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METABOLIZM TREHALOZY U ROSLIN

TREHALOSE METABOLISM IN PLANTS
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Streszczenie. Niedawno wyodrgbniono i scharakteryzowano roslinne geny kodujace procesy syntezy oraz
rozktadu trehalozy. Obecnie coraz wigcej danych wskazuje na udzial trehalozy
i trehalazy w procesach sygnalizacji cukrowej, kontroli alokacji fotoasymilatow oraz w regulacji przemian
weglowodandw. Pomimo to funkcja metabolizmu trehalozy u roslin nie jest catkowicie wyjasniona.

Stowa kluczowe. metabolizm trehalozy, geny 7PS i TPP, trehalaza, TPS1, Tre-6P

Summary. Plant genes encoding metabolism of trehalose were discovered not so long ago. There are
more and more of dates indicating on regulatory function of trehalose and trehalase in sugar sensing and
signaling as well as in the control of assimilate allocation. Nevertheless the function of trehalose meta-
bolism in plants is still not clear.

Key words: trehalose metabolism, 7PS and TPP genes, trehalase, TPS1, Tre-6P

Wykaz stosowanych skrétow: Tre-6P — trehalozo-6-fosforan, TPS — syntaza Tre-6P, TPP — fosfataza Tre-
6P, TPS — gen kodujacy syntazg Tre-6P, TPP — gen kodujacy fosfatazg Tre-6P, TPH — hydrolaza Tre-6P,
THA- trehalaza, UDP-Glc — urydynodifosfoglukoza, Val A — walidamycyna A.

1. WSTEP

Disacharyd trehaloza wystepujacy w §wiecie mikroorganizmow i zwierzat, iden-
tyfikowany wczesniej jako tzw. cukier grzybowy — mykoza, zbudowany jest z dwoch
czasteczek glukozy potaczonych glikozydowym wigzaniem a,0-1,1. To nietypowe
wigzanie taczy anomeryczne wegle w strukturze obu czasteczek i eliminuje wys-
tapienie wtasciwosci redukujacych. Chemiczna struktura trehalozy jest bardzo zblizona
do struktury sacharozy (ryc. 1), ale trehaloza w przeciwienstwie do sacharozy jest
tylko nieznacznie stodka, natomiast jest bardziej stabilna i nie ulega tak tatwo jak
sacharoza nieenzymatycznej hydrolizie w niskim pH oraz w podwyzszonej tempera-
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RYCINA 1. Struktura sacharozy, trehalozy i walidamycyny A

turze. Brak wlasciwosci redukujacych jest szczegdlnie istotny, gdyz podobnie jak
sacharoza, nie wykazuje reakcji Maillarda z biatkami i nie naraza komorek czy tkanek
na drastyczne reakcje oksydacyjno-redukcyjne. Znaczna chemiczna inertnos¢, stabil-
no$¢ oraz catkowity brak toksycznosci [19,29] sprawia, ze trehaloza jest niemal
idealnym czynnikiem ochronnym dla zachowania struktury wielu enzymow, biatek
szkieletowych i bton [2,4,12,65]. Podobnie jak inne polyole, zabezpiecza i stabilizuje
integralno$¢ bton przez utrzymywanie lipidow w stanie ptynnym [12,18]. Zapobiega
to ich niszczeniu przez separacje faz, degradacje czy fuzje [2,12]. Co wigcej, treha-
loza nie tylko stabilizuje struktury termowrazliwych biatek, ale takze zmniejsza stopien
ich agregacji [2,19,54], co wiaze si¢ z zastosowaniem trehalozy w stabilizacji i kon-
serwacji lekow, kosmetykow, suszonej czy mrozonej zywnosci oraz z krioprotekcja
komorek, tkanek czy nawet narzadow [19,29]. Potencjalne wykorzystanie trehalozy
w przysztosci to mozliwos¢ wspomagania leczenia schorzen neurodegeneracyjnych
zwiazanych z wystgpowaniem nadmiernej agregacji biatek badz amyloidow
[2,18,54,67].

Akumulacja trehalozy jest gtownym mechanizmem zabezpieczajacym komorki
grzybow, bakterii oraz bezkrggowcow (nicieni, skorupiakow i owadow) przed
szkodliwymi warunkami $rodowiska. Dzigki temu wyspecjalizowane, anhydro-
biotyczne formy rozwojowe tych organizmow moga przetrwaé szczegdlnie nieko-
rzystne dziatanie wielu czynnikow [4,5,6,12,15,18,20]. Na uwagg zastuguje znaczne
zréznicowanie roli trehalozy u mikroorganizmoéw, od magazynowania zrodta wegla
do funkcji protekcyjnej i sygnalowej. Szczegotowe dane zgromadzone w wielu
pracach przegladowych i doswiadczalnych dotycza organizméw zaréwno pro-, jak i
eukariotycznych [4,12,18,20,23,26,35,54,65,67].

U roslin wyzszych trehaloza jest spotykana sporadycznie, a jej rolg pehni ,,mtodsza
siostra”, sacharoza [26,65]. Wyjatek stanowia tzw. ros§liny wskrzeszone, ktore dzigki
akumulacji trehalozy moga przetrwac stan niemal calkowitego odwodnienia, zachowu-
jac jedynie okoto 1% wody [26]. Nalezy do nich widliczka — Selaginella lepidophylla
(,,r0za Jerycha”), Myrothamnus flabellifolia 1 trawa Sporobolus staphianus. Poziom
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trehalozy jest u tych roslin wysoki i osiaga 10-20% suchej masy [26,35]. U innych
gatunkow roslin obecnos¢ trehalozy stwierdzana jest bardzo rzadko, np. w owocach
czy kwiatach niektorych przedstawicieli Apiaceae [35]. Sadzono wige, ze rosliny nie
syntetyzuja i nie akumuluja trehalozy, podobnie jak ssaki [31,39]. Dopiero niedawno
zidentyfikowano geny kodujace enzymy biosyntezy trehalozy [7,33,62,63,73]. Spo-
wodowato to gwaltowny wzrost zainteresowania metabolizmem trehalozy w nadziei
na uzyskanie nowych odmian roslin wykazujacych wzmozong tolerancj¢ na suszg i
zasolenie [24,71] oraz ze wzgledu na poszukiwanie zrodet taniego i tatwo dostgpnego
disacharydu. Poza tym wprowadzanie inhibitora trehalazy, walidamycyny A, do
rzodkiewnika Arabidopsis thaliana potwierdzito mozliwos¢ endogennej syntezy i
akumulacji trehalozy [27,35,36], jak rowniez obecnos¢ u roslin genow syntezy trehalozy
homologicznych do genéw TPS i TPP z drozdzy i bakterii [65].

Informacje zawarte w tym artykule sa préba podsumowania zasadniczych wia-
domosci na temat roli metabolizmu trehalozy u roslin. Stanowia takze rodzaj odpo-
wiedzi na wczesniej publikowane prace w Postgpach Biologii Komorki [10,30,57].

2. METABOLIZM TREHALOZY

2.1. Biosynteza trehalozy

Biosynteza trehalozy u wigkszosci organizméw [4,18,23,50,54] zblizona jest do
syntezy sacharozy. Jest to dwuetapowy proces transferu glukozy zachodzacy w cyto-
plazmie, gdzie donorem glukozy jest UDP-glukoza, a akceptorem glukozo-6P.
W pierwszym etapie, przy udziale syntazy trehalozo-6-P, TPS (EC 2.4.1.15) powstaje
ufosforylowany intermediat i UDP (ryc. 2). Drugi etap syntezy polega na defosfo-
rylacji wytworzonego prekursora, Tre-6P, pod wptywem fosfatazy trehalozo-6P, TPP
(EC 3.1.3.12) i prowadzi do wytworzenia zdefosforylowanego disacharydu, tj.
trehalozy oraz recyklizacji wolnego fosforanu nieorganicznego (Pi).

Podczas sekwencjonowania genomu Arabidopsis ujawniono geny kodujace
endogenna aktywno$¢ syntazy TPS. Ekspresja tych genow w drozdzowych
mutantach Atpsl pozwolita u Arabidopsis zidentyfikowac¢ gen AtTPSI, a u
Sellaginella lepidophylla gen SITPSI [7,33,63,73]. Obecne wiadomo, ze u Arabi-
dopsis wystepuje az 11 genéw homologicznych do drozdzowego genu 7TPSI,
zgrupowanych w dwoch podrodzinach/klasach [33]. W klasie I wyodrgbniono 4
zblizone geny (AtTPS1-4) o 63—80% identycznosci sekwencji, z ktorych tylko gen
AtTPSI koduje funkcjonalng aktywnos$¢ TPS wyrazang w drozdzowych mutantach
Atpsi. Gen ten zawiera unikalne, N-terminalne wydhuzenie niespotykane w innych
ro$linnych homologach 7PS, jak rowniez w drozdzowym genie TPS/ (ryc. 3) [33,62].
Geny AtTPS5-11 klasy II (54-83% identycznosci sekwencji) zawieraja w swej
czesci C-terminalnej regiony kodujace aktywnos¢ fosfatazowa. Analogicznie jak u
drozdzy okreslono je jako tzw. geny dwuczesciowe, kodujace N-terminalnag domeng
o aktywnosci syntazy i C-terminalng domeng o aktywnosci fosfatazy [33,62,63].
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RYCINA 2. Poréwnanie biosyntezy i degradacji trehalozy (A) oraz sacharozy (B) (wg [26, 35],
zmodyfikowane i uzupelione)

Przy uzyciu komplementacji termowrazliwych drozdzowych mutantéow Atps?2
scharakteryzowano u Arabidopsis dwa geny kodujace fosfatazg trehalozo-6P, TPP:
AtTPPA 1 AtTPPB [62]. Geny te zawieraja konserwatywne fragmenty charakte-
rystyczne dla sekwencji fosfatazowych (ryc. 3) [33]. Poza tymi obszarami podobien-
stwo do innych genow fosfatazowych nie jest duze. Geny A¢tTPPA i AtTPPB
wyrazane sa w kwiatach i innych mtodych, rozwijajacych si¢ tkankach roslinnych
[36,49]. Przy uzyciu RT-PCR wykazano tkankowo specyficzna ekspresj¢ tych ge-
néw, regulowana by¢ moze zaleznie od stadium rozwoju rosliny [26,33]. Ilo$¢ gendow,
homologow TPP, moze nadal wzrasta¢. Z duzym prawdopodobienstwem prognozo-
wany jest udziat kolejnych homologow TPP (AtTPPC - AtTPPJ), co zwigkszaloby
do 21 liczbg genow metabolizmu trehalozy u Arabidopsis [52].

2.2. Rozklad trehalozy

Trehaloza hydrolizowana jest nieodwracalne do dwdch czasteczek glukozy przez
trehalaze, specyficzna a,0-glukohydrolaze (EC 3.2.1.28). Alternatywnie trehaloza moze
by¢ metabolizowana przy udziale fosforylazy trehalozy (EC 2.4.1.64) (ryc. 2). U
mikroorganizméw trehaloza wykorzystywana jest jako endo- i egzogenne zrodlo wegla,
co wiaze si¢ z wystgpowaniem np. u grzybow dwoch typow odmiennych trehalaz
[4,14,23,50,54]. Intrygujace jest, ze u roslin i zwierzat trehalaza jest rownie szeroko
rozpowszechniona, pomimo braku endogennego substratu [31,39]. Egzogenna trehaloza
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RYCINA 3. Struktura genéw kodujacych biosyntezg trehalozy u mikroorganizméw i roélin (wg [33],
zmienione; Saccharomyces cervisiae (S.c.), Selaginella lepidophylla (S.1.), Arabidopsis thaliana (A.t.)).

domena TPS1

domena ,, TPSI-like”, b. wysokie podobienstwo do TPS1 z S. cerevisiae
domena zblizona do TPS1; podobienstwo do TPS1 z S.cerevisiae
domena TPS2

wydtuzenie N-terminalne

[ | B domeny roslinnych fosfataz TPP4-B; (B ) konserwatywne fragmenty fosfatazowe

generalnie nie jest wykorzystywana przez rosliny. Wyjatkiem sa sym-biotyczne
interakcje z mikoryzalnymi grzybami czy bakteriami wigzacymi azot, gdzie poziom
wytwarzanej trehalozy zalezy zaréwno od genotypu bakterii, jak i genotypu
gospodarza roslinnego [28,35]. W brodawkach roslin motylkowatych obnizeniu ilosci
trehalozy towarzyszy wzrost ilosci sacharozy, natomiast podczas stresu poziom
trehalozy i sacharozy rosnie rownoczesnie [26,35]. Interakcje roslina — drobnoustroje
wytwarzajace trehaloze nie sa odosobnione, niemniej na tle niezbyt licznych doniesien
charakteryzujacych trehalazy roslinne nietatwo jest wnioskowac, jaki typ trehalazy
jest szczegodlnie rozpowszechniony.

2.2.1. Trehalaza

Aktywno$¢ trehalazy wykazano przede wszystkim u roslin motylkowatych (soja,
lucerna, tubin) [1,35,66,68], ale rowniez u innych gatunkéw roslin, takich jak: pomidory,
tyton, trzcina cukrowa czy rzodkiewnik [35,36]. Aktywnos¢ trehalazy u tych roslin,
jak 1 w pytku kwiatowym Camellia japonica oraz Lilium charakteryzuje si¢ wysoka
specyficznoscia substratowa, optimum pH 4—7 oraz znaczna termostabilnoscia [1,35].
Tak jak u drozdzy, roslinna trehalaza jest specyficznie hamowana przez walidamycyng
A, antybiotyk pochodzacy ze Streptomyces hygroscopicus [26,27,36]. Zahamowanie
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aktywnosci trehalazy u Arabidopsis powoduje nie tylko akumulacje trehalozy, ale
réwnoczesna redukcje zawartosci sacharozy 1 skrobi, zahamowanie wydtuzenia korzeni
siewek oraz gromadzenie skrobi w pedach; przy czym gromadzona trehaloza zmienia
aktywnos$¢ syntazy sacharozy i inwertazy [35,49]. Niewykluczone, ze trehaloza moze
by¢ toksyczna dla roslin powodujac zaklocenia metabolizmu sacharozy oraz zaha-
mowanie syntezy $ciany komorkowej [35]. U roslin motylkowatych trehalaza wystepuje
przede wszystkim w brodawkach korzeniowych, ograniczajac lokalizacje trehalozy
wytwarzanej przez mikroorganizmy [26,28,35]. Poza brodawkami trehalaza jest stwier-
dzana takze w innych organach i tkankach roslin motylkowatych [26,35,68]. Aktywno$¢
trehalazy z brodawek korzeniowych soi (Glycine max) charakteryzuje si¢ szerokim
zakresem optymalnego pH (3,5-7) oraz wysokim optimum temperatury (59°C) [1].
Enzym ten (glikoproteina o masie czasteczkowej 66 kDa) wykazuje duze podobienstwo
do kwasnych trehalaz grzybowych i jest niewrazliwy na kationy dwuwarto$ciowe,
zwiazki chelatowe i sulthydrylowe [1]. Obecnos¢ trehalazy wykazano w sterylnych
hodowlach tkanek korzenia soi, co sugeruje, ze w brodawkach korzeniowych enzym
ten jest pochodzenia roslinnego [28,35]. Aktywno$¢ trehalazy lokalizowana nie tylko
w zainfekowanej strefie brodawek, lecz takze w ich rdzeniu, $wiadczy o potencjalnym
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zabezpieczeniu roslin przed obecnoscia tego disacharydu [1,35]. Gen GMTREI, kodu-
jacy trehalaze w komorkach soi, ulega ekspresji we wszystkich organach, na niskim,
lecz statym poziomie [1]. Podczas sekwencjonowania genomu Arabidopsis ziden-
tyfikowano izolog T19F06.1 wykazujacy wysoka homologie do genu GMTREI,
chociaz homologia na poziomie sekwencji aminokwasow wynosi tylko 59% [36].
Przypuszcza sig, ze pojedynczy gen koduje trehalaz¢ nie tylko u Glycine max i
Arabidopsis, ale najprawdopodobniej takze u innych gatunkow roslin [1,26,36].

Ekspresja genu kodujacego trehalaze i aktywnos$¢ tego enzymu moga by¢ indu-
kowane podczas infekcji Arabidopsis przez produkujacy trehaloze fitopatogen Plas-
modiophora brassicae [8]. Indukcja trehalazy zachodzi rowniez przy infekcji ryzu
przez grzyb Magnaporthe grisea, ktory dla swego rozwoju wymaga rozktadu tre-
halozy w tkankach rosliny [22,58]. Zwiazane jest to z post-translacyjng aktywacja
trehalazy zlokalizowanej w grzybowe;j $cianie komorkowej [58]. Co wigcej, infekcyj-
nos¢ patogenicznych dla cztowieka szczepéw Candida oraz innych patogenow grzy-
bowych dotyczy takze zmian metabolizmu trehalozy [3,60,69,70,72].

3. REGULACYJNE WEASCIWOSCI SYNTAZY TPS
I TREHALOZO-6 FOSFORANU

Mozliwos$¢ heterologicznej ekspresji roslinnych genow TPS w komorkach
mikroorganizmow 1 vice versa ujawnila szereg niespodziewanych obserwacji
[26,27,33,44,73]. Okazato sig, ze funkcja genu A¢tTPSI prowadzi do wytworzenia
letalnego fenotypu w rozwoju zarodkowym Arabidopsis, gdyz zatrzymywany jest
etap inicjacji odkladania materiatow zapasowych podczas dojrzewania nasion [16].
In vitro przy niskim poziomie sacharozy zablokowanie rozwoju zarodkéw mutantow
tps1 wskazuje, ze funkcja AtTPSI zwiazana z metabolizmem cukrow niezbgdna jest
dla prawidtowego wzrostu i rozwoju tej rosliny. Poza tym mutanty #ps/, letalne w
embriogenezie zarodkow, wykazuja zredukowany poziom Tre-6P, co powoduje nie-
mozno$¢ wykorzystywania dostgpnych cukréw i w konsekwencji zmniejsza efek-
tywnos¢ fotosyntezy [16,17]. N-terminalne skrocenie genow AtTPSI1 i SITPSI
wzmaga aktywnos¢ ekspresyjnego biatka TPS w komorkach drozdzy, prowadzac do
wzrostu poziomu trehalozy przewyzszajacego jej endogenne stezenie w komorkach
tych mikroorganizméw [59]. Mutacje Arg!” i Leu?” zmieniaja niska aktywno$¢
enzymoéw TPS o pelnej sekwencji aminokwasowej, tak wigc domeny N-konca
roslinnych TPS moga stanowi¢ region aktywacji enzymu, w ktorym Arg i Leu
dzialaja jako potencjalne miejsca interakcji z biatkami regulatorowymi, np. z biatkami
14-3-3 [34,59]. Uszkodzone syntazy zarowno z widliczki, jak i z rzodkiewnika
wykazuja wysoka, ale zroznicowana aktywnosc. TPS z Selaginella moze wykazywac
nawet 5-krotnie wyzsza aktywno$¢ w poroéwnaniu z analogicznie skrocona syntaza
TPS z A. thaliana, co wyjasnia wysoka akumulacje trehalozy u Selaginella i
praktyczny jej brak u Arabidopsis [59]. Réznica w akumulacji trehalozy moze
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wynika¢ z odmiennej regulacji na poziomie biatka TPS, jak i z ro6znicy w aktywnosci
trehalaz z obu ro$lin [59]. Potencjalnie wysoka aktywnos¢ TPS wskazuje na funkcje
sygnatowa, tym bardziej ze moze wzrasta¢ okazjonalnie, np. podczas transdukcji
sygnatu, podobnie jak aktywnos$¢ cyklazy adenylanowej w komodrkach drozdzy [37].
Ilo$¢ trehalozy, ktora mozna zidentyfikowa¢ w komorkach roslinnych, jest znikoma
(0,15 mg/g suchej masy lub mniej [41,47]), niewykluczone wigc, ze roslinne biatka
TPS maja genetycznie uwarunkowang nizsza aktywno$¢ katalityczna w porownaniu
z syntazami TPS z drozdzy [59]. Ekspresja genow metabolizmu trehalozy z E. coli,
kodujacych fosfataz¢ TPP i hydrolaz¢ TPH w mutantach A4. thaliana [52]
potwierdzila niezbednos¢ AtTPS1 dla procesow prawidlowej embriogenezy u tej
rosliny [16]. Trehaloza (100 pM) dostarczana do hodowli zarodkéw mutantow ps/
niwelowata efekt tej mutacji, a ekspresja trehalazy z E. coli zabezpieczata siewki
przed toksycznym oddziatywaniem wysokiego st¢zenia tego cukru w podtozu [52].
Wynika stad, ze komoérki roslinne moga pobiera¢ zewnatrzkomodrkowa trehaloze, a
fenotyp letalnego mutanta Attps! moze by¢ wyeliminowany przez ekspresje¢ TPS/
z E. coli [52]. Poza tym komplementacja mutantow Attpsl przez TPS z E. coli,
wykazuje dodatkowo, Ze nie trehaloza, lecz Tre-6P niezbedny jest dla prawidlowego
wykorzystania weglowodanow, wzrostu i rozwoju tej rosliny [41,42,51]. In vitro,
Tre-6P nie jest inhibitorem aktywno$ci HXK z Arabidopsis 1 lisci szpinaku [16,17]
i by¢ moze u ro§lin w regulacji metabolizmu cukréw funkcjonuje ,,molekularny
przetacznik” inny niz HXK [38,43]. Poza tym, przez tzw. karmienie cukrowe
wykazano, ze proces glikolizy takze u roslin jest regulowany zaleznie od poziomu
Tre-6P, a niewykluczone, ze ten zwiazek moze rowniez posredniczy¢ w kontroli
oddychania i szlaku pentozowego [52,64]. Regulacyjne oddziatywanie Tre-6P, ktorego
brak jest letalny w rozwoju zarodkow Arabidopsis [16], udokumentowane w pracach
zespotu Smeekensa [52,61] wykazato, ze akumulacja Tre-6P powoduje gwattowne
zahamowanie wzrostu siewek rosnacych na trehalozie, wynikajace z niedostatecznej
defosforylacji Tre-6P, spowodowanej wysokim poziomem trehalozy [52]. Przez
analize ekspresji 35 genow zwiazanych z metabolizmem Tre-6P, z ktérych polowe
stanowia geny uczestniczace w odpowiedzi roslin na stres, wykazano, ze poziom
Tre-6P skorelowany jest z ekspresja czgs$ci z tych gendw, w tym ArPK19, genu
kinazy rybosomalnego biatka S6 oraz genu AtKINII, kinazy zwiazanej z wyko-
rzystaniem cukrow u Arabidopsis [52]. Postulowana obecnie centralna rola Tre-
6P w metabolizmie trehalozy zwraca szczeg6lna uwage na funkcje¢ TPS1 w
generalnej regulacji metabolizmu weglowodanéw, powiazanej z oddziatywaniem
czynnikow stresowych, hormondw, statusem zwiazkow azotowych i efektywnoscia
fotosyntezy (ryc. 5) [11,21,42,44,51,52], tym bardziej ze, jak wykazano ostatnio,
syntaza TPS1 niezbgdna jest nie tylko do wegetatywnego wzrostu, ale roéwniez do
procesdéw kwitnienia [61].
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UWAGI KONCOWE

Obecno$¢ endogennej trehalozy przez diugi czas byla przypisywana jedynie tzw.
roslinom wskrzeszonym [26,35]. U innych roslin stosunkowo niedawno stwierdzono
obecnos¢ funkcjonalnych genoéw syntezy tego disacharydu [7,33,63,73]. Pomimo ze
metabolizm trehalozy i sacharozy u ro$lin wykazuje wyrazna analogi¢ (ryc. 2)
[18,26,35], nie jest jasne, jak dokladnie trehaloza wplywa na ekspresje gendw, aktyw-
nos$¢ enzymow i efektywnos¢ fotosyntezy. Oprdcz roslin jedynie cyjanobakterie zdolne
sa do syntezy sacharozy zachodzacej w plastydach pochodzacych od cyjanobak-
teryjnych przodkow [13,40,45]. Mtodsza ewolucyjnie sacharoza ma przewage nad
,,starsza siostra” — trehaloza, wykazujac wigksza rozpuszczalno$¢ w niskich tempe-
raturach i lepsze parametry transportu floemowego przy wysokich, zblizonych do
1 M [55] stezeniach tego cukru [26,65]. Poza tym hydroliza sacharozy zachodzi przy
udziale dwoch enzymow: inwertazy, ale rowniez syntazy sacharozy, co ma znaczenie
regulacyjne [32,48,56,57]. Zredukowana dostgpnos¢ sacharozy podczas interakcji
ro$liny — drobnoustroje moze by¢ korzystna dla roslin, gdyz tylko niektore z fito-
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patogenow czy symbiontdw maja zdolno$¢ wykorzystania sacharozy, podczas gdy
inne, np. grzyby ektomikoryzalne sa czgsto pozbawione aktywnosci inwertazy [35].
Natomiast akumulacja trehalozy nie jest korzystna, to tez ro§liny wyewoluowaly w
kierunku gromadzenia innych niz trehaloza zwiazkéw zabez-pieczajacych ich komorki
przed szkodliwymi wptywami srodowiska [33,65]. Poza tym wytworzyly precyzyjnie
kontrolowany system syntezy, jak i degradacji trehalozy [41,42]. Intermediat biosyn-
tezy, Tre-6P aktualnie zaczyna by¢ rozpatrywany jako nowy czynnik regulujacy
procesy percepcji i sygnalizacji poziomu cukrow, skorelo-wanych z intensywnoscia
fotosyntezy (ryc. 5) [17,41,42,44,51,52].

Zwigkszenie wydajnosci fotosyntezy pomimo stosowania nowych odmian roslin i
réznego rodzaju nawozenia stanowi ciagle wyzwanie dla fizjologdw i producentow
zywnosci. Poszukiwane sa nowe mozliwo$ci zwigkszenia asymilacji wegla, poprzez
zmiany ekspresji genow czy modulacjg aktywnos$ci enzymow regulujacych szybkosé
fotosyntezy [41,42]. Wzrost wydajnosci fotosyntezy w roslinach transgenicznych
mozna osiagnaé przez insercje genu ostd z E. coli [41], co powoduje zwickszenie
ilosci Tre-6P prowadzace do zwigkszenia wydajnos$ci fotosyntezy [41,42,44].
Natomiast rosliny rzodkiewnika czy tytoniu z nadekspresja genu 7PP wykazuja
znikomy poziom Tre-6P i ekspresja genéw fotosyntezy jest obnizona [17,41]. Sugeruje
to, ze poziom Tre-6P, nie trehalozy, kontroluje asymilacj¢ wegla (ryc. 4) [41].
Zastosowanie HPLC i uzycie specyficznych izoform HXK z Yarrowia lypolytica
[47] pozwala obecnie wykry¢ niewielkie zmiany ilosci Tre-6P 1 uzyska¢ wiarygodne
wyniki potwierdzajace informacje, ze wysoka ekspresja TPS moze zwigkszy¢
wydajnos¢ fotosyntezy nawet S5-krotnie [41].

Zdolnos¢ percepcji sygnatéw weglowych i azotowych aktywuje geny regulujace
zarbwno wydajnos$¢ fotosyntezy, jak i asymilacje azotu (ryc. 5) [11,21,46]. W
wielokomorkowym organizmie roslinnym jest to dodatkowo skomplikowane, gdyz
w optymalizacji caloSciowego przeptywu metabolitéw angazowane sa zintegrowane
sieci sygnatow cukrowo-azotowych [11,21], krzyzujace si¢ z drogami sygnatow
hormonalnych i stresowych [11,30,46], transmitowanych przez procesy fosforylacji/
defosforylacji, ubikwitynacji czy farnezylacji [53,64]. Potaczenie tych r6znorodnych
mechanizméw wymaga komunikacji migdzy szlakami (cross-talk), jak i migdzy
odpowiednimi kompartmentami subkomoérkowymi [21,30,53,64]. Niedawno wyka-
zano, ze mutanty ¢ps/ owadow sa rowniez letalne [9]. Powstaje mndstwo pytan, na
ktore brak dzi§ odpowiedzi, np. czy istnieja konserwatywne, wspolne miejsca
interakcji Tre-6P u drozdzy, roslin i owadow, organizmoéw zréznicowanych gene-
tycznie 1 fizjologicznie; czy anonsowana mozliwo$¢ genetycznych manipulacji pozio-
mem Tre-6P [41,44] doprowadzi do znaczacej regulacji efektywnosci fotosyntezy;
jak regulowana jest aktywno$¢ biatka TPS1 — czy na poziomie aktywacji prepro-
prekursora, przez wiazanie biatek 14-3-3, czy przez zmiany konformacyjne kompleksu
donor-TPS-akceptor [25]. Pomimo ze obecnie pojawiaja si¢ ciagle nowe informacje
dotyczace zaangazowania TPS1 i Tre-6P w procesach kontroli fotosyntezy, asymilacji
N,, wzrostu i rozwoju ro$lin, dalsze badania sa nadal niezbgdne dla petnego
wyjasnienia ich funkcji [17,41,42,44,46,52].
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