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ROSLINNE DYSMUTAZY PONADTLENKOWE

WSTEP

Aktywne formy tlenu (AFT), takie jak anio-
norodnik ponadtlenkowy, nadtlenek wodoru,
oraz tlen singletowy, sg ubocznymi produktami
metabolizmu. Formy te sa bardziej aktywne
chemicznie niz tlen atmosferyczny (tlen triple-
towy) i moga powodowac uszkodzenia struktur
komoérkowych. Anionorodnik ponadtlenkowy
powstaje w wyniku jednoelektronowej redukcji
czgsteczki tlenu:

02+e->02 ~

Gléwnym zrodtem AFT w zielonych cze-
Sciach roslin sa prawdopodobnie chloroplasty
(Kanematsu i Asada 1990). Powstawanie O2-
jest zwigzane z dziataniem fotosystemu 1 i fer-
redoksyny. Przy niskim stezeniu NADP w chlo-
roplastach, zredukowana ferredoksyna przeka-
zywac moze elektrony na czasteczki tlenu. Dzie-
je sie tak na przykiad w warunkach silnego
oswietlenia, gdy obnizone zostaje stezenie CO2

w chloroplastach. Alternatywnym zrédiem 02 _

jest jedno z centréow Fe-S fotosystemu I. W
chloroplastach powstawa¢ moze réwniez tlen
singletowy, w wyniku przeniesienia energii ze
wzbudzonego chlorofilu na tlen atmosferyczny
(Salin 1987). Do powstania rodnikéw ponad-
tlenkowych dochodzi réwniez w mitochon-
driach, wskutek ,wycieku” elektronéw z tancu-
cha oddechowego. Zredukowane formy ubichi-
nonu i koenzymu dehydrogenazy NADH wcho-
dza w jednoelektronowg reakcje z tlenem two-
rzac 02- (Bartosz 1995). Zrédiem rodnikéw
ponadtlenkowych moze by¢ takze retikulum
endoplazmatyczne. We frakcji mikrosomalnej z
komoérek zwierzecych wystepuje cytochrom P-
450 i reduktaza NADH:cyt.P-450, biatka moga-

ce generowaé¢ O2'- i H202. Nie wykluczone, ze
sq one obecne takze w komoérkach roslinnych
(Bartosz 1995, Bowler i wspotaut. 1992). W
btonie komoérkowej niektérych roslin wykryto
oksydaze NAD(P)H - enzym wytwarzajacy O2L
stuzgcy prawdopodobnie do obrony przed paso-
zytami. Rodnik ponadtlenkowy moze powsta-
wacé takze w peroksysomach i glioksysomach,
jako produkt cytochromu bs i oksydazy mocza-
nowej. Organella te sg rowniez gidwnym
zrodtem nadtlenku wodoru w komoérce, dzieki
obecnosci wielu rodzajéw oksydaz flawinowych.
Nadtlenek wodoru powstaje takze w chloropla-
stach i innych organellach w wyniku spontani-
cznej lub enzymatycznej dysproporcjacji rodni-
kéw ponadtlenkowych:

202" + 2H+—02 + H202

Nadtlenek wodoru i anionorodnik ponad-
tlenkowy, sa stosunkowo mato grozne dla ko-
morki i bezposrednio nie powodujg wiekszych
uszkodzen. Jednak w obecnosci jonéw metali
przejsciowych moga one reagowac ze soba:

H202 + 02" T€2/Fe3* 521 OH + OH'

Jest to katalizowana przez jony metali reak-
cja Habera-Weissa (Bartosz 1995). Przebiega
ona w dwdch etapach:

Fe3++ O2- -» Fe2++ 02
Fe2++ H202 -> Fe3++ OH- + OH'
(reakcja Fentona)

Powstajacy w niej wolny rodnik wodorotle-
nowy (OH ) jest niezwykle aktywny chemicznie.

Stosowane skroty: AFT — aktywne formy tlenu; GSH — glutation zreduk.; GSSG — glutation utl; SOD —

dysmutaza ponadtlenkowa.
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Bedac bardzo silnym utleniaczem, reaguje pra-
ktycznie ze wszystkimi skitadnikami komorki,
powodujac uszkodzenia biatek, DNA oraz pero-
ksydacje lipidéw (Bartosz 1995). Niektérzy ba-
dacze kwestionujg jednak zdolno$¢ anionorod-
nika ponadtlenkowego do wydajnej redukcjijo-
néw zelazowych uwazajac, ze sa za to odpowie-
dzialne inne reduktory, na przykiad NADH.
Rodnik 02'- utatwia natomiast uwalnianie zela-
za z biatek (Keyer i wspétaut. 1995). Mecha-
nizm powstawania samego OH, na drodze re-
akcji Fentona, nie jest poddawany w watpliwosc.

Reaktywne formy tlenu wykorzystywane sg
przez rosliny w réznych procesach fizjologicz-
nych, na przykiad w procesie syntezy ligniny
lub do obrony przed patogenami. Pelnig wiec w
ich zyciu istotng role i uznanie ich za produkty
wytacznie szkodliwe bytoby bitedem (Bartosz
1995); poniewaz jednak sg to zwigzki potencjal-
nie niebezpieczne, ich ilos¢ musi byé Scisle
kontrolowana.

Niekorzystne warunki Srodowiskowe oraz
obecnosc¢ ksenobiotykoéw powodujg zwiekszenie
koncentracji aktywnych form tlenu w komoér-
kach. Prowadzi to do zaburzenia réwnowagi
oksydoredukcyjnej w komorce, zaczynajg domi-
nowac reakcje utleniania. Stan taki definiowa-
ny jest jako stres oksydacyjny. W tych warun-
kach rosliny aktywuja swoje systemy obronne.

Wszystkie organizmy tlenowe posiadaja sy-
stem ochrony komoérek przed aktywnymi for-
mami tlenu. W jego skiad wchodzg biatka oraz
niskoczgsteczkowe antyoksydanty, takie jak:
kwas askorbinowy, glutation, tokoferole, karo-
tenoidy i wiele innych. Ze wzgledu na ogromnag
reaktywnos¢ rodnikéw wodorotlenowych, nie
jest mozliwe ich usuwanie enzymatyczne. Ist-
nieja natomiast enzymy chronigce przed jego
prekursorami. Nadtlenek wodoru jest rozktada-
ny przez katalazy i peroksydazy, natomiast rod-
niki ponadtlenkowe sag neutralizowane przez
dysmutazy ponadtlenkowe (Bartosz 1995).

DYSMUTAZY PONADTLENKOWE

Dysmutazy ponadtlenkowe (ang. superoxi-
de dismutase [SOD]; oksydoreduktaza ponad-
tlenek: ponadtlenek, E.C.1.15.1.1.) sa meta-
loproteinami katalizujacymi reakcje dyspropo-
rcjacji (dysmutacji) anionorodnikéw ponadtlen-
kowych. Jest ona przeprowadzana w dwdch
etapach; zwigzany z enzymemjon metalu przej-
Sciowego ulega kolejno redukcji i utlenieniu
przez anionorodnik ponadtlenkowy:

Me-utl.+ O2 _-> Me-red.+ O2
Me-red.+ O2- + 2H+ -4 Me-utl. + H202

Bardzo wysoka stata szybkosci katalizowa-
nej reakcji (ok. 2x 109 M-1 s-1) Swiadczy o tym,
ze jest ona ograniczana praktycznie tylko przez
dyfuzje substratu (salin 1987).Dysmutazy
ponadtlenkowe wystepuja u niemal wszystkich
organizméw tlenowych oraz u wiekszosci ana-
erobéw fakultatywnych (Bartosz 1995). Uwa-
zane sg za podstawowy element systemu obro-
ny komorek przed stresem oksydacyjnym, de-
cydujacy o stezeniu 02'-i nadtlenku wodoru,
substratéw reakcji Habera-Weissa (Bowler i
wspotaut. 1992). Znaczenie tych enzymoéw dla
prawidtowego funkcjonowania komérek w wa-
runkach tlenowych zostato wykazane w bada-
niach nad pozbawionymi aktywnosci SOD mu-
tantami Escherichia coli, Streptococcus mutans,
Porphyromonas gingivalis, Saccharomyces cere-
visiae, Neurospora crassa, Caenorhabditis ele-
gans, Drosophila melanogaster, ktére sa nad-
wrazliwe na obecnos¢ tlenu (Keyer i wspétaut.
1995, Bow ler i wspétaut. 1992).

Ze wzgledu na rodzaj zwigzanego kofaktora,
wyroznia sie trzy klasy dysmutaz ponadtlenko-
wych: 1) dysmutazy cynkowo-miedziowe (Cu-
ZnSOD), 2) dysmutazy manganowe (MnSOD),
3) dysmutazy zelazowe (FeSOD).

Poszczeg6lne formy izomeryczne enzymu
réznia sie wrazliwoscig najony CN~ i nadtlenek
wodoru. Aktywnos¢ CuzZnSOD jest hamowana
przez oba zwiazki, FeSOD tylko przez H202,
natomiast MNSOD jest niewrazliwy na oba in-
hibitory (salin 1987). W organizmach roslin-
nych wystepujg wszystkie trzy typy dysmutaz
ponadtlenkowych.

CuZnSOD przez dtugi czas uwazano za biat-
ka wylgcznie eukariotyczne. Wykrycie ich obe-
cnosci w komodrkach kilku symbiotycznych i
pasozytniczych gatunkéw bakterii uznane zo-
stato za zjawisko wyjatkowe, zwiazane z przeje-
ciem gendéw gospodarza. Jednak w Swietle
péZniejszych badari wydaje sie, ze ta forma
enzymu wystepuje wsréd Procaryota znacznie
czesciej niz pierwotnie sadzono. Bakteryjne
dysmutazy cynkowo-miedziowe stanowig od-
rebng grupe, znacznie réznigca sie od eukario-
tycznych odpowiednikéw (Kroll i wspoélaut.
1995). Dysmutazy cynkowo-miedziowe wyste-
puja u niemal wszystkich gatunkow roslin. Je-
dynie wiekszos¢ glonéw, z wyjatkiem gatunkéw
tworzacych fragmoplast (Charophycae), jest po-
zbawiona enzymow tej klasy (Bowler i wspoét-
aut. 1992, salin 1987).

MnSOD wystepuja powszechnie u Procaryo-
tai Eukaryota, takze u roslin. Organizmyjadro-
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we, podobnie jak niektore archebakterie [Ther-
mits thermophilus, Th. aquaticus), zawierajg for-
my tetrameiyczne tych biatek, w przeciwien-
stwie do pozostatych bakterii, posiadajacych
enzymy ztozone z dwéch podjednostek.

Wedtug obecnych danych dysmutazy zela-
zowe, czesto spotykane u bakterii, w krélestwie
roslin wystepuja rzadko. Sa rozpowszechnione
wsréd jedno — i wielokomdrkowych glonéw,
natomiast u roslin wyzszych posiadajaje przed-
stawiciele tylko Kkilku rodzin: Ginkgoaceae,
Nymphaceae, Cruciferae, Rutaceae, Papiliona-
ceae i Solonaceae (Satin 1987, Sakurai i wspot-
aut. 1993). Oczyszczony enzym uzyskano (przez
izolacje z tkanek lub metodami biologii moleku-
larnej) miedzy innymi z mitorzebu (Ginkgo bilo-
ba), grazela (Nuphar luteum), gorczycy [Brassica
campestris), pomidora [Lycopersicon esculen-
tum) (Sarin 1987), tytoniu [Nicotiana plumbagi-
nifolia), rzodkiewnika [Arabidopsis thaliana)
(Van Camp i wspotaut. 1990) i soi [Glycine max)
(Sakurai | wspOtaut. 1993). Wystepowanie Fe-
SOD w chloroplastach przedstawicieli kilku
filogenetycznie odleglych rodzin jest zastana-
wiajace. Obecnosc¢ tej izoformy SOD w roslinach
byla wykrywana najczesciej poprzez badanie
aktywnosci dysmutazowej w zelach elektrofore-
tycznych lub spektrofotometiycznie. Sg to me-
tody o ograniczonej czutosci. Roslinne dysmu-
tazy zelazowe nie sg biatkami syntetyzowanymi
konstytutywnie, co dodatkowo moze utrudniac
ich wykrycie. Ekspresja genéw FeSOD wzrasta
w warunkach stresowych, gdy zwiekszona jest
produkcja 02- w chloroplastach (van Camp i
wspétaut. 1990) Ponadto, wiekszo$¢ z bada-
nych gatunkéw posiada w chloroplastach réw-
niez CuzZnSOD. Nie wykluczone, ze dysmutazy
zelazowe wystepuja u roslin czesciej niz pier-
wotnie sgdzono, lecz poniewaz sg one biatkami
indukowanymi, moga pozosta¢ nie wykryte w
badaniach aktywnosci enzymatycznej. W ostat-
nich latach sklonowane zostaty FeSOD z tyto-
niu i rzodkiewnika. Mozliwe sgwiec juz badania
zwykorzystaniem sond molekularnych. Zapew-
ne znacznie utatwiag one doktadniejsze poznanie
problemu wystepowania omawianych biatek.

Tabela 1. Lokalizacja dysmutaz ponadtlenkowych w
komérkach roslinnych.

LOKALIZACJA
ENZYM

Chi. Mit. Per. P.m.
CuzZnSOD + + - + +
MnSOD - + + + -
FeSOD + - - -

Cyt.— cytoplazma, Chi.— chloroplasty, Mit.— mitochon-
dria, Per.— peroksysomy, P.m.— przestrzeh miedzyko-
moérkowa
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Obecnos¢ dysmutaz zelazowych i mangano-
wych, uwazanych za ewolucyjnie starsze i typo-
we dla Procaryota, stanowi¢ moze kolejny argu-
ment na poparcie teorii 0 endosymbiotycznym
pochodzeniu chloroplastéw i mitochondriow
(Bartosz 1995).

DYSMUTAZY CYNKOWO-MIEDZIOWE

Badania nad subkomoérkowg lokalizacjg
dysmutaz cynkowo-miedziowych w roslinach
wykazaty, ze wystepuja one w cytoplazmie,
chloroplastach i w peroksysomach (Rabino-
vitch | Fridowtch 1983, Bueno i wspdélaut.
1995). Sg one kodowane przez odrebne geny
jadrowe. Komorki jednego gatunku zawierac
mogg kilka izoform CuzZnSOD. Chloroplastowa
SOD dominuje w tkankach zielonych, nato-
miast enzymy cytosolowe przewazaja w Kiet-
kach i roslinach etiolowanych (Bowler i wspot-
aut. 1992, Sakamoto i wspélaut. 1992). Enzy-
my pochodzgce z chloroplastow sg przy tym
mniej wrazliwe na nadtlenek wodoru i wysoka
temperature. Ich wieksza odpornos¢ jest za-
pewne zwigzana zwysoka produkcjg 02' i H202
w chloroplastach (Kanematsu i Asada 1990).
Prawdopodobnie istnieje jeszcze czwarty rodzaj
CuzZnSOD. Ze szpilek sosny [Pinus sylvestris)
wyizolowano cztery odmiany pozakomoérkowej
dysmutazy ponadtlenkowej (EC-SOD) (Strel-
ler i Wingsle 1994). Istnienie dysmutaz poza-
komérkowych wykazano wczesniej w organi-
zmach ssakéw, ptakéw, ryb, a takze u nicienia
Trichinella spiralis i u promieniowca Nocardia
asteroides (enzym zwigzany ze sciang komarko-
wag). EC-SOD z organizmow kregowych sa gliko-
proteinami, ztozonymi z czterech jednakowych
podjednostek o masie czasteczkowej okoto
30 kDa. Natomiast enzymy pochodzace z sosny
sg homodimerami o masie okoto 33 kDa i nie sg
glikozylowane. Tak wiec réznica w budowie ro-
slinnych i zwierzecych EC-SOD jest bardzo zna-
czna.

Roslinne dysmutazy cynkowo-miedziowe sg
biatkami o masie czasteczkowej 32-33kDa, zto-
zonymi z dwéch jednakowych podjednostek
(Rabinovttch | Fridovich 1983, Salin 1987).
Kazda z podjednostek zawiera 8 fragmentéw o
strukturze @ Podjednostki sg dodatkowo sta-
bilizowane przez wewnatrztanncuchowe mostki
disulfidowe. W centrach aktywnych znajdujag
sie jony miedzi i cynku. Jon miedziowy bezpo-
Srednio uczestniczy w procesie katalitycznym.
Jego ligandami sg cztery reszty imidazolowe
histydyny. W poblizu znajduje sie rowniez jon
Zn2+, zwiekszajacy stabilnosé podjednostek en-
zymu. Jest 6n kompleksowany przez trzy reszty
histydynowe i reszte asparaginianowg. Jedna z



90

reszt histydyny uczestniczy réwnoczesnie w
wigzaniu jonu miedzi. Taka budowa czasteczki
sprawia, ze szybkos¢ dzialania dysmutaz cyn-
kowo-miedziowych jest nieco wyzsza niz
MnSOD i FeSOD, sgone réwniez mniej wrazliwe
na dziatanie czynnikéw fizycznych i chemicz-
nych (Bartosz 1995).

Dysmutazy cynkowo-miedziowe sg hamo-
wane przez nadtlenek wodoru. Inaktywacja en-
zymu jest przypuszczalnie spowodowana re-
akcja wolnego rodnika OH' z resztg histydyny
w centrum aktywnym enzymu. CuZnSOD moze
wytwarza¢ wolny rodnik wodorotlenowy w re-
akcji z nadtlenkiem wodoru. Prawdopodobny
mechanizm tej reakcji jest nastepujacy:

Enz-Cu2+ + H202 -> Enz-Cu++ 02" + 2H+
Enz-Cu++ H202 — Enz-Cu2+ + OH' + OH

Reakcja ma charakter katalityczny. Czaste-
czka enzymu moze wytworzy¢ pewng ilos¢ rod-
nikoéw wodorotlenowych, zanim sama nie uleg-
nie inaktywacji (Yim i wspotaut. 1990).

Enzymy pochodzace z réznych gatunkow
roslin cechuje wysoki stopienn homologii stru-
ktury pierwszorzedowej. Porébwnano sekwencje
aminokwasowe dwéch cytosolowych CuzZnSOD
z ryzu (Oryza sativa), oraz izoenzymow cytopla-
zmatycznych i chloroplastowych z kukurydzy,
szpinaku, petunii i pomidora. Podobienstwo se-
kwencji analizowanych biatek cytoplazmatycz-
nych jest rzedu 80-92%. Nizsza, cho¢ wciaz
wysoka, jest homologia do enzyméw pochodza-
cych z chloroplastow: 61-67% (Sakamoto |
wspoétaut. 1992). Dysmutaze z peroksysomow
arbuza (Citrullus vulgaris) cechuje bardzo wyso-
ka, ponad 90% homologia sekwencyjna do izo-
enzymoéw chloroplastowych z réznych gatun-
kéw roslin oraz okoto 70% wobec izoform cyto-
solowych. Ponadto biatko to zawiera o potowe
mniej miedzi i cynku niz czasteczki dotad po-
znanych CuzZnSOD. Jest rowniez, podobnie jak
dysmutazy chloroplastowe, bardziej odporne
na H202 (Bueno i wspo6taut. 1995). Wieksze
réznice obserwuje sie poréwnujgc dysmutazy
roslinne z enzymami pochodzacymi z organi-
zmoéw zwierzecych, cho¢ podobienstwo nadal
jest znaczne. Poréwnano 154 aminokwasowa
sekwencje CuZnSOD ze szpinaku z sekwencja-
mi dysmutaz z komérek wotu, konia, cztowieka,
ryby-miecznika oraz muszki owocowej. R6znity
sie one odpowiednio w 70, 68, 71, 73 i 71
pozycjach. Tak wiec stopiern homologii bada-
nych enzyméw zwierzecych nie przekracza 56%
(Kitagawa i wspotaut. 1986). Natomiast podo-
bienstwo sekwencji i struktury przestrzennej
dysmutaz cynkowo-miedziowych do MnSOD i
FeSOD jest niewielkie (Bartosz 1995).

Jerzy Zuchowski

DYSMUTAZY MANGANOWE

W roslinach, tak jak u innych organizméw
jadrowych, manganowe dysmutazy ponadtlen-
kowe zlokalizowane sg w mitochondriach (Bar-
tosz 1995). Wykryto takze ich obecnosé w pe-
roksysomach roslinnych (Bueno i wspétaut.
1995). Istniejg tez doniesienia o wystepowaniu
MnSOD w chloroplastach (salin 1987). MNSOD
z komorek roslin sg tetramerami o masie czg-
steczkowej okoto 92 kDa. Podjednostka zawiera
dwie domeny: N-koncowa, zawierajgca pie¢ od-
cinkéw a-helikalnych i domene C-koricowa za-
wierajacg trzy fragmenty o strukturze Bi dwie
niewielkie a-helisy. Bioracy udziat w procesie
katalitycznym jon manganu jest wigzany przez
trzy reszty histydyny i reszte kwasu asparagi-
nowego (Bartosz 1995).

Dysmutazy manganowe, podobnie jak
ogromna wiekszos¢ biatek mitochondrialnych,
sa kodowane przez genom jadrowy. Z tego
wzgledu sg syntetyzowane jako biatko prekur-
sorowe, wyposazone w N-koricowg sekwencje
kierujaca (ang. leader sequence) do mitochon-
dridw, dtugosci kilkudziesieciu aminokwaséw.
Aktywnos¢ enzymatyczna proenzymu jest niz-
sza w stosunku do enzymu dojrzatego. Jest on
transportowany do mitochondriéw, gdzie se-
kwencja kierujaca zostaje odcieta (Bowler i
wspotaut. 1989). Struktury pierwszorzedowe
MnSOD z réznych, nie spokrewnionych ze sobg
gatunkdéw, sa bardzo do siebie podobne. Na
przyktad enzym z grochu (Pisum sativum) wy-
kazuje odpowiednio 79,8% i 71,5% homologii w
poréwnaniu z N. plumbaginifolia oraz kukury-
dzg (Wong-Vega i wspotaut. 1991). Podobien-
stwo sekwencyjne roslinnych MnSOD do ich
zwierzecych odpowiednikéw jest juz nizsze.
Przyktadowo, stopieri homologii enzymow z ty-
toniu N. plumbaginifoliai kukurydzy do ludzkiej
dysmutazy manganowej wynosi odpowiednio
57 i 59% (van Camp i wspOtaut. 1990).

DYSMUTAZY ZELAZOWE

Roslinne dysmutazy zelazowe zlokalizowane
sgw chloroplastach. FeSOD jest dimerem zbu-
dowanym z dwoch jednakowych podjednostek
0 masie czgsteczkowej okoto 20 kDa. W miejscu
aktywnym enzymu znajduje siejon zelaza. Jego
ligandami sa trzy reszty histydyny i reszta kwa-
su asparaginowego, podobnie jak u izoformy
manganowej (Van Camp i wspétaut. 1990). Dys-
mutazy zelazowe i manganowe cechuje wysoka
homologia struktury pierwszo-, drugo- i trzecio-
rzedowej . Enzymy pochodzgce z niektérych ba-
kterii mogg wigzac¢ zelazo lub mangan, w zalez-
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nosci od tego, ktory z pierwiastkéw jest doste-
pny w podtozu hodowlanym (Salin 1987). Na
znaczne podobienstwo pomiedzy obydwoma
biatkami wskazywa¢ moze réwniez obecnos¢ w
ekstraktach bakteryjnych dysmutaz hybrydo-
wych, ztozonych z podjednostek Fe i MnSOD.
Van Camp i wspoétaut. (1990) dokonali zestawie-
nia sekwencji aminokwasowych FeSOD pocho-
dzacych z komérek tytoniu (IV. plumbaginifolia),
rzodkiewnika (A. thaliana), oraz bakterii Anacy-
stis nidularis, Pseudomonas ovalis, E. coli, Pho-
tobacterium leiognathi, z sekwencjami MnSOD
z kukurydzy, N. plumbaginifolia, bakterii E. coli,
Thermus thermophilus, Bacillus stearother-
mophilus, drozdzy Saccharomyces cerevisiae, a
takze myszy (Mus musculus) i cztowieka. FeSOD
pochodzace z roslin cechuje duze, dochodzgce
do 76%, podobiernistwo strukturalne. Natomiast
stopient ich homologii w stosunku do analizo-
wanych biatek bakteryjnych jest znacznie niz-

szy (cho¢ bezwzglednie nadal znaczny) i wynosi
48-55%. Homologia struktury pierwszorzedo-
wej roslinnych dysmutaz zelazowych i MNSOD
jestjeszcze nizsza, nie przekracza 39% sekwen-
cji dla MnSOD z ros$lin i 47% dla enzymoéw
bakteryjnych lub zwierzecych. Poréwnywano
takze budowe réznych FeSOD z liczacg 216
aminokwaséw sekwencjg najwyzszej homologii
(ang.consensus sequence) MNSOD z wymienio-
nych wczesniej organizmoéw. Gtdwnymi amino-
kwasami odrézniajgcymi dysmutazy zelazowe
od manganowych sg prawdopodobnie: alanina
76, glutamina 77, tryptofan 79 i alanina 155.
Analizowana sekwencja MNnSOD w pozycjach
76,77, 155 zawiera odpowiednio dwie reszty
glicyny i glutamine. Reszta tryptofanu w pozycji
79jest prawdopodobnie odpowiedzialnazawra-
zliwosé FeSOD na nadtlenek wodoru (van Camp
i wspotaut. 1990).

REGULACJA EKSPRESJI SOD

Molekularne mechanizmy prowadzace do
indukcji ekspresji gendéw SOD sg stabo pozna-
ne. Niewiadomo, cojest czynnikiem bezposred-
nio aktywujgcym transkrypcje. Ekspresja nie-
ktorych gendw pro- i eukariotycznychjest regu-
lowana przez czynniki transkrypcyjne, ktérych
aktywatorami sg aktywne formy tlenu. Przykta-
dem moze by¢ biatko OxyR z Salmonella typhi-
murium, regulujgce ekspresje kilku genéw in-
dukowanych przez H202. W podobny sposéb
regulowanajest aktywnos¢ pewnych czynnikéw
transkrypcyjnych u zwierzat. Czynnikjadrowy
kB (NF-kB) jest aktywatorem ekspresji wielu
genéw w komdrkach poddanych dziataniu
czynnikéw indukujgcych stres oksydacyjny
(TNFa, interleukina 1, estry forbolu). NF-kB
stymuluje miedzy innymi transkrypcje genéw
bialek chronigcych komorke przed aktywnymi
formami tlenu — tioredoksyny i MNSOD (Bow -
ler iwspolaut. 1992, Bartosz 1995). Ekspresja
genow niektorych biatek roslinnych réwniez za-
lezy od stanu oksydoredukcyjnego komoérek.
Takjest w przypadku biatek wigzgcych chlorofil
a/b (geny cab) i niektérych innych biatek chlo-
roplastowych (Foyer i wspétaut. 1997). W pro-
cesie regulacji ekspresji genéw dysmutaz
ponadtlenkowych oraz innych biatek roslin-
nych, wazng role moze petni¢ glutation. Zwie-
kszenie stezenia formy utlenionej glutationu
powoduje podwyzszenie poziomu MRNA cyto-
plazmatycznej i (w mniejszym stopniu) chloro-
plastowej CuZnSOD z sosny (P. sylvestris). Pra-
wdopodobnie decydujaca role odgrywa tu zmia-
na stosunku GSH/GSSG, zmiany bezwzgled-

nych stezern obu form tego zwigzku sg mniej
istotne. Zwiekszenie stezenia GSH prowadzito
do zmniejszenia poziomu transkrypcji genoéw
SOD (Wingsle i Karpinski 1996). Uzyskiwano
réwniez rezultaty przeciwne. W protoplastach
tytoniu N. plumbaginifolia, oraz w dojrzatym
tytoniu N. tabacum, do ktérych wprowadzono
gen reporterowy (3-glukuronidazy potgczony z
promotorem cytosolowej CuzZnSOD, obserwo-
wano wzrost ekspresji genu reporterowego pod
wplywem GSH i innych zwigzkéw holowych
(Herouart iwspotaut. 1993, 1994). Niezmierna
to jednak faktu, ze stezenie glutationu oraz
stosunek GSH/GSSG wptywajg na wiele proce-
sow zwigzanych z reakcja roslin na stres srodo-
wiskowy, w tym takze na synteze biatek.

Wszystkie izoformy SOD sg kodowane w
genomie jadrowym, a ich ekspresjajest regulo-
wana niezaleznie. W warunkach stresu oksyda-
cyjnego indukowane sg geny dysmutaz ponad-
tlenkowych pochodzacych z tych przedziatéw
komérkowych, w ktorych wzrosta zawartosé
AFT. By¢ moze w procesie przekazywania syg-
natéw do jadra uczestniczag zwigzki powstajgce
w mitochondriach, chloroplastach i cytosolu
wskutek zachodzacych tam przemian oksyda-
cyjnych. Taka role mogtyby petni¢ pochodne
kwasow ttuszczowych specyficznych dla réz-
nych przedziatbw komorkowych (Bowler i
wspoétaut. 1992).

Bardzo niewiele wiadomo o biatkach uczest-
niczacych w regulacji ekspresji SOD. Do pozna-
nych nalezy czynnik transkrypcyjny ACE1l z
pochodzacy z drozdzy S. cerevisiae. Byt on zna-
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ny juz wczesniej, jako regulator transkrypciji
genu metalotioneiny. ACE1 moze wigza¢ miedz,
ktorajestjego aktywatorem (G ralla i wspétaut.
1991). W przypadku roslin znane sa mutanty,
zawierajgce mutacje w genach zwigzanych z

UWAGI

Podstawowymi skladnikami systemu obro-
ny ros$lin przed stresem oksydacyjnym sag enzy-
my antyoksydacyjne, w tym dysmutazy ponad-
tlenkowe. Generalnie ich aktywnos¢ wzrasta w
warunkach niekorzystnych dla organizmoéw.
Ponadto rosliny odporne na rézne typy stresu
Srodowiskowego majg zwykle zwiekszong
aktywnos¢ jednego lub kilku tych enzyméw
(Allen 1995). Dysmutazy ponadtlenkowe, be-
dac waznym elementem systemu obronnego
organizmoOw, sg intensywnie badane. Duze
zainteresowanie budzg zwitaszcza zmiany
aktywnosci SOD w roslinach pod wptywem ta-
kich czynnikéw jak susza lub zalanie woda,
zanieczyszczenia atmosferyczne, herbicydy,
nadmierne oswietlenie, zbyt wysoka lub zbyt
niska temperatura i inne (Bow ler i wspotaut.
1992). Czytelnikom szczegdlnie zainteresowa-
nym tymi wiasnie zagadnieniami poleci¢ mozna
przegladowg prace Bowlera i wspoétaut. (1992).

Prowadzone sa réwniez badania nad trans-
genicznymi roslinami o podwyzszonej aktywno-
Sci SOD. Uzyskane efekty sg rézne, w zaleznosci
od testowanej rosliny, uzytego izoenzymu oraz
poziomu ekspresji wprowadzonego genu. Bar-
dzo wysoki, 30-50 krotny wzrost aktywnosci
chloroplastowej CuzZnSOD nie zwiekszat w
istotny sposéb odpornosci badanych roslin na

regulacjag ekspresji SOD, lecz samych gendw, a
tym bardziej ich produktéow biatkowych, nie
udato sie wyizolowa¢ (Bowler i wspoétaut.
1992).

KONCOWE

czynniki stresowe, co bylo prawdopodobnie
zwigzane z akumulacjg H202w chloroplastach,
powodujaca inhibicje enzymu. Dlatego lepsze
rezultaty uzyskiwano przy niewielkiej tylko na-
dekspresji SOD. Tak zmodyfikowany tyton byt
znacznie bardziej odporny na hamowanie foto-
syntezy w warunkach intensywnego naswietle-
nia i niskich temperatur, i w mniejszym sto-
pniu, na herbicyd parakwat. Natomiast trans-
geniczne rosliny, wzbogacone o MNSOD w chlo-
roplastach, okazaly sie bardzo odporne na pa-
rakwat i inne czynniki chemiczne, ale nie na
silne oswietlenie (Allen 1995, Bow ler i wspot-
aut. 1992).

Nie wykluczone, ze rola SOD nie ogranicza
sie jedynie do neutralizacji rodnikéw ponad-
tlenkowych. Z drozdzy S. cerevisiae hodowa-
nych na podtozu zawierajagcym srebro, wyizolo-
wano dysmutaze ponadtlenkowag zawierajaca
srebro zamiast miedzi, pozbawiong oczywiscie
aktywnosci enzymatycznej. Sugeruje to, iz dys-
mutazy ponadtlenkowe mogg petni¢ rowniez
role chelatora metali ciezkich, przynajmniej u
drozdzy (CirRiOLO i wspétaut. 1994). Nie wszy-
stkie tajemnice tych enzyméw zostaty wiec jesz-
cze odkryte. Jednak najblizsze lata przyniosag
zapewne rozwigzanie wielu probleméw poru-
szonych w tym artykule.

VEGETABLE SUPEROXIDE DISMUTASES

Summary

The paper deals with vegetable superoxide dismutases
(SOD). These enzymes are present in almost all organisms
living in the atmosphere of oxygen and they protect cells
against toxicity of highly reactive superoxide radical anions
(02J. In the introduction, general information about reac-
tive oxygen species (superoxide radical anion, hydrogen
peroxide, hydroxyl radical, singlet oxygen) is presented.

Next chapters contain data about the enzymes themselves.
There are three classes of SOD present in plants: copper-
zinc superoxide dismutase, manganese superoxide dismu-
tase and iron superoxide dismutase. Their subcellular
localization, structure, as well as expression of the respec-
tive genes are discussed.
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