Приведены основные типы транспор-
та питательных веществ, тяжелых металлов,
витаминов и органических соединений через
тонопласт растительных вакуолей. Рас -
смотрены главные системы мембранного
транспорта растительных вакуолей, их физио-
логические функции и даны характеристики
наиболее известных транспортных протеинов
вакуолей.   

Обсуждаются значение и роль транспорта
различных химических соединений в вакуоли
для жизнедеятельности растения. Описаны
главные типы растительных вакуолей и их
роль в функционировании клетки. Рассмат -
ривается состояние современных исследова-
ний мембранного транспорта растительных
вакуолей. Приведены примеры использования
принципов и механизмов вакуолярного транс-
порта в различных областях биотехнологии
растений. Очерчены перспективы новых
направлений и подходов в развитии биотехно-
логии растений с применением разных типов
вакуолей и систем мембранного вакуолярного
транспорта.

Ключевые слова: вакуоль, тонопласт, мемб -
ран ный транспорт, каналы, транспортеры,
биотехнология.

THE TONOPLAST TRANSPORT SYSTEMS
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POTENTIAL APPLICATION
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The pivotal role of plant vacuoles in plant
survival was discussed in the review.
Particularly, the providing of cellular turgor,
accumulation of inorganic osmolytes and nutri-
ents are the primary tasks of these cellular orga-
nelles. The main mechanisms of tonoplast trans-
port systems were described. The known
transport pathways of minerals, heavy metals,
vitamins and other organic compounds were
classified and outlined. The main systems of
membrane vacuolar transport were reviewed.
The outline of the physiological functions and
features of vacuolar membrane transport prote-
ins were performed.      

The physiological role of transport of mine-
rals, nutrients and other compounds into vacuo-
les were discussed. This article reviews the main
types of plant vacuoles and their functional role
in plant cell. Current state and progress in
vacuolar transport research was outlined. The
examples of application for principles and me -
chanisms of vacuolar membrane transport in
plant biotechnology were given. The perspectives
and approaches in plant and food biotechnology
concerning transport and physiology of vacuoles
are discussed. 

Key words: vacuole, tonoplast, membrane trans-
port, channels, transporters, biotechnology. 




