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Streszczenie: Nukleotydy s¹ zwi¹zkami o ogromnym znaczeniu dla wszystkich ¿ywych organizmów.
Bior¹ one udzia³ w wielu przemianach biochemicznych, s¹ monomerycznymi prekursorami kwasów
nukleinowych, �ród³em energii, a tak¿e prekursorami lub komponentami pierwotnych i wtórnych pro-
duktów metabolicznych. Tak wiêc metabolizm nukleotydów odgrywa niezwykle istotn¹ rolê w proce-
sach wzrostu i rozwoju ka¿dego ¿ywego organizmu. W niniejszej pracy przedstawiono przemiany, ja-
kim podlegaj¹ nukleotydy purynowe i pirymidynowe oraz znaczenie tych przemian podczas ró¿nych
procesów morfogenetycznych u ro�lin, tj. dojrzewania zarodków, kie³kowania nasion, rozwoju pêdu i
organów magazynuj¹cych oraz wzrostu kultur komórkowych. Przedstawiono tak¿e badania dotycz¹ce
wp³ywu czynników �rodowiska na metabolizm nukleotydów.

S³owa kluczowe: metabolizm, nukleotydy, puryny, pirymidyny, ro�liny wy¿sze, rozwój ro�lin.

Summary: Nucleotides are among the most important compounds in all living organisms. They partici-
pate in many biochemical processes in cells. They are precursors for nucleic acid synthesis, an energy
source and precursors for components of primary and secondary metabolic products. Therefore, the
metabolism of nucleotides are crucial for the growth and development of all organisms. In the present
review we have concentrated on nucleotides� metabolism and physiological aspects of these processes
during different morphogenetic processes, including embryo maturation and seed germination, storage
organ development, sprouting and growth of cultured plant cells. The effects of environmental factors
on nucleotide metabolism are also described.

Key words: higher plants, metabolism, nucleotides, plant development, purines, pyrimidines.

Wykaz skrótów: AMP � adenylan, ATP � adenozyno-5�-trifosforan, CMP � cytydylan, dNDP � deoksy-
rybonukleozydodifosforan, GMP � guanylan, GTP � guanozyno-5�-trifosforan, IMP � inozynian, NAD
� nukleotyd nikotynoamidoadeninowy, NADP � fosforan dinukleotydu nikotynoamidoadeninowy, NDP
� rybonukleozydodifosforan, PRA �  5-fosforybozyloamina, PRPP � 5-fosforybozylo-1-pirofosforanu,
TMP � tymidylan, UMP � urydylan.
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WSTÊP

Nukleotydy s¹ zwi¹zkami o ogromnym znaczeniu dla wszystkich ¿ywych
organizmów. Najlepiej poznana jest rola nukleotydów purynowych i pirymidynowych
jako monome-rycznych prekursorów DNA i RNA. Jednak nukleotydy purynowe
to tak¿e wszech-obecne �ród³a energii (ATP, GTP), sygna³y regulatorowe (cykliczny
AMP i cykliczny GMP), a tak¿e komponenty koenzymów FAD, NAD+, NADP+,
koenzym A, za� S-adenozylometionina jest donorem grup metylowych. Nukleotydy
pirymidynowe s¹ sk³adnikami zwi¹zków, takich jak: CDP-acyloglicerol uczestni-
cz¹cy w syntezie t³uszczów oraz UDP- i GDP-monosacharydy, bêd¹ce prekur-
sorami biosyntezy polisacharydów �cian komórkowych.

W przeciwieñstwie do mikroorganizmów [48] czy zwierz¹t [25], stosunkowo niewiele
badañ dotyczy³o metabolizmu i roli nukleotydów purynowych i pirymidynowych u
ro�lin. Od kilku lat coraz czê�ciej pojawiaj¹ siê doniesienia dotycz¹ce metabolizmu tej
grupy zwi¹zków podczas wzrostu komórek w kulturach komórkowych czy procesach
morfogenetycznych ro�lin nago- i okrytonasiennych [13, 68].

W niniejszej pracy omówiono badania dotycz¹ce przemian metabolicznych, jakim
podlegaj¹ nukleotydy w komórkach ro�lin wy¿szych oraz rolê, jak¹ odgrywaj¹ te
przemiany w wybranych procesach morfogenetycznych, takich jak: dojrzewanie i
kie³kowanie zarodków zygotycznych i somatycznych, organogeneza pêdu, rozwój
organów magazynuj¹cych. Przedstawiono tak¿e badania dotycz¹ce wp³ywu czynników
�rodowiskowych na metabolizm nukleotydów.

1. OBECNO�Æ ZASAD, NUKLEOZYDÓW
I NUKLEOTYDÓW

Obecno�æ nukleotydów w materiale ro�linnym wykazano wykorzystuj¹c wysoko-
sprawn¹ chromatografiê cieczow¹ [5, 78]. Stwierdzono, ¿e w komórkach najwiêcej
jest nukleotydów adeninowych, a suma ATP, ADP i AMP jest zwykle na poziomie
80�200 nmoli/g �wie¿ej masy.

Stê¿enie nukleozydów i wolnych zasad jest zwykle na bardzo niskim poziomie. W
komórkach barwinka ró¿owego (Catharanthus roseus) ilo�æ adenozyny waha siê w
granicach 2�9 nmoli/g �wie¿ej masy, podczas gdy wolna adenina jest niewykrywalna
[84]. Istniej¹ jednak wyj¹tki, np. w li�ciach zbó¿ zaobserwowano wysoki poziom
zarówno adeniny, jak i adenozyny [62]. Poziom urydyny, adenozyny, guanozyny i adeniny
w li�ciach jêczmienia wynosi odpowiednio 56, 69, 27 i 43 nmole/g �wie¿ej masy  i jest
wy¿szy od poziomu ATP. Ró¿nice w poziomie nukleozydów u ró¿nych gatunków ro�lin
mog¹ wynikaæ ze zmian w aktywno�ci enzymów i/lub byæ zwi¹zane z ró¿nicami w
procesach katabolicznych.
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2. BIOSYNTEZA NUKLEOTYDÓW DE NOVO

Nukleotydy purynowe mog¹ byæ syntetyzowane z kilku prostych prekursorów na
szlaku syntezy de novo. Szlak biosyntezy adenylanu (AMP) i guanylanu (GMP) z 5-
fosforybozylo-1-pirofosforanu (PRPP) zosta³ przedstawiony na rycinie 1. Enzymy
odpowiedzialne za te przemiany wyizolowane z materia³u ro�linnego zosta³y wysz-
czególnione w tabeli 1. Czê�æ z nich zosta³a dobrze scharakteryzowana, natomiast
obecno�æ innych zosta³a potwierdzona jedynie w  homogenatach. Brak jest szczegó-
³owych informacji odno�nie syntezy tej grupy nukleotydów u ro�lin. Istniej¹ce dane
pozwalaj¹ jedynie przypuszczaæ, ¿e s¹ to szlaki podobne do tych, jakie opisano u zwierz¹t
i mikroorganizmów [47, 48].

W przeciwieñstwie do nukleotydów purynowych, których synteza de novo rozpo-
czyna siê od czê�ci cukrowo-fosforanowej, w syntezie nukleotydów pirymidynowych

RYCINA 1. Schemat ilustruj¹cy przebieg kolejnych etapów biosyntezy de novo nukleotydów puryno-
wych. Metabolity: PRA � 5�-fosforybozylo-1-amina; GAR � rybonukleotyd glicynoamidu; FGAR � ry-
bonukleotyd formyloglicynoamidu; FGAM � rybonukleotyd formyloglicynoamidyny; AIR � rybonukle-
otyd 5�-aminoimidazolu; CAIR � rybonukleotyd 5�-aminoimidazolo-4-karboksylowy; SAICAR � rybo-
nukleotyd 5�-aminoimidazolo-4-N-bursztynylo-karboksyamidu; AICAR � rybonukleotyd 5-aminoimi-
dazolo-4-karboksyamidu; FAICAR � rybonukleotyd 5-formamidoimidazolo-4-karboksyamidu; IMP �
inozynian; SAMP � adenylobursztynian; AMP � adenylan; XMP � ksantylan; GMP � guanylan. Enzy-
my: (1) aminofosforybozylotransferaza; (2) syntetaza GAR; (3) formylotransferaza GAR; (4) syntetaza
FGAM; (5) syntetaza AIR; (6) karboksylaza AIR; (7) syntetaza SAICAR; (8) liaza adenylobursztynia-
nowa; (9) formylotransferaza AICAR; (10) hydrolaza IMP; (11) syntetaza SAMP; (12) dehydrogenaza
IMP; (13) syntetaza GMP (na podstawie [69], zmodyfikowane)
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jako pierwszy powstaje pier�cieñ pirymidynowy. Podobnie jak w syntezie nukleotydów
purynowych, donorem grupy rybozofosforanowej dla nukleotydów pirymidynowych
jest PRPP, natomiast prekursorami pier�cienia pirymidynowego s¹ karbamoilofosforan
i asparaginian.

Synteza de novo zwi¹zana jest z tworzenie UMP z karbamoilofosforanu. Szlak ten
obejmuje sze�æ reakcji, które zosta³y przedstawione na rycinie 2. Enzymy odpowiedzialne
za te przemiany wyizolowane z materia³u ro�linnego zosta³y wyszczególnione w tabeli 1.

U ssaków i wielu innych organizmów eukariotycznych pierwsze trzy enzymy, tj.
syntetaza karbamoilofosforanowa (ang. Carbamoylpohsphate synthetase), karba-
moilotransferaza asparaginianowa (ang. Aspartate transcarbamoylase) i dihydro-orotaza
(ang. Dihydroorotase) dzia³aj¹ jako wielofunkcyjne bia³ka tzw. bia³ka CAD [17]. Jednak¿e
do tej pory nie stwierdzono wystêpowania takiego kompleksu u ro�lin [43].

U wiêkszo�ci organizmów eukariotycznych opisano dwie ró¿ne syntetazy karba-
moilofosforanowe, które dostarczaj¹ substratów dla syntezy pirymidyn i argininy. U
ro�lin stwierdzono obecno�æ jednego z  tych enzymów, który prawdopodobnie dostarcza
karbamoilofosforanu dla obu szlaków [78].

RYCINA 2. Szlak biosyntezy de novo nukleotydów pirymidynowych. Enzymy: (1) syntetaza
karbamoilofosforanowa; (2) karbamoilotransferaza asparaginianowa; (3) dihydroorotaza; (4)
dehydrogenaza dihydroorotanowa; (5) fosforybozylotransferaza orotanowa; (6) dekarboksylaza orotydyno-
5-fosforanowa; (7) kinaza UMP; (8) kinaza nukleotydodifosforanowa; (9) syntetaza CTP (na podstawie
[69], zmodyfikowane)
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Czwarty z enzymów � dehydrogenaza dihydroorotanowa nie zosta³ dobrze poznany.
Badania prowadzone na komórkach pomidora wskaza³y jedynie na obecno�æ tego
enzymu w mitochondriach [42].

Pi¹ty i szósty enzym, tzn. fosforybozylotransferaza orotanowa oraz dekarboksylaza
orotydyno-5-fosforanowa wystêpuj¹ w komórkach zwierzêcych i ro�linnych jako
pojedyncze bia³ko, tzw. syntaza UMP [61].

Substratami w syntezie deoksyrybonukleotydów s¹ rybonukleozydodifosforany
(NDP), w których grupê 2�-hydroksylow¹ reszty cukrowej zastêpuje atom wodoru, a
ostatecznym reduktorem jest NADPH. Redukcja rybozy w NDP jest katalizowana przez
pojedynczy enzym reduktazê rybonukleotydow¹, w wyniku czego powstaj¹ dNDP
(deoksyrybonukleozydodifosforany) [78]. Z wyj¹tkiem dUDP pozosta³e dNDP s¹
fosforylowane, co prowadzi do powstania odpowiednio dCTP, dATP i dGTP, prekur-
sorów w syntezie DNA. U ro�lin dUDP ulega przemianie do dUTP, a nastêpnie podlega
defosforylacji do dUMP [54].
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Nukleotyd tymidynowy (dTMP) jest syntetyzowany z dUMP przez syntetazê
tymidylanow¹. W reakcji tej N5, N10-metylenotetrahydrofolian powstaj¹cy pod wp³ywem
reduktazy dihydrofolianu dzia³a zarówno jako donor grup metylowych, jak i czynnik
redukuj¹cy. U ro�lin wykryto bifunkcyjne bia³ko, którego dzia³anie odpowiada syntetazie
tymidynowej oraz reduktazie dihydrofolianu [31]. Konwersja dTMP do dTTP nastêpuje
w wyniku serii reakcji katalizowanych przez kinazê nukleozydomonofosforanu i kinazê
nukleozydodifosforanu.

3. SZLAKI REZERWOWE

Wykorzystanie wcze�niej wytworzonych zasad oraz nukleozydów do syntezy
nukleotydów odbywa siê w wyniku reakcji rezerwowej, która jest prostsza i znacznie
mniej kosztowna ni¿ reakcje syntezy de novo.

Zasady oraz nukleozydy purynowe pojawiaj¹ siê w wyniku wewn¹trzkomórkowego
rozk³adu niestabilnego RNA i nukleotydów oraz w pewnych przypadkach z egzogennych
�róde³ jako produkt katabolizmu kwasów nukleinowych i nukleotydów niszczonych
komórek. Trzy zasady purynowe: adenina, guanina i hypoksantyna s¹ odpowiednio
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�ród³em dla powstania AMP, GMP i IMP, a w regulacji tych szlaków bior¹ udzia³
fosforybozylotransferaza adeninowa i fosforybozylotransferaza hypoksantynowo/
guaninowa (ryc. 3a). Katalizuj¹ one ³¹czenie PRPP z odpowiedni¹ zasad¹ purynow¹.
Po�rednio fosforylaza adenozyny i fosforylaza inozyny/guanozyny przemieniaj¹ adeninê,
hypoksantynê i guaninê do odpowiadaj¹cych im rybonukleozydów z wykorzystaniem
rybozo-1-fosforanu. Jednak¿e, aktywno�æ tych enzymów u ro�lin wy¿szych jest bardzo
niska [5, 43, 78]. Wydaje siê wiêc, ¿e powstawanie rybonukleotydów w wyniku takich
przemian nie odgrywa wiêkszej roli.

Nukleotydy purynowe s¹ jednocze�nie odzyskiwane dziêki bezpo�redniej fosforylacji
rybonukleozydów purynowych przez kinazy nukleotydów. Kinaza adenozynowa
wystêpuje powszechnie, a jej aktywno�æ jest przewa¿nie bardzo wysoka, podczas gdy
kinazê inozyny/guanozyny stwierdzono tylko u niewielu ro�lin (tab. 2). U pewnych
ro�lin, inozyna i guanozyna s¹ wykorzystywane g³ównie do syntezy IMP/GMP w wyniku
dzia³ania niespecyficznej fosfotransferazy nukleotydów [5, 78].

RYCINA 3. Szlaki rezerwowe nukleotydów purynowych (a) i pirymidynowych (b). Enzymy: (a) � (1)
fosforybozylotransferaza adeniny; (2) fosforybozylotransferaza hypoksantyny/guaniny; (3) fosforylaza
adenozyny; (4) nukleotydaza adenozyny; (5) kinaza adenozyny; (6) niespecyficzna fosfotransferaza
nukleotydów; (7) kinaza inozyny/guanozyny; (8) fosforylaza inozyny/guanozyny; (9) nukleotydaza inozyny/
guanozyny; (b) � (1) fosforybozylotransferaza uracylu; (2) kinaza urydyny/cytydyny; (3) niespecyficzna
fosfotransferaza nukleotydów; (4) deaminaza deoksycytydyny; (5) kinaza deoksycytydyny; (6) kinaza
tymidyny; (na podstawie [69], zmodyfikowane)
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Tak¿e zasady pirymidynowe i nukleozydy powstaj¹ce jako produkty degradacji
nukleotydów i kwasów nukleinowych s¹ ponownie wykorzystywane do tworzenia
nukleotydów pirymidynowych [78]. W tabeli 2 zosta³y przedstawione enzymy bior¹ce
udzia³ w odzyskiwaniu pirymidyn opisane do tej pory u ro�lin.

Nukleozydy pirymidynowe: urydyna, cytydyna, deoksycytydyna i tymidyna s¹
odzyskiwane z odpowiadaj¹cych im nukleotydów UMP, CMP, dCMP i dTMP (ryc. 3b).
Kinaza urydyny/cytydyny, która jest obecna u wszystkich przebadanych ro�lin, fosforyluje
urydynê i cytydynê. U ro�lin nie wykryto dotychczas szlaku rezerwowego cytozyny.

4. KATABOLIZM NUKLEOTYDÓW

Jak ju¿ wspomniano, nukleotydy ulegaj¹ w komórkach sta³ym przemianom.
Nukleotydazy rozk³adaj¹ nukleotydy do nukleozydów. Fosforylazy nukleozydowe
katalizuj¹ rozszczepienie nukleozydów na wolne zasady i rybozo-1-fosforan. Niektóre
z zasad zostaj¹ ponownie wykorzystane do tworzenia nukleotydów przez rezerwowe
szlaki metaboliczne.

Ro�liny, podobnie jak zwierzêta, s¹ zaopatrzone w kompleksy oksydacyjne bior¹ce
udzia³ w procesach katabolicznych puryn, powoduj¹c ich degradacjê do kwasu moczowego
i alantoiny oraz CO

2 
i NH

3
 (ryc. 4a, tab. 3) [5]. Kluczowym zwi¹zkiem w tych procesach

jest ksantyna, tak wiêc wszystkie nukleotydy purynowe przed rozpoczêciem procesów
rozszczepienia pier�cienia musz¹ ulec przemianie do tego zwi¹zku.

Procesy deaminacji, defosforylacji i rozpadu wi¹zañ glikozydowych s¹ podsta-
wowymi reakcjami prowadz¹cymi do rozk³adu nukleotydów. Proces deaminacji jest
prowadzony przez deaminazê adenylanow¹ i guanylanow¹. W przeciwieñstwie do
zwierz¹t, u których enzymy te wystêpuj¹ w du¿ych ilo�ciach, w komórkach ro�linnych
stê¿enie ich jest niskie [5].

Istnieje wiele enzymów bior¹cych udzia³ w reakcjach defosforylacji, np. fosfatazy,
3�-nukleotydazy i 5�-nukleotydazy. W procesach katabolicznych puryn powstanie
hypoksantyny zachodzi przez hydrolityczne usuniêcie 5�-fosforanu z IMP i nastêpnie
rozszczepienie wi¹zania glikozydowego. Oksydaza ksantynowa (dehydrogenaza
ksantyny) utlenia hypoksantynê do ksantyny, a nastêpnie do kwasu moczowego.
Oksydaza moczanowa (urykaza) katalizuje tworzenie alantoniny, która w wyniku
dzia³ania alantoinazy przekszta³ca siê do alantoinianu. Okaza³o siê, ¿e niektóre organy
ro�linne, np. korzenie tropikalnych ro�lin str¹czkowych akumuluj¹ alantoinê i/lub
alantoinian, poniewa¿ zwi¹zki te odgrywaj¹ wa¿n¹ rolê w magazynowaniu i transporcie
azotu [63]. W znanych uk³adach zwierzêcych zwi¹zek ten podlega degradacji do kwasu
glioksalowego i mocznika, a ten nastêpnie do CO

2
 i NH

3
. Dla ro�lin zaproponowano

jednak alternatywny szlak, w którym alantoinian jest pocz¹tkowo przekszta³cany do
ureidoglicyny, CO

2 
i NH

3
. NH

3
 jest bezpo�rednio uwalniany, a zamiast mocznika powstaje

glioksalan (ryc. 4a).
U ro�lin poznano katabolizm urydylanu i deoksytymidylanu, nie opisano jednak

szlaku degradacji cytydylanu [81]. Tak wiêc jest wielce prawdopodobne, ¿e katabolizm
CMP musi odbywaæ siê po jego przekszta³ceniu do urydyny (ryc. 4b).



                                                          45
M

E
T

A
B

O
L

IZ
M

 N
U

K
L

E
O

T
Y

D
Ó

W
 U

 R
O

�
L

IN
 W

Y
¯

S
Z

Y
C

H

RYCINA 4. Schematy ilustruj¹ce przebieg kolejnych etapów katabolizmu nukleotydów purynowych (a) i pirymidynowych (b). Enzymy: (a) � (1)
deaminaza AMP; (2) dehydrogenaza IMP; (3) 5�-nukleotydaza; (4) nukleotydaza inozyny/guanozyny; (5) deaminaza guanozyny; (6) deaminaza
guaniny; (7) dehydrogenaza ksantyny (oksydaza ksantynowa); (8) urikaza; (9) alantoinaza; (10) alantoikaza; (11) ureaza; (12) deaminaza alantoinianu;
(13) liaza ureidoglicyny;  (b) � (1) 5�-nukleotydaza (fosfataza); (2) deaminaza cytydyny; (3) nukleotydaza urydyny; (4) dehydrogenaza dihydrouracylu;
(5) dihydropropionaza; (6) β-urydynopropionaza; (7) fosforylaza tymidyny (nukleotydaza tymidyny) (na podstawie [69], zmodyfikowane
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UMP i dTMP ulegaj¹ przemianom w wyniku zachodzenia trzech takich samych,
kolejno nastêpuj¹cych po sobie reakcji. Produktami koñcowymi tego procesu s¹
β-alanina lub β-aminoizoma�lan. W obu przypadkach produktami ubocznymi s¹
CO

2
 i NH

3
. Jednak do tej pory u ro�lin wy¿szych opisano jedynie trzy enzymy

zwi¹zane z tymi przemianami (tab. 3).

5. SELEKCJA GENÓW ZWI¥ZANYCH Z METABOLIZMEM
NUKLEOTYDÓW

Niewiele wiadomo o molekularnych mechanizmach biosyntezy nukleotydów
purynowych i pirymidynowych. W ostatnich latach wykorzystuj¹c techniki molekularne
i genetyczne wyselekcjonowano geny koduj¹ce enzymy zwi¹zane z biosyntez¹
nukleotydów [30, 43, 44, 83].
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PRPP jest podstawowym prekursorem syntezy de novo, jak równie¿ syntezy
rezerwowej nukleotydów purynowych, jak i pirymidynowych. Obecno�æ genu koduj¹cego
syntetazê PRPP stwierdzono we wszystkie przebadanych ro�linach. Krath i Hove-Jensen
[30] wyizolowali 4 odcinki cDNA koduj¹ce tê syntetazê z tkanek szpinaku, jak równie¿
stwierdzili, ¿e dwa spo�ród czterech odcinków reprezentuj¹ now¹ klasê syntetaz PRPP.

U zwierz¹t  aminofosforybozylotransferaza (ATPaza) jest wa¿nym enzymem bior¹cym
udzia³ w pocz¹tkowych etapach biosyntezy de novo nukleotydów purynowych. Dwie
sekwencje ATPazy, oznaczone jako AtATaza1 i 2 uzyskano z genomu rzodkiewnika
(Arabidopsis thaliana). Ekspresja AtATazy1 zachodzi przede wszystkim w m³odych p¹kach
kwiatowych, podczas gdy zawarto�æ AtATazy2 jest najwiêksza w kwiatach i korzeniach [30].

Istniej¹ tak¿e dane dotycz¹ce innych genów koduj¹cych enzymy zwi¹zane z syntez¹
nukleotydów purynowych. Senecoff i Meagher [65] opisali gen koduj¹cy syntetazê
rybonukleotydu 5-aminoimidazolu (AIR). Gen ten charakteryzuje siê wysok¹ homologi¹
do wielu innych znanych genów syntetazy AIR z bakterii. Ci sami autorzy [64] opisali
kilka genów z rzodkiewnika koduj¹cych syntetazê rybonukleotydu 5-aminoimidazolo-
4-N-bursztynylo-karboksyamidu (SAICAR). Jeden z tych genów, oznaczony jako PUR7,
ulega ekspresji w li�ciach i ³odygach.

W genomie rzodkiewnika istnieje 5 sekwencji koduj¹cych enzymy podobne do
fosforybozylotransferazy adeniny, oznaczone jako APT1-5 [43]. U ro�lin trans-
genicznych, zawieraj¹cych konstrukt GUS pod promotorem apt1, zaobserwowano
szczególnie wysok¹ aktywno�æ APT1 podczas przyrostu wtórnego pêdu i korzenia [43].
Podobne wyniki uzyskano u topoli [74].

Spo�ród enzymów bior¹cych udzia³ w syntezie de novo pirymidyn scharakteryzowano
gen koduj¹cy syntetazê karbamoilofosforanow¹, która u rzodkiewnika sk³ada siê z dwu
podjednostek kodowanych przez odrêbne geny [82]. Analiza aminokwasowa tych
podjednostek wykaza³a obecno�æ tzw. sekwencji skierowuj¹cej do chloroplastów, co jest
zgodne z dowodami biochemicznymi o wystêpowaniu tego enzymu w chloroplastach [48].

U grochu znaleziono odcinki koduj¹ce dwie ró¿ne izoformy karbamoilotransferazy
asparaginianowej [83]. Odcinki te tak¿e koduj¹ peptyd posiadaj¹cy sekwencje kieruj¹ce do
chloroplastów. Konwersja orotanu do UMP jest prowadzona przez pojedynczy polipeptyd
nazwany syntaz¹ UMP, która ma aktywno�æ fosforybozylotransferazy orotanowej i
dekarboksylazy orotydyno-5-fosforanowej. Kilka sekwencji cDNA koduj¹cych ten enzym
zosta³o wyizolowanych z tytoniu (Nicotiana tabacum) i ry¿u (Oryza sativa) [43].

W przeciwieñstwie do procesu syntezy jak do tej pory nie ma bli¿szych informacji
dotycz¹cych degradacji puryn i pirymidyn.

6. METABOLIZM NUKLEOTYDÓW
A PROCESY FIZJOLOGICZNE

6.1. Dojrzewanie zarodków

Badania dotycz¹ce metabolizmu nukleotydów podczas embriogenezy prowadzone by³y
g³ównie na zarodkach somatycznych, poniewa¿ ich zygotyczne odpowiedniki osadzone
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w tkance macierzystej s¹ trudne do wyizolowania. W badaniach jako ro�liny modelowe
wykorzystywano �wierk bia³y (Picea glauca) oraz marchew siewn¹ (Daucus carota).

Zaobserwowano, ¿e  enzymy zarówno szlaku rezerwowego, jak i te zwi¹zane z
procesami degradacji s¹ aktywne podczas rozwoju zarodków somatycznych �wierka
[10,11]. Wydaje siê jednocze�nie, ¿e zmiany aktywno�ci enzymów szlaku rezerwowego
mog¹ byæ metabolicznym w³¹cznikiem niezbêdnym do zakoñczenia podzia³u komórek
i zapocz¹tkowania rozwoju zarodka.

Podczas intensywnych podzia³ów komórkowych zaobserwowano wysok¹ aktywno�æ
fosforybozylotransferazy adeniny (APRT) i kinazy adenylanowej (AK), co �wiadczyæ
mo¿e o wykorzystywaniu adeniny i adenozyny do syntezy nukleotydów i kwasów
nukleinowych. W przeciwieñstwie do fazy pocz¹tkowej, w fazie popodzia³owej nastêpuje
spadek ilo�ci odzyskiwanych nukleozydów [11]. Wydaje siê równie¿, ¿e zmiany w
metabolizmie puryn s¹ istotne podczas procesu odwadniania, któremu podlega wiêkszo�æ
nasion. Zaobserwowano, ¿e wzrasta wtedy aktywno�æ APRT, spada natomiast ilo�æ
adeniny i adenozyny w³¹czanych do szlaku [71].

Badania prowadzone na dojrzewaj¹cych somatycznych zarodkach �wierka, a
dotycz¹ce metabolizmu pirymidyn wykaza³y, ¿e synteza de novo zachodzi bardzo
intensywnie w procesach embriogenezy, kiedy to ponad 80% dostarczonego kwasu
orotanowego jest wykorzystywane do syntezy nukleotydów i kwasów nukleinowych na
ró¿nych etapach rozwoju zarodka [7].

W zarodkach zygotycznych �wierka izolowanych z suchych nasion zaobserwowano
spadek ilo�ci uracylu spowodowany g³ównie nisk¹ aktywno�ci¹ fosforybozylotransferazy
uracylu (UPRT) oraz bardzo wysok¹ aktywno�ci¹ β-ureidopropionazy [7]. Poniewa¿
aktywno�ci tych enzymów nie towarzyszy ubytek odpowiednich prekursorów, istnieje
sugestia, ¿e inne dok³adnie kontrolowane mechanizmy, np. zmiany w poziomie
substratów i/lub efektorów, mog¹ braæ udzia³ w kontroli mechanizmu przemian
pirymidyn podczas rozwoju zarodka.

Szlak syntezy pirymidyn de novo, okre�lony na podstawie wykorzystywania orotanu do
syntezy nukleotydów i kwasów nukleinowych, jest aktywny zarówno w zarodkach
somatycznych [71], jak i zygotycznych [70] �wierka, jednak nie funkcjonuje w nasionach
fasoli mungo (Phaseolus mungo) [6]. Pocz¹tkowo zak³adano, ¿e u fasoli sytuacja ta jest
zwi¹zana z nisk¹ zawarto�ci¹ PRPP, jednak¿e pó�niejsze badania wykaza³y, ¿e ilo�æ PRPP
nie jest czynnikiem ograniczaj¹cym, poniewa¿ aktywno�æ syntetazy PRPP podwaja siê podczas
wzrostu gêsto�ci protoplazmy i spadku ilo�ci wody w somatycznych zarodkach �wierka [71].

6.2. Kie³kowanie nasion

Do tej pory ukaza³o siê niewiele prac dotycz¹cych metabolizmu puryn i pirymidyn
oraz syntezy kwasów nukleinowych podczas kie³kowania nasion. Dane wskazuj¹, ¿e
dostêpno�æ nukleotydów podczas pocz¹tkowych faz pêcznienia odgrywa istotn¹ rolê w
procesie kie³kowania.

Procesy metaboliczne dotycz¹ce puryn w powy¿szym procesie mo¿na podzieliæ na
3 oddzielne fazy: fazê niemetaboliczna, fazê rezerwowa, fazê tworzenia ureidów [4].
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W pocz¹tkowych etapach kie³kowania pobieranie prekursorów puryn, jak równie¿
ich w³¹czanie do ró¿nych frakcji komórkowych s¹ na niskim poziomie [72]. W li�cieniach
fasoli mungo ponad 5% adeniny i adenozyny oraz 30% guanozyny i hypoksantyny
dostarczanej do tkanek nie ulega przemianom [4]. Podobny efekt  zaobserwowano w
przypadku kie³kuj¹cych zarodków �wierka [72]. Takie zjawisko mo¿e wynikaæ z niepe³nej
hydratacji tkanki w pierwszych godzinach pêcznienia.

W miarê zaawansowania procesu kie³kowania uruchomione zostaj¹ szlaki
rezerwowe. W przypadku odzyskiwania adenozyny opisano jednoetapow¹ reakcjê
kierowan¹ przez kinazê adenozyny (AK) oraz reakcjê dwuetapow¹ katalizowan¹ przez
nukleotydazê adenozyny (ARN) i aminofosforybozylotransferazê (APRT). Oba szlaki
s¹ uruchamiane podczas kie³kowania, lecz ich aktywacja zachodzi w ró¿nych etapach.
Istniej¹ sugestie, ¿e w pocz¹tkowych fazach kie³kowania odzyskiwanie adenozyny jest
prowadzone g³ównie przez AK. Aktywno�æ tego enzymu oznaczono w ekstraktach z
li�cieni ³ubinu (Lupinus albus) i fasoli [21, 51], jak równie¿ w kie³kuj¹cych zarodkach
somatycznych �wierka [72]. W przypadku kie³kuj¹cych zarodków pszenicy aktywno�æ
AK pozostaje na sta³ym poziomie [57]. Reakcja kierowana przez ARN i APRT jest
uruchamiana dopiero w koñcowych etapach kie³kowania, gdy¿ nie wykryto aktywno�ci
tych enzymów ani w suchych, ani pêczniej¹cych nasionach ³ubinu [21]. U �wierka
aktywno�æ ARN i APRT by³a wykrywalna dopiero w czwartym dniu pêcznienia [72],
podczas gdy w li�cieniach kie³kuj¹cych nasion ³ubinu aktywno�æ ARN pojawi³a siê
drugiego dnia, osi¹gaj¹c najwy¿szy poziom oko³o czwartego dnia [22].

Podczas kie³kowania zaobserwowano tak¿e intensywne odzyskiwanie guaniny i
guanozyny, które zachodzi dziêki aktywno�ci fosforybozylotransferazy guaninowej
(GPRT) wystêpuj¹cej zarówno w li�cieniach, jak i sto¿kach wzrostu fasoli [4].

Trzeci etap w metabolizmie puryn, nastêpuj¹cy po fazie odzyskiwania zwi¹zany
jest z tworzeniem ureidów, które stanowi¹ wa¿ne �ród³o azotu we wczesnych etapach
kie³kowania, szczególnie u ro�lin str¹czkowych. W siewkach fasoli 60% radioaktywnej
hypoksantyny jest w³¹czane do frakcji ureidów po kilku dniach [8]. Silna degradacja
tego zwi¹zku jest prawdopodobnie spowodowana nisk¹ aktywno�ci¹ fosforybozylo-
transferazy hypoksantyny (HPRT) w porównaniu z innymi enzymami szlaku
rezerwowego [51], co stwierdzono podczas kie³kowania ziarniaków pszenicy (Triticum
vulgare) [57] i nasion ³ubinu [21].

Ustalono tak¿e, ¿e zmiany w metabolizmie pirymidyn s¹ �ci�le zwi¹zane z etapem
kie³kowania zarodka. Wyró¿niono dwa odrêbne etapy w metabolizmie pirymidyn: syntezê
na szlaku rezerwowym zachodz¹c¹ w pocz¹tkowych etapach kie³kowania  oraz syntezê de
novo w pó�niejszych etapach kie³kowania. W li�cieniach fasoli mungo wykorzystanie uracylu
i urydyny do syntezy RNA i nukleotydów zwiêksza siê znacz¹co podczas pierwszych 24
godzin kie³kowania, a obni¿a w pó�niejszych etapach [6]. Podobna sytuacja ma miejsce w
kie³kuj¹cych somatycznych i zygotycznych zarodkach �wierka [73]. W procesach tych
odzyskiwanie urydyny jest katalizowane g³ównie przez kinazê urydyny (UK) jak równie¿,
w  mniejszym stopniu, przez niespecyficzn¹ fosfotransferazê, której aktywno�æ stwierdzono
tak¿e w ziarniakach kukurydzy (Zea mays) i pszenicy [73].
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W miarê postêpuj¹cego procesu kie³kowania udzia³ szlaku rezerwowego w tworzeniu
ogólnej puli nukleotydów obni¿a siê. Mechanizm tego zjawiska nie zosta³ w pe³ni
wyja�niony, chocia¿ wiadomo, ¿e jako koñcowy etap zachodzi konwersja UMP do
UDP. Zmiana tempa konwersji zasad pirymidynowych i nukleozydów do nukleotydów
mo¿e wynikaæ ze zmiany aktywno�æ enzymów zwi¹zanych ze szlakiem rezerwowym.
W kie³kuj¹cych somatycznych i zygotycznych zarodkach �wierka obni¿enie ilo�ci
urydyny wynika z postêpuj¹cego zmniejszania siê aktywno�ci UK [70].

Spadkowi aktywno�ci enzymów na szlaku rezerwowym w miarê zaawansowania
procesu kie³kowania towarzyszy wzrost aktywno�ci enzymów na szlaku syntezy de novo.
Wykorzystanie orotanu do syntezy nukleotydów i kwasów nukleinowych stwierdzono w
nasionach grochu (Pisum sativum) i kie³kuj¹cych nasionach fasoli, w kie³kuj¹cych
zarodkach somatycznych �wierka, jak równie¿ w kie³kuj¹cych ³agiewkach py³kowych u
sosny (Pinus silvestris) [69]. Pojawienie siê szlaku syntezy de novo wydaje siê mieæ na
celu zabezpieczenie  ilo�ci nukleotydów wystarczaj¹cej do syntezy kwasów nukleinowych.

Uruchomienie mechanizmu syntezy de novo jest spowodowane zwiêkszeniem
aktywno�ci wielu enzymów w³¹czanych w ten szlak. Zaobserwowano, i¿ aktywno�æ
fosforybozylotransferazy orotanowej (OPRT) niska na pocz¹tku kie³kowania, wzrasta
w miarê pêcznienia nasion [73]. Poza OPRT opisano tak¿e wzrost aktywno�ci innych
enzymów bior¹cych udzia³ w tworzeniu pier�cieni pirymidynowych, takich jak: syntetaza
karbamoilofosforanowa i karbamoilotransferaza asparaginianowa [39].

6.3. Rozwój pêdu i organów magazynuj¹cych

Badania dotycz¹ce metabolizmu nukleotydów oraz aktywno�ci enzymów w organach
magazynuj¹cych by³y prowadzone na bulwach s³onecznika bulwiastego (Helianthus
tuberosus) oraz ziemniaka (Solanum tuberosum). Wyizolowano i scharakteryzowano
kluczowe enzymy metabolizmu nukleotydów purynowych: deaminazê AMP [38] i kinazê
guanylanow¹ [37]. W aktywnie rosn¹cych bulwach ziemniaka synteza nukleotydów
purynowych i pirymidynowych jest utrzymywana na wysokim poziomie. Podobna
sytuacja ma miejsce w szlaku rezerwowym. Wydaje siê, ¿e tak wysoka aktywno�æ
enzymów szlaku rezerwowego w tworz¹cych siê bulwach jest spowodowana
gwa³townymi przemianami nukleotydów i przyczynia siê do dostarczania energii, jak
równie¿ elementów budulcowych niezbêdnych do podzia³ów komórkowych, czy syntezy
skrobi. Chocia¿ nie istniej¹ na to bezpo�rednie dowody jednak prawdopodobne jest, ¿e
niektóre nukleotydy wytwarzane w li�ciach mog¹ byæ transportowane do rosn¹cych
bulw. Je¿eli faktycznie taki proces ma miejsce, to wystêpowanie i aktywno�æ szlaku
rezerwowego jest wydajnym mechanizmem tworzenia potrzebnych nukleotydów bez
zbêdnych nak³adów energetycznych.

Po rozpoczêciu kie³kowania materia³y zapasowe bulw zostaj¹ wykorzystane do
wzrostu pêdu i korzenia. Dotychczas nie opisano szczegó³owych zmian w poziomie
nukleozydów podczas kie³kowania bulw u ziemniaka, stwierdzono jedynie, ¿e [2-14C]
urydyna, [2-14C] cytydyna i [2-14C] uracyl wstrzykniête do bulw s¹ transportowane do
pêdu i w ci¹gu trzech dni wykorzystywane do tworzenia kwasów nukleinowych.
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6.4. Hodowle komórkowe

Kultury komórkowe zawiesinowe stanowi¹ warto�ciowy materia³ do badania wzrostu
i ró¿nicowania siê komórek ro�linnych. S¹ one tak¿e z powodzeniem wykorzystywane
do badania zmian w poziomie nukleotydów podczas wzrostu kultury komórkowej [67,
78]. Namna¿anie komórek w zawiesinie zachodzi szybko w porównaniu ze wzrostem
kalusa i mo¿na w nim wyró¿niæ kilka faz:
(a) faza pocz¹tkowa (faza lag), która trwa od przeniesienia komórek do �wie¿ej po-

¿ywki do rozpoczêcia podzia³ów komórkowych,
(b) faza wzrostu wyk³adniczego (eksponencjalna), w której wzrost liczby komórek jest

bardzo szybki,
(c) faza wzrostu liniowego, w której tempo wzrostu jest sta³e, a przyrost liczby komó-

rek liniowy,
(d) faza stacjonarna (g³odowa), w której komórki przestaj¹ siê dzieliæ i rozpoczyna siê

okres starzenia kultury.
W ka¿dej z tych faz zachodz¹ �ci�le sprecyzowane procesy metaboliczne i

morfologiczne [78].
Badania biochemiczne prowadzone na kulturach komórkowych ró¿nych gatunków

ro�lin wykaza³y, ¿e zmiany stê¿enia nukleotydów w poszczególnych fazach mog¹ byæ
sygna³em do przej�cia komórek do kolejnej fazy [78]. Nastêpuj¹cy po przeniesieniu
�g³oduj¹cych� komórek do �wie¿ej po¿ywki, wyra�ny wzrost poziomu nukleotydów
by³ zaobserwowany u wielu badanych ro�lin,  m.in. u  barwinka ró¿owego (Catharanthus
roseus) [66] czy bielunia surmikwiatu (Datura innoxia) [40]. Wzrost ilo�ci nukleotydów
w fazie pocz¹tkowej wydaje siê byæ warunkiem rozpoczêcia fazy wyk³adniczej, kiedy
zachodzi bardzo intensywny wzrost ilo�ci DNA i RNA, a zapotrzebowanie na nukleotydy
jest znacznie wiêksze.

Ustalono, ¿e ³adunek energetyczny ([ATP]+1/2[ADP])/([ATP]+[ADP]+[AMP]),
podobnie jak aktywno�æ oddechowa zwykle zwiêkszaj¹ siê w pierwszych godzinach
fazy pocz¹tkowej; pó�niej nastêpuje spadek a¿ do ustalenia siê równowagi podczas
fazy wzrostu liniowego i fazy stacjonarnej [40, 67]. Podczas samych podzia³ów
komórkowych, poziom nukleotydów obni¿a siê, podobnie jak ³adunek energetyczny, co
mo¿e byæ spowodowane wykorzystaniem ATP. W kulturach komórkowych tytoniu i
soi (Glycine max) nie zaobserwowano jednak znacz¹cego spadku ilo�ci ATP. W koñcowej
fazie wzrostu liniowego i fazie stacjonarnej zawarto�æ nukleotydów osi¹ga niski, lecz
sta³y poziom. Wydaje siê wiêc, ¿e w tych etapach nie zachodzi synteza, a jedynie
degradacja nukleotydów do nukleozydów.

Podczas wzrostu kultury komórkowej pojawiaj¹ siê ró¿nice jako�ciowe w ogólnej
puli nukleotydów. Porównanie nukleotydów w komórkach uzyskanych z ró¿nych
gatunków, np. bielunia [40] czy tytoniu [41], pozwala zaobserwowaæ pewn¹ prawid³o-
wo�æ. Najmniej liczn¹ frakcjê stanowi pula cytozyny (mniej ni¿ 3%), a najwiêksz¹
uracylu (wiêcej ni¿ 50%) z kompleksem UDP-glukoza jako g³ówn¹ frakcj¹ [78]. Wysoka
ilo�æ UDP-glukozy, a tak¿e dodatkowe zwiêkszanie siê jego ilo�ci w fazie wyk³adniczej,
mo¿e mieæ istotne znaczenie podczas tworzenia �ciany komórkowej. Kolejne badania
wykaza³y sta³y stosunek ilo�ci uracylu wzglêdem adeniny. Taka zale¿no�æ wskazuje na
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istnienie mechanizmu regulacyjnego, który kontroluje endogenny poziom nukleotydów
purynowych i pirymidynowych.

Jak wspomniano, najwy¿sze nasilenie syntezy nukleotydów wystêpuje w fazie
pocz¹tkowej. Pomiar poziomu nukleotydów w komórkach bielunia, co 6 godzin po
inokulacji do nowej po¿ywki, pozwoli³ stwierdziæ, ¿e synteza nukleotydów zachodzi w
dwóch etapach. Pierwszy z nich zwi¹zany jest z odzyskiwaniem nukleotydów podczas
fazy pocz¹tkowej, natomiast w fazie wyk³adniczej zachodzi w³a�ciwa synteza polegaj¹ca
na aktywacji enzymów szlaków biosyntezy de novo [40].

Opó�nienie w pojawieniu siê syntezy de novo mo¿e byæ zwi¹zane z pocz¹tkowym
brakiem aktywno�ci enzymów bior¹cych udzia³ w syntezie puryn i pirymidyn. Aktywno�æ
syntetazy PRPP, syntetazy karbamoilofosforanowej i fosforybozylotransferazy orota-
nowej (OPRT) jest najwiêksza podczas fazy podzia³ów komórkowych barwinka [28].
Podobny efekt zaobserwowano w przypadku aktywno�ci enzymów syntezy puryn, np.
syntetazy rybonukleotydu glicynoamidu w komórkach marchwi [9].

7. METABOLIZM NUKLEOTYDÓW
A CZYNNIKI �RODOWISKOWE

U wielu gatunków ro�lin, np. kukurydzy, papryki (Capsicum annuum), krokosza
(Carthamus tinctorius) czy mangrowców, np. Sonneratia alba [3, 49], nastêpuj¹ zmiany
w syntezie i wykorzystaniu nukleotydów, szczególnie ATP, w odpowiedzi na wysokie
stê¿enie soli w �rodowisku. Wydaje siê, ¿e warunki stresowe powoduj¹ obni¿enie ogólnej
puli nukleotydów  oraz wzrost ³adunku energetycznego. U Sonneratia ³adunek ten wynosi³
0,82 przy stê¿eniu NaCl 100 mmol/L, podczas gdy u ro�lin kontrolnych 0,72 [3]. Wyniki
te wskazuj¹ na obecno�æ aktywnej kinazy adeninowej, która jest odpowiedzialna za
zwiêkszanie wewn¹trzkomórkowego stê¿enia ATP. Wysoki poziom ATP mo¿e byæ
potrzebny do usuwania NaCl z cytozolu na zewn¹trz komórki i/lub do wakuoli.

Jednocze�nie wykazano, ¿e w kulturach komórkowych Sonneratia traktowanych
NaCl niski poziom degradacji puryn pozwala na akumulacjê zasad i nukleozydów oraz
wykorzystanie ich do syntezy nukleotydów. Taka strategia mo¿e byæ wydajnym
mechanizmem adaptacji do stresu solnego [3].

Utrzymanie równowagi jonowej i osmotycznej w ca³ej komórce wymaga sprawnej
wymiany substancji miêdzy wakuol¹ a cytoplazm¹. Uczestnicz¹ w niej osmoprotektanty.
S¹ to ró¿ne ³atwo rozpuszczalne zwi¹zki, tj. cukry i ich pochodne czy substancje
zawieraj¹ce azot (prolina oraz betaina). W przeciwieñstwie do ro�lin mangrowych, u
których poziom sorbitolu czy mannitolu jest wysoki, Avicennia maina gromadz¹ca
betainê glicyny wykazuje inny sposób metabolizmu adenozyny. Szlak biosyntezy betainy
glicyny z fosfoetanoloaminy obejmuje trzy etapy metylacji, a SAM (S-adenozylo-L-
metionina) jest wykorzystywana jako donor grup metylowych. W procesie tym SAM
ulega przemianom do SAH (S-adenozylo-L-homocysteiny), która nastêpnie jest
hydrolizowana do L-homocysteiny i adenozyny. Hydrolaza SAH katalizuje zarówno



                                                          53METABOLIZM NUKLEOTYDÓW U RO�LIN WY¯SZYCH

syntezê, jak i hydrolizê SAH. Poniewa¿ SAH jest potencjalnym inhibitorem reakcji,
usuniêcie go jest istotnym etapem w biosyntezie betainy glicyny. Prawdopodobnie z
tego powodu, bardzo aktywna nukleotydaza adenozyny jest obecna w komórkach
Avicennia marina, a 16�50% egzogennie dostarczonej [8-14C] adenozyny jest
odzyskiwane jako adenina. Odzyskiwanie adenozyny jest bardzo efektywne u drzew
mangrowych, co mo¿e byæ wydajnym sposobem pozyskiwania ATP. Ponadto wysoka
aktywno�æ nukleotydaz adenozyny mo¿e byæ zwi¹zana u ro�lin mangrowych,
produkuj¹cych betainê glicyny, z ci¹g³ym dostarczaniem grup metylowych niezbêdnych
do biosyntezy osmotyków cytoplazmatycznych [12].

Istniej¹ tak¿e dane wskazuj¹ce, ¿e aktywacja kinazy adenozyny i nukleotydazy
adenozyny nastêpuje w odpowiedzi na stres solny [75]. Zaobserwowano, ¿e u szpinaku
(Spinacia oleracea) i buraka cukrowego (Beta vulgaris), poddanych stresowi solnemu,
akumulacja transkryptu, podobnie jak aktywno�æ kinazy adenozyny, znacznie wzrastaj¹.
Ten wzrost by³ po³¹czony z syntez¹ betainy glicyny w odpowiedzi na wysokie stê¿enie
soli. Wydaje siê zatem, ¿e usuniêcie adenozyny jest niezbêdne do podtrzymania zale¿nej
od SAM aktywno�ci metylotransferazy, a kinaza adenozyny i/lub nukleotydaza
adenozyny odgrywaj¹ w tym istotn¹ rolê [43, 75].

Poprzez analogiê do reakcji wywo³ywanych przez  stres solny jest wielce prawdo-
podobne, ¿e w warunkach deficytu wodnego tak¿e nastêpuj¹ zmiany w zawarto�ci
nukleotydów i aktywno�ci enzymów.

Ró¿nice w regulacji biosyntezy pirymidyn wywo³ane stresem wodnym stwierdzono
jedynie w siewkach manneczki ³êkowatej (Eleusine coracana). Zahamowanie aktywno�ci
enzymu karbamoilotransferazy asparaginianowej przez UMP u ro�lin kontrolnych
ustêpowa³o w siewkach poddanych stresowi wodnemu [29]. Jednak¿e fizjologiczne
znaczenie tej zmiany nie jest znane.

PODSUMOWANIE

Nie ulega w¹tpliwo�ci, ¿e nukleotydy odgrywaj¹ donios³¹ rolê w metabolizmie
wszystkich komórek. Ostatnie lata przynios³y znacz¹cy postêp w badaniach nad
metabolizmem nukleotydów w komórkach ro�linnych. Wydaje siê, ¿e uk³ady generuj¹ce
przemiany nukleotydów u ro�lin s¹ podobne do tych, jakie scharakteryzowano w
uk³adach zwierzêcych i u mikroorganizmów. Pojawiaj¹ce siê ró¿nice s¹ zwi¹zane jedynie
z syntez¹ nukleotydów na szlakach rezerwowych.

Pomimo nasilenia tych badañ, wci¹¿ wiele elementów szlaków metabolicznych pozostaje
nieznanych � szczególnie dotyczy to enzymów bior¹cych udzia³ w g³ównych przemianach.
Posiadana przez nas wiedza pozwala jednak zauwa¿yæ, i¿ prawid³owe funkcjonowanie
komórki ro�linnej wymaga ci¹g³ej przemiany nukleotydów, a uk³ady generuj¹ce przemiany
nukleotydów s¹ aktywowane na poszczególnych etapach wzrostu i rozwoju.
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