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— from biosynthesis to cellular storage depots
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Stowa kluczowe:

Streszczenie

Biatka zapasowe roélin straczkowych sa jednym z gtéwnych sktadnikéw diety cztowieka i zwie-
rzat. Zgromadzone w ich nasionach sktadniki majg przy tym walory prozdrowotne, wspomaga-
jace zapobieganie wielu chorobom cywilizacyjnym. Jednak nadal isnieje wiele niejasno$ci na
temat mechanizméw wytwarzania pelnowarto$ciowych nasion. Trudno tez wskazaé, ktéry ze
sktadnikéw nasion i w jakiej ostatecznej postaci jest odpowiedzialny za zaobserwowane dzia-
tanie ochronne in vivo. W artykule, na tle réznych rodzajéw biatek zapasowych, przedstawiono
te, odktadane gtéwnie u stragczkowych. Scharakteryzowano je na przyktadzie biatek grochu
(Pisum sativum); przedstawiono mechanizmy towarzyszace ich biosyntezie oraz transportowi
do poszczegdlnych przedzialéw komérkowych. Oméwiono sposoby ich potranslacyjnego
przetwarzania, proces segregacji i sktadowania w przeznaczonych do tego celu wakuolach.
Zebrano dotychczasowa wiedze na temat procesu, w wyniku ktérego zgromadzone w nasionach
depozyty biatkowe staja sie gotowe do wykorzystania.

straczkowe + leguminy - wiciliny - konwiciliny - ciata biatkowe - wakuole lityczne - wakuole magazynu-
jace biatka - transport pecherzykowy
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Summary

Storage proteins of legumes are one of the main components of the human and animal diet.
The substances collected in their seeds have the pro-health values, supporting the prevention
of many civilization diseases. However, there are still many uncertainties about the mecha-
nisms leading to the production of nutritious seeds. It is also difficult to identify which of
their constituents and in what final form are responsible for the observed protective effects
invivo. In this work, on the background of different types of storage proteins, these deposited
mainly in legumes were in the focus of interest. They were characterized on the example of
pea (Pisum sativum) proteins. Mechanisms associated with their biosynthesis and transport to
specific cellular compartments was presented. Ways of their post-translational processing,
segregation and storage in the specific vacuoles were also discussed. Therefore, the paper
presents the state-of-the-art knowledge concerning the processes making the accumulated
protein deposits ready to use by plants, animals and humans.

legumes « legumin « vicilin - convicilin - protein bodies « lytic vacuole - protein storage vacuole - vesicu-
lar transport
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Wsrep

W prawidtowo funkcjonujgcych organizmach zywych,
komérkowy poziom kazdego biatka utrzymywany jest
w stanie réwnowagi dynamicznej, bedacej wypadkowa
proceséw ich biosyntezy i rozpadu. Ciggle przemiany
biatek, odbywajace sie podczas zycia kazdego organizmu,
pozwalaja na utrzymanie w komdrkach kompletnego
zestawu enzyméw, biatek strukturalnych i regulatoro-
wych, a takze na formowanie niezbednych do realizacji
programéw rozwojowych nowych biatek, w odpowie-
dzi na sygnaty $rodowiska, zar6wno zewnatrz-, jak
i wewnatrzkomdrkowego . Kazde biatko stanowi pew-
nego rodzaju rezerwe aminokwaséw, ktéra po jego
degradacji, moze zosta¢ w petni lub cze$ciowo wyko-
rzystana do biosyntezy nowych biatek. Jednak w czasie
ontogenezy roslin, dostepno$¢ wolnych aminokwaséw
czesto nie pokrywa sie czasowo i przestrzennie z zapo-
trzebowaniem na te substraty. W trakcie ewolucji poja-
wily sie wiec swoiste biatka zapasowe, przystosowane
do dtugoterminowego przechowywania aminokwaséw
w nasionach [38].

Roéliny odktadajg biatka w zarodku i komérkach wege-
tatywnych, aby zapewnid rezerwy wegla, azotu i siarki,
potrzebne do pdzniejszego wzrostu i rozwoju [24]. For-
mowanie i akumulacja biatek zapasowych pozwala na
wykorzystywanie wcze$niej zgromadzonych rezerw
w odpowiednim dla roéliny czasie [38]. Biatka zapasowe
maja wysoki stosunek N/C, co wynika ze znacznego
udziatu amidéw i argininy w ich sktadzie aminokwa-
sowym i ma zwigzek z funkcjg magazynowania azotu.
Polimeryzacja podczas biosyntezy pozwala sktadowaé
aminokwasy w stanie osmotycznie nieaktywnym. W cza-
sie formowania, biatka zapasowe sg chronione przed
przedwczesna degradacja przez kilka mechanizméw.
Gléwnym mechanizmem jest oddzielenie ich od cytopla-
zmy w wyspecjalizowanych, otoczonych btong organel-
lach, nazywanych ciatami biatkowymi [38].

Biatka zapasowe

Zmagazynowane w nasionach biatka zapasowe, ze
wzgledu na duza warto$¢ odzywczg, staly sie zaréwno
istotnym skladnikiem diety cztowieka, jak i waznym
sktadnikiem pasz zwierzecych, majacych wptyw na
jako$¢ uzyskiwanych produktéw miesnych. Spozywane
alternatywnie do biatek pochodzenia zwierzecego sa

nie tylko Zrédtem zwigzkéw strukturalnych czy ener-
getycznych, ale réwniez moga petnié role bioaktywna,
bedac prekursorami biologicznie aktywnych peptydéw,
majgcych réznorodne fizjologiczne funkcje [50,53]. Naj-
bogatszym zréditem biatek rolinnych sa nasiona ro$lin
straczkowych np.: soi, fasoli, grochu, tubinu, socze-
wicy itp. Zainteresowanie ro$linami stragczkowymi stale
ro$nie, zaréwno ze wzgledu na wzrost liczby ludno-
$ci na $wiecie, jak i wzrost cen rynkowych surowcéw
sojowych, w cato$ci importowanych z rynkéw pozaeu-
ropejskich oraz konieczno$¢ stosowania w rolnictwie
ekologicznym organizmdéw wolnych od modyfikacji
genetycznych [10,53]. Powszechnie uznaje sie, ze roliny
straczkowe przyczyniaja sie skutecznie zaréwno do
zréwnowazenia diety, jak i dziatajg prozdrowotnie, zapo-
biegajac chorobom sercowo-naczyniowym czy cukrzycy
typu 2. Zwracajg réwniez uwage wlasciwo$ci antynowo-
tworowe, hipocholesterolemiczne i hipotensyjne biatek
pochodzacych z roslin straczkowych. Przypisuje sie im
réwniez udziat w kontroli homeostazy lipidéw i glukozy
oraz w zapobieganiu otylosci [7,10,30,53]. Jednak nadal
nie jest wyjasnione, ktére sktadniki nasion sg odpowie-
dzialne za zaobserwowane dziatanie ochronne in vivo,
dlatego niezmiernie wazna jest ich szczegétowa analiza.

Biatka w nasionach roélin straczkowych stanowia od
okoto 200 g/kg suchej masy u grochu i fasoli do 380-
400 g/kg u soi i tubinu. Biatka zapasowe, ze wzgledu na
réznice w rozpuszczalnosci, podzielono na 4 kategorie:
albuminy - rozpuszczalne w wodzie i buforach wodnych
o neutralnym pH, globuliny - rozpuszczalne w roztwo-
rach soli, prolaminy - rozpuszczalne w alkoholach oraz
gluteliny - rozpuszczalne w roztworach kwasnych lub
zasadowych [43,53].

Albuminy sa akumulowane w wielu nasionach, szczegél-
nie oleistych, czesto oprécz innych biatek zapasowych
np. u stonecznika Helianthus annuus (SFAs, Sun Flower
Albumins), a napiny u rzepaku Brassica napus. Dobrze
poznano réwniez albuminy wystepujace u Bertholletia
exelsa (biatko Ber e1), u Ricinus communis (biatka RicC1
i RicC3) oraz u soi Glycine max (biatka AL1 i AL3) i gro-
chu Pisum sativum (biatka PA2). Albuminopodobne biatka
zapasowe odktadaja réwniez paprocie, np. matteucina
w zarodnikach Matteucia struthiopteris [8,51,53].

Najbardziej rozpowszechnione w ro$linach sa globuliny,
np. wicilina, konwicilina i legumina u Vicia faba i Pisum
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sativum, konglicynina i glicynina u Glycine max, faseolina
u Phaseolus vulgaris, krucyferyna u Brassica napus, alfina
i medykagina u Medicago sativa, kanawalina i konkana-
walina A u Cannavalia sp. oraz heliantynina u Helianthus
annuus [51].

Prolaminy sg charakterystyczne dla roslin jednolicien-
nych. Typowa cechg prolamin jest duza zawarto$¢ pro-
liny i glutaminy (30-70%). Sa jednak znaczne réznice
w strukturze pierwszorzedowej prolamin wystepujacych
u Triticeae (pszenica, jeczmien i zyto) oraz u Panicoideae
(kukurydza, sorgo i proso). W obu grupach wystepuja
prolaminy bogate w siarke i prolaminy ubogie w siarke.
Do najlepiej poznanych prolamin naleza: a-, B-, y-
i 8-zeiny u Zea mays, p-, y-hordeiny u Hordeum sp. i a-,
y-gliadyny u Triticum sp. [24].

Gluteliny, razem z prolaminami, sa gtéwna grupa biatek
zapasowych w bielmie roslin jednolisciennych. Do naj-
bardziej poznanych naleza m.in.: hordenina u Hordeum
vulgare, glutenina u Titicum aestivum czy oryzeina u Oryza
sativa [51].

GLOBULINY STRACZKOWYCH NA PRZYKtADZIE Pisum sativum

Biatka magazynowane w liscieniach grochu (Pisum sati-
vum) charakteryzuja sie duza zawarto$cig izoleucyny,
leucyny, fenyloalaniny i lizyny, ktérej niewielkie ilosci
znajduja sie w innych biatkach pochodzenia roslinnego,
wystepujacych np. w zbozach [32,53]. Biatka zapasowe
u Pisum sativaum naleza gtéwnie do globulin i dzielg sie
na dwie grupy réznigce sie stalg sedymentacji: 115 legu-
miny oraz 7S wiciliny i konwiciliny (ryc. 1). Sa syn-
tetyzowane jako propolipeptydy o réznych masach
czasteczkowych. Ich proteolityczna obrébka nastepuje
w wakuolach magazynujacych biatka - PSV (protein
storage vacuole) [27,58]. Proporcje legumin i wicilin
sg determinowane genetycznie i $rodowiskowo [6,35].
U grochu, stosunek 7S/11S globulin miesci sie w zakresie
1,2-8,0, w zalezno$ci od odmiany, a nasiona moga zawie-
raé §rednio 14-31% biatek [19].

Wszystkie leguminy sktadaja sie z dwéch polipepty-
déw o réznych rozmiarach nazywanych taicuchami
o (okoto 40 kDa) i p (okoto 22 kDa), potaczonych most-
kiem dwusiarczkowym (ryc. 1). Obydwa polipeptydy sa
kodowane przez wspélne mRNA. Powstaty w wyniku
translacji wspdlny prepropolipeptyd jest nastepnie
transformowany w ER do odpowiednich propolipepty-
déw. Propolipeptydy sa ciete na dojrzate taicuchy o i p
przez limitowang proteolize w PSV [58].

Wiciliny i konwiciliny sktadaja sie z pojedynczych tan-
cuchéw [38]. Wiciliny stanowig okoto 35% catkowitej
zawartosci biatek w dojrzatych nasionach Pisum sativum.
Globuliny te sa trimerami o masie 150-170 kDa, skta-
dajagcymi sie z trzech podjednostek o masach okoto 50
kDa (ryc. 1) [16,41,45,58]. Wiciliny sa heterogeniczne,
poniewaz kazda z trzech podjednostek moze wykazywa¢
wysoki stopieri polimorfizmu u poszczegdlnych gatun-

kéw. Heterogeniczno$¢ wywodzi sie z kombinacji wielu
czynnikéw. Jest wynikiem m.in. ekspresji kilku nie-
wielkich wielogenowych rodzin, ktérych indywidualne
geny sa blisko spokrewnione i kodujg rézne sekwencje
pierwotne. Innymi czynnikami sg modyfikacje post-
transkrypcyjne, proteolityczne procesy réznicujgce
i glikozylacja [16,41]. Niektére podjednostki wicilin sa
ciete wskutek potranslacyjnej proteolizy zaraz po bio-
syntezie, dajac w rezultacie peptydy o masach czastecz-
kowych 12,5-33 kDa [20,21,45]. Wielko$¢ powstatych
fragmentéw zalezy od tego, czy podjednostka wiciliny
rozszczepiana byta w jednym, czy w dwéch miejscach
potencjalnej obrébki: w miejscu a:p i/lub miejscu f:y

LEGUMINY
Peptyd Miejsce
sygnalowy cigcia

S
|
S
_ Podjednostka zasadowa
WICILINY
Peptyd Miejsce Miejsce

sygnalowy cigcia A cigcia B

(47-50 kDa)

N (e
(12-16 kDa)

KONWICILINY

Peptyd
sygnalowy

iR D
[ T =

Ryc. 1. Przetwarzanie globulin u grochu (wg [58], zmodyfikowano). Wszystkie
globuliny maja peptyd sygnatowy kierujacy do wnetrza ER, ktdry jest usuwany
wspéttranslacyjnie podczas wchodzenia biatka do Swiatta ER. Leguminy cigte
53 przez enzymy wakuolarne na dwie podjednostki (kwasowa i zasadowa),
ktdre zostaja nastepnie potaczone mostkiem dwusiarczkowym. Wiciliny

maja dwa miejsca potencjalnego ciecia (A i B) w zaleznosci od izoformy.
Rozszczepienie w obu miejscach daje fragmenty a, B, y, rozszczepienie w
miejscu A daje fragmenty (a) i (B+y), natomiast rozszczepienie w miejscu

B daje fragmenty (a+B) i (y). Nie wykazano czy konwiciliny przechodza

jakies modyfikacje post- lub wspéttranslacyjne, inne niz usuniecie peptydu
sygnatowego
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(ryc. 1). W wyniku rozszczepienia powstaja odpowied-
nio polipeptydy o masach: 33 kDa (af), 30 kDa (By), 19
kDa (a), 13,5 kDa (B) i 16 lub 12,5 kDa (y) [41]. Powstate
polipeptydy pozostajg zwiazane z niezmienionymi pod-
jednostkami w natywnym oligomerze 150 kDa [5,45].

Konwiciliny (okoto 70 kDa), sg bardzo podobne budowg
do wicilin. Wyodrebnianie tych biatek jako trzeciej grupy
globulin u Pisum sativum wydaje sie watpliwe. Wedlug
niektérych autoréw, powinny byé uwazane raczej za
a-wiciliny (ryc. 1) [5,41,58].

Biosynteza Biatek w ER

Proces translacji rozpoczyna sie od syntezy sekwencji
aminokwaséw zwanej peptydem sygnatowym, ktéra jest
odpowiedzialna za wspéttranslacyjny transport prekur-
soréw biatek zapasowych z cytoplazmatycznej strony
ER do jego $wiatta. Peptyd sygnatowy jest poczatkowym
(N-terminalnym) fragmentem taficucha o dtugosci 15-29
aminokwaséw. Wyrdznia sie¢ w nim: region h - zbudo-
wany z aminokwaséw hydrofobowych, region n - zbudo-
wany z 2-5 aminokwaséw, majacy tadunek dodatni oraz
region ¢ - zbudowany z okoto 7 aminokwaséw polar-
nych. Nie wykryto homologii peptydéw sygnatowych
dziatajacych w réznych komérkach, a ponadto odmienne
peptydy moga kierowaé rézne biatka do $wiatta ER w tej
samej komérce. Mozliwe jest, ze zréznicowanie odcin-
kéw sygnatowych umozliwia skierowanie réznych bia-
tek do odmiennych obszaréw ER [26,40].

Podczas translacji biatka, peptyd sygnatowy jest poczat-
kowo ukryty w kanale duzej podjednostki rybosomu. Gdy
dlugo$¢ syntetyzowanego taticucha peptydowego przekro-
czy 30-40 aminokwaséw, koniec NH, i nastepujgce po nim
aminokwasy zaczynajg wysuwac sie do cytoplazmy. Rezy-
dujace w cytoplazmie czgsteczki rozpoznajgce sygnat - SRP
(Signal Recognizing Particle) przytaczaja sie, kazda do jed-
nego odcinka sygnatowego, blokujac jednocze$nie miejsce
Aw rybosomie i wstrzymujac biosynteze biatka. Utworzony
kompleks SRP-rybosom wiaze sie z receptorem SRP w bto-
nie siateczki endoplazmatycznej. Czasteczka SRP pozostaje
zwigzana ze swoim receptorem przez krétki czas, pozwa-
lajacy jednak peptydowi sygnatowemu na odnalezienie
i otwarcie kanatu translokacyjnego w btonie ER. Po odta-
czeniu i uwolnieniu SRP do cytoplazmy, rybosom pozostaje
zwigzany z blong siateczki endoplazmatycznej, synteza
biatka zostaje wznowiona, a syntetyzowany polipeptyd
przeciska sie kanatem translokacyjnym, utworzonym przez
zgrupowane biatka, do wnetrza siateczki §rédplazmatycz-
nej. Gdy taficuch biatkowy ma dtugo$é okoto 70-90 amino-
kwaséw, peptyd sygnatowy jest odcinany przez peptydaze
sygnatowa. Proteolityczne usuniecie odcinka sygnatowego
powoduje uwolnienie peptydu do $wiatta siateczki i jest
jednym z warunkéw zachodzacych pézniej modyfikacji
potranslacyjnych [13,38,49]. Przed opuszczeniem ER pre-
kursory biatek zapasowych moga by¢ obiektem potran-
slacyjnej obrébki, polegajacej na glikozylacji, tworzeniu
mostkéw dwusiarczkowych, sktadaniu przez chaperony
i oligomeryzacji [38,62].

W miare przesuwania sie tfancuchéw polipeptydowych
do wnetrza siateczki, podlegaja one faldowaniu i przy-
bieraja charakterystyczna dla siebie konformacje prze-
strzenna. Nad prawidtowym fatdowaniem polipeptydéw
czuwaja biatka opiekuricze - chaperony, np. biatko wia-
zace - BiP (Binding Protein) [18,47]. Biatka BiP otaczaja
na pewien czas nowo powstate polipeptydy biatek zapa-
sowych w $wietle ER, a po spetnieniu swojej roli sg uwal-
niane w sposdb zalezny od ATP [38]. W $wietle ER biatka
sa poddawane $cistej kontroli jakosci. Nieprawidtowo
uformowane biatka pozostaja zwigzane z BiP w $wie-
tle ER, gdzie nastepuje préba przywrdcenia im natyw-
nej struktury. Biatka, ktérych nie udato sie odpowiednio
ztozyé, ulegaja degradacji okre$lanej jako ERAD (ER-
associated protein degradation). W procesie dyslokacji
biatka te sg transportowane do cytosolu, a tam ostatecz-
nie degradowane przez system proteasomdéw [36,47,63].

W przyjeciu prawidtowej struktury niektérych biatek,
bardzo wazna role odgrywa tworzenie mostkéw dwu-
siarczkowych, ktére kowalencyjnie tacza reszty cyste-
iny w taficuchach biatka. Potaczenia te pozwalaja nadaé
czasteczkom biatka termodynamicznej i mechanicz-
nej stabilnosci oraz kontrolowaé wtasciwe faldowanie
i aktywnosé. Wprowadzenie mostkéw dwusiarczkowych
do polipeptydu wymaga wspédtpracy pary enzyméw:
oksydoreduktazy (np. ER oksydoreduktazy 1 - ERO1)
i izomerazy disiarczkowej biatek PDI (protein di-sul-
fide isomerase). ERO1 generuje mostki dwusiarczkowe
de novo, natomiast PDI - wystepujaca tylko w ER, moze
zmieni¢ uktad mostkéw dwusiarczkowych w syntety-
zowanym biatku, dzieki oddzialywaniu swojej reszty
cysteiny z mostkiem dwusiarczkowym biatka. Oprécz
mostkéw miedzytanicuchowych moga wystepowaé réw-
niez wewnatrztaticuchowe dwusiarczkowe potgczenia,
ktére przyczyniaja sie do utrzymania struktury tetra-
merycznej [43]. Mostki dwusiarczkowe tworzone sg mie-
dzy taricuchami « i p legumin, natomiast w wicilinach
nie wystepuja [38].

Glikozylacja polega na dodaniu do prekursoréw bia-
tek zapasowych reszt cukrowych bogatych w mannoze
[51]. Proces ten moze zachodzié juz podczas transloka-
cji biatka do $wiatta ER lub dopiero w aparacie Golgiego.
Glikozylacja niektérych biatek warunkuje ich aktyw-
no$¢, a innym jedynie utatwia dojrzewanie i chroni
przed degradacja proteolityczna. Glikozylacja moze by¢
réwniez istotna dla ochrony biatek w czasie wysychania
nasion [51]. Leguminy na ogdt nie ulegaja glikozylacji,
z wyjatkiem polipeptydu leguminy tubinu. U Pisum sati-
vum glikozylowana jest niewielka cze$¢ wicilin [38].

Oligomeryzacja polega na taczeniu kilku taricuchéw
biatek w jedng czasteczke. Proces ten moze zachodzié
wspdttranslacyjnie, potranslacyjnie lub nastepowac po
faldowaniu poszczegdlnych jednostek. Jezeli fatdowanie
nastepuje z udziatem chaperondw, to do oligomeryzacji
moze doj$¢ dopiero po odtaczeniu biatek opiekuticzych.
Oligomeryzacja moze zachodzi¢ w $wietle ER lub w dik-
tiosomie. Biatka oligomeryczne moga sie sktadaé z takich
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samych podjednostek - homooligomeréw lub z réznych
podjednostek - heterooligomeréw. Proleguminy i wici-
liny ulegaja trimeryzacji w $wietle ER i w tej postaci sa
transportowane z ER do PSV [2,38].

Transporr Biatek Z ER po AparaTU GoLGIEGO

U roélin transport biatek z ER do strefy cis aparatu
Golgiego - czyli transport anterogradowy, zachodzi
z udziatem powstajacych na blonie ER, optaszczonych
pecherzykéw COPII (coat protein complex II). Peche-
rzyki powstaja w miejscach eksportu z ER okres$lanych
jako ERES (ER, export sites), ktére sg rejonami blony
niezawierajacymi rybosoméw. Obszary te, rozciagaja
sie zazwyczaj na dlugo$ci okoto 40 nm. Przekazanie
tadunku (cargo) z ER do aparatu Golgiego moze nasta-
pi¢ wtedy, gdy strefa cis diktiosomu znajduje si¢ naprze-
ciwko ERES [4,23,31]. Poniewaz diktiosomy poruszaja
sie w komérce wzdtuz wibkien mikrofilamentéw akty-
nowych z duza predkoscig, wynoszaca do 4 um/s [31],
powstawanie pecherzykéw COPII réwniez musi prze-
biega¢ bardzo szybko. Nie mozna jednak wykluczy¢
istnienia innego niz pecherzyk potaczenia miedzy ER
i diktiosomem. Badania Martiego i wsp. [31] wykazaty,
ze diktiosomy moga by¢ potaczone z ER, nie wiadomo
jednak, jakie biatka biorg w tym udzial oraz czy pota-
czenie takie zachodzi na catej powierzchni cysterny cis,
czy tylko w specjalnych miejscach. Dynamiczne polacze-
nie powstawatoby w czasie odptaszczania pecherzyka
z udzialem GTPazy Sarl, zapewniajac czasowe polacze-
nie miedzy organellami [31].

Wazna funkcje w transporcie z ER do cysterny cis dik-
tiosomu odgrywaja GTPazy. Regulujg rekrutacje biatek
plaszcza do blony oraz ich pdzniejsza dysocjacje, np.
GTPaza Sec16 wyznacza miejsce powstania pecherzyka
na btonie ER. Biatka ptaszcza btony - heterodimery
Sec23/24 oraz Sec13/31 polimeryzujg na powierzchni
btony formujac kompleksy, ktére ja stopniowo defor-
muja na ksztalt optaszczonego pecherzyka COPIIL. Nato-
miast GTPaza Sarl bierze udziat w selekcji cargo do
pecherzyka. Tworzgc kompleks z Sec23/24 réznicuje
biatka wydzielnicze od rezydujacych w ER. Sar1 odgrywa
tez wazna role w odptaszczeniu pecherzyka i ekspozy-
cji blony podczas fuzji z aparatem Golgiego [4,14,31].
Gtéwnag role na wielu etapach ruchu pecherzykéw
odgrywajg réwniez mate GTPazy z rodziny bialek Rab.
Biatka Rab uczestnicza w procesie formowania peche-
rzykdéw, w transporcie za posrednictwem cytoszkieletu
oraz w zakotwiczaniu do btony docelowej, gdyz wcho-
dza w interakcje z biatkami SNARE (soluble N-ethylma-
leimide-sensitive factor attachment protein receptor).
SNARE to klasa biatek btonowych niezbednych do fuzji
bton pecherzykdéw z btona organelli docelowych. Wyrdz-
nia sie dwa typy receptoréw SNARE: v-SNARE (vesi-
cular-SNARE), wystepujace w blonie pecherzyka
transportujacego, oraz t-SNARE (target-SNARE) bedace
elementem btony organelli docelowej. Biatka v—-SNARE
wigza sie z biatkami t-SNARE tworzac kompleks, a wig-
zanie to prowadzi do fuzji bton. Biatka SNARE wystepuja

w bardzo wielu odmianach, a w réznych szlakach trans-
portu biora udziat rézne kompleksy SNARE. Kompleksy
SNARE odgrywaja wazng role w transporcie wakuolar-
nym i biogenezie wakuol. Sa zaangazowane w fuzje bton
PVC i wakuol, co odgrywa kluczowa role w rozwoju i doj-
rzewaniu nasion [11,12,23].

Miedzy aparatem Golgiego a ER odbywa sie réwniez
transport retrogradowy, prowadzony z udziatem peche-
rzykéw optaszczonych zwanych COPI (coat protein com-
plex I). Pecherzyki COPI prowadzg zwrotny transport
biatek do ER (np. biatek btednie skierowanych do diktio-
somu), jak réwniez transport substancji miedzy cyster-
nami aparatu Golgiego, najczesciej od strony trans do
cis. Uksztattowanie pecherzykéw COPI inicjuje GTPaza
ARF1, ktéra gromadzi heptameryczne kompleksy bia-
tek ptaszcza. Kompleksy sktadaja sie z dwéch podjedno-
stek: trimeru ztozonego z a-COP, f’e- COP i e-COP oraz
tetrameru ztozonego z p-COP, y-COP, §-COP, and {-COP.
Przy tworzeniu pecherzyka zachodzi selekcja biatek sta-
nowigcych jego cargo, m.in. przez taczenie sie z trans-
btonowym biatkiem receptorowym. Aby wypetniony
biatkami pecherzyk COPI mégt sie potaczy¢ z btona orga-
nelli docelowej, musi doj$é do odptaszczenia, co zachodzi
przy aktywnym udziale ARF1. Odptaszczenie umozliwia
interakcje v-SNARE obecnych w btonie pecherzyka oraz
t-SNARE w blonie docelowej [14,23,48,55].

WAKUOLE ROSLINNE

Wakuola jest przestrzenia zawierajacg sok wakuolarny,
odgraniczong od cytoplazmy btona, zwana tonopla-
stem. Gléwnym sktadnikiem soku wakuolarnego jest
woda, w ktdrej sa rozpuszczone sktadniki nieorganiczne
i organiczne. Wéréd sktadnikéw nieorganicznych wyste-
puja jony K*, Na*, Ca%, Mg%, Cu?, Cl-, SO? ,»H,PO, 1HCO,,
natomiast wérdd organicznych wyrdznia sie wolne ami-
nokwasy, kwasy z cyklu kwaséw tréjkarboksylowych,
sacharoze, maltoze i fruktoze. Sktadnikami soku moga by¢
réwniez metabolity wtérne, takie jak glikozydy antocyja-
nowe, glikozydy flawonowe, alkaloidy i garbniki. W waku-
olach sag magazynowane réwniez sktadniki zapasowe
w postaci biatek, polisacharydéw i ttuszczéw [15,17,64].

Przyjmuje sie trzy rézne sposoby powstawania wakuol.
Moga by¢ wynikiem wytwarzania pecherzykdéw przez
siateczke $rédplazmatyczng badz wynikiem jej lokal-
nego rozszczepienia. Wakuole moga tez powstawac
z pecherzykéw wytwarzanych przez aparat Golgiego lub
zrozpadu duzych wakuol na mniejsze [15,59].

W komérkach roélinnych wystepuja co najmniej dwa
rézne typy wakuol: wakuole lityczne - LV (lytic vacuole),
ktére sg spokrewnione z lizosomami ssakéw oraz waku-
ole magazynujace biatka - PSV (protein storage vacu-
ole) charakterystyczne dla roslin. Wakuole lityczne sa
typowe dla komérek wegetatywnych, a wakuole magazy-
nujace sg gtéwnie w tkankach magazynujacych nasion.
Wyjatek stanowia wegetatywne wakuole magazynujace,
ktére sg formowane w warunkach stresowych [15,62].
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Wakuole mozna rozréznié na podstawie specyficznych
integralnych biatek btonowych, petniacych funkcje
markerdw. Sg to swoiste biatka blonowe - TIPs (Tono-
plast Intrinsic Proteins), ktére nalezg do superrodziny
akwaporyn i wystepuja w réznych izoformach. U Ara-
bidopsis zidentyfikowano 10 izoform, ktére sklasyfiko-
wano w 5 podgrup: trzy y-TIP (TIP1), trzy §-TIP (TIP2),
a- i B-TIP (odpowiednio TIP3;1 i TIP3;2), e-TIP (TIP4;1),
z-TIP (TIP5;1) [22]. PSV w nasionach maja izoforme a-TIP
i 8-TIP, dodatkowo moga zawieraé y-TIP. PSV w tkankach
wegetatywnych zawieraja 8-TIP. W przeciwieristwie do
nich, wakuole lityczne maja tylko y-TIP, a autolizosomy
indukowane gtodzeniem tylko a-TIP. e-TIP obserwuje sie
gléwnie w korzeniach i organach kwiatowych [42,62,63].

Poczatkowo uwazano, ze rézne typy wakuol majg takie
samo pochodzenie, natomiast rézna ich zawarto$¢ i inne
wystepowanie zalezy od warunkdw fizjologicznych lub
typu tkanki. Jednak jednoczesne wystepowanie wakuol
magazynujacych i litycznych w tych samych komdérkach,
wykazane z uzyciem ych markeréw btonowych, podwaza
powyzsza teorie. Ponadto, duza réznorodno$¢ wakuolar-
nych sygnatéw sortujacych opisanych u roélin i rézne
szlaki transportu biatek sugeruja, ze rézne typy wakuol
moga mieé rézne pochodzenie [57,62].

W cyklu zyciowym ro$liny, obydwa typy wakuol wza-
jemnie sie zastepuja. Podczas embriogenezy, w zygocie
formuje sie duza LV, ktéra przyczynia sie do polaryza-
cji komérki. W dalszych etapach rozwoju zarodka, LV
powstaja w kazdej komérce. Podczas dojrzewania
zarodka, LV zostaja zastgpione przez PSV, ktére odkla-
daja substancje zapasowe dla zarodka. W czasie kietko-
wania, zmagazynowane materialy sa mobilizowane, aby
zapewni¢ substancje odzywcze i energie dla rosnacego
zarodka. Gdy zapasy biatek zostang uwolnione, PSV jest
zastgpione przez LV. LV stopniowo zwiekszaja objetosé,
aby wytworzy¢ turgor i wspomagac wzrost i ekspansje
komérek. Przejscie od PSV do LV jest dobrze widoczne
w korzeniach zarodkowych. PSV sa obecne w korzeniu,
gdy opuszcza on okrywe nasienna. Podczas gdy korzen
sie wydtuza, PSV utrzymuja sie w regionie meryste-
matycznym, a w regionie dystalnym pojawia sie coraz
wiecej LV. W jaki sposéb tak rézne morfologicznie typy
wakuol zastepuja sie w rozwoju embrionalnym i wegeta-
tywnym, nie jest wyjadnione. Istniejg hipotezy, ze nowy
typ wakuol powstaje przez przemodelowanie istnieja-
cej wezesniej wakuoli lub formuje sie de novo i gwattow-
nie wypiera istniejacy wczeéniej typ. Przemodelowanie
oznacza, ze rézne typy wakuol moga sie zastepowaé
przez pewnego rodzaju przeprogramowanie wakuoli juz
istniejacej w komdrce. Proces taki obserwowano w korze-
niach zarodkowych kietkujacych nasion Arabidopsis tha-
liana, Nicotiana tabacum, Pisum sativum i Hordeum vulgare,
gdzie po uwolnieniu wiekszo$ci biatek zapasowych, PSV
taczyly sie z sobg tworzac LV, a w miare rozwoju, hybrydy
PSV-LV nabieraly coraz wiecej cech LV, tacznie ze stop-
niowg zamiana swoistych akwaporyn [15,64]. Hipoteze
o powstawaniu wakuol de novo popieraja obserwacje for-
mowania tubularnych (poczatkowo) PSV, ktére rozra-

staja sie i stopniowo wypieraja LV w li$cieniach Pisum
sativam [15,17]. Przemawia za nig réwniez regeneracja
wakuol w ewakuolizownych protoplastach. Tonoplasty
nowo powstajacych wakuol pochodza z ER lub powstajg
w cytoplazmie w postaci autofagosoméw, ktdre nastep-
nie sie tgczg [15].

Gléwna funkcja LV jest trawienie biatek i innych zwigzkdw,
jak réwniez odzyskiwanie z nich cennych dla komérki
sktadnikéw oraz utrzymywanie turgoru, w zwiazku z aku-
mulacja wiekszo$ci wody i mineratéw w komérce [39]. LV
stuzg réwniez jako miejsca sktadowania ksenobiotycznych
i toksycznych sktadnikéw, mogacych zaburzaé przebiega-
jace w cytoplazmie procesy biochemiczne. W LV prze-
trzymywane sa réwniez, zaangazowane w obrone przed
patogenami i ro$linozercami, biatka oraz metabolity
wtdrne, ktére sg uwalniane w odpowiedzi na atak i uszko-
dzenia komdérki [29]. LV zawieraja liczne enzymy hydro-
lityczne, takie jak proteazy, glikozydazy, lipazy, nukleazy
i peroksydazy. Wewnatrz wakuoli utrzymywane jest pH
na poziomie 5,5-6,0. W utrzymaniu wewnetrznego $rodo-
wiska, gtéwna role odgrywa tonoplast oraz wakuolarna
ATPaza (vacuolar ATPase, V-ATPase) i wakuolarna pyro-
fosfataza (pyrophosphatase V-PPase), ktére katalizuja
zalezny od ATP transfer protonéw przez tonoplast. Ich
aktywno$¢ tworzy gradient protonéw i potencjat bto-
nowy, dzieki czemu mozliwy jest aktywny transport przez
btone. Tonoplast jest selektywna blona zawierajaca liczne
kanaty oraz biatka transportowe, ktére prowadza prze-
plyw substancji organicznych i jonéw miedzy cytoplazma
i wakuolg. Przeplyw metabolitéw nieorganicznych jest
prowadzony przez specyficzne kanaly jonowe lub trans-
portery, podczas gdy substancje organiczne sa przemiesz-
czane za pomocg tzw. transporteréw ABC (ATP - binding
cassette transporters). Ruch wody przez tonoplast jest
utatwiony przez kanaty wodne tzw. akwaporyny [15,29].

Funkcja PSV jest magazynowanie mineratéw i biatek,
ktére sg kluczowe dla rozwoju zarodkéw przed i w cza-
sie kietkowania [29]. Do mniej poznanych funkgji nalezy
sktadowanie fosforu i innych mineratéw, sktadnikéw
ochronnych, takich jak lektyny i chitynazy oraz enzyméw
proteolitycznych. Nieliczne PSV, ktérych obecno$é stwier-
dzono w komérkach lisci, funkcjonuja najprawdopodob-
niej jako tymczasowy magazyn azotu (na czas wzrostu
wegetatywnego) lub przechowuja biatka obronne, zwig-
zane z odpowiedzig na patogen [44]. PSV sg duzo mniej-
sze niz LV, wystepuja licznie i sg czesto umiejscowione
w centrum komdrki. Budowa ich tonoplastu nie jest tak
dobrze poznana jak LV, wiadomo jednak, ze majg podobny
sktad biatek. Wewnatrz PSV pH waha sie w granicach 4,9-
5,5. Podobnie jak LV, PSV sa zdolne do autofagii, ktéra
jest wykorzystywana przy pobieraniu magazynowanych
w nich substancji zapasowych [15,62].

TRANSPORT BIALEK DO WAKUOL

Zaréwno LV jak i PSV sg cze$cig systemu wydzielni-
czego komdrki i biatka wakuolarne sa do nich dostar-
czane przez szlaki wydzielnicze. Istnienie dwéch typéw
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wakuol roélinnych, o réznych zawartosciach i funkcjach
wymaga osobnych szlakéw, jak réwniez odpowiedniej
separacji poszczegdlnych substancji w aparacie Golgiego
(ryc. 2). Aby biatka mogly zostaé przetransportowane
do odpowiednich wakuol, muszg zawieraé wakuolarne
determinanty sortujace - VSD (vacuolar sorting deter-
minant). Wyréznia sie trzy typy VSD: ssVSD (sequence-
specific VSD), ctVSD (c-terminal VSD) i psVSD (physical
structure VSD). Biatka niemajace VSD sg wydzielane na
powierzchnie komérki. Przewaznie ssVSD i ctVSD sg
usuwane przez proteazy wakuolarne podczas dojrzewa-
nia biatek w wakuolach [33,46,62,63].

Determinanty ssVSD wymagajg wystepowania swoistej
sekwencji aminokwasowej Asn-Pro-Ile-Arg (asparagina,
prolina, izoleucyna, arginina) lub jej podobnej i funkcjo-

nujg niezaleznie od ich pozycji molekularnej w tancuchu
polipeptydowym. Najczesciej znajduja sie w obszarze N-
koticowym biatka, cho¢ moga wystepowaé réwniez na
koticu C lub bardziej wewnetrznie. Za po$rednictwem
wysoce konserwatywnych interakcji ssVSD z waku-
olarnym receptorem sortujgcym VSR (vacuolar sorting
receptor) zlokalizowanym w blonie cystern trans aparatu
Golgiego (zwanym BP-80), powstate kompleksy ligand
- receptor kierowane sg gtéwnie do wakuol litycznych
[46,60,63].

Determinanty ctVSD sg charakterystyczne dla ro$lin
i znajduja sie na C-koricu taticucha biatkowego. Wiele réz-
nych C-koficowych peptydéw moze petnié role sygnatu
sortujacego i kierowa¢ biatko do wakuoli. Sygnaly te nie
maja sekwencji homologicznej lub ustalonego rozmiaru,

Aparat Pecherzyki

ER Golgiego transportujace|

Prowakuole Przedzial
PVC/MVB wakuolarny

ctVSDZ\RM

CCv

‘PVOM

Ryc. 2. Drogi transportu biatek do wakuol (wg [39], zmodyfikowano); CCV — pecherzyki optaszczone klatryng (clathrin-coated vesicles); ctVSD — wakuolarna
domena sortujaca C-korica (C-terminal vacuolar sorting determinant); DV — pecherzyki geste (dense vesicles); ER — siateczka wewnatrzplazmatyczna (endoplasmic
reticulum); ER-b —pecherzyki ER (ER-bodies); LV — wakuola lityczna (lytic vacuole); MVB — ciata wielopecherzykowe (multi-vesicular bodies); PB — ciata biatkowe
(protein bodies); PSV — wakuola magazynujaca biatka (protein storage vacuole); PVC — sktadnik prewakuolarny (pre-vacuolar compartment); PAC - pecherzyki
akumulujace prekursory (precursor acumulating vesides); psVSD — wakuolarna domena sortujaca zalezna od struktury przestrzennej (physical structure vacuolar
sorting determinant); ssVSD — sekwencyjnie swoista wakuolarna domena sortujaca (sequence-specific vacuolar sorting determinant)
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natomiast charakteryzujg sie duzg zawartosciag amino-
kwaséw hydrofobowych, ktére aby spetnity swoja funk-
cje musza byé wyeksponowane na C-koricu taricucha
biatkowego. Minimalna dtugo$¢ sekwencji sygnatowe;j
wynosi cztery aminokwasy, a najmniejsza zmiana w jej
obrebie, np. glikozylacja C-korica, prowadzi do wydzie-
lenia biatka na powierzchnie komérki. Receptorami dla
ctVSD sa biatka RMR (receptor membrane ring), ktére
kieruja biatka gtéwnie do PSV [46,61,63].

Determinanty psVSD sg oparte o strukture przestrzenng
biatka i mozna je podzieli¢ na dwa typy. Pierwszy typ
moze by¢ ztozony z wielu wewnetrznych domen two-
rzacych wyzej uporzadkowana strukture, ktéra funkcjo-
nuje jako VSD. Drugi typ jest formowany przez agregacje
biatek zapasowych, zachodzaca najprawdopodobniej
w aparacie Golgiego. Proproteiny sa czesto bardziej
hydrofobowe niz ich postaci dojrzate, stad formuja one
agregaty. Ten mechanizm sortowania nie wymaga recep-
toréw i wystepuje przy kierowaniu biatek zapasowych
do elektronowo gestych pecherzykéw DV (Dense Vesic-
les), a nastepnie PSV [37,52,63].

Sortowanie biatek do LV

Na drodze z aparatu Goldiego do LV, biatka z determi-
nantami sortujagcymi sg zamykane w pecherzykach
transferowych i w CCV (clathrin-coated vesicles), ktére
uwalniaja swoja zawarto$¢ do endosomalnych sktad-
nikéw prewakuolarnych - PVC (pre-vacuolar com-
partments) lub do ciat wielopecherzykowych MVB
(multi-vesicular bodies). Mozliwe jest, ze na skutek
taczenia sie z réznymi pecherzykami transferowymi,
MVB przeksztatcaja sie w PVC, ktére tacza sie z wakuola
[34,39,63]. Istniejg réwniez szlaki alternatywne, z pomi-
nieciem aparatu Golgiego. Bezposrednio do wakuoli,
za pomocg pecherzykéw okreslanych jako ER-b (ER-
bodies) sa transportowane biatka btonowe i niektére
enzymy [9].

Sortowanie biatek do PSV

Biatka, ktére w czasie translacji trafity do $wiatta ER,
a przeznaczone sa do PSV, kierowane sa do wakuoli
poprzez szlaki zalezne lub niezalezne od aparatu Gol-

giego.

W szlaku zaleznym biatka sa transportowane do aparatu
Golgiego za pomoca optaszczonych pecherzykéw COPIL
W aparacie Golgiego biatka tworza agregaty, ktére staja
sie zawarto$cia gestych pecherzykéw DV. DV sg trans-
portowane do ciat wielopecherzykowych - MVB, ktére
nastepnie tacza sie z PSV. Tg droga sg transportowane
biatka zapasowe w rozwijajacych sie li$cieniach grochu
[25,60].

W szlaku niezaleznym od aparatu Golgiego, biatka
docieraja do PSV bezpo$rednio z ER, za pomoca peche-
rzykéw akumulujacych prekursory - PAC (precursor
acumulating vesicles). PAC zawierajg nieglikozylowane

prekursory biatek zapasowych i uwaza sie, ze podczas
transportu do PSV, mogg przyjmowa¢ réwniez glikozylo-
wane biatka dostarczane z aparatu Golgiego. Oprdcz PAC,
w szlaku tym funkcjonuja réwniez wytworzone przez ER
pecherzyki okre$lane jako ER-b i PB (ER-bodies i protein
bodies). Tg droga sg transportowane np. biatka tonopla-
stu [9,39,63].

CIALA BIALKOWE

Ostateczng postacig magazynowania biatek zapasowych
uroélin sg ciata biatkowe - PB. Powstaja na dwa sposoby
- bezposrednio z ER, ktére uwypukla sie tworzac peche-
rzyki wypetnione biatkami zapasowymi lub w wyniku
fragmentacji PSV (ryc. 3). Ciata biatkowe powstate z ER
moga by¢ ostateczna postaciag magazynowania biatek
lub moga by¢ wlaczane do PSV w procesie autofagii [18].
W bielmie zbdz ciata biatkowe sg tworzone na obydwa
sposoby. Na przyktad, gtéwne biatka zapasowe (glute-
iny) u owsa i ryzu sa transportowane z ER, poprzez apa-
rat Golgiego do PSV, z ktérej powstaja PB. Natomiast
prolaminy u ryzu i kukurydzy sa zatrzymywane w ER,
a nastepnie zamykane w tworzacych sie przez uwypukle-
nie PB. W komérkach bielma ryzu wystepuja zatem dwie
populacje cial biatkowych, jedna pochodzenia wakuolar-
nego (zawierajaca gluteniny), a druga pochodzaca z ER
(zawierajgca prolaminy). Prolaminy u jeczmienia, psze-
nicy i zyta sg obecne w obydwu typach ciat biatkowych,
a gluteniny u pszenicy sg gromadzone gtéwnie w PB
powstajacych z ER. Gliadyny sa obecne w obydwu typach
cial. Ciata pochodzace z ER moga sie taczy¢ z PSV pomi-
jajac aparat Golgiego [28,54,56]. U roslin straczkowych
(grochu, soi, fasoli, lucerny) ciata biatkowe powstaja
gtéwnie w wyniku transportu biatek zapasowych (glo-
bulin) wykorzystujac geste pecherzyki aparatu Golgiego
(DV), jednak mechanizm oparty na autofagii oraz bezpo-
$rednim tworzeniu ich z ER zostat réwniez stwierdzony
[1,24]. U ro$lin dwuli$ciennych PB powstaja przewaznie
na skutek fragmentacji PSV, Jednak nie jest to regula
i powstawanie oraz struktura ciat biatkowych jest spe-
cyficzna gatunkowo. Przy formowaniu PB pochodzacych
z PSV, biatka zapasowe sa poddawane obrdébce enzyma-
tycznej [24,54].

PRZETWARZANIE BIALEK PRZEZ LIMITOWANA PROTEOLIZE W PSV

Wiekszo$¢ biatek zapasowych, po dotarciu do PSV, jest
poddawana procesom przetwarzania. Pozwalajg one
zmieni¢ konformacje protein z odpowiedniej do celéw
transportowych na odpowiednig do efektywnego skta-
dowania w ciatach biatkowych. Prokonkanawalina A jest
np. obiektem deglikozylacji, wyciecia peptydu tacza-
cego podjednostki oraz przeksztatcenia w czastke koli-
stg. Prekursory 2S albumin tracg swoje determinanty
sortujace (ctVSD) oraz niewielki fragment tgczacy tan-
cuchy a i B, w celu uformowania dojrzatej postaci biatka.
Proleguminy wystepujace w trimerach, sg rozcinane
na dwa taficuchy potaczone wigzaniem disiarczkowym,
a nastepnie przeksztatcane w heksamery i w tej postaci
magazynowane. Natomiast w wicilinach zachodzi osta-
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Ryc. 3. Droga powstawania ciat biatkowych; ciata biatkowe moga powstawac bezposrednio z ER badZ w wyniku fragmentacji PSV, w ktdrej gromadz sie biatka
zapasowe. Ciata pochodzace z ER s3 deponowane bezposrednio w cytoplazmie lub f3cza sie z PSV w procesie autofagii. ER — retikulum endoplazmatyczne, AG —
aparat Golgiego, PSV — wakuola magazynujaca biatka, PVC — sktadnik prewakuolary/ciato wielopecherzykowe, PB — ciato biatkowe pochodzace z ER (wedtug [24]

zmodyfikowano)

teczne skrécenie taricuchéw glikonowych. Do niektérych
podjednostek biatek zapasowych moga by¢ dotaczane
niewielkie peptydy terminalne lub pojedyncze reszty
aminokwasowe [24,54].

W procesach limitowanej proteolizy gtéwna role
odgrywa enzym VPE (vacuolar processing enzyme),
a produkty powstate na skutek jego aktywnosci nie sg juz
narazone na jego dzialanie. VPE sg dostarczane do PSV
przez pecherzyki optaszczone klatryna CCV. Na drodze
do wakuoli CCV czesto tgczg sie z DV w sktadniku prewa-
kuolarnym PVC lub w ciele wielopecherzykowym MVB.
W strukturach tych moze zachodzi¢ przetwarzanie pre-
kursoréw biatkowych dostarczonych przez DV, a zatem
do PSV moga docieraé zaréwno dojrzate holoproteiny,
jak réwniez ich prekursory [38].

W komérkach miekiszu li§cieni PSV dziela sie i prze-
ksztalcaja w liczne ciata biatkowe, ktére stopniowo
wypetniaja cytoplazme. U grochu na wczesnym eta-
pie wypetlniania nasion, w komdérkach liscieni wyste-
puja liczne mate wakuole. Taka modyfikacja sktadnika
wakuolarnego jest wskaznikiem inicjacji magazynowa-
nia biatek [37]. Dojrzate nasiona zawieraja gesto upa-

kowane depozyty biatek zapasowych, ktére catkowicie
wypelniajg PSV. Depozyty biatkowe moga by¢ jednorod-
nie amorficzne lub zréznicowane na subdomeny, ktére
zawierajg rézne rodzaje biatek. Wéréd subdomen wyréz-
niamy bezpostaciowg biatkowg matriks, biatkowe kry-
staloidy i fitynowe globoidy (sé1 wapniowo-magnezowa
kwasu inozyto-6-fosforowego) [24].

U ro$lin dwuli$ciennych, np. u dyni, stonecznika, kapu-
stowatych czy racznika, 2S albuminy sa sktadowane
razem z 11S globulinami, jednak ich organizacja w PB nie
jest doktadnie poznana. Ogdlnie, u Cucurbitaceae obser-
wuje sie biatkowe krystaloidy, natomiast nie wystepuja
one u Compositae i Cruciferae. U ro$lin straczkowych 7S
i 11S globuliny znajduja sie w tych samych PB bez wyraz-
nej przestrzennej separacji [24,54].

W bielmach zbdz réwniez wystepuje przestrzenna sepa-
racja réznych typdéw biatek, co jest dobrze widoczne
u kukurydzy. W bielmie Z. mays ciata biatkowe pocho-
dzace z ER sa wypelnione prolaminami - zeinami. Rdzeti
PB tworza §-zeina i a-zeina, w nastepnej warstwie znaj-
duje sie B-zeina, a najbardziej zewnetrzna jest zbudo-
wana z y-zeiny [3,28]. Separacja réznych biatek w ciatach
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biatkowych moze wynika¢ z wladciwosci samych biatek
(np. z ich zdolno$ci do rozdzielania na osobne fazy) lub
z réznych sposobéw ich odktadania podczas biogenezy
[24].

PobsumowaNiE

Mimo intensywnych badan prowadzonych na licz-
nych modelach eksperymentalnych nadal struktura jak
i mechanizmy potranslacyjnej modyfikacji, sortowania,
transportu i sktadowania biatek zapasowych u roslin
pozostaja problemem otwartym. Utrudnienia w rozszy-

PismiennicTwo

frowaniu i opracowaniu poszczeg6lnych zagadnieti sa
zwigzane zaréwno z réznicami miedzygatunkowymi jak
i modyfikacjami wynikajacymi ze stadium rozwojowego
lub rodzaju tkanki. Precyzyjne poznanie omawianych
mechanizméw jest niezwykle wazne w kontekscie roz-
wijajacej sie inzynierii genetycznej, ukierunkowanej nie
tylko na udoskonalanie wtasciwo$ci odzywczych zbéz
czy roélin straczkowych, ale réwniez na wykorzystanie
ro$lin do wytwarzania rekombinowanych produktéw
farmaceutycznych. Szczegétowe zrozumienie problemu
wskaze stopient do jakiego mozna manipulowad struk-
tura biatek nie tracac ich wtasciwosci biologicznych.
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