KOSMOS

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Tom 61 2012
Numer 4 (297)
Strony 613-623

Polskie Towarzystwo Przyrodnikéw im. Kopernika

SYLWIA ZIELINSKA

Katedra Biotechnologii Roslin, Wydziat Biologii

Uniwersytet Szczecinski
Waska 13, 71-415 Szczecin
E-mail: sziel@univ.szczecin.pl

METABOLIZM WEGLOWODANOW JAKO JEDEN ZE SKEADNIKOW MECHANIZMOW
TOLERANCJI NA STRESY ABIOTYCZNE U ROSLIN

WSTEP

Stresy Srodowiskowe, takie jak ekstremalne
temperatury, susza czy zasolenie, na ktore na-
razone sa roSliny wyzsze, sa glownymi przyczy-
nami zmian w metabolizmie weglowodanow.
W warunkach dziatania stresOw abiotycznych
nastepuje regulacja metabolizmu roSlin dzigki
wspoldziataniu  szlakow sygnalnych wywota-
nych przez cukry ze szlakami odpowiedzi na
zmieniajace si¢ warunki Srodowiska zewnetrz-
nego. Duza liczba gendéw wrazliwych na stres
jest indukowana przez glukoze, co wskazuje na
role cukrow w odpowiedziach roSlin na stresy
srodowiskowe. Rola weglowodanow jest zwia-
zana z regulacja genow kodujacych biatka en-
zymOw metabolizmu weglowodanéw (SEKI i
wspotaut. 2002), a takze ze zréznicowang regu-
lacja zawartoSci cukrow i aktywnoSci enzymow
metabolizmu weglowodanow oraz z funkcja
cukrow jako czasteczek sygnalnych w ekspre-
sji genow podczas stresOw abiotycznych (HO
i wspotaut. 2001, GUPTA i KAUR 2005). Weglo-
wodany jako czasteczki sygnalne wplywaja na
rosliny we wszystkich stadiach wzrostu.

Cukry reguluja wzrost roslin poprzez mo-
dulacje ekspresji genow i aktywnoSci enzy-
mow w tkankach donorowych, ktore produ-
kuja i eksportuja weglowodany oraz w tkan-
kach akceptorowych. Ta regulacja zapewnia
optymalng synteze i wykorzystanie zasobow
wegla i energii. Ogolnie niski poziom cukrow
zwicksza wydajnos¢ fotosyntezy, mobilizacje
materiatow zapasowych i ich eksport, podczas
gdy duza iloS¢ cukrow promuje wzrost roSlin
oraz magazynowanie w nich weglowodanow.
Akumulacja cukrow w tkankach donorowych
obniza wydajnos¢ fotosyntezy. Mechanizm ho-
meostazy pozwala na adaptacje metabolizmu
weglowodanow na zmieniajace si¢ warunki
srodowiska. Sposrod czynnikow Srodowisko-
wych, ktore wplywaja na rosliny: susza, zaso-
lenie i ekstremalne temperatury sa najwaznicj-
szymi, natomiast inne, takie jak promieniowa-
nie nadfioletowe UVB, metale ciczkie, powo-
dzie i zanieczyszczenia atmosferyczne zyskaly
na znaczeniu w ostatnich latach.

STRES NISKIE] TEMPERATURY A METABOLIZM WEGLOWODANOW

Stres chtodu powoduje w roslinach rézne
dysfunkcje na poziomie komorkowym, tzn.
uszkodzenia blon komorkowych, powstawa-
nie reaktywnych form tlenu (ang. reactive
oxygen species, ROS), denaturacj¢ biatek, aku-
mulacje toksycznych metabolitow (BOWERS
1994, SHAO i wspoétaut. 2008). W warunkach
naturalnych roSliny moga uzyskiwac toleran-

cje na niska temperature dzigki aklimatyzacji
do chlodu, czyli stopniowej ekspozycji na ni-
skie temperatury nie powodujace zamarzania
(THOMASHOW 1999). Proces ten jest zwiazany
ze ztozonymi mechanizmami, ktore obejmu-
ja zmiany w ekspresji genow, w zawartosci
skladnikow budulcowych membran, w pod-
wyzszaniu zawartoSci kwasu abscysynowego,
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antyoksydantow, w akumulacji znacznych ilo-
Sci substancji rozpuszczalnych takich jak cu-
kry rozpuszczalne, aminokwasy i betaina gli-
cynowa odgrywajace role w ochronie komo-
rek przed uszkodzeniami w wyniku zamarza-
nia (MA i wspotaut. 2009). Udowodniono, ze
wiele rodzajow cukrow rozpuszczalnych jest
wlaczanych w proces aklimatyzacji do chtodu.
Takimi cukrami sa przede wszystkim dwucu-
kry: sacharoza, trehaloza, a oprocz nich hekso-
zy (fruktoza, glukoza) oraz skrobia i niektore
oligosacharydy, szczegélnie rodziny rafinozy
(RFO), czyli rafinoza i stachioza. RFO sa aku-
mulowane u wielu roslin w odpowiedzi na
ekspozycje w niskich temperaturach (CHAT-
TERTON i wspotaut. 1990, BACHMANN i wspok-
aut. 1994). Utrzymanie lub wzrost zawartoSci
sacharozy (PALONEN i wspotaut. 2000) oraz
wzrost zawartoSci rafinozy i stachiozy (IMANI-
SHI i wspotaut. 1998, MORSY i wspotaut. 2007)
zapewnialo wysoka tolerancj¢ roSlin na stres
chtodu. Ponadto stwierdzono 2-krotnie pod-

wyzszony poziom monosacharydu pentozy,
arabinozy, podczas traktowania chlodem ro-
slin Coffea canephora (PARTELLI i wspolaut.
2010). Arabinoza za$, podobnie jak hydroksy-
prolina, jest waznym skladnikiem glikoprotein
i odgrywa wazna role strukturalna w budowie
Sciany komorkowej, szczegolnie w warunkach
dziatania zimna, gdyz utrzymuje rozciagliwosc
Sciany komorkowej. W zwiazku z akumulacja
poszczegolnych cukrow rozpuszczalnych, a
szczegOlnie sacharozy i fruktanow, w metabo-
lizmie cukrOw podczas stresu niskiej tempera-
tury obserwowano zdolno$S¢ do zwickszania
aktywnoSci nastepujacych enzymow: syntazy
fosfosacharozowej (SPS, EC 2.4.1.14), syntazy
sacharozowej (SS, SuSy, EC 2.4.1.13) oraz fruk-
tozylotransferazy sacharoza: sacharoza (SST,
EC 2.4.1.99) (Guy i wspotaut. 1992). Kontrole
metabolizmu sacharozy u roSlin w odpowie-
dzi na zmienne warunki Srodowiska opisano
w pracy przegladowej CIERESZKO (2000).

METABOLIZM CUKROWCOW W WARUNKACH WYSOKIE] TEMPERATURY

Poziom catkowitej iloSci cukrow roz-
puszczalnych w roSlinach jest podwyzszony
rowniez podczas stresu wysokiej temperatu-
ry. Zawarto$¢ tych cukrow wiaze sie z uzy-
skiwaniem termotolerancji, czyli odpornosci
na stres cieplny. Efektem szoku cieplnego
na metabolizm weglowodanoéw byto istot-
ne zwickszenie ich zawartoSci w siewkach
m. in. Brassica spp. oraz zwi¢kszenie ak-
tywnoSci enzymatycznej inwertazy (INV, EC
3.2.1.26) (KAUR i wspotaut. 2009). Taki stan
jest wynikiem mechanizmu adaptacyjnego
do warunkow stresu i skutkuje ochronnym
wplywem cukrow i ich dzialaniem jako cza-
steczki sygnalne. Do weglowodanow, ktore

sa akumulowane podczas dzialania stresu
cieplnego naleza przede wszystkim: fruktoza,
sacharoza, galaktinol i rafinoza (PANIKULANGA-
RA i wspotaut. 2004). W odpowiedzi na stres
wysokiej temperatury w roSlinach Arabidop-
sis typu dzikiego oraz w roSlinach transge-
nicznych ze zwickszona ekspresja gtdwnego
czynnika transkrypcyjnego szoku cieplnego
HSF3 stwierdzono indukcj¢ ekspresji genu
syntazy galaktinolu (GolS1, EC 2.4.1.123) —
kluczowego enzymu odpowiedzialnego za
biosynteze oligosacharydéw rodziny rafinozy
(RFO): rafinozy, stachiozy i werbaskozy (PA-
NIKULANGARA i wspotaut. 2004).

WPEYW STRESU DEFICYTU WODY NA METABOLIZM CUKROWCOW I CUKROLI

W warunkach niedoboru wody rosliny
reaguja bardzo szybko w rdznorodny spo-
sob. Jedna z reakcji jest regulacja potencja-
lu osmotycznego w komorkach dzieki aku-
mulacji roznych substancji, ktore powoduja
utrzymanie odpowiedniego turgoru, prze-
wodnictwa szparkowego, intensywnosci fo-
tosyntezy, transpiracji i obnizenie wrazliwo-
sci lisci (THOMAS 1997). Ponadto, stres defi-
cytu wodnego moze powstawal przy wielu
warunkach Srodowiskowych, wlaczajac w to
oprocz suszy, zasolenie, a takze ekstremalne
temperatury. Wiele czasteczek zwiazanych z

regulacja osmotycznoSci, a w szczegolnosci
poliole (cukrole — alkohole cukrowe, poli-
hydroksylowe np. mannitol, ononitol, pini-
tol) maja takze zdolnoSC niszczenia toksycz-
nych reaktywnych form tlenu (ROS) (SHEN
i wspolaut. 1997). W roslinach Cercis cana-
densis znacznie zwickszala sic pod wpltywem
suszy zawartoSC D-pinitolu (GRIFFIN i wspot-
aut. 2004). Rola pinitolu i jego prekursorow,
myo-inozytolu i ononitolu jako osmoprotek-
tantow, zostala dobrze poznana u Mesembry-
athemum crystallinum L. (VERNON i BOHNERT
1992). Akumulacja tych osmoprotektantow
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i antyoksydantow reprezentuje fizjologicz-
na odpowiedz na susze i mechanizm obro-
ny przed fotoinhibicja (GRIFFIN i wspotlaut.
2004). ZawartoS¢ sacharozy oraz skrobi byla
natomiast zmniejszana przez susz¢ (MOHAM-
MEDKHANI i HEIDARI 2008), a calkowita iloS¢
cukrow rozpuszczalnych tworzyly glukoza i
fruktoza, a poza tym zwickszala sie iloS¢ cu-
kroli: myo-inozytolu, ononitolu i z przewaga
pinitolu (GRIFFIN i wspoétaut. 2004). Udowod-
niono, ze lepszym markerem tolerancji na
susze u Triticum durum Desf. jest zawartoS¢
cukrow rozpuszczalnych niz proliny (AL Ha-
KIMI i wspolaut. 1995). Akumulacja weglo-
wodanoéw rozpuszczalnych jest silnie skore-
lowana z uzyskiwaniem przez roSliny odpor-
noSci na susze (HOEKSTRA i BUITINK 2001).
Podczas dzialania stresu deficytu wody ob-
nizala sie takze zawartoS¢ oligosacharydow:

galaktinolu, rafinozy i stachiozy, podobnie
jak weglowodanoéw niestrukturalnych (hek-
soz, sacharozy i skrobi). Bylo to zwiazane z
hamowaniem aktywnoSci enzymu GolS1 oraz
indukcja aktywnoSci transferazy metyloinozy-
tolu (IMT, EC 2.1.1.4) (PATTANAGUL i MADORE
1999). Enzym IMT katalizuje metylacje myo-
-inozytolu w szlaku biosyntezy ononitolu i
jego aktywnoS¢ jest kluczowa dla tolerancji
deficytu wodnego, a takze stresu solnego.
Stwierdzono indukcje transkryptow GmIMT
(cDNA IMT z Glycine max) w lisSciach sie-
wek transgenicznej soi oraz rzodkiewnika
podczas dzialania stresu suszy i zasolenia, a
ponadto potwierdzono obecnos¢ produk-
tu bialkkowego GmIMT i jego substratu przy
uzyciu systemu rekombinacyjnego w Escheri-
chia coli (AHN i wspotaut. 2011).

METABOLIZM CUKROWCOW I CUKROLI W WARUNKACH ZASOLENIA

Ilos¢ weglowodanow  rozpuszczalnych
ma wazne znaczenie podczas dzialania stre-
su solnego, poniewaz wtedy sa one syntety-
zowane i akumulowane w cytozolu. Wzrost
zawartoSci cukrow poprawia regulacje osmo-
tyczna i utrzymanie turgoru podczas wzrostu
w warunkach zasolenia, ktore wpltywaja na
roSliny poprzez obnizenie potencjalu osmo-
tycznego i pobierania wody oraz toksycznosc
specyficznych jonow (Na', K', ClI) (NEMA-
TI i wspotaut. 2011). Jednak rola cukrow w
efektach jonowych jest ciagle niewyjasniona
(SIRINGAM i wspotaut. 2011). RoSliny, ktore
posiadaja zdolnos¢ do tolerancji zasolenia
akumuluja cukry proste oraz oligosacharydy
(rafinoze i stachioze). Stres solny indukowat
synteze cukrow u takich gatunkow roslin jak:
stonecznik, jeczmien, sorgo, pomidor, ryz,
rzodkiewnik, topola, kukurydza (PARVAIZ i
SATYAWATI 2008, PATTANAGUL i THITISAKSAKUL
2008). Ponadto, akumulacja cukréw rozpusz-
czalnych byla zwiazana z wzrostem zawarto-
Sci jonow Na'. Wiedza na temat metabolizmu
weglowodanow podczas dziatania zasolenia
jest ciagle bardzo ograniczona. Catkowita za-
warto$¢ sacharozy oraz pozostalych cukrow
rozpuszczalnych podwyzszala sie podczas
stresu solnego u ryzu (Oryza sativa L.) od-
miany wrazliwej na zasolenie, natomiast nie
byto takiego efektu u odmiany umiarkowa-
nie wrazliwej i odpornej (PATTANAGUL i THI-
TISAKSAKUL 2008). Stres solny powodowat
przy tym wzrost aktywnoSci enzymu SPS,
jednak aktywnoS¢ ta nie byla skorelowana z

akumulacja sacharozy. Interesujacym bylo, ze
odmiany ryzu umiarkowanie wrazliwe na za-
solenie i odporne nie wykazywaty akumula-
¢ji sacharozy. Podobnie reagowaly wrazliwe
i odporne na zasolenie odmiany pomidora
(BALIBREA i wspotaut. 2000). Reakcja roSlin
wrazliwych mogla by¢ rezultatem redukcji
weglowodanow zapasowych, natomiast re-
akcja roslin odpornych byla odwrotna, gdyz
nastepowala w nich akumulacja skrobi. Jed-
nakze skrobia moze nie odgrywac znaczacej
roli w mechanizmie tolerancji na zasolenie.
Sugeruje sie, ze zdolnoS¢ roslin do magazy-
nowania cukrOw w postaci skrobi pomaga
unikna¢ zmian metabolicznych z powodu
nadmiaru sacharozy w cytoplazmie komorek
(PATTANAGUL i THITISAKSAKUL 2008). Uwaza
sie, ze wzgledna tolerancja zasolenia zwia-
zana jest z akumulacja mannitolu i trehalo-
zy, ktore odgrywaja role w osmoregulacji
podczas dzialania tego stresu abiotycznego
(MORSY i wspotaut. 2007, PARVAIZ i SATYAWA-
TI 2008). Proporcja mannitolu w catkowitym
spektrum weglowodanow osiagala wiecej
niz 40% i zwigkszala si¢ dwukrotnie w po-
rownaniu do jego zawartoSci w roslinach
kontrolnych Olea europaea L. (REJSKOVA i
wspotaut. 2007). Oligosacharydy z rodziny
rafinozy (RFO) nie odgrywaja szczegolnej
roli podczas stresu zasolenia, gdyz w zadnym
przypadku nie byly obszernie badane i ich
rola jest niewyjaSniona. Ponadto stwierdzo-
no, ze w roSlinach stonolubnych, tzw. halo-
fitach, oraz innych, np. Glycine max, Aster
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tripolium, Arenaria peploides, Medicago sa-
tiva, Pinus pinaster, Spergularia marginata,
magazynowane sa bardzo duze iloSci cyklicz-
nych polioli, takich jak myo-inozytol, i jego
metylowanych pochodnych, takich jak D-ono-
nitol i D-pinitol (SENGUPTA i wspotaut. 2008).
Ich biosynteza wymaga zaangazowania czte-
rech Sciezek enzymatycznych poczawszy od
prekursora glukozo-6-fosforanu. Myo-inozytol
jest syntetyzowany z glukozo-6-fosforanu w
dwoch reakcjach katalizowanych przez syn-
taze 1-fosforanu myo-inozytolu (MIPS, INO,
EC 5.5.1.4). Nastepnie produkt MIPS jest
specyficznie defosforylowany przez Mg*"
-zalezna monofosfataze 1-fosforanu L-myo-
-inozytolu (IMP, EC 3.1.3.25) i tworzy wolny
inozytol. Podczas dzialania stresu solnego w
roSlinach inozytol moze by¢ metylowany do
D-ononitolu przez IMT w reakcji zaleznej od
S-adenozylometioniny (SAM). D-ononitol jest
nastepnie epimeryzowany przez epimeraze
D-ononitolu (OEP) i w ten sposOb powsta-
je D-pinitol, ktéry moze by¢ demetylowany
do D-chiro-inozytolu (SENGUPTA i wspolaut.
2008, PATRA i wspolaut. 2010, AHN i wspok-

aut. 2011). Gen kodujacy enzym MIPS (INO)
zostal sklonowany z réznych gatunkéw ro-
slin: Arabidopsis thaliana, ryz, soja, sezam,
halofitow Mesembryanthemum crystallinum
i Porteresia coarctata (PcINOI), przy czym
transkrypcja tego genu u halofitow byla in-
dukowana przez stres solny (AHN i wspotaut.
2011) i biosynteza pinitolu z inozytolu byta
regulowana i wzmagana przez dzialanie tego
stresu abiotycznego (SENGUPTA i wspoétaut.
2008). Gen kodujacy enzym IMP nie zostat
jeszcze sklonowany z zadnego organizmu
(AHN i wspotaut. 2011). Z wyzej wymienio-
nych halofitow sklonowano réwniez gen
kodujacy enzym IMT. Indukcje transkrypcji
tego genu przez stres solny stwierdzono u
tychze halofitobw oraz w roSlinach transge-
nicznych Nicotiana tabacum wykazujacych
koekspresje genow PcINO1 i McIMT1 (PATRA
i wspotaut. 2010), a takze w A. thaliana z
nadekspresja genu GmIMT (AHN i wspolaut.
2011). W wyniku tej indukcji roSliny transge-
niczne charakteryzowaly sie zwickszona tole-
rancja na stres solny.

STRES NADMIARU WODY A METABOLIZM WEGLOWODANOW

Nadmiar wody w glebie spowodowany
czestymi deszczami, okresowym zalewaniem
czy powodziami jest tez czestym problemem
dotykajacym glownie roSliny uprawne. Bar-
dzo wazna biologiczna konsekwencja zalania
woda jest niedobor (hipoksja) lub catkowity
brak tlenu (anoksja) w glebie, ktory ograni-
cza wzrost, rozwoj i produkcje roslin. Gatun-
ki roSlin tolerujace ten rodzaj stresu moga
adaptowac¢ sie¢ do jego warunkow dzieki
mechanizmom morfologicznym i metabolicz-
nym. Mechanizmy morfologiczne to przede
wszystkim rozwoj korzeni bocznych z do-
brze uformowana aerenchyma zawierajaca
bariere dla dyfuzji tlenu z pedéw do korzeni,
aby moglo w nich zachodzi¢ oddychanie bez-
tlenowe podczas hipoksji lub anoksji. Gtow-
ne efekty metaboliczne odpornosci roslin na
stres nadmiaru wody to: zwickszona aktyw-
nos¢ enzymoOw glikolitycznych i fermenta-
cyjnych, zwickszona dostepnosS¢ cukrow roz-
puszczalnych i zaangazowanie mechanizméw
obrony antyoksydacyjnej przeciw postreso-
wym uszkodzeniom oksydacyjnym (HOSSAIN
i UDDIN 2011). Ponadto, roSliny wytworzyty
dwie strategie zachowania podczas dzialania
stresu nadmiaru wody: (i) strategia ucieczki
z wody zwigzana z szybszym wydluzaniem

pedow np. u ryzu, kukurydzy, Paspalum di-
latatum, Rumex palustris oraz (ii) strategia
spoczynku zwiazana z zuzywaniem weglowo-
danéw zapasowych, np. u niektorych odmian
ryzu, jednego zimujacego ekotypu Ranuncu-
lus repens i Rumex crispus (MANZUR i wspoOt-
aut. 2009). Poza tym stwierdzono, ze u Lotus
tenuis strategia zachowania mogla zmieniac
siec w zaleznoSci od glebokoSci zanurzenia
w wodzie. Catkowite zanurzenie tych roSlin
w wodzie powodowato spoczynek, podczas
ktorego nastepowala jedynie utylizacja cu-
krow rozpuszczalnych i skrobi w procesie
oddychania beztlenowego, podczas gdy w
warunkach czeSciowego zanurzenia roSliny
szybko rosty, ale nie zuzywaly weglowoda-
now zapasowych (MANZUR i wspotaut. 2009).
Odpowiednia zawarto$S¢ cukrow, ktore moga
by¢ szybko metabolizowane poprzez fermen-
tacje w warunkach hipoksji lub anoksji w ko-
rzeniach jest jednym ze sktadnikéw mechani-
zmu adaptacyjnego w odpowiedzi na stres
nadmiaru wody i niedoboru tlenu (SAIRAM i
wspotaut. 2009, HOSSAIN i UDDIN 2011). Za-
warto$S¢ cukrow zapasowych w korzeniach i
aktywno$¢ enzymow hydrolizujacych sacha-
roze sa waznymi determinantami tolerancji
stresu nadmiaru wody u roSlin uprawnych
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(SAIRAM i wspotaut. 2009). W hydrolize sa-
charozy zaangazowane sa enzymy z grupy
inwertaz (INV), ktorych aktywnoSc jest ha-
mowana oraz SuSy, ktorej aktywnoSc¢ jest
wzmagana w czasie hipoksji. Korzenie roslin
genotypow odpornych zawieraly wiecej cu-
krow, w tym redukujacych i nieredukujacych
niz korzenie roSlin genotypow wrazliwych.
Ponadto nadmiar wody indukowal wzrost za-
wartoSci cukrow redukujacych dzieki zwiek-
szonej aktywnoSci SuSy w genotypach od-
pornych, potwierdzonej jednoczesSnie wyzsza
ekspresja mRNA dla SuSy (SAIRAM i wspotaut.
2008, 2009). Z drugiej strony stwierdzono,
ze degradacja sacharozy wymaga obnize-
nia zuzycia tlenu i pozwala unikna¢ anoksji,
kiedy stezenie tlenu w tkankach jest bardzo
niskie (HORCHANI i wspoétaut. 2011). Skro-
bia magazynowana w korzeniach Medicago
sativa oraz kukurydzy byla mobilizowana i
hydrolizowana dzieki podwyzszonej aktyw-
noSci a-amylazy do cukrow rozpuszczalnych
juz na wczesnym etapie zalewania, co prowa-
dzito do istotnego zwickszenia zawartoSci sa-

charozy i heksoz, ktora nastepnie stopniowo
zmniejszala si¢ podczas dzialania stresu (Ca-
STONGUAY i wspotaut. 1993, Liao i LIN 2001,
POURABDAL i wspotaut. 2008). Odporne na
zalewanie genotypy ryzu charakteryzowaly
si¢ zwickszona ekspresja genu RAmy3D oraz
wysoka aktywnoScia amylazy, ktora byla od-
powiedzialna za rozpad skrobi i wysokie ste-
zenie cukrow rozpuszczalnych podczas kiel-
kowania nasion i dostarczala niezbednych
substratow do produkcji energii wymaganej
do wzrostu i utrzymania metabolizmu (ISMAIL
i wspotaut. 2009). Do akumulacji skrobi oraz
cukrow rozpuszczalnych podczas dziatlania
stresu nadmiaru wody dochodzito natomiast
w liSciach roznych gatunkoéw roslin np. He-
lianthus annuus, Citrus sinensis, Pinus sero-
tina, Momordica charantia i bylo spowodo-
wane zmniejszeniem tempa fotosyntezy oraz
stopnia translokacji weglowodanow z liSci
do korzeni, zahamowaniem wzrostu i niskim
poziomem metabolizmu w korzeniach (LIAO
i LIN 2001, IRFAN i wspotaut. 2010, KANG i
wspoétaut. 2010).

ROLA FRUKTANOW I TREHALOZY W ODPORNOSCI ROSLIN NA STRES ABIOTYCZNY

Fruktany sa polimerami fruktozy po-
chodzacej z rozpadu sacharozy i wystepuja
w ok. 15% roslin kwiatowych oraz u wie-
Iu bakterii i grzybow (MARTINEZ-FLEITES i
wspotaut. 2005). U roslin dwuliSciennych
fruktany typu inuliny sa akumulowane jako
dhugoterminowe weglowodany zapasowe w
organach podziemnych, korzeniach i bul-
wach (VALLURU i VAN DEN ENDE 2008). U
traw, graminan, lewan i fruktany powstaja-
ce z neokestozy dziataja jako krotkotrwate
sktadniki zapasowe w wierzchotkach wzro-
stu, blaszkach liSciowych, wydluzajacych si¢
podstawach lisci, a ponadto sa tez akumulo-
wane na dluzszy czas, aby przetrwaé okres
zimowy. Podstawowa rola fruktanow jest
zapewnienie dodatkowej energii, regulacja
osmozy oraz ochrona ro$lin przed stresem
chtodu i suszy poprzez stabilizacje mem-
bran (HINCHA i wspotaut. 2003). Zawartosc
fruktanéw i ich metabolizm sa SciSle zwig-
zane z tolerancja chtodu i suszy (DE ROOVER
i wspotaut. 2000, LIVINGSTON i wspotaut.
2009). Mechanizmy molekularne dziatania
fruktanOw w czasie ochrony przeciw stre-
som abiotycznym nie sa jeszcze poznane.
Fruktany jako jedyna klasa polisacharydow
jest zdolna do interakcji z fosfolipidami w
blonie komoérkowej w podobny sposob jak

disacharydy i RFO. Podczas dziatania stre-
sow chtodu i suszy fruktany silnie oddziaty-
wuja na blony komoérkowe poprzez bezpo-
Srednie wiazanie wodoru do grup fosforo-
wych i cholinowych lipidow, co ogranicza
odplyw wody z membran (HINCHA i wspol-
aut. 2000, 2003). Ponadto te weglowodany,
szczegOlnie typu inuliny, zaglebiaja sie w
dwuwarstwy lipidowe zmieniajac konforma-
cje i takze w ten sposob ochraniaja je przed
zmiana fazy (VEREYKEN i wspotaut. 2001).
PrzejScie fazowe lipidow jest odpowiedzial-
ne za wickszos¢ uszkodzen spowodowanych
zwiekszeniem przepuszczalnosci bton. Fruk-
tany moga zaglebiac si¢ bardziej w membra-
ny (bardziej niz sacharoza) powodujac ich
stabilizacje oraz moga reagowa¢ z wolnymi
rodnikami i reaktywnymi formami tlenu
(ROS), dlatego tez stwierdzono, ze pelnia
rowniez role w obronie przed stresem oksy-
dacyjnym (VALLURU i VAN DEN ENDE 2008).
Sugeruje sie, ze fruktany bezpoSrednio wy-
miataja ROS lub dzialaja poSrednio poprzez
stymulacje innych specyficznych antyok-
sydacyjnych mechanizméw obrony np. re-
akcji utleniania zredukowanego glutationu
(GSH) do disulfidu glutationu (GSSG), kwa-
su askorbinowego do dehydroaskorbinowe-
go lub usuwania jonéw ponadtlenkowych
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przez dysmutaze ponadtlenkowa (VAN DEN
ENDE i VALLURU 2009).

Trehaloza, nieredukujacy disacharyd gluko-
zy, sktadajacy sie z dwoch reszt glukozowych
potaczonych w pozycji a(1,1) i trehalozo-
-6-fosforan (TGP), ktore sa zaangazowane w
odpowiedZ na stres u wielu organizmow, zo-
staly uznane za nowe regulatory metabolizmu
wegla i rozwoju roslin (RAMON i wspotaut.
2008). Ten rodzaj weglowodanow jest synte-
tyzowany z UDP-glukozy i glukozo-6-fosforanu
poprzez prekursor trehalozo-6-fosforan i wy-
stepuje u wielu organizmow: bakterii, grzy-
bow, bezkregowcoOw i roslin, a takze bardzo
czesto jest akumulowany u organizméw od-
pornych na stres. U bakterii, grzybow, droz-
dzy i glonow funkcjonuje pie¢ réznych szla-
kow biosyntezy trehalozy. U roSlin wyzszych
trehaloza jest syntetyzowana tylko w jeden
sposOb: przez syntaze fosforanu trehalozy
(TPS) i fosfataze fosforanu trehalozy (TPP).
Biosynteza i degradacja trehalozy wraz z kom-
pletnym opisem ekspresji genow za nie odpo-
wiedzialnych zostala poznana przede wszyst-
kim dzieki roSlinie modelowej A. thaliana, a
takze ryzu, soi, tytoniu, ziemniaka, pomidora
i kukurydzy (PAUL i wspotaut. 2008, SCHLU-
EPMANN i PAUL 2009, JIANG i wspotaut. 2010,
PONNU i wspotaut. 2011). Rola trehalozy w
tolerancji stresu abiotycznego zostala po raz
pierwszy zademonstrowana przy rehydratacji
roslin  Myrothamnus flabellifolius, Selaginel-
la tamarascina i Selaginella lepidophylla. Te
rosliny sa odporne na desykacje i moga wy-
trzymywac catkowita dehydratacje, a po po-
nownej rehydratacji odzyskuja catkowicie zy-
wotnoS¢. ZawartoS¢ trehalozy w ich tkankach
siegala od 3 do 12 mg g' Swiezej masy i dzia-
fala ochronnie na biatka i membrany. Oprocz
stresu suszy akumulacja trehalozy miata miej-
sce rOwniez podczas dzialania stresu niskiej i
wysokiej temperatury oraz zasolenia. Ponadto
analiza mikromacierzy wykazala, ze najwiecej
genow zwiazanych z metabolizmem trehalozy
u A. thaliana reagowato na stresy abiotyczne
takie jak chlod, zasolenie i promieniowanie
UV (IORDACHESCU i IMAI 2008). Obecnie rézne
grupy badaczy probuja stworzy¢ rosliny od-
porne na stres poprzez wprowadzanie genow
biosyntezy trehalozy do roslin uprawnych. To-
lerancja suszy jest jedna z pierwszych otrzy-
manych dzieki konstytutywnej nadekspresji
genu syntazy trehalozy z drozdzy (ScTPS1) w
tytoniu i genu AtTPS1 w A. thaliana. Otrzy-
mane linie transgeniczne akumulowaly wiecej
trehalozy, a A. thaliana wykazywal tez wyzsza
zawarto$¢ trehalozo-6-fosforanu. Transgenicz-

ne pomidory z nadekspresja genu ScTPS1 byly
rowniez bardziej odporne na zasolenie, susze
i stres oksydacyjny. Ryz z nadekspresja genow
syntazy trehalozy z Escherichia coli (OtsA i
OtsB) byl odporny na stres zasolenia i stres ni-
skiej temperatury. Ponadto te rosliny charak-
teryzowaly sie zwickszona od 3- do 10-krotnie
zawartoScia trehalozy w poréwnaniu do ro-
slin kontrolnych nietransgenicznych, wyzsza
aktywnoScia fotosyntetyczna i ogolna zawar-
toscia weglowodanow (FERNANDEZ i wspotaut.
2010). Akumulacja trehalozy moze redukowac
przekazywanie sygnalow wywotanych przez
ROS i tym samym moze wplywaé na poz-
niejsza odpowiedZz obronna roSliny. Rola tre-
halozy w przekazywaniu sygnatow pozostaje
kontrowersyjna z powodu przeciwstawnych
rol trehalozy i trehalozo-6-fosforanu. Trehalo-
za wspoldziatata z lipidami i biatkami, ktore
sa czeScia kaskady przekazywania sygnatow. Z
drugiej strony, trehalozo-6-fosforan hamowat
heksokinaze (sensor glukozy) u drozdzy (PAUL
i wspotaut. 2008). Ostatnie badania wykazaty,
ze TGP wywieral hamujacy wplyw na kina-
ze SnRK1, kluczowy regulator transkrypcji u
Arabidopsis, w transgenicznych komorkach
zawiesinowych trzciny cukrowej, w ekstrak-
tach z ziaren pszenicy, bulwach ziemniaka
(PONNU i wspotaut. 2011). Hamowanie kina-
zy SnRK1 przez T6P powodowalo nastepnie
aktywacje czynnika transkrypcyjnego bZIP11,
ktory wpltywa na ekspresje genodw zwiazanych
z metabolizmem weglowodanow i jest cze-
Scia mechanizmu regulujacego wzrost roslin.
Wykazano takze, ze TOP reguluje metabolizm
skrobi w roSlinach. U Arabidopsis egzogen-
nie podana trehaloza indukowala akumulacje
skrobi poprzez podwyzszenie aktywnosci pi-
rofosforylazy ADP-glukozy (AGP-azy), gtowne-
go enzymu kontrolujacego biosynteze¢ skrobi.
Podobnie TGP utatwial aktywacje AGP-azy w
chloroplastach za pomoca reakcji redoks z
tioredoksyna (Trx) jako posrednikiem (PON-
NU i wspotaut. 2011). Akumulacja sacharozy
w liSciach powodowala réwniez zwickszenie
zawartoSci TOGP w cytozolu, co prowadzito
do aktywacji AGP-azy w chloroplastach bez
widocznej zmiany tempa fotosyntezy. W ten
sposob trehalozo-6-fosforan moze dziata¢ jako
sygnal pomiedzy cytozolem a chloroplastem,
ale mechanizm transportu TO6P do chloropla-
stu jest nieznany (PONNU i wspotaut. 2011)
(Ryc. 1). Podsumowujac funkcje T6P mozna
stwierdzic, ze jest on nowa czasteczka sygnal-
na i kluczowym regulatorem centralnego me-
tabolizmu wegla i wzrostu roslin w odpowie-
dzi na bodzce srodowiskowe.
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ODBIOR, PRZEKAZYWANIE SYGNALOW I REGULACJA GENOW JAKO EFEKT DZIALANIA
WEGLOWODANOW PODCZAS STRESU ABIOTYCZNEGO

Cukry rozpuszczalne sa bardzo szybko
przeksztatlcane podczas wzrostu i rozwoju
roslin. Sacharoza rozkladana jest na glukoze i
fruktoze, a nadmiar tych heksoz jest ponow-
nie wykorzystywany do syntezy sacharozy.
Ta interkonwersja jest bardzo narazona na
stresy zewnetrzne. Cukry, podobnie jak hor-
mony, moga dziala¢ jako pierwotne przekaz-
niki i regulowac sygnaly, ktore kontroluja
ekspresje roznych genow bioracych udziat
w metabolizmie i wzroScie roSlin. Ponadto
weglowodany bezposrednio reguluja wzrost
i metabolizm poprzez modulacje ekspresji
genow i aktywnoSci enzymoéw w tkankach
donorowych i akceptorowych (ROsSA i wspol-
aut. 2009). Stwierdzono, ze poziom weglo-
wodanéw w roSlinach jest odpowiedzialny
nie tylko za ekspresje genow, ale rOwniez za
represje. Regulacja genow przez cukry moze
odbywac si¢ na poziomie transkrypcyjnym,
potranskrypcyjnym oraz translacyjnym. Aku-
mulacja cukrow rozpuszczalnych w tkankach
donorowych obniza intensywnos¢ fotosyn-
tezy i wywoluje represje genow kodujacych
biatka uczestniczace w procesie fotosyntezy,
natomiast niesprzyjajace warunki Srodowiska
powoduja zréznicowana ekspresje poszcze-
go0lnych bialek zwiazanych z metabolizmem
weglowodanow np. enzymoéw zwigzanych z
biosynteza skrobi (AGP-aza) oraz z biosynte-
za sacharozy (SuSy, SPS i INV). Geny, ktorych
produkty sa wykorzystywane w innych szla-
kach metabolicznych i te posiadajace funk-
cje komorkowe, takze sa pozytywnie regu-
lowane przez cukry rozpuszczalne np. geny
kodujace bialka zapasowe takie jak: patatyna,
sporamina oraz geny kodujace biatka obron-
ne np. inhibitor II proteinazy. Wiele genow
moze tez ulega¢ represji przez cukry np.
geny kodujace: oa-amylaze, endopeptydaze,
SuSy, syntaze asparaginy, syntaz¢ jablczanu,
liaze izocytrynianu (ROSA i wspotaut. 2009).
Jednak mechanizmy zwiazane z odbiorem,
przekazywaniem sygnalow cukrowych i re-
gulacja genow przez cukry w roSlinach wyz-
szych nie zostaly do konca wyjasnione. Wiele
badan dotyczacych mechanizmow aktywacji
i represji wykazato ich regulacje przez cukry
na poziomie transkrypcyjnym. Ta regulacja
odgrywa szczegolna role podczas odpowie-
dzi roslin na stresy Srodowiskowe (PRICE i
wspotaut. 2004). W badaniach majacych na
celu okreslenie szlakow percepcji i przekazy-
wania sygnalu cukrowego wykorzystano wie-

le mutantow A. thaliana ze zmniejszona (np.
mutant 7s7, ang. reduced sugar response) lub
zwiekszona wrazliwoScia na cukier (np. gss,
ang. glucose super sensitive; Zss, ang. high
sugar response) lub nie reagujacych na steze-
nie cukru (np. gin, ang. glucose insensitive;
sis, ang. sucrose insensitive). Sygnaly cukro-
we sa odbierane przez receptory zewnatrz- i
wewnatrzkomorkowe oraz przekazywane da-
lej wewnatrz komorki przy pomocy kaskad
specyficznych kinaz i fosfataz biatkowych. W
momencie, gdy dotra do jadra komoérkowego
wywoluja aktywacje czynnikOw transkryp-
cyjnych oraz ekspresje badz represje genow
(Ryc. 1). Odbior i przekazywanie sygnalow
cukrowych prawdopodobnie nastepuje przy
udziale inwertaz zlokalizowanych w Scianie
komorkowej, transporterOw cukrowych w
plazmolemmie (biatko SUT2) oraz enzymu
heksokinazy (HXK1, EC 2.7.1.1) badz nieza-
leznie od heksokinazy lub przy udziale in-
nych sensoréw np. glukokinazy czy frukto-
kinazy. Za kluczowy i konserwatywny sensor
glukozy uznano heksokinaze (HXK1) (Ryc.
1). Heksokinaza jest wielofunkcyjnym bial-
kiem, ktore jest jednoczeSnie enzymem ka-
talizujacym pierwszy etap glikolizy oraz re-
ceptorem glukozy. Oprocz heksokinazy za
sensor glukozy uwaza si¢ receptor Sprz¢zo-
ny z bialkiem G (HANSON i SMEEKENS 2009)
(Ryc. 1). Mechanizmy odbioru i przekazywa-
nia sygnalow cukrowych szczegétowo opisa-
no w pracach przegladowych GUPTA i KAUR
(2005), ROLLAND i wspotaut. (2006), CIERESZ-
KO (2007), RAMON i wspoétaut. (2008), TUTEJA
i SOPORY (2008), HANSON i SMEEKENS (2009).
Wszystkie badania wykonano przy uzyciu
A. thaliana jako gtéwnego roSlinnego sys-
temu modelowego. Za posSrednictwem hek-
sokinazy jest regulowana ekspresja genow
kodujacych biatka metabolizmu fotosyntezy,
ktore ulegaja represji pod wplywem nad-
miaru glukozy, a takze ekspresja genu SuSy
(Susl), ktora byla z kolei stymulowana. Bez
posrednictwa heksokinazy jest stymulowana
ekspresja genu kodujacego pirofosforylaze
ADP-glukozy (CIERESZKO 2007). W przekazy-
wanie sygnalow cukrowych zaangazowane sa
rowniez kaskady specyficznych kinaz biatko-
wych: SnRK (kinazy serynowo-treoninowe),
CDPK (kinazy serynowo-treoninowe zalezne
od jonow Ca?*), MAP (kinazy aktywujace mi-
togen) i wiele innych, a takze fosfatazy bial-
kowe (serynowo-treoninowe i tyrozynowe),
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fitohormony, np. kwas abscysynowy, etylen,
oraz jony wapnia. Kinazy biatkowe KIN10 i
KIN11 (Ryc. 1) sa centralnym punktem, kto-
ry laczy szlaki sygnalne stresu, cukréw i roz-
woju w regulacji metabolizmu, rownowagi
energetycznej, wzrostu i przezywalnosci pod-
czas stresOw abiotycznych (BAENA-GONZALEZ i
wspotaut. 2007). Te kinazy sa katalitycznymi
podjednostkami kompleksu heterotrimerycz-
nej kinazy SnRK1 i sa glownymi regulatorami
transkrypcji oraz aktywuja katabolizm i ha-
muja anabolizm podczas braku energii zwia-

SRODOWISKO

zanego z warunkami stresu (BAENA-GONZALEZ
i SHEEN 2008). Fosforany cukrow, a szczegol-
nie glukozo-6-fosforan i trehalozo-6-fosforan,
powoduja inhibicje aktywnosci kinaz SnRK1,
w tym KIN10 i 11. Biatka KIN10/11 reguluja
ekspresje genow dzieki aktywnoSci specyficz-
nych czynnikéw transkrypcyjnych z grupy
bZIP klasy S1 lub czynnikow przylaczajacych
biatko G (GBF) (BAENA-GONZALEZ i wspotaut.
2007, HANSON i SMEEKENS 2009). Poza regula-
cja transkrypcji kinazy SnRK1 moduluja en-
zymy wazne dla metabolizmu wegla i azotu

TEANEI DONOROWE / AKCEFTOROWE

| STRESY ABIOTYCZHNE

s

MODULACTA
STEZENLA CUKROW

Sue

/1

Sudy,
5P ZMNIETSZENIE
ENERGI

f

Gle-HEK

czynniki transkrypeyine

zmiana ekspresii gendw

NE, SFS,
HMG-CokR,
TPSS, AGP-xa

Ryc. 1. Schemat mechanizmow dzialania cukrow w roSlinach podczas stresOw abiotycznych (wg
ROLLAND i wspotaut. 2006, RAMON i wspotaut. 2008, HANSON i SMEEKENS 2009):

a) odbior sygnatlu glukozowego przez receptor sprzezony z biatkiem G (RGS1/GPA1); b) odbior sygnatu sacha-
rozowego i transport sacharozy przez btony dzigki biatku SUT2; ¢), d) dziatanie heksokinazy (HXK1) jako sen-
sora glukozy w polaczeniu z organellami — chloroplastem i mitochondrium; e) dzialanie heksokinazy (HXK1)
jako sensora glukozy w cytozolu oraz f) w jadrze komorkowym; g) bezposrednie dzialanie kinazy KIN10/11
(SnRK1) w warunkach stresOw abiotycznych poprzez inaktywacje enzymow oraz hamowanie KIN10/11 przez
cukry, gléwnie TOP, ktory aktywuje rowniez AGP-az¢ w chloroplastach. Glc: glukoza, Suc: sacharoza, Fru: fruk-
toza, Tre: trehaloza, T6P: trehalozo-6-fosforan, GOP: glukozo-6-fosforan, SuSy: syntaza sacharozowa, INV: inwer-
taza, TPS: syntaza fosforanu trehalozy, TPP: fosfataza fosforanu trehalozy, NR: reduktaza azotanowa, SPS: synta-
za fosfosacharozowa, HMG-CoAR: reduktaza 3-hydroksy-3-metyloglutarylo-koenzymu A.
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poprzez bezposSrednia fosforylacje np. inak-
tywuja reduktaze azotanowa (NR) i SPS (Ra-
MON i wspotaut. 2008), reduktaze 3-hydroksy-
-3-metyloglutarylo-koenzymu A (HMG-CoAR),
syntaze 5 trehalozo-6-fosforanu (TPS5), AGP-
-aze¢ (BAENA-GONZALEZ i SHEEN 2008) (Ryc. 1).
Mimo, ze w ostatnich latach opisano niekto6-

re mechanizmy dziatania cukréw, jednak po-
trzebne sa dodatkowe badania, aby otrzymac
pelny obraz oddzialywania cukrow w rosli-
nach i poszerzy¢ wiedze o mechanizmach to-
lerancji i adaptacji w czasie stresu abiotycz-
nego.

PODSUMOWANIE

Cukry odgrywaja dwojaka role w rosli-
nach: po pierwsze sa one zaangazowane w
rozne szlaki metaboliczne, a po drugie dzia-
faja jako czasteczki sygnalne regulujace eks-
presje roznych genow, zwlaszcza tych, bio-
racych udzial w fotosyntezie, metabolizmie
sacharozy i syntezie osmoprotektantow. We-
glowodany rozpuszczalne integruja procesy
regulujace i kontrolujace funkcje komorki
roslinnej. Disacharydy np. trehaloza oraz oli-

gosacharydy rodziny rafinozy, a takze polio-
le i cyklitole dzialaja jako protektanty przed
stresami abiotycznymi. Metabolizm trehalo-
zy zostal uznany za nowy, wazny regulator
wzrostu roslin, metabolizmu i odpornosci na
stres. Obecnie kladzie si¢ nacisk na wydajna
produkcje roslin transgenicznych z wyso-
ka tolerancja roznych stresow abiotycznych
dzieki nadekspresji genow odpowiedzialnych
za biosynteze powyzszych cukrow.

METABOLIZM WEGLOWODANOW JAKO JEDEN ZE SKLADNIKQW MECHANIZMOW TOLERANC]JI
NA STRESY ABIOTYCZNE U ROSLIN

Streszczenie

Zmiany w zawartoSci weglowodanow w  tkan-
kach roslinnych sa czesto zaangazowane w odpowie-
dzi roslin na wiele stresOw abiotycznych takich jak
chlod, susza, zasolenie czy zalewanie. Stresy Srodo-
wiskowe sa glownymi przyczynami zmian w meta-
bolizmie weglowodanow. Szlaki sygnalne wywotane
przez cukry wspoldziataja ze szlakami odpowiedzi
na stres i modyfikuja metabolizm. W pracy opisa-
no zmiany w zawartoSci cukréw i ich role podczas

wzrostu i rozwoju roslin w warunkach stresow abio-
tycznych. Ponadto przedstawiono najnowsze dane
na temat sposobu, w jaki roSliny odbieraja i odpo-
wiadaja na czynniki Srodowiskowe poprzez mecha-
nizmy odbioru sygnalow cukrowych. Dyskutowano
takze o zlozonoS$ci Sciezek sygnalnych i znaczeniu
poszczegolnych cukrow rozpuszczalnych dla odpor-

nosci roSlin na stresy abiotyczne.

CARBOHYDRATE METABOLISM AS A COMPOUND OF TOLERANCE MECHANISMS AGAINST
ABIOTIC STRESSES IN PLANTS

Summary

Changes of carbohydrate concentration in plant
tissues have been frequently shown to be involved
in plant responses to many abiotic stresses like cold,
drought, salinity and waterlogging. Environmental
stresses lead to major alterations in carbohydrate
metabolism. The sugar signaling pathways interact
with stress pathways to modulate metabolism. This
review describes the changes in sugar content and

their role during plant growth and development un-
der abiotic stresses. Moreover, recent evidences on
the way how plants sense and respond to environ-
mental factors through sugar-sensing mechanisms
are presented. The complexity of signaling pathways
and importance of several soluble sugars for resist-
ance to abiotic stresses in plants are discussed.

LITERATURA

AHN C., PARK U., PARK P. B., 2011. Increased salt and
drought tolerance by D-ononitol production in
Arabidopsis thaliana. Biochem. Biophys. Res.
Commun. 415, 669-674.

AL HAKIMI A., MONNEVEUX P., GALIBA G., 1995. Solu-
ble sugars, proline and relative water content
(RWC) as traits for improving drought toler-

ance and divergent selection for RWC from T.
polonicum into T. durum. ]J. Genet. Breed. 49,
237-244.

BACHMANN M., MATILE P., KELLER F., 1994. Metabo-
lism of the raffinose family oligosaccharides
in leaves of Ajuga reptans L. Cold acclimation,
translocation and sink to source transition: dis-



622

SYLWIA ZIELINSKA

covery of the chain elongation enzyme. Plant
Physiol. 105, 1335-1345.

BAENA-GONZALEZ E., ROLLAND F., THEVELEIN J. M,
SHEEN J., 2007. A central integrator of transcrip-
tion network in plant stress and energy signal-
ing. Nature 448, 938-942.

BAENA-GONZALEZ E., SHEEN J., 2008. Convergent en-
ergy and stress signaling. Trends Plant Sci. 13,
474-482.

BALIBREA M. E., DELL’'AMICO J., BOLARIN M. C., PEREZ-
-ALFOCEA F., 2000. Carbon partitioning and su-
crose metabolism in tomato plants growing un-
der salinity. Physiol. Plant. 110, 503-511.

BOWERS M. C., 1994. Environmental effects of cold
in plants. [W:] Plant-environment interactions.
Wilkinson R.E. (red.). Marcel Dekker, New York,
391-411.

CASTONGUAY Y., NADEAU P., SIMARD R. R, 1993. Ef
fects of flooding on carbohydrate and ABA le-
vels in roots and shoots of alfalfa. Plant Cell
Environ. 16, 695-702.

CHATTERTON N. J., HARISSON P. A., THORNLEY W. R,
BENNETT J. H., 1990. Sucrosyl-oligosaccharides
and cool temperature growth in 14 forb species.
Plant Physiol. Biochem. 28, 167-172.

CIERESZKO 1., 2006. Kontrola metabolizmu sacharo-
zy u roslin w odpowiedzi na zmienne warunki
srodowiska. Kosmos 55, 229-241.

CIERESZKO L., 2007. Odbior i przekazywanie sygna-
tu wywotanego zmianami poziomu cukrow w
komorkach roslin. Post. Biol. Kom. 34, 695-713.

DE ROOVER L., VANDENBRANDEN K., VAN LAERE A., VAN
DEN ENDE W., 2000. Drought induces fructan
synthesis and 1-SST (sucrose:sucrose fructosyl-
transferase) in roots and leaves of Cichorium
seedlings (Cichorium intybus L.). Planta 210,
808-814.

FERNANDEZ O., BETHENCOURT L., QUERO A., SANGWAN
R. S., CLEMENT C., 2010. Trehalose and plant
stress responses: friend or foe? Trends Plant Sci.
15, 409-417.

GRIFFIN J. J., RANNEY T. G., PHARR D. M., 2004. Heat
and drought influence photosynthesis, water re-
lations, and soluble carbohydrates of two eco-
types of redbud (Cercis canadensis). ]J. Amer.
Soc. Hort. Sci. 129, 497-502.

GuPTA A. K., KAUR N., 2005. Sugar signalling and
gene expression in relation to carbohydrate me-
tabolism under abiotic stresses in plants. J. Bios-
ci. 30, 761-776.

GuYy C. L., HUBER J. L. A, HUBER S. C., 1992. Sucrose
phosphate synthase and sucrose accumulation
at low temperature. Plant Physiol. 100, 502-508.

HANSON J., SMEEKENS S., 2009. Sugar perception and
signaling — an update. Curr. Opin. Plant Biol.
12, 562-567.

HincHA D. K., HELLWEGE E. M., HEYER A. G., CROWE ].
H., 2000. Plant fructans stabilize phosphatidyl-
choline liposomes during freeze-drying. Eur. ].
Biochem. 267, 535-540.

HincHA D. K., ZUTHER E., HEYER A. G., 2003. The pres-
ervation of liposomes by raffinose family oligo-
saccharides during drying is mediated by effects
on fusion and lipid phase transitions. Biochim.
Biophys. Acta 1612, 172-177.

Ho S-L, CHAO Y.-C, ToNG W.F, YU S-M., 2001.
Sugar coordinately and differentially regulates
growth- and stres-regualted gene expression via
a complex signal transduction network nad
multiple control mechanisms. Plant Physiol. 125,
877-890.

HOEKSTRA F. A, BUITINK ]J., 2001. Mechanisms of
plant desiccation tolerance. Trends Plant Sci. 8,
431-438.

HORCHANI F., R'BIA O., ASCHI-SMITI S., 2011. Oxygen
sensing and plant acclimation to soil flooding.
Int. J. Agric. Res. 6, 227-237.

HossAIN M. A., UpDIN S. N., 2011. Mechanisms of
waterlogging tolerance in wheat: morphological
and metabolic adaptations under hypoxia or
anoxia. Aust. J. Crop Sci. 5, 1094-1101.

ImaNisHI H. T., Suzuki T., MARUDA K., HARADA T,
1998. Accumulation of raffinose and stachyose
in shoot apices of Lonicera caerulea L. during
cold acclimation. Sci. Hortic. 72, 255-263.

IORDACHESCU M., IMAI R., 2008. Trehalose biosynthe-
sis in response to abiotic stresses. ]J. Integr. Plant
Biol. 50, 1223-1229.

IRFAN M., HAYAT S., HAYAT Q., AFROZ S., AHMAD A,
2010. Physiological and biochemical changes
in plants under waterlogging. Protoplasma 241,
3-17.

ISMAIL A. M., ELLA E. S., VERGARA G. V., MACKILL D. J,,
2009. Mechanisms associated with tolerance to
flooding during germination and early seedling
growth in rice (Oryza sativa). Ann. Bot. 103,
197-209.

JIANG W., Fu F-L., ZHANG S.-Z., Wu L., L1 W.-C., 2010.
Cloning and characterization of functional tre-
halose-6-phosphate synthase gene in maize. J.
Plant Biol. 53, 134-141.

KANG S.-Y., LEE K. J., LEE G.J., KiM J.-B., CHUNG S.J,,
SONG J. Y., LEE B-M., KIM D. S, 2010. Develop-
ment of AFLP and STS markers linked to a wa-
terlogging tolerance in Korean soybean landra-
ces. Biol. Plant. 54, 61-68.

KAUR P., GHAI N., SANGHA M. K., 2009. Induction of
thermotolerance through heat acclimation and
salicylic acid in Brassica species. Afr. J. Biotech-
nol. 8, 619-625.

Liao C-T., LiN C-H., 2001. Physiological adaptation
of crop plants to flooding stress. Proc. Natl. Sci.
Counc. 25, 148-157.

LivINGSTON D. P. III, HINCHA D. K., HEYER A. G,
2009. Fructan and its relationship to abiotic
stress tolerance in plants. Cell. Mol. Life Sci. 66,
2007-2023.

MA Y., ZHANG Y., LU J,, SHAO H., 2009. Roles of plant
soluble sugars and their responses to plant cold
stress. Afr. J. Biotechnol. 8, 2004-2010.

MANZUR M. E., GRIMDDI A. A., INSAUSTI P., STRIKER G.
G., 2009. Escape from water or remain quies-
cent? Lotus tenuis changes its strategy depend-
ing on depth of submergence. Ann. Bot. 104,
1163-1169.

MARTINEZ-FLEITES C., ORTIZ-LOMBARDIA M., PONS T,
TARBOURIECH N., TAYLOR E. J., ARRIETA J. G., HER-
NANDEZ L., DAVIES G. J., 2005. Crystal structure of
levan-sucrase from the Gram-negative bacteri-
um Gluconacetobacter diazotrophicus. Biochem.
J. 390, 19-27.

MOHAMMADKHANI N., HEIDARI R., 2008. Drought-in-
duced accumulation of soluble sugars and pro-
line in two maize varieties. World App. Sci. J. 3,
448-453.

MoORSY M. R,, JOUVE L., HAUSMAN J.-F., HOFFMANN L.,
McD STEWART J., 2007. Alteration of oxidative
and carbohydrate metabolism under abiotic
stress in two rice (Oryza sativa L.) genotypes
contrasting in chilling tolerance. J. Plant Physiol.
164, 157-167.

NEMATI I., MORADI F., GHOLIZADEH S., ESMAEILI M. A,
BIHAMTA M. R., 2011. The effect of salinity stress
on ions and soluble sugars distribution in
leaves, leaf sheets and roots of rice (Oryza sa-
tiva L.) seedlings. Plant Soil Environ. 57, 26-33.

PALONEN P., BUSZARD D., DONNELLY D., 2000. Changes
in carbohydrates and freezing tolerance during
cold acclimation of raspberry cultivars grown



Metabolizm weglowodanow a tolerancja na stresy abiotyczne u roslin

623

in vitro and in vivo. Physiol. Plant. 110, 393-

ol1.

PANIKULANGARA T. J., EGGERS-SCHUMACHER G., WUN-
DERLICH M., STRANSKY H., SCHOFFL F., 2004. Ga-
lactinol synthase 1. A novel heat shock factor
target gene responsible for heat-induced synthe-
sis of raffinose family oligosaccharides in Arabi-
dopsis. Plant Physiol. 136, 3148-3158.

PARTELLI F. L., VIEIRA H. D., RODRIGUES A. P. D., PAIS
J., CAMPOSTRINI E., CHAVES M. M. C.C., RAMALHO
J. C, 2010. Cold induced changes on sugar con-
tents and respiratory enzyme activities in coffee
genotypes. Ciéncia Rural 40, 781-7806.

PARVAIZ A., SATYAWATI S., 2008. Salt stress and phy-
to-biochemical responses of plants — a review.
Plant Soil Environ. 54, 89-99.

PATRA B., RAY S., RICHTER A., MAJUMDER A. L., 2010.
Enhanced salt tolerance of transgenic tobacco
plants by co-expression of PcINOI and McIMT1
is accompanied by increased level of myo-ino-
sitol and methylated inositol. Protoplasma 245,
143-152.

PATTANAGUL W., MADORE M. A, 1999. Water deficit
effects on raffinose family oligosaccharide me-
tabolism in coleus. Plant Physiol. 121, 987-993.

PATTANAGUL W., THITISAKSAKUL M., 2008. Effect of sa-
linity stress on growth and carbohydrate meta-
bolism in three rice (Oryza sativa L.) cultivars
differing in salinity tolerance. Indian J. Exp.
Biol. 46, 736-742.

PAUL M. J., PRIMAVESI L. F., JHURREEA D., ZHANG Y.,
2008. Trehalose metabolism and signaling.
Annu. Rev. Plant Biol. 59, 417-441.

PONNU J., WAHL V., ScHMID M., 2011. Trehalose-
O-phosphate: connecting plant metabolism
and development. Front. Plant Sci. 2, 70. doi:
10.3389/fpls.2011.00070.

POURABDAL L., HEIDARY R., FARBOODNIA T., 2008. Ef-
fects of three different flooding periods on some
anatomical, morphological and biochemical
changings in maize (Zea mays L.) seedlings.
Asian J. Plant Sci. 7, 90-94.

PRICE J., LAXMI A., MARTIN S. K. S., JANG J. C., 2004.
Global transcription profiling reveals multiple
sugar signal transduction mechanisms in Arabi-
dopsis. Plant Cell 16, 2128-2150.

RAMON M., ROLLAND F., SHEEN ]J., 2008. Sugar sens-
ing and signaling. The Arabidopsis Book, Num-
ber 6, http://www.bioone.org/doi/full/10.1199/
tab.0117.

REJSKOVA A., PATKOVA L., STODULKOVA E., LIPAVSKA H.,
2007. The effect of abiotic stresses on carbohy-
drate status of olive shoots (Olea europaea L.)
under in vitro conditions. ]J. Plant Physiol. 164,
174-184.

ROLLAND F., BAENA-GONZALEZ E., SHEEN J., 2006. Sugar
sensing and signaling in plants: conserved and
novel mechanisms. Annu. Rev. Plant Biol. 57,
675-709.

Rosa M., PrRADO C., PODAZZA G., INTERDONATO R,
GONZALEZ J. A., HILAL M., PRADO F. E., 2009. Sol-
uble sugars — metabolism, sensing and abiotic
stress. A complex network in the life of plants.
Plant Signal. Behav. 4(5), 388-393.

SAIRAM R. K., KUMUTHA D., CHINNUSAMY V., MEENA R.
C., 2009. Waterlogging-induced increase in sug-

ar mobilization, fermentation, and related gene
expression in the roots of mung been (Vigna ra-
diata). ]. Plant Physiol. 166, 602-616.

SAIRAM R. K., KUMUTHA D., EZHILMATHI K., DESHMUKH
P. S., SRIVASTAVA G. C., 2008. Physiology and bio-
chemistry of waterlogging tolerance in plants.
Biol. Plant. 52, 401-412.

SCHLUEPMANN H., PAUL M., 2009. Trehalose metabo-
lites in Arabidopsis — elusive, active and cen-
tral. The Arabidopsis Book, Number 7, http://
www.bioone.org/doi/full/10.1199/tab.0122.

SEKI M., NARUSAKA M., ISHIDA J., NANJO T., FUJITA M.,
OONO Y., KAMIYA A., NAKAJIMA M., ENJU A., SAKU-
RAI T., SATOU M., AKIYAMA K., TAJI T., YAMAGUCHI-
SHINOZAKI K., CARNINCI P., KAWAI J., HAYASHIZAKI
Y., SHINOZAKI K., 2002. Monitoring the expres-
sion profiles of 7000 Arabidopsis genes under
drought, cold and high-salinity stresses using a
full-length ¢cDNA microarray. Plant J. 31, 279-
292.

SENGUPTA S., PATRA B., RAY S., MAJUMDER A. L., 2008.
Inositol methyl transferase from a halophytic
wild rice, Porteresia coarctata Roxb. (Tateoka):
regulation of pinitol synthesis under abiotic
stress. Plant Cell Environ. 31, 1442-1459.

SHao H. B, CHu L. Y, Lu Z. H.,, KANG C. M., 2008.
Primary antioxidant free radical scavengeging
and redox signalling pathways in higher plant
cells. Int. J. Biol. Sci. 4, 8-14.

SHEN B., JENSEN R. G., BOHNERT H. J., 1997. Increased
resistance to oxidative stress in transgenic
plants by targeting mannitol biosynthesis to
chloroplasts. Plant Physiol. 113, 1177-1183.

SIRINGAM K., JUNTAWONG N., CHA-UM S., KIRDMANEE C.,
2011. Salt stress induced ion accumulation, ion
homeostasis, membrane injury and sugar con-
tents in salt-sensitive rice (Oryza sativa L. spp.
indica) roots under iso-osmotic conditions. Afr.
J. Biotechnol. 10, 1340-1346.

THOMAS H., 1997. Drought resistance in plants. [W:]
Mechanisms of environmental stress resistance
in plants. Basra A. S., Basra R. K. (red.). Har-
wood Academic Publ, Netherlands, 1-42.

THOMASHOW M. F., 1999. Plant cold acclimation: fre-
ezing tolerance genes and regulatory mechani-
sms. Ann. Rev. Plant Physiol. Plant Mol. Biol. 50,
571-599.

TUTEJA N., SOPORY S. K., 2008. Chemical signaling
under abiotic stress environment in plants.
Plant Signal. Behav. 3(8), 525-536.

VALLURU R., VAN DEN ENDE W., 2008. Plant fructans
in stress environmenits: emerging concepts and
Sfuture prospects. J. Exp. Bot. 59, 2905-2916.

VAN DEN ENDE W., VALLURU R., 2009. Sucrose, sucro-
syl oligosaccharides, and oxidative stress: scav-
enging and salvaging? J. Exp. Bot. 60, 9-18.

VEREYKEN L. J., CHUPIN V., DEMEL R. A., SMEEKENS S. C.,
DE KRUUFF B., 2001. Fructans insert between the
headgroups of phospholipids. Biochim. Biophys.
Acta. 1510, 307-320.

VERNON D. M., BOHNERT H. J., 1992. A novel methyl
transferase induced by osmotic stress in the fac-
ultative halophyte Mesembryanthemum crystal-
linum. EMBO J. 11, 2077-2085.



