
Transport v rostlinách 1

Slovo transport má v kontextu rostlinné fyziologie dvojí význam se zcela odlišnou náplní. Označuje se tak
 (1) transport (=přenos) (♣2)  molekul rozpuštěných látek (ponejvíce iontů) na malé vzdálenosti. Nejčastěji jde o přenos do buňky (nebo z buňky ven), tedy především o přenos přes plasmatickou membránu ale také přes jiné membrány, oddělující buněčné kompartmenty. Proto tyto jevy obvykle označujeme jako transport přes membrány nebo membránový transport. Ve výkladu o minerální výživě jsme narazili mnohokrát na otázky příjmu iontů do buněk a na jejich pohyb mezi buňkami a všechny tyto pochody jsou opět spojeny s nemalými nároky na energii. Totéž ale platí o přenosu organických látek, jako např. produktů fotosyntézy. Ty se právě ze zdrojových buněk, v nichž fotosyntéza probíhá, přenášejí přes plasmové membrány aktivně, za značného vynaložení energie, a dále přes buněčné stěny do dalších buněk a konečně do vodivých drah, které je ze zdrojů (source) odnášejí na místa spotřeby, tedy do jímek (sink). 

(2) To už je sféra druhého typu transportu (♣3), přesouvajícího větší množství vody a vodných roztoků látek (anorganických i organických) na větší vzdálenosti. Takový pohyb se musí dít rychleji, než by to bylo možné při pohybu iontů nebo molekul v symplastu nebo apoplastu, jenž je v podstatě difúzním pohybem, i když je urychlován energetickými gradienty. Uskutečňuje se to tak, že se roztoky látek pohybují ve vodivých pletivech a to v buňkách k tomu zvláště přizpůsobených. Roztoky se tam pohybují účinkem sání nebo tlaků navozených vnějšími nebo vnitřními zdroji energie.
 Významné jsou dva druhy přenosů na větší vzdálenosti (long distance transport), a to transport cévami dřeva (xylémový transport) a sítkovicemi lýka  (floémový transport).
Roztoky iontů přijatých z půdy, se pohybují vodivými drahami xylému (♣3), cévami a cévicemi, a jsou poháněny osmotickým sáním listových parenchymů, které je navozeno odparem vody z buněk parenchymů při transpiraci. Tady dodává energii sluneční záření přímo, aniž by procházela transformací ve fotosyntéze. Transpiračním proudem xylémovým se zabývá jiný oddíl fyziologie rostlin, v této kapitole se soustředíme na transport floémem. V životě rostliny jsou však všechny druhy transportu často těsně propojeny a tvoří součásti téže dráhy nebo funkce.

Roztoky organických látek (asimilátů a dalších metabolitů) se pohybují vodivými drahami floému, sítkovicemi, od zdrojů (např. listy) k jímkám (růstové vrcholy, květy, plody, hlízy). Tyto roztoky jsou uváděny do pohybu především rozdíly osmotického  tlaku. 

Nejprve se budeme podrobněji věnovat té prvé skupině jevů, membránovému transportu. 

Transport přes membrány

Jednou z význačných vlastností, kterou se vyznačovaly již zcela primitivní buňky na počátku života a kterou si zachovaly dodnes, protože by bez ní nemohl život existovat, je jejich schopnost udržet si své vnitřní prostředí, které se  odlišuje se od prostředí v němž žijí. (♣4) Do tohoto vnitřního prostředí přijímají obvykle jen ty látky, které potřebují a vylučují z něj ty, které nepotřebují nebo které jim škodí. Není tedy nikdy vnější prostředí s tím vnitřním v rovnováze. K tomu je zapotřebí především nějaká hráz, která buňku od toho vnějšího odděluje, a to je plasmatická membrána, tvořená dvojitou lipidní vrstvou (♣ 5, 6). 

Vzhledem k lipidní povaze jsou biologické membrány (♣7)  málo prostupné pro ionty a polární (organické) molekuly. Pro nepolární anorganické molekuly (N2, O2) a malé polární molekuly, ať už anorganické (H2O, CO2), nebo organické (ethanol, glycerol) jsou propustnosti vyšší, ale ještě stále dosti malé.

Buňka chce zachovat své vlastní prostředí, ale musí s okolím komunikovat, vyměňovat si látky. Město obklopené hradbami proti nepříteli musí mít brány, aby v něm život byl možný, aby mohlo přivážet potraviny, přivážet a vyvážet zboží a zbavovat se odpadů. (♣8) Naprostá většina přenosů látek, o nichž budeme uvažovat, se přenáší přes membránu v obou směrech, do buňky i z buňky, prostřednictvím takovýchto bran tvořených bílkovinami nebo bílkovinnými komplexy zasazenými v membráně a membránu prostupujícími. Ty jsou dvojího druhu: přenašeče a kanály. (♣9)
Obvykle se přenosy přes membránu rozdělují na pasivní a aktivní. Je dobře si uvědomit, že v životě buňky má skutečně pasivní transport velmi omezenou působnost. K takovému může dojít např. difúzí přes lipidní membránu, která je, jak jsme si řekli ve většině fyziologických pochodů zcela bezvýznamná. Jeden typ bílkovinných přenašečů také umožňuje přes membránu proniknout látkám, které by se jinak přes bílkovinnou bariéru nedostaly, to je tzv. usnadněná difúze. A právě tak to umožňují kanály, kterými mohou některé ionty snadno projít. Ty se někdy také nevhodně řadí mezi přenosy pasivní, což neodpovídá skutečnosti. Pokud je potenciální rozdíl přes membránu příznivý pro samovolný pohyb iontu některým směrem, a vhodný kanál mu to umožní,  není to pohyb pasivní. To proto, že podmínky určující rozdíl potenciálu difúzi urychlující jsou nastaveny nebo vytvořeny jinými přenosy spotřebovávajícími energii. Snahou buňky je, aby měla veškerý transport pod kontrolou a aby tedy i ten, jenž se děje kanály, byl vždy nějakým způsobem řízen. . Pak je ovšem potřeba vynaložit energii a tak naprostá většina přenosů přes membránu včetně těch, které se dějí skrze kanály, jsou přenosy aktivní, s vynaložením energie i když se dějí různým způsobem. Nikdo nepochybuje o tom, že totéž platí, když buňka chce získávat nějakou látku, které je v prostředí mnohem méně, než buňka k životu potřebuje. Jsou tedy všechny přenosy přes membránu, které mají pro buňku význam, aktivní tím nebo oním způsobem a jenom takovými se budeme dále zabývat.

Podle způsobu aktivního přenosu rozlišujeme tedy 
(1) přenosy, které pracují s přímým, bezprostředním vynaložením energie na akt přenosu (10() kdy ATP dodává energii přímo molekule přenašeče, obvykle nazávaného transportní ATPáza.

(2) přenosy, které umožňují pohyb po spádu elektrochemického potenciálu (11(), který musel být ovšem nejprve s nějakým vynaložením energie vytvořen. 
Na obr. (12() jsou seřazeny všechny typy přenosů o nichž byla řeč. Energetickou podporu pro spřažené aktivní přenosy přes membránu zajišťují u rostlin nejčastěji protonové ATPasy. (13() Čerpají protony z buňky ven (nejčastěji do buněčné stěny, kterou okyselují) a rozdíl koncentrace protonů se pak vyrovnává tím, že protony procházejí různými přenašeči a dodávají tak energii pro symport (přenos ve stejném směru) a antiport (přenos v protisměru) různých látek. Prototypem těchto  ATPas je protonová reversibilní ATPasa (♣14) z membrán specializovaných na přeměnu energie. Ta má výjimečné postavení svou reverzibilitou (15() . V buněčné membráně a v membráně vakuoly (tzv. tonoplastu) jsou další ATPasy, které již mají jen jednu funkci, tj. uskutečňovat přenos protonů přes membránu.
Strukturně jsou také dosti rozdílné. Vakuolární ATPasa (♣16) (ATPasa typu V, V-ATPasa) v tonoplastu rostlinných buněk je strukturou velmi příbuzná reversibilní ATPase typu F, pracuje však pouze v jednom směru, tj. může čerpat protony do vakuoly na což získává energii hydrolýzou ATP. Stechiometrický poměr H+/ATP je při tom nižší než u F-ATPasy, pouze 2 H+ na 1 ATP. Ve vakuolách je pravidelně nízké pH, (zpět 4() okolo 5,5, tedy asi o 2 pH nižší než v cytoplasmě. To napomáhá účinnému transportu do vakuoly i z ní, ale také je to výhodné pro vakuolární proteasy, glukosidasy, fosfatasy a nukleotidasy, které mají optimum funkce při kyselé reakci. Kyselá chuť nezralých plodů a citronů je dána tím, že v jejich vakuolách klesá pH až pod 3. Obsah všech buněčných organel, kromě mitochondrií a chloroplastů, je udržován na nižších pH nežli má cytoplasma a všude to obstarávají ATPasy typu V.  

H+-ATPasa plasmové membrány rostlinných buněk se od dvou předešlých výrazně liší svou strukturou. (♣17) Patří do třídy ATPas přenášejících kationty (K+, Na+, Ca2+), které v průběhu přenosové reakce tvoří přechodný stav kovalentní vazby mezi enzymem a fosfátem (tedy E-P,proto se nazývají P-ATPasy). Podobně jako jiné ATPasy této třídy je tvořena jen jednou bílkovinou o Mr přibližně 100 kDa, která tvoří deset transmembránových s velkou cytoplasmovou smyčkou mezi druhou a třetí šroubovicí a velmi velkou smyčkou mezi čtvrtou a pátou šroubovicí. V té je také aspartátový zbytek (D), který ATP fosforyluje a vytváří energií bohatou vazbu, dodávající energii pro přenos. Dlouhý C konec polypeptidu je důležitý pro regulaci (18() . Udržuje ATPasu v neaktivním stavu a ta se aktivuje teprve, když jeden serinový zbytek na tomto konci polypeptidu se fosforyluje a na energií bohatý fosfátový zbytek se naváže ještě t.zv. 14-3-3 protein. Aktivaci lze navodit také fusicoccinem, toxinem, který vytváří houba Fusicoccum amygdali, pathogen broskvoní a mandloní. U těchto stromů fusicoccin aktivuje ATPasu svěracích buněk průduchů, které se pak trvale otevřou a listy zvadnou. Od sedmdesátých let minulého století, kdy byl fusicoccin objeven se ho hojně používá pro stimulaci plasmové ATPázy při nejrůznějších pokusech. 
Plasmová ATPáza čerpá protony ven z buňky a vakuolová ATPáza z cytoplazmy do vakuoly. Tak vytvářejí jednak rozdíly koncentrace protonů na obou stranách membrány (tomu se často říká gradient pH přes membránu) ale tím také rozdíl elektrického potenciálu, čili spád potenciálu na membráně. Obě složky mají shodný význam jako zásoba pohotové energie k využití, kterou Mitchell nazval protonmotorická síla. Jejich podíl na volné energii dané soustavy je dán Nernstovou rovnicí (♣19)
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(19)

která určuje změnu volné energie, k níž dojde, když se přenese přes membránu 1 mol kationtu X o mocenství m (totéž by platilo pro anion, jen se změnou znaménka před m) ze strany, kde jeho koncentrace je A na stranu, kde jeho koncentrace je B, při čemž rozdíl potenciálů na površích membrány je (( . Znaménko (( je dáno tím, že se potenciál povrchu, na který se přenáší (B) odečítá od potenciálu povrchu, z něhož se přenáší (A).

Pokud tedy bude koncentrace iontu na straně, z níž se přenáší (A) menší, nežli na straně na níž se přenáší (B) bude zlomek v logaritmu větší než 1 a logaritmus bude mít kladné znaménko. Současně rozdíl potenciálů, když odečteme potenciál povrchu B od potenciálu povrchu A bude mít záporné znaménko a se záporným znaménkem prvého výrazu na pravé straně to dá opět hodnotu kladnou. Bude tedy změna volné energie při tomto přenosu pozitivní a to znamená, že energii musíme dodat, což je zcela logické.

Dva členy na pravé straně rovnice (♣19) mají tyto významy:
Prvý udává rozdíl volné energie který provází přenos jednoho molu iontů o náboji (m+) přes rozdíl potenciálů o hodnotě ((  [V], při čemž F je Faradayova konstanta, která má hodnotu 96,5 [kJ.mol-1.V–1]. 

Druhý člen udává rozdíl volné energie spojený s přenosem 1 molu rozpuštěných částic libovolné povahy (iontů nebo molekul, organických či anorganických) z povrchu u nějž je koncentrace těchto částic A na povrch s koncentrací B. R je zde plynová konstanta s hodnotou 8,314  (J.mol–1.K–1(, T  absolutní teplota (K( a 2,3 faktor převádějící přirozené logaritmy na dekadické. 
Při  25 (C, což je téměř 300 K má výraz 2,3 RT hodnotu 5,7 kJ.mol-1 a rovnici můžeme pro výpočty používat ve formě (♣20)
(G  =  – m . 96,5 . ((  +  5,7 . 
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takže dostaneme

(µH+  = – 96,5. ((  +  2,3.RT.(pH  =

=   – 96,5. ((  +  5,7.(pH             (kJ.mol–1(
Z rovnice můžeme odečíst, že, je-li soustava v rovnováze a rozdíl pH bude vyvážen potenciálním rozdílem na membráně, bude 

((   =  (5,7 / 96,5) ( pH = 0,059 ( pH

čili, že 1 pH odpovídá 59 mV potenciálního rozdílu.

Provedeme-li tutéž úvahu s prvou rovnicí zahrnující oba členy v obecné formě, vyjde nám obdobně, že potenciální rozdíl 59 mV může kompenzovat rozdíl jednoho řádu v koncentracích iontu Xm+  na membráně. Jejich poměr bude mít hodnotu 10 a logaritmus 10 je 1.
ATPasa tedy čerpá protony z buňky ven a tím vytváří onu základní nerovnováhu potřebnou pro další přenosy(♣21). Ty jsou zprostředkovány dvěma způsoby. Jednak sekundárními přenašeči (22(), které opět vpouštějí protony do buňky a energii takto získanou využijí pro přenos jiného iontu nebo i neutrální molekuly  (cukru nebo aminokyseliny) proti koncentračnímu gradientu do buňky. Takové přenosy jsou v podstatě dvojí, symport a antiport (23(). Protonový gradient však vytvoří také rozdíl potenciálů na obou stranách membrány, přičemž cytoplasma buňky je vždy proti vnějšímu prostředí záporná (♣21). Může tedy přenašeč nějakého iontu využít jen tohoto potenciálního rozdílu aby ion přenášel proti koncentračnímu spádu (23(), tedy „do kopce“. Stejným způsobem pak pracují kanály (24(), které jsou většinou specifické, tj. jsou nadány selektivitou a mohou se otevřít pro nějaký kladně nabitý ion aniž by vpouštěly do buňky protony. Poněvadž  i takové přenosy musí mít buňka pod kontrolou je většina kanálů hradlových, tj. otevírají se jen na určité signály(♣24). Mezi ně patří změna potenciálního rozdílu na membráně, signální ligandy,  které přijdou ze vnitřku buňky nebo z vnějšího prostředí a také různé následky stresu. Další specializace kanálů se projevuje v tom, že některé jsou i směrově specifické, tj. umožňují pohyb daného iontu (či molekuly) pouze do buňky (inward rectifying) nebo z buňky ven (outward rectifying).
Kanály se využívají všude tam, kde jde o rychlý vstup iontů do buněk. Jedním kanálem může projít průměrně 106 až 108 iontů za sekundu, u přenašečů je to o tři řády méně.

V buňce však nejde jen o transport z buňky a do buňky, ale také o přenosy mezi jednotlivými kompartmenty (♣25) , tj. cytoplasmou a organelami, cytoplasmou a Golgiho aparátem a u rostlin zejména také mezi cytoplasmou a vakuolou. Přitom se opět projevuje, že vakuola nahrazuje rostlinným buňkám v mnohém jakési vnější prostředí, snad je to vzpomínka na doby kdy byly řasami a mohly vše nepotřebné odkládat do vodního prostředí v němž žily. Vakuolární ATPasa také neustále udržuje obsah vakuoly kyselejší nežli je protoplasma a také ji proti plasmě udržuje elektricky pozitivní.

U rostlin je skutečně velký podíl inter- a intracelulárních přenosů poháněn rozdílnými koncentracemi protonů na jednom a druhém povrchu membrány.  Ale významné svébytné úlohy hrají také aktivní přenašeče, které přenášejí různé ionty a jako zdroj energie používají přímo ATP. Jsou to tak zvané transportní ATPasy a je jich také mnoho. Jednou z nich je také plasmová protonová ATPasa popsaná výše. 
Nejpopulárnější ATPasy, které přenášejí kationty a to často velmi intenzivně jsou v živočišných buňkách. Je to především Na+–K+ ATPasa (26() velmi významná pro přenos nervových vzruchů a Ca2+ ATPasa (27() nepostradatelná pro činnost svalů. Mechanismus její funkce zahrnující fosforylaci je znázorněn na obrázcích. 
U rostlin jde jak o přenašeče aniontů ( NO3_, SO42_, fosfátové anionty), tak i kationtů jako Mg2+, Fe2+ a Fe3+ atd.). Náhlé změny koncentrace iontů významných pro regulaci některých pochodů se u rostlin častěji dějí prostřednictvím kanálů.
U rostlin je tedy protonmotorická síla vytvořená plasmovou ATPasou čerpáním protonů z buňky hlavním a výrazně regulovaným zdrojem energie pro přenosy zprostředkované jak různými druhotnými přenašeči a také pro regulované toky kanály (28, 29().
(30()                        Volné okno
Regulace pohybu průduchů
K regulaci činnosti plasmové H+-ATPasy dochází různými způsoby. Příkladem jednoho může být reakce na signály spouštějící pohyby průduchů. Při tom dochází nejprve k aktivaci ATPasy a to tak, že se zruší inhibiční účinek dlouhého C konce polypeptidu v plasmě, popsaný výše.
 Aktivaci plasmové ATPasy vyvolává především modré světlo absorbované kryptochromem. Čerpání protonů ven ze svěracích buněk (♣31) zvětší potenciální rozdíl na plasmové membráně někdy až o 50 mV a vytvoří se rozdíl koncentrace protonů odpovídající 0,5 až 1 pH. Současně se otevrou směrem do buňky (inward rectifying) kanály pro draselné ionty a začnou pracovat přenašeče uskutečňující symport iontů Cl– s protony. K+ i Cl– jsou dále aktivně transportovány do vakuoly a přidávají  se k nim také ionty jablečnanové (♣32), pro něž poskytne uhlíkaté kostry hydrolýza škrobu v chloroplastech svěracích buněk. Koncentrace iontů K+ a jejich aniontových partnerů ve vakuolách svěracích buněk stoupne často  během otevírání průduchů ze 100 mM na 400 až 800 mM. Plasmovou ATPasu aktivuje také červené světlo, ale tato aktivace je pomalejší a je zprostředkována nějakým produktem fotosyntézy. Popsané pochody jsou důležité zejména pro rychlé, kontrolované otevření průduchů na počátku světelné periody. V pozdějších hodinách dne se začne ve vakuole zvyšovat koncentrace sacharosy (♣33) , která je pak večer už hlavní osmoregulační látkou. 
Při zavírání průduchů (♣34) pod vlivem různých stresových faktorů však regulace kanálů hraje také významnou úlohu, jak ukázalo podrobné sledování účinků abscissové kyseliny. (♣35) 
Podrobný popis pochodů ve svěracích buňkách při jejich otevírání máme zejména díky pokusům, které byly vykonány na protoplastech svěracích buněk (♣36). Ty lze výhodně izolovat ze spodní epidermis fazolu působením celulolytických enzymů v 0,35 M manitolu. Protoplasty si zachovávají mnohé charakteristické vlastnosti svěracích buněk, včetně charakteristické aktivace protonové pumpy světlem. Po jejich osvětlení červeným světlem se objeví prvé okyselení roztoku, v němž jsou protoplasty suspendovány. Další osvětlení modrým světlem způsobuje další pokles pH, který je úměrný ozářenosti (♣37).
(38()    Volné okno
Metoda terčíkového zámku

Pro měření na malých okrscích plasmatické membrány protoplastů lze s výhodou použít metody terčíkového zámku (patch clamp method, (♣39)). Při ní se skleněná kapilára vytažená do velmi tenkého hrotu (světlost asi 1 µm) a naplněná roztokem KCl, přiloží k povrchu protoplastu a mírným podtlakem se k němu těsně přisaje. Dalším sáním lze terčík plasmatické membrány uzavírající kapiláru protrhnout a obsah buňky se spojí s roztokem v kapiláře. Jestliže po přisátí na protoplast kapiláru rychle odtáhneme, lze odtrhnout terčík plasmatické membrány, který kapiláru uzavírá a lze měřit jeho elektrofyziologické vlastnosti. Mikromanipulátor s nímž se tato měření dělají je vyobrazen na (♣40).

Když je v roztoku naplňujícím kapiláru umístěna měřící elektroda (obvykle Ag/AgCl) a referenční elektroda (také Ag/AgCl) je v roztoku, který obklopuje protoplast, můžeme v tomto uspořádání měřit elektrické proudy, které procházejí plasmatickou membránou celé buňky při různých vložených napětích (41(). Právě tak lze měřit proudy vyvolané činností protonové pumpy po osvětlení protoplastu červeným světlem (42(), pulsem modrého světla nebo po přidání houbového toxinu fusicoccinu. Napětí odpovídající rozdílu koncentrací protonů, které vyvolá tok proudu lze zrušit přidáním CCCP, látky, která přenáší protony přes membránu a tak gradient zruší.   S terčíky odtrženými od celé buňky můžeme dokonce měřit náhodné otevírání a zavírání jednotlivých iontových kanálů  při vloženém napětí na membránu (43♣). O1 až O3 označuje počet současně otevřených kanálů.
(44() prázdné okno
Mechanismus vedení vzruchu
Iontové kanály objevili Hodgkin a Huxley v padesátých létech minulého století, když studovali šíření vzruchů v axonech olihně. V tomto směru se také iontové kanály, jejichž funkce je podkladem šíření akčního potenciálu podél axonu, intenzivně studovaly. Zcela základní pohled na tento pochod je na obr. (45♣)  Depolarizace membrány na nástupní hraně akčního potenciálu spustí akční potenciál v bezprostředně přilehlém úseku axonu (ve směru šíření potenciálu) a to tím, že navodí otevření napěťově řízených kanálů pro Na+. Když se depolarizační vlna posune dál, kanály pro Na+ se zavřou a otevřou se kanály pro K+ a tím se membrána hyperpolarizuje. Následuje krátký časový úsek, během něhož se kanály pro K+ zavírají a na membráně se zase ustaví klidový potenciál. Teprve potom může přijít další impuls. Hodnoty rychlosti šíření impulzů použité v obrázku jsou vzaty z měření provedených na obřím axonu sepie, který je oblíbeným experimentálním objektem neurofyziologů pro svoji neobyčejnou tloušťku (více než 1 mm). 

Některé rostlinné buňky lze také excitovat a vyvolat u nich akční potenciály, které potom přenášejí vzruchy. Pohyb akčních potenciálů je zde ale asi o tři řády pomalejší než u nervových buněk. Přesto je to nepochybně pozoruhodné. Nejznámější z takových přenosů podráždění jsou seismonastické pohyby listů mimosy (Mimosa pudica). (46♣) Jako nastické označujeme takové pohyby, které jsou vyvolány vnějším faktorem, ale směr podráždění nemá vztah k povaze reakce. Mimosa má dvakrát zpeřené listy, jejichž lístky prvého i druhého řádu a řapík celého listu mají na bazích polštářky (pulvini, jednotné číslo pulvinus) (47♣) s parenchymatickým pletivem, které může rychle měnit svůj turgor. Zatřeseme-li rostlinou nebo listem lístky druhého řádu se sevřou k sobě, lístky prvého řádu také a celý list se sklopí dolu (46(). Je to způsobeno nestejně rychlou ztrátou turgoru v abaxiální a adaxiální polovině polštářků. Měření potenciálů na plasmové membráně sítkovic, provedená jak je ukázáno na obrázku (48♣) dokázala, že polštářky reagují na akční potenciál šířící se po sítkovici (49() . Když vzruch dorazí k polštářku, (50♣) buňky v dolní jeho části otevřou kanály pro ionty K+ a ztratí turgor, zatím co buňky v horní části pulvinu si ještě turgor zvýší. Po nějakém čase dojde opět k ustavení původního stavu a list se vztyčí. 
(51() prázdné okno

Aquaporiny.
Až do nedávna se mělo za to, že voda prostupuje plasmatickou membránou a tonoplastem dostatečně rychle, aby tak bylo možno vysvětlit její velmi rychlý pohyb při osmotických reakcích buněk, jichž jsme v předcházejícím měli několik příkladů (např. při pohybech svěracích buněk průduchů). Všeobecně se vědělo, že ačkoli povaha lipidních membrán je makroskopicky hydrofobní, voda může v hydrofobním prostředí alifatických řetězců mastných kyselin vytvářet vodíkovými vazbami tvořené struktury podobné těm, které tvoří v ledu a v této formě (52() se snadno “protahuje“ vrstvou mastných kyselin. V posledních desetiletích se však hromadily skutečnosti naznačující nebo dokazující, že kromě této cesty skrz lipidickou dvojitou vrstvu existuje ještě jiná cesta pro vodu, která může mít ještě menší odpor. Jednou z těchto skutečností byl rozdíl v hodnotách přestupových koeficientů pro vodu, pokud se stanovily dvěma různými způsoby. Na jedné straně to byla rychlost přestupu vody při osmotickém sání z jedné buňky do druhé, nebo z jednoho oddělení buňky do druhého. Na druhé straně prostý difúzní přestup užívající rychlosti přestupu izotopicky značené vody. Rychlosti při osmotických pohybech byly často o řád nebo i dva větší než při prosté difúzi. 
Když byly v plasmatických membránách prokaryot objeveny aquaporiny, membránové bílkoviny z rodiny MIP (major intrinsic proteins) začaly se hledat a našly se i v membránách buněk rostlinných. Jsou to malé bílkoviny (25 až 30 kDa), které prostupují membránu šesti α-helixy (53() a obsahující vnitřní opakující se sekvence, které naznačují původ genovým zdvojením a fúzí. Charakteristické jsou pro ně také dvě skupiny aminokyselin NPA (Asn-Pro-Ala) ve smyčce mezi druhým a třetím a mezi pátým a šestým helixem, které jsou velmi konzervativní a mají patrně význam pro specifickou strukturu kanálu pro vodu. Ten je také pozoruhodný svou přísnou specifičností pro vodu (nepropouští žádné ionty) a v poslední době se zjistilo také že se může také regulovaně uzavírat a otevírat pro vodu. Regulace se účastní fosforylace dvou přísně zachovaných serinových zbytků.
Aquaporiny se v membránách nacházejí obvykle jako tetramery. Různé skutečnosti však naznačují, že kanál pro tok vody je v každém monomeru. Příklad jedné ze struktur stanovené rentgenovou difrakcí je na obr. (54()
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