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Streszczenie. Niedawno wyodrêbniono i scharakteryzowano ro�linne geny koduj¹ce procesy syntezy oraz
rozk³adu trehalozy. Obecnie coraz wiêcej danych wskazuje na udzia³ trehalozy
i trehalazy w procesach sygnalizacji cukrowej, kontroli alokacji fotoasymilatów oraz w regulacji przemian
wêglowodanów. Pomimo to funkcja metabolizmu trehalozy u ro�lin nie jest ca³kowicie wyja�niona.

S³owa kluczowe: metabolizm trehalozy, geny TPS 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.
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Wykaz stosowanych skrótów: Tre-6P � trehalozo-6-fosforan, TPS � syntaza Tre-6P, TPP � fosfataza Tre-
6P, TPS � gen koduj¹cy syntazê Tre-6P, TPP � gen koduj¹cy fosfatazê Tre-6P, TPH � hydrolaza Tre-6P,
THA� trehalaza, UDP-Glc � urydynodifosfoglukoza, Val A � walidamycyna A.

1. WSTÊP

Disacharyd trehaloza wystêpuj¹cy w �wiecie mikroorganizmów i zwierz¹t, iden-
tyfikowany wcze�niej jako tzw. cukier grzybowy � mykoza, zbudowany jest z dwóch
cz¹steczek glukozy po³¹czonych glikozydowym wi¹zaniem α,α-1,1. To nietypowe
wi¹zanie ³¹czy anomeryczne wêgle w strukturze obu cz¹steczek i eliminuje wys-
t¹pienie w³a�ciwo�ci redukuj¹cych. Chemiczna struktura trehalozy jest bardzo zbli¿ona
do struktury sacharozy (ryc. 1), ale trehaloza w przeciwieñstwie do sacharozy jest
tylko nieznacznie s³odka, natomiast jest bardziej stabilna i nie ulega tak ³atwo jak
sacharoza nieenzymatycznej hydrolizie w niskim pH oraz w podwy¿szonej tempera-
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turze. Brak w³a�ciwo�ci redukuj¹cych jest szczególnie istotny, gdy¿ podobnie jak
sacharoza, nie wykazuje reakcji Maillarda z bia³kami i nie nara¿a komórek czy tkanek
na drastyczne reakcje oksydacyjno-redukcyjne. Znaczna chemiczna inertno�æ, stabil-
no�æ oraz ca³kowity brak toksyczno�ci [19,29] sprawia, ¿e trehaloza jest niemal
idealnym czynnikiem ochronnym dla zachowania struktury wielu enzymów, bia³ek
szkieletowych i b³on [2,4,12,65]. Podobnie jak inne polyole, zabezpiecza i stabilizuje
integralno�æ b³on przez utrzymywanie lipidów w stanie p³ynnym [12,18]. Zapobiega
to ich niszczeniu przez separacjê faz, degradacjê czy fuzjê [2,12]. Co wiêcej, treha-
loza nie tylko stabilizuje struktury termowra¿liwych bia³ek, ale tak¿e zmniejsza stopieñ
ich agregacji [2,19,54], co wi¹¿e siê z zastosowaniem trehalozy w stabilizacji i kon-
serwacji leków, kosmetyków, suszonej czy mro¿onej ¿ywno�ci oraz z krioprotekcj¹
komórek, tkanek czy nawet narz¹dów [19,29]. Potencjalne wykorzystanie trehalozy
w przysz³o�ci to mo¿liwo�æ wspomagania leczenia schorzeñ neurodegeneracyjnych
zwi¹zanych z wystêpowaniem nadmiernej agregacji bia³ek b¹d� amyloidów
[2,18,54,67].

Akumulacja trehalozy jest g³ównym mechanizmem zabezpieczaj¹cym komórki
grzybów, bakterii oraz bezkrêgowców (nicieni, skorupiaków i owadów) przed
szkodliwymi warunkami �rodowiska. Dziêki temu wyspecjalizowane, anhydro-
biotyczne formy rozwojowe tych organizmów mog¹ przetrwaæ szczególnie nieko-
rzystne dzia³anie wielu czynników [4,5,6,12,15,18,20]. Na uwagê zas³uguje znaczne
zró¿nicowanie roli trehalozy u mikroorganizmów, od magazynowania �ród³a wêgla
do funkcji protekcyjnej i sygna³owej. Szczegó³owe dane zgromadzone w wielu
pracach przegl¹dowych i do�wiadczalnych dotycz¹ organizmów zarówno pro-, jak i
eukariotycznych [4,12,18,20,23,26,35,54,65,67].

U ro�lin wy¿szych trehaloza jest spotykana sporadycznie, a jej rolê pe³ni �m³odsza
siostra�, sacharoza [26,65]. Wyj¹tek stanowi¹ tzw. ro�liny wskrzeszone, które dziêki
akumulacji trehalozy mog¹ przetrwaæ stan niemal ca³kowitego odwodnienia, zachowu-
j¹c jedynie oko³o 1% wody [26]. Nale¿y do nich widliczka � Selaginella lepidophylla
(�ró¿a Jerycha�), Myrothamnus flabellifolia i trawa Sporobolus staphianus. Poziom

RYCINA 1. Struktura sacharozy, trehalozy i walidamycyny A

WALIDAMYCYNA A
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trehalozy jest u tych ro�lin wysoki i osi¹ga 10�20% suchej masy [26,35]. U innych
gatunków ro�lin obecno�æ trehalozy stwierdzana jest bardzo rzadko, np. w owocach
czy kwiatach niektórych przedstawicieli Apiaceae [35]. S¹dzono wiêc, ¿e ro�liny nie
syntetyzuj¹ i nie akumuluj¹ trehalozy, podobnie jak ssaki [31,39]. Dopiero niedawno
zidentyfikowano geny koduj¹ce enzymy biosyntezy trehalozy [7,33,62,63,73]. Spo-
wodowa³o to gwa³towny wzrost zainteresowania metabolizmem trehalozy w nadziei
na uzyskanie nowych odmian ro�lin wykazuj¹cych wzmo¿on¹ tolerancjê na suszê i
zasolenie [24,71] oraz ze wzglêdu na poszukiwanie �róde³ taniego i ³atwo dostêpnego
disacharydu. Poza tym wprowadzanie inhibitora trehalazy, walidamycyny A, do
rzodkiewnika Arabidopsis thaliana potwierdzi³o mo¿liwo�æ endogennej syntezy i
akumulacji trehalozy [27,35,36], jak równie¿ obecno�æ u ro�lin genów syntezy trehalozy
homologicznych do genów TPS i TPP z dro¿d¿y i bakterii [65].

Informacje zawarte w tym artykule s¹ prób¹ podsumowania zasadniczych wia-
domo�ci na temat roli metabolizmu trehalozy u ro�lin. Stanowi¹ tak¿e rodzaj odpo-
wiedzi na wcze�niej publikowane prace w Postêpach Biologii Komórki [10,30,57].

2. METABOLIZM TREHALOZY

2.1. Biosynteza trehalozy

Biosynteza trehalozy u wiêkszo�ci organizmów [4,18,23,50,54] zbli¿ona jest do
syntezy sacharozy. Jest to dwuetapowy proces transferu glukozy zachodz¹cy 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 wp³ywem 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 koduj¹ce
endogenn¹ aktywno�æ syntazy TPS. Ekspresja tych genów w dro¿d¿owych
mutantach ∆tps1 pozwoli³a u Arabidopsis zidentyfikowaæ gen AtTPS1, a u
Sellaginella lepidophylla gen SlTPS1 [7,33,63,73]. Obecne wiadomo, ¿e u Arabi-
dopsis wystêpuje a¿ 11 genów homologicznych do dro¿d¿owego genu TPS1,
zgrupowanych w dwóch podrodzinach/klasach [33]. W klasie I wyodrêbniono 4
zbli¿one geny (AtTPS1-4) o 63�80% identyczno�ci sekwencji, z których tylko gen
AtTPS1 koduje funkcjonaln¹ aktywno�æ TPS wyra¿an¹ w dro¿d¿owych mutantach
∆tps1. Gen ten zawiera unikalne, N-terminalne wyd³u¿enie niespotykane w innych
ro�linnych homologach TPS, jak równie¿ w dro¿d¿owym genie TPS1 (ryc. 3) [33,62].
Geny AtTPS5-11 klasy II (54�83% identyczno�ci sekwencji) zawieraj¹ w swej
czê�ci C-terminalnej regiony koduj¹ce aktywno�æ fosfatazow¹. Analogicznie jak u
dro¿d¿y okre�lono je jako tzw. geny dwuczê�ciowe, koduj¹ce N-terminaln¹ domenê
o aktywno�ci syntazy i C-terminaln¹ domenê o aktywno�ci fosfatazy [33,62,63].
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Przy u¿yciu komplementacji termowra¿liwych dro¿d¿owych mutantów ∆tps2
scharakteryzowano u Arabidopsis dwa geny koduj¹ce fosfatazê trehalozo-6P, TPP:
AtTPPA i AtTPPB [62]. Geny te zawieraj¹ konserwatywne fragmenty charakte-
rystyczne dla sekwencji fosfatazowych (ryc. 3) [33]. Poza tymi obszarami podobieñ-
stwo do innych genów fosfatazowych nie jest du¿e. Geny AtTPPA i AtTPPB
wyra¿ane s¹ w kwiatach i innych m³odych, rozwijaj¹cych siê tkankach ro�linnych
[36,49]. Przy u¿yciu RT-PCR wykazano tkankowo specyficzn¹ ekspresjê tych ge-
nów, regulowan¹ byæ mo¿e zale¿nie od stadium rozwoju ro�liny [26,33]. Ilo�æ genów,
homologów TPP, mo¿e nadal wzrastaæ. Z du¿ym prawdopodobieñstwem prognozo-
wany jest udzia³ kolejnych homologów TPP (AtTPPC - AtTPPJ), co zwiêksza³oby
do 21 liczbê genów metabolizmu trehalozy u Arabidopsis [52].

2.2. Rozk³ad trehalozy

Trehaloza hydrolizowana jest nieodwracalne do dwóch cz¹steczek glukozy przez
trehalazê, specyficzn¹ α,α-glukohydrolazê (EC 3.2.1.28). Alternatywnie trehaloza mo¿e
byæ metabolizowana przy udziale fosforylazy trehalozy (EC 2.4.1.64) (ryc. 2). U
mikroorganizmów trehaloza wykorzystywana jest jako endo- i egzogenne �ród³o wêgla,
co wi¹¿e siê z wystêpowaniem np. u grzybów dwóch typów odmiennych trehalaz
[4,14,23,50,54]. Intryguj¹ce jest, ¿e u ro�lin i zwierz¹t trehalaza jest równie szeroko
rozpowszechniona, pomimo braku endogennego substratu [31,39]. Egzogenna trehaloza

RYCINA 2. Porównanie biosyntezy i degradacji trehalozy (A) oraz sacharozy (B) (wg [26, 35],
zmodyfikowane i uzupe³nione)
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generalnie nie jest wykorzystywana przez ro�liny. Wyj¹tkiem s¹ sym-biotyczne
interakcje z mikoryzalnymi grzybami czy bakteriami wi¹¿¹cymi azot, gdzie poziom
wytwarzanej trehalozy zale¿y zarówno od genotypu bakterii, jak i genotypu
gospodarza ro�linnego [28,35]. W brodawkach ro�lin motylkowatych obni¿eniu ilo�ci
trehalozy towarzyszy wzrost ilo�ci sacharozy, natomiast podczas stresu poziom
trehalozy i sacharozy ro�nie równocze�nie [26,35]. Interakcje ro�lina � drobnoustroje
wytwarzaj¹ce trehalozê nie s¹ odosobnione, niemniej na tle niezbyt licznych doniesieñ
charakteryzuj¹cych trehalazy ro�linne nie³atwo jest wnioskowaæ, jaki typ trehalazy
jest szczególnie rozpowszechniony.

2.2.1. Trehalaza

Aktywno�æ trehalazy wykazano przede wszystkim u ro�lin motylkowatych (soja,
lucerna, ³ubin) [1,35,66,68], ale równie¿ u innych gatunków ro�lin, takich jak: pomidory,
tytoñ, trzcina cukrowa czy rzodkiewnik [35,36]. Aktywno�æ trehalazy u tych ro�lin,
jak i w py³ku kwiatowym Camellia japonica oraz Lilium charakteryzuje siê wysok¹
specyficzno�ci¹ substratow¹, optimum pH 4�7 oraz znaczn¹ termostabilno�ci¹ [1,35].
Tak jak u dro¿d¿y, ro�linna trehalaza jest specyficznie hamowana przez walidamycynê
A, antybiotyk pochodz¹cy ze Streptomyces hygroscopicus [26,27,36]. Zahamowanie

RYCINA 3. Struktura genów koduj¹cych biosyntezê trehalozy u mikroorganizmów i ro�lin (wg [33],
zmienione; Saccharomyces cervisiae (S.c.), Selaginella lepidophylla (S.l.), Arabidopsis thaliana (A.t.)).

                 domena TPS1

   domena �TPSl-like�, b. wysokie podobieñstwo do TPS1 z S. cerevisiae

   domena zbli¿ona do TPS1; podobieñstwo do TPS1 z S.cerevisiae

   domena TPS2

   wyd³u¿enie N-terminalne

    domeny ro�linnych fosfataz TPPA-B; (     ) konserwatywne fragmenty fosfatazowe
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aktywno�ci trehalazy u Arabidopsis powoduje nie tylko akumulacjê trehalozy, ale
równoczesn¹ redukcjê zawarto�ci sacharozy i skrobi, zahamowanie wyd³u¿enia korzeni
siewek oraz gromadzenie skrobi w pêdach; przy czym gromadzona trehaloza zmienia
aktywno�æ syntazy sacharozy i inwertazy [35,49]. Niewykluczone, ¿e trehaloza mo¿e
byæ toksyczna dla ro�lin powoduj¹c zak³ócenia metabolizmu sacharozy oraz zaha-
mowanie syntezy �ciany komórkowej [35]. U ro�lin motylkowatych trehalaza wystêpuje
przede wszystkim w brodawkach korzeniowych, ograniczaj¹c lokalizacjê trehalozy
wytwarzanej przez mikroorganizmy [26,28,35]. Poza brodawkami trehalaza jest stwier-
dzana tak¿e w innych organach i tkankach ro�lin motylkowatych [26,35,68]. Aktywno�æ
trehalazy z brodawek korzeniowych soi (Glycine max) charakteryzuje siê szerokim
zakresem optymalnego pH (3,5�7) oraz wysokim optimum temperatury (59oC) [1].
Enzym ten (glikoproteina o masie cz¹steczkowej 66 kDa) wykazuje du¿e podobieñstwo
do kwa�nych trehalaz grzybowych i jest niewra¿liwy na kationy dwuwarto�ciowe,
zwi¹zki chelatowe i sulfhydrylowe [1]. Obecno�æ trehalazy wykazano w sterylnych
hodowlach tkanek korzenia soi, co sugeruje, ¿e w brodawkach korzeniowych enzym
ten jest pochodzenia ro�linnego [28,35]. Aktywno�æ trehalazy lokalizowana nie tylko
w zainfekowanej strefie brodawek, lecz tak¿e w ich rdzeniu, �wiadczy o potencjalnym

RYCINA 4. Powi¹zanie metabolizmu trehalozy z przemianami sacharozy i fotosyntez¹ (wg [41]
zmienione)
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zabezpieczeniu ro�lin przed obecno�ci¹ tego disacharydu [1,35]. Gen GMTRE1, kodu-
j¹cy trehalazê w komórkach soi, ulega ekspresji we wszystkich organach, na niskim,
lecz sta³ym poziomie [1]. Podczas sekwencjonowania genomu Arabidopsis ziden-
tyfikowano izolog T19F06.1 wykazuj¹cy wysok¹ homologiê do genu GMTRE1,
chocia¿ homologia na poziomie sekwencji aminokwasów wynosi tylko 59% [36].
Przypuszcza siê, ¿e pojedynczy gen koduje trehalazê nie tylko u Glycine max i
Arabidopsis, ale najprawdopodobniej tak¿e u innych gatunków ro�lin [1,26,36].

Ekspresja genu koduj¹cego trehalazê i aktywno�æ tego enzymu mog¹ byæ indu-
kowane podczas infekcji Arabidopsis przez produkuj¹cy trehalozê fitopatogen Plas-
modiophora brassicae [8]. Indukcja trehalazy zachodzi równie¿ przy infekcji ry¿u
przez grzyb Magnaporthe grisea, który dla swego rozwoju wymaga rozk³adu tre-
halozy w tkankach ro�liny [22,58]. Zwi¹zane jest to z post-translacyjn¹ aktywacj¹
trehalazy zlokalizowanej w grzybowej �cianie komórkowej [58]. Co wiêcej, infekcyj-
no�æ patogenicznych dla cz³owieka szczepów Candida oraz innych patogenów grzy-
bowych dotyczy tak¿e zmian metabolizmu trehalozy [3,60,69,70,72].

3. REGULACYJNE W£A�CIWO�CI SYNTAZY TPS
I TREHALOZO-6 FOSFORANU

Mo¿liwo�æ heterologicznej ekspresji ro�linnych genów TPS w komórkach
mikroorganizmów i vice versa ujawni³a szereg niespodziewanych obserwacji
[26,27,33,44,73]. Okaza³o siê, ¿e funkcja genu AtTPS1 prowadzi do wytworzenia
letalnego fenotypu w rozwoju zarodkowym Arabidopsis, gdy¿ zatrzymywany jest
etap inicjacji odk³adania materia³ów zapasowych podczas dojrzewania nasion [16].
In vitro przy niskim poziomie sacharozy zablokowanie rozwoju zarodków mutantów
tps1 wskazuje, ¿e funkcja AtTPS1 zwi¹zana z metabolizmem cukrów niezbêdna jest
dla prawid³owego wzrostu i rozwoju tej ro�liny. Poza tym mutanty tps1, letalne w
embriogenezie zarodków, wykazuj¹ zredukowany poziom Tre-6P, co powoduje nie-
mo¿no�æ wykorzystywania dostêpnych cukrów i w konsekwencji zmniejsza efek-
tywno�æ fotosyntezy [16,17]. N-terminalne skrócenie genów AtTPS1 i SlTPS1
wzmaga aktywno�æ ekspresyjnego bia³ka TPS w komórkach dro¿d¿y, prowadz¹c do
wzrostu poziomu trehalozy przewy¿szaj¹cego jej endogenne stê¿enie w komórkach
tych mikroorganizmów [59]. Mutacje Arg17 i Leu27 zmieniaj¹ nisk¹ aktywno�æ
enzymów TPS o pe³nej sekwencji aminokwasowej, tak wiêc domeny N-koñca
ro�linnych TPS mog¹ stanowiæ region aktywacji enzymu, w którym Arg i Leu
dzia³aj¹ jako potencjalne miejsca interakcji z bia³kami regulatorowymi, np. z bia³kami
14-3-3 [34,59]. Uszkodzone syntazy zarówno z widliczki, jak i z rzodkiewnika
wykazuj¹ wysok¹, ale zró¿nicowan¹ aktywno�æ. TPS z Selaginella mo¿e wykazywaæ
nawet 5-krotnie wy¿sz¹ aktywno�æ w porównaniu z analogicznie skrócon¹ syntaz¹
TPS z A. thaliana, co wyja�nia wysok¹ akumulacjê trehalozy u Selaginella i
praktyczny jej brak u Arabidopsis [59]. Ró¿nica w akumulacji trehalozy mo¿e
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wynikaæ z odmiennej regulacji na poziomie bia³ka TPS, jak i z  ró¿nicy w aktywno�ci
trehalaz z obu ro�lin [59]. Potencjalnie wysoka aktywno�æ TPS wskazuje na funkcjê
sygna³ow¹, tym bardziej ¿e mo¿e wzrastaæ okazjonalnie, np. podczas transdukcji
sygna³u, podobnie jak aktywno�æ cyklazy adenylanowej w komórkach dro¿d¿y [37].
Ilo�æ trehalozy, któr¹ mo¿na zidentyfikowaæ w komórkach ro�linnych, jest znikoma
(0,15 mg/g suchej masy lub mniej [41,47]), niewykluczone wiêc, ¿e ro�linne bia³ka
TPS maj¹ genetycznie uwarunkowan¹ ni¿sz¹ aktywno�æ katalityczn¹ w porównaniu
z syntazami TPS z dro¿d¿y [59]. Ekspresja genów metabolizmu trehalozy z E. coli,
koduj¹cych fosfatazê TPP i hydrolazê TPH w mutantach A. thaliana [52]
potwierdzi³a niezbêdno�æ AtTPS1 dla procesów prawid³owej embriogenezy u tej
ro�liny [16]. Trehaloza (100 µM) dostarczana do hodowli zarodków mutantów tps1
niwelowa³a efekt tej mutacji, a ekspresja trehalazy z E. coli zabezpiecza³a siewki
przed toksycznym oddzia³ywaniem wysokiego stê¿enia tego cukru w pod³o¿u [52].
Wynika st¹d, ¿e komórki ro�linne mog¹ pobieraæ zewn¹trzkomórkow¹ trehalozê, a
fenotyp letalnego mutanta Attps1 mo¿e byæ wyeliminowany przez ekspresjê TPS1
z E. coli [52]. Poza tym komplementacja mutantów Attps1 przez TPS z E. coli,
wykazuje dodatkowo, ¿e nie trehaloza, lecz Tre-6P niezbêdny jest dla prawid³owego
wykorzystania wêglowodanów, wzrostu i rozwoju tej ro�liny [41,42,51]. In vitro,
Tre-6P nie jest inhibitorem aktywno�ci HXK z Arabidopsis i li�ci szpinaku [16,17]
i byæ mo¿e u ro�lin w regulacji metabolizmu cukrów funkcjonuje �molekularny
prze³¹cznik� inny ni¿ HXK [38,43]. Poza tym, przez tzw. karmienie cukrowe
wykazano, ¿e proces glikolizy tak¿e u ro�lin jest regulowany zale¿nie od poziomu
Tre-6P, a niewykluczone, ¿e ten zwi¹zek mo¿e równie¿ po�redniczyæ w kontroli
oddychania i szlaku pentozowego [52,64]. Regulacyjne oddzia³ywanie Tre-6P, którego
brak jest letalny w rozwoju zarodków Arabidopsis [16], udokumentowane w pracach
zespo³u Smeekensa [52,61] wykaza³o, ¿e akumulacja Tre-6P powoduje gwa³towne
zahamowanie wzrostu siewek rosn¹cych na trehalozie, wynikaj¹ce z niedostatecznej
defosforylacji Tre-6P, spowodowanej wysokim poziomem trehalozy [52]. Przez
analizê ekspresji 35 genów zwi¹zanych z metabolizmem Tre-6P, z których po³owê
stanowi¹ geny uczestnicz¹ce w odpowiedzi ro�lin na stres, wykazano, ¿e poziom
Tre-6P skorelowany jest z ekspresj¹ czê�ci z tych genów, w tym AtPK19, genu
kinazy rybosomalnego bia³ka S6 oraz genu AtKIN11, kinazy zwi¹zanej z wyko-
rzystaniem cukrów u Arabidopsis [52]. Postulowana obecnie centralna rola Tre-
6P w metabolizmie trehalozy zwraca szczególn¹ uwagê na funkcjê TPS1 w
generalnej regulacji metabolizmu wêglowodanów, powi¹zanej z oddzia³ywaniem
czynników stresowych, hormonów, statusem zwi¹zków azotowych i efektywno�ci¹
fotosyntezy (ryc. 5) [11,21,42,44,51,52], tym bardziej ¿e, jak wykazano ostatnio,
syntaza TPS1 niezbêdna jest nie tylko do wegetatywnego wzrostu, ale równie¿ do
procesów kwitnienia [61].
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UWAGI KOÑCOWE

Obecno�æ endogennej trehalozy przez d³ugi czas by³a przypisywana jedynie tzw.
ro�linom wskrzeszonym [26,35]. U innych ro�lin stosunkowo niedawno stwierdzono
obecno�æ funkcjonalnych genów syntezy tego disacharydu [7,33,63,73]. Pomimo ¿e
metabolizm trehalozy i sacharozy u ro�lin wykazuje wyra�n¹ analogiê (ryc. 2)
[18,26,35], nie jest jasne, jak dok³adnie trehaloza wp³ywa na ekspresjê genów, aktyw-
no�æ enzymów i efektywno�æ fotosyntezy. Oprócz ro�lin jedynie cyjanobakterie zdolne
s¹ do syntezy sacharozy zachodz¹cej w plastydach pochodz¹cych od cyjanobak-
teryjnych przodków [13,40,45]. M³odsza ewolucyjnie sacharoza ma przewagê nad
�starsz¹ siostr¹� � trehaloz¹, wykazuj¹c wiêksz¹ rozpuszczalno�æ w niskich tempe-
raturach i lepsze parametry transportu floemowego przy wysokich, zbli¿onych do
1 M [55] stê¿eniach tego cukru [26,65]. Poza tym hydroliza sacharozy zachodzi przy
udziale dwóch enzymów: inwertazy, ale równie¿ syntazy sacharozy, co ma znaczenie
regulacyjne [32,48,56,57]. Zredukowana dostêpno�æ sacharozy podczas interakcji
ro�liny � drobnoustroje mo¿e byæ korzystna dla ro�lin, gdy¿ tylko niektóre z fito-

RYCINA 5. Centralne umiejscowienie T-6P w procesach adaptacji metabolicznej u ro�lin (wg [42, 52];
opracowane i zmienione)
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patogenów czy symbiontów maj¹ zdolno�æ wykorzystania sacharozy, podczas gdy
inne, np. grzyby ektomikoryzalne s¹ czêsto pozbawione aktywno�ci inwertazy [35].
Natomiast akumulacja trehalozy nie jest korzystna, to te¿ ro�liny wyewoluowa³y w
kierunku gromadzenia innych ni¿ trehaloza zwi¹zków zabez-pieczaj¹cych ich komórki
przed szkodliwymi wp³ywami �rodowiska [33,65]. Poza tym wytworzy³y precyzyjnie
kontrolowany system syntezy, jak i degradacji trehalozy [41,42]. Intermediat biosyn-
tezy, Tre-6P aktualnie zaczyna byæ rozpatrywany jako nowy czynnik reguluj¹cy
procesy percepcji i sygnalizacji poziomu cukrów, skorelo-wanych z intensywno�ci¹
fotosyntezy (ryc. 5) [17,41,42,44,51,52].

Zwiêkszenie wydajno�ci fotosyntezy pomimo stosowania nowych odmian ro�lin i
ró¿nego rodzaju nawo¿enia stanowi ci¹g³e wyzwanie dla fizjologów i producentów
¿ywno�ci. Poszukiwane s¹ nowe mo¿liwo�ci zwiêkszenia asymilacji wêgla, poprzez
zmiany ekspresji genów czy modulacjê aktywno�ci enzymów reguluj¹cych szybko�æ
fotosyntezy [41,42]. Wzrost wydajno�ci fotosyntezy w ro�linach transgenicznych
mo¿na osi¹gn¹æ przez insercjê genu ostA z E. coli [41], co powoduje zwiêkszenie
ilo�ci Tre-6P prowadz¹ce do zwiêkszenia wydajno�ci fotosyntezy [41,42,44].
Natomiast ro�liny rzodkiewnika czy tytoniu z nadekspresj¹ genu TPP wykazuj¹
znikomy poziom Tre-6P i ekspresja genów fotosyntezy jest obni¿ona [17,41]. Sugeruje
to, ¿e poziom Tre-6P, nie trehalozy, kontroluje asymilacjê wêgla (ryc. 4) [41].
Zastosowanie HPLC i u¿ycie specyficznych izoform HXK z Yarrowia lypolytica
[47] pozwala obecnie wykryæ niewielkie zmiany ilo�ci Tre-6P i uzyskaæ wiarygodne
wyniki potwierdzaj¹ce informacjê, ¿e wysoka ekspresja TPS mo¿e zwiêkszyæ
wydajno�æ fotosyntezy nawet 5-krotnie [41].

Zdolno�æ percepcji sygna³ów wêglowych i azotowych aktywuje geny reguluj¹ce
zarówno wydajno�æ fotosyntezy, jak i asymilacjê azotu (ryc. 5) [11,21,46]. W
wielokomórkowym organizmie ro�linnym jest to dodatkowo skomplikowane, gdy¿
w optymalizacji ca³o�ciowego przep³ywu metabolitów anga¿owane s¹ zintegrowane
sieci sygna³ów cukrowo-azotowych [11,21], krzy¿uj¹ce siê z drogami sygna³ów
hormonalnych i stresowych [11,30,46], transmitowanych przez procesy fosforylacji/
defosforylacji, ubikwitynacji czy farnezylacji [53,64]. Po³¹czenie tych ró¿norodnych
mechanizmów wymaga komunikacji miêdzy szlakami (cross-talk), jak i miêdzy
odpowiednimi kompartmentami subkomórkowymi [21,30,53,64]. Niedawno wyka-
zano, ¿e mutanty tps1 owadów s¹ równie¿ letalne [9]. Powstaje mnóstwo pytañ, na
które brak dzi� odpowiedzi, np. czy istniej¹ konserwatywne, wspólne miejsca
interakcji Tre-6P u dro¿d¿y, ro�lin i owadów, organizmów zró¿nicowanych gene-
tycznie i fizjologicznie; czy anonsowana mo¿liwo�æ genetycznych manipulacji pozio-
mem Tre-6P [41,44] doprowadzi do znacz¹cej regulacji efektywno�ci fotosyntezy;
jak regulowana jest aktywno�æ bia³ka TPS1 � czy na poziomie aktywacji prepro-
prekursora, przez wi¹zanie bia³ek 14-3-3, czy przez zmiany konformacyjne kompleksu
donor-TPS-akceptor [25]. Pomimo ¿e obecnie pojawiaj¹ siê ci¹gle nowe informacje
dotycz¹ce zaanga¿owania TPS1 i Tre-6P w procesach kontroli fotosyntezy, asymilacji
N

2
, wzrostu i rozwoju ro�lin, dalsze badania s¹ nadal niezbêdne dla pe³nego

wyja�nienia ich funkcji [17,41,42,44,46,52].
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