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DROGI ROZKEADU SKROBI W ROSLINACH

W  procesie fotosyntetycznej asymilacji
dwutlenku wegla powstaja dwa gtowne pro-
dukty koncowe: sacharoza i skrobia. Losy
tych produktow w roSlinie przedstawiono na
Ryc. 1. Sacharoza, oligosacharyd wytwarza-
ny w cytozolu komorek liscia, jest transpor-
towana do innych czeSci roSliny i tam wy-
korzystywana w procesach metabolicznych.
Natomiast nadwyzka wegla zasymilowanego
w procesie fotosyntezy w ciagu dnia maga-
zynowana jest w chloroplastach w formie
skrobi. W nocy, gdy nie zachodzi fotosynte-
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za, zgromadzona skrobia ulega rozktadowi i
wykorzystywana jest przez roSline na potrze-
by energetyczne.

Skrobia stanowi glowny material zapaso-
wy roslin wyzszych. Wystepuje ona nie tylko
w chloroplastach, gdzie akumulowana jest
przejsciowo, aby dostarczac roslinie w okresie
ciemnoSci substratow energetycznych (tzw.
skrobia przejSciowa), ale rOwniez w tkankach
nieaktywnych fotosyntetycznie. W tych tkan-
kach gromadzi si¢ ona w bezbarwnych pla-
stydach — leukoplastach. Jezeli zawieraja one
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Ryc.1. Wytwarzanie i degradacja skrobi w roSlinie (wg TAIZA i ZEIGERA 2006, zmodyfikowana).



212

ALEKSANDRA DABROWSKA

bardzo duza iloS¢ skrobi nazywane sa amylo-
plastami. Przyktadami organow o duzej zawar-
toSci skrobi moga by¢ m. in. bulwy ziemniaka
lub ziarniaki zb6z. Skrobia zgromadzona w
organach spichrzowych takich jak bulwy czy
korzenie stanowi rezerwe¢ energetyczna, ktora
pomaga roslinie przetrwaé¢ w niekorzystnych
warunkach Srodowiskowych. Skrobia zapaso-
wa w nasionach jest natomiast Zrodtem wegla
dla mtodych, kietkujacych roSlin.

Pod wzgledem struktury chemicznej skro-
bia jest homoglikanem zbudowanym z reszt
o-D-glukozy (TETLOW i wspotaut. 2004, KOPCE-
WICZ i LEWAK 2005, SAMOJEDNY i ORZECHOWSKI
2007). Wystepuje w dwoch formach: amy-
lozy i amylopektyny. Amyloza jest liniowym
polimerem reszt glukozy potaczonych wiaza-
niami a-1,4-glikozydowymi. W amylopektynie
wystepuja dodatkowo wiazania o-1,6-gliko-
zydowe, co powoduje powstanie struktury
rozgal¢zionej. Skrobia nie ma ustalonej masy
czasteczkowej, gdyz liczba reszt glukozowych
w pojedynczej czasteczce moze sie¢ wahad
od kilkuset (amyloza) do kilkunastu tysiecy
(amylopektyna). W plastydach skrobia two-
rzy nierozpuszczalne ziarna (granule) o zlo-
zonej strukturze. Wystepuja w nich naprze-
miennie warstwy o charakterze potkrystalicz-
nym i amorficznym. Ziarna skrobi zawieraja
zazwyczaj ok. 75% amylopektyny. To wlasnie
ta forma odpowiada za powstawanie struktur
potkrystalicznych. Odpowiednie rozmieszcze-
nie rozgatezien i dhugos¢ tancuchow bocz-
nych umozliwia czasteczkom amylopektyny
formowanie podwojnych helis i tworzenie
uporzadkowanych ukladow. Ziarna skrobi
maja Srednice od 0,1 do 50 ym. Na ich po-
wierzchni wystepuja struktury (wglebienia,
kanaly) umozliwiajace dostep enzymom bio-
racym udzial w rozktadzie skrobi.

Synteza skrobi przebiega w stromie chlo-
roplastow i jest zlozonym procesem, na kto-
ry sktadaja sie trzy kolejne etapy: inicjacja,
elongacja i terminacja (TETLOW i wspoOlaut.
2004, KOPCEWICZ i LEWAK 2005, TAIZ i ZEIGER
20006). Pierwszy i ostatni z nich sa dotych-
czas stabo poznane. Etap elongacji polega
na przylaczaniu do istniejacej juz czasteczki
skrobi czasteczek ADP-glukozy. Zwiazek ten
powstaje na drodze kilku przemian enzy-
matycznych z metabolitu posredniego cyklu

Calvina-Bensona: O6-fosfofruktozy. Enzymem
katalizujacym reakcje wydtuzania lancucha
skrobiowego jest syntaza skrobi, wystepuja-
ca w licznych izoformach. Mozna je podzie-
lic na dwie gltdwne grupy: enzymy biorace
udzial w syntezie amylozy (zwiazane z ziar-
nem skrobi) oraz biorace udzial w syntezie
amylopektyny. Powstawanie amylopektyny
wymaga dodatkowo wprowadzania wiazan
o-1,6-glikozydowych. Role te pelnia enzymy
rozgateziajace, ktore przylaczaja krotkie frag-
menty laficucha skrobiowego do grupy hy-
droksylowej atomu wegla znajdujacego si¢ w
pozycji 6. w reszcie glukozy, w istniejacej juz
czasteczce skrobi. Paradoksalnie, istotna role
w syntezie skrobi pelnia rOwniez enzymy
usuwajace rozgatezienia (hydrolizujace wia-
zania o-1,6-glikozydowe): izoamylazy i pullu-
lanaza (dekstrynaza graniczna). Ich dokladne
dzialanie nie jest jeszcze dobrze poznane,
udowodniono jednak, iz brak tych enzymoéw
powoduje zaburzenia w syntezie skrobi. Byc¢
moze ich rola polega na usuwaniu nieprawi-
dlowo umiejscowionych rozgatezien w cza-
steczkach amylopektyny. Wyzej wymienione
enzymy biorace udzial w syntezie skrobi wy-
stepuja w postaci wielobiatkowych komplek-
sow. Zwiecksza to wydajnoS¢ syntezy polisa-
charydu, ulatwia osiagniecie odpowiedniej
struktury przestrzennej i chroni przed dziata-
niem enzymOw rozkladajacych skrobie.

Synteza skrobi podlega precyzyjnej regu-
lacji (TETLOW i wspoétaut. 2004, KOPCEWICZ
i LEWAK 2005). Regulacja ta dotyczy przede
wszystkim wyboru pomiedzy dwoma konku-
rencyjnymi procesami: synteza skrobi i sa-
charozy. O tym, ktory z tych szlakow zosta-
nie uruchomiony decyduje stezenie nieorga-
nicznego fosforanu oraz 2,6-bisfosfofruktozy
w cytozolu. Sam proces syntezy skrobi jest
regulowany allosterycznie przez fosfoglicery-
nian i fosforan nieorganiczny Sa one odpo-
wiednio aktywatorem i inhibitorem adenyli-
lotransferazy glukozofosforanowej (pirofosfo-
rylazy ADP-glukozy, ADPGPazy), enzymu ka-
talizujacego synteze ADP-glukozy. Aktywnosc
syntazy skrobiowej jest natomiast zalezna od
obecnosci jonow K*. Istnieja ponadto inne
drogi regulacji aktywnoSci enzymow biora-
cych udziat w syntezie skrobi, takie jak zmia-
na potencjatu redoks i fosforylacja bialek.

ROZKEAD SKROBI PRZEJSCIOWE]

Synteza i rozktad skrobi w chloroplastach
zachodza cyklicznie. Skrobia zgromadzona w

chloroplastach w ciagu dnia jest w nocy de-
gradowana, by dostarczy¢ roSlinie substratow
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energetycznych oraz szkieletow weglowych
do syntezy innych zwiazkéw. Niemal caly
zakumulowany w dzien zapas skrobi ulega
woweczas rozktadowi, a tempo degradacji jest
tak dostosowane, by w nocy zapewnic ciagte
wytwarzanie fosforanow heksoz.

Proces rozktadu skrobi jest dotychczas
slabiej poznany niz jej synteza. Wielu in-
formacji dostarczyly jednak doswiadczenia
przeprowadzane na mutantach rzodkiewnika
pospolitego (Arabidopsis thaliana) z wyci-
szonymi genami kodujacymi enzymy biorace
udzial w rozkladzie skrobi (TETLOW i wspot-
aut. 2004, SMITH i wspotaut. 2005, MCMANUS
i PLAXTON 2006, TAIZ i ZEIGER 20006, SAMO-
JEDNY i ORZECHOWSKI 2007). To wlasnie w
tej roSlinie metabolizm skrobi jest najlepiej
scharakteryzowany. Rozklad skrobi przebie-
ga dwuetapowo. Zostaje on zapoczatkowany
przez hydrolityczny atak na ziarno skrobi, a
nastepnie postepuje rozklad tancuchow po-
lisacharydowych do mniejszych czasteczek.
Reakcje rozkladu skrobi przejSciowej przed-
stawiono na Ryc. 2. Do rozpoczecia rozkladu
skrobi konieczna jest jej wczeSniejsza fos-
forylacja. Dokonuja jej dwa enzymy: GWD
— dikinaza glukan, woda (nazwa systematycz-
na: fosfotransferaza ATP: glukan, woda) oraz
PWD — dikinaza fosfoglukan, woda (nazwa
systematyczna: fosfotransferaza ATP: fosfoglu-
kan, woda). Pierwszy z nich jest zwiazany z
ziarnem skrobi i odpowiedzialny za reakcje
przeniesienia reszty p-fosforanowej z ATP
na wegiel w pozycji 6. lub 3. reszty gluko-

zowej w tancuchu skrobi (preferencyjnie
fosforylowana jest amylopektyna). W reak-
cji tej powstaje ponadto po jednej czastecz-
ce wolnego fosforanu i AMP. PWD przenosi
natomiast reszte fosforanowa na wegiel w
pozycji 3., dziala jednak wylacznie na cza-
steczki amylopektyny uprzednio ufosforylo-
wane przez GWD. Specyficznos¢ substratowa
tych dwoch enzymow jest prawdopodobnie
uwarunkowana réznicami w budowie ich
N-koficowych domen, ktore odpowiadaja za
wiazanie czasteczki poliglukanu. Fosforylo-
wane reszty glukozy stanowia tylko ok. 0,1%
wszystkich reszt w czasteczkach skrobi. Wy-
kazano jednak, ze fosforylacja skrobi jest wa-
runkiem koniecznym do jej degradacji. Nie
wiadomo natomiast co dzieje si¢ z wprowa-
dzonymi grupami fosforanowymi podczas
dalszego rozktadu skrobi. Hydrolityczny atak
na ziarna skrobi zapoczatkowuja a-amylazy.
Sa to endoamylazy, czyli enzymy hydrolizu-
jace wiazania o-1,4-glikozydowe znajdujace
sie wewnatrz czasteczki skrobi. Z powierzch-
ni granul o-amylazy uwalniaja rozpuszczalne
lancuchy poliglukanow, ktore sa nastepnie
rozkladane przez inne enzymy. Wykazano
jednak, iz a-amylazy nie sa niezbedne do za-
poczatkowania degradacji skrobi. W mutan-
tach Arabidopsis pozbawionych wszystkich
trzech izoform tego enzymu proces ten nie
byl zaburzony. Oznacza to, iz inne enzymy
moga rekompensowac ich brak. Uwolnione
z granuli skrobi rozpuszczalne, liniowe lub
rozgatezione glukany sa rozkladane przez
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Ryc. 2. Rozktad skrobi przejSciowej w liSciach.
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enzymy znajdujace si¢ w stromie chloropla-
stu. Istnieja dwie alternatywne drogi ich de-
gradacji. Pierwsza i podstawowa, to rozktad
glukanéw przez B-amylazy. Sa to egzoamyla-
zy, czyli enzymy katalizujace reakcje odlacza-
nia czasteczek pB-maltozy od nieredukujacego
konca tancucha glukanu. W wyniku dzialania
tych enzymow powstaja rOwniez niewielkie
iloSci maltotrioz, gdyz B-amylazy moga rozkla-
dac jedynie tancuchy cukrowe zbudowane z
co najmniej czterech reszt glukozy. Znacznie
rzadziej rozklad rozpuszczalnych glukanow
zachodzi z udzialem chloroplastowej fosfory-
lazy skrobiowej. Enzym ten odlacza czasteczki
glukozo-1-fosforanu od tancucha glukanu. Z
glukozo-1-fosforanu powstaja fosforany trioz,
ktére sa transportowane do cytozolu przez
specyficzny przeno$nik. AktywnoS¢ fosfory-
lazy skrobiowej nie jest jednak konieczna do
prawidlowego rozktadu skrobi. Do catkowitej
degradacji rozgatezionych glukan6w uwolnio-
nych z ziaren skrobi niezbedne jest jeszcze
usuniecie wiazan o-1,6-glikozydowych. Do-
konuja tego enzymy usuwajace rozgalezienia,
te same, ktore uczestnicza w syntezie skrobi:
izoamylazy i pullulanaza. W Arabidopsis wy-
stepuja trzy izoformy izoamylaz. Dwie z nich,
ISA1 i ISA2, biora udzial w syntezie skrobi,
natomiast trzecia, ISA3, w jej rozkladzie. Wy-
kazano takze, iz f-amylazy wraz z izoamylaza
ISA3 moga dziata¢ na powierzchni granul, za-
stepujac aktywnoS¢ a-amylaz.

Glownym produktem powstajacym pod-
czas rozkladu skrobi w chloroplastach jest
B-maltoza. Jest ona przenoszona do cytozolu
przez przenosnik MEX1 i tam ulega dalszym
przemianom. Maltoza ulega reakcji transglu-
kozydacji katalizowanej przez enzym dyspro-
porcjonujacy (D-enzym). Jedna czasteczka
glukozy uwolniona z maltozy jest przytlaczana
do cytozolowego rozpuszczalnego heteroglu-
kanu (zbudowanego m. in. z glukozy, arabi-
nozy, galaktozy, ramnozy, ksylozy i manno-
zy), a druga uwalniana do cytozolu. Tam jest
fosforylowana przez heksokinaze, a nastep-
nie wykorzystywana w réznych przemianach
metabolicznych, m. in. w syntezie sacharozy.
Cytozolowy heteroglukan moze by¢ z kolei
rozkladany przez cytozolowa fosforylaze skro-
biowa. Powstajace w chloroplastach podczas
degradacji skrobi maltotriozy sa metabolizo-
wane przez o-1,4-glukanotransferaze (enzym
dysproporcjonujacy). W katalizowanej przez
ten enzym reakcji, z dwoch czasteczek mal-
totriozy powstaje po jednej czasteczce malto-
pentozy i glukozy. Maltopentoza moze ulec
rozkltadowi przez B-amylaze, a glukoza jest

transportowana do cytozolu przez przeno-
Snik znajdujacy sie w btonie chloroplastu.

Jak juz wspomniano, jedynie w Arabidop-
sis metabolizm skrobi zostal caloSciowo po-
znany. Wyniki licznych badan wskazuja na to,
iz w liSciach innych gatunkéw roSlin rozktad
skrobi przejSciowej przebiega bardzo podob-
nie, jednakze wykazano rowniez pewne roz-
nice (SMITH i wspotaut. 2005). Moga one wy-
stepowad nie tylko pomiedzy ré6znymi gatun-
kami, lecz takze w obrebie jednego gatunku,
w zaleznoSci od stadium rozwojowego i wa-
runkoéw Srodowiska. Rosliny moga sie przede
wszystkim ro6zni¢ iloScia gromadzonej skro-
bi. Niektore gatunki wytwarzaja jej bowiem
bardzo niewiele, a rezerwe energetyczna na
okres ciemnoS$ci stanowi sacharoza rozpusz-
czona w soku wakuolarnym lub fruktany (w
trawach). W liSciach innych roSlin zawartos¢
skrobi moze zmieniacC sie¢ z wiekiem. Tak jest
np. w tytoniu (Nicotiana tabacum). W mio-
dych liSciach obserwuje si¢ duze wahania do-
bowe zawartoSci skrobi (co oznacza, ze jest
rozkladana w nocy), natomiast w starszych
liSciach coraz mniej skrobi jest degradowa-
nej w okresie ciemnoSci, a jej calkowita za-
warto$¢ wzrasta. Dopiero w okresie starzenia
zgromadzona w liSciach skrobia jest rozktada-
na, a uwolnione cukry sa transportowane do
innych czesci rosliny. U wielu roslin zidenty-
fikowano bardzo podobny zestaw enzymow
bioracych udziat w rozkladzie skrobi. Sa to
endoamylazy, lecz podobnie jak w Arabidop-
sis, nie wykazano, by byly one niezbedne do
zapoczatkowania hydrolitycznego ataku na
ziarna skrobi. Natomiast powszechne wyste-
powanie dikinazy glukan, woda wskazuje na
to, iz proces ten przebiega podobnie u wick-
szoSci gatunkow. Rosliny roznia sie aktywno-
Scia enzymow usuwajacych rozgalezienia w
laficuchach glukané6w uwolnionych z ziaren
skrobi. W kukurydzy (Zea mays) kluczowym
enzymem w tym procesie jest pullulanaza,
a nie jedna z izoamylaz, jak w Arabidopsis.
Poszczegolne gatunki rdéznia sie ponadto
wzglednym udzialem f-amylaz i fosforylazy
skrobiowej w degradacji skrobi. Istnieja tez
pewne odstepstwa od reguly jezeli chodzi o
metabolizm maltozy. W ziemniaku (Solanum
tuberosum) transglukozydaza rozkladajaca
maltoze dziala w chloroplastach, natomiast w
chloroplastach liSci grochu zidentyfikowano
fosforylaze maltozy rozkladajaca ten dwucu-
kier na glukozo-1-fosforan i glukoze.

Rozktad skrobi, jako proces cykliczny,
podlega zlozonej regulacji (TETLOW i wspol-
aut. 2004, Lu i wspotaut. 2005, SMITH i wspoOt-
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aut. 2005, MCMANUS i PLAXTON 20006, SAMO-
JEDNY i ORZECHOWSKI 2007). Zachodzi on w
cyklu dobowym, a zatem jest SciSle zwiaza-
ny z dlugoScia dnia i nocy. Doswiadczenia
przeprowadzone na Arabidopsis wykazaly, iz
zmiana dhlugosci fotoperiodu natychmiast po-
woduje takie dostosowanie tempa rozkladu
skrobi, by bylo ono réwnomierne w ciagu
calej nocy. Tempo degradacji jest zatem zalez-
ne od iloSci skrobi zgromadzonej w liSciu w
ciagu dnia. Sposob kontroli tego zjawiska nie
jest znany, proponuje si¢ jednak dwie mozli-
we drogi: regulacja tempa rozkladu skrobi na
podstawie poziomu glukozy i sacharozy pod
koniec dnia lub tez bezposrednio na podsta-
wie dhlugoSci dnia (ustalanej przy pomocy
fotoreceptorow: fitochroméw i kryptochro-
mow). Liczba transkryptow gendéw zaanga-
zowanych w rozklad skrobi zmienia si¢ re-
gularnie w cyklu dobowym, natomiast iloS¢
samych bialek pozostaje na stalym poziomie.
Zmiana dtugosci fotoperiodu powoduje szyb-
kie dostosowanie poziomOw poszczegdlnych
transkryptow, natomiast iloSci enzymow ule-
gaja zmianie po znacznie dluzszym czasie. W
roSlinach Arabidopsis poddanych ciaglemu
naSwietlaniu poziomy transkryptow nadal
podlegaly regularnym oscylacjom w cyklu do-
bowym. Podobnym zmianom ulegal poziom
maltozy. Pozwala to sadzi¢, iz obserwowane
rytmy sa endogenne, a wymienione procesy
sa pod kontrola Swiatla i zegara biologiczne-

go. W ciaglym Swietle iloSci enzymow nie
ulegaly zmianie, a zatem ich aktywnoS$¢ musi
by¢ regulowana poprzez modyfikacje po-
translacyjne. Zawarto$¢ glukozy i sacharozy
podlegala nieregularnym zmianom podczas
ciaglego naswietlania. Natomiast w roslinach
umieszczonych w ciaglej ciemnoSci poziom
skrobi, maltozy, glukozy i sacharozy szybko
spadal, a nastepnie utrzymywat si¢ na staltym
poziomie. Uwaza sie, iz poziom glukozy i sa-
charozy jest regulowany wylacznie Swiatlem.
Aktywnos¢ enzymoéw rozkladajacych skrobie
moze by¢ regulowana na kilka sposobow.
Jednym z nich jest odwracalna fosforylacja,
ktorej ulega m. in. bialko SEX4 wiazace si¢
z ziarnem skrobi i niezbedne do jej degrada-
cji (dokladne dzialanie tego enzymu nie jest
znane). Zmiana aktywnoSci enzymow moze
tez zachodzi¢ pod wplywem zmiany poten-
cjatu redoks, poprzez utlenianie lub redukcje
mostkow disiarczkowych. Redukcja grup sulf-
hydrylowych czesto zachodzi przy udziale
tioredoksyny. Do enzymow ulegajacych takim
modyfikacjom naleza B-amylaza i pullulanaza
(wspoltdzialaja z tioredoksyna) oraz dikinaza
glukan, woda. Zmiana pH stromy chloropla-
stOw przy przejSciu ze Swiatla do ciemnoSci
(z odczynu zasadowego do obojetnego) row-
niez moze oddzialywa¢ na aktywnoS¢ enzy-
mow (poprzez zmian¢ konformacji), lecz
prawdopodobnie nie wplywa bezposSrednio
na regulacje procesu rozkladu skrobi.

ROZKLAD SKROBI ZAPASOWE]J

Skrobia wytwarzana jest nie tylko w li-
Sciach, lecz takze w innych organach roSlin-
nych, gdzie stanowi material zapasowy. Do
takich organow naleza wyspecjalizowane or-
gany spichrzowe (bulwy, klacza), ziarniaki
zb6z i nasiona roSlin straczkowych oraz inne
czesci roslin, w ktorych nie zachodzi foto-
synteza. Zachodzace w powyzszych organach
procesy rozkladu skrobi w wiekszoSci znacz-
nie roznia si¢ od przebiegu degradacji skrobi
przejsciowej (SMITH i wspolaut. 2005, TAIZ i
ZEIGER 2000). Przyktady drog rozktadu skrobi
w organach zapasowych przedstawiono na
Ryc. 3. Dotychczas zaden z tych szlakOw nie
zostal w pelni scharakteryzowany. Badanie
tych przemian jest utrudnione, gdyz zacho-
dza one w dhuzszych przedzialach czasowych
i czesto towarzysza im zmiany rozwojowe w
danym organie roslinnym.

Najlepiej poznany zostal przebieg rozkla-
du skrobi w ziarniakach zb6z. Nalezg one do

tzw. nasion maczystych, w ktorych skrobia
stanowi glowny material zapasowy. Zgroma-
dzona jest ona w bielmie. Bielmo zawiera
komorki wypelnione ziarnami skrobi i w
dojrzalym nasieniu jest martwa tkanka. Oto-
czone jest ono komorkami warstwy aleuro-
nowej, ktore zawieraja liczne wakuole ma-
gazynujace bialka. Warstwa aleuronowa jest
odpowiedzialna za synteze i wydzielanie do
bielma enzymow hydrolitycznych potrzeb-
nych do rozkladu skrobi. W poczatkowym
okresie kietkowania (faza imbibicji) zarodek
zaczyna wytwarzaC gibereling GA, uwalnia-
jac ja na drodze hydrolizy z koniugatow.
Hormon ten dyfunduje do warstwy aleuro-
nowej, gdzie indukuje syntez¢ o-amylaz, a
nastepnie innych enzymow bioracych udziat
w rozkladzie skrobi. a-Amylazy zapoczatko-
wuja hydrolityczny atak na ziarna skrobi. W
ziarniakach zb6z w procesie tym biora udziat
takze oa-glukozydazy. Enzymy te hydrolizuja
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wigzania o-1,2-, a-1,3-, a-1,4- i a-1,6-glikozydo-
we. o-Amylazy i o-glukozydazy dzialaja syner-
gistycznie: dzialajac jednoczeSnie wykazuja
kilkakrotnie wyzsza aktywnoS¢ niz kazda z
nich pojedynczo. a-Amylazy zapoczatkowuja
rowniez rozklad skrobi w nasionach roslin
straczkowych. Endoamylazy biora tez udziat
w jednym z najbardziej nietypowych proce-
sow rozktadu skrobi. Katalizuja one degrada-
cje skrobi w kolbach obrazkéw plamistych
(Arum wmaculata). Zachodzi ona w bardzo
szybkim tempie przez okres kilku godzin i
towarzyszy jej bardzo intensywne oddycha-
nie. Wskutek tych procesOw temperatura
kolby podnosi si¢ o ok. 10°C, co wzmaga
wydzielanie lotnych substancji zapachowych
przywabiajacych owady. Nie wiadomo nato-
miast jak jest inicjowany rozktad skrobi w in-
nych organach zapasowych, takich jak bulwy
ziemniaka. W kietkujacych bulwach nie ob-
serwuje si¢ znaczacego wzrostu iloSci enzy-
mow amylolitycznych lub fosforolitycznych,
a zapoczatkowanie degradacji nie odbywa
si¢ jednoczeSnie w calym organie. Skrobia
w bulwach ziemniaka rozkladana jest takze
podczas przechowywania w niskich tempera-
turach. Wzrasta wowczas aktywnoS¢ jednej z
izoform fB-amylazy. Oba te procesy rozkladu

zachodza wewnatrz amyloplastow. Na znacz-
ne roznice w przebiegu degradacji skrobi w
ziarniakach zb6z i bulwach ziemniaka wska-
zuje stopien fosforylacji tego polisacharydu
i wyglad granul po zapoczatkowaniu rozkla-
du. Skrobia w organach spichrzowych jest
bogato ufosforylowana (skrobia w bulwach
ziemniakow zawiera 10 razy wiecej reszt
fosforanowych niz w liSciach Arabidopsis),
co jest wynikiem dzialania dikinazy glukan,
woda lub jej homologéw. Natomiast skrobia
w bielmie ziarniakéw zbo6z zawiera Sladowe
ilosci reszt fosforanowych i dikinaza glukan,
woda prawdopodobnie nie bierze udzialu w
kontroli procesu jej rozktadu. Po zapoczatko-
waniu degradacji skrobi granule pochodzace
z ziarniakOw zboz zawieraja liczne pory na
powierzchni i prowadzace od nich w gtab
ziarna kanaly. Rozktad zachodzi gtéwnie we-
wnatrz granuli. Ziarna skrobi z bulw ziem-
niaka wykazuja natomiast liczne ubytki na
powierzchni. Tak wyrazne roznice wskazuja
na to, iz w rozkladzie skrobi uczestnicza roz-
ne typy enzymow.

Rozne sa takze drogi rozkladu rozpusz-
czalnych glukanéw uwolnionych z ziaren
skrobi. W bielmie ziarniakow zb6z, bedacym
martwa tkanka, w degradacji tych glukanow
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bierze udzial szereg enzymow syntetyzowa-
nych w otaczajacych bielmo zywych komor-
kach: dekstrynaza graniczna, o- i p-amylazy,
a-glukozydaza. Produktami rozkladu sa malto-
za i glukoza. Cukry te transportowane sa do
zarodka. W nasionach roSlin straczkowych
degradacja skrobi zachodzi w cytozolu komo-
rek liScieni. Blony plastydow, ktore zawieraly
ziarna skrobi, zanikaja. Enzymy rozktadajace
rozpuszczalne glukany, to w tym przypadku
dekstrynaza graniczna i cytozolowa fosforyla-
za skrobiowa. W bulwach ziemniakéw hydro-
liza glukané6w zachodzi w plastydach, niezna-
ne sa jednak szczegOly tych przemian.

Skrobia moze by¢ wytwarzana nie tylko
w liSciach i wyspecjalizowanych organach
spichrzowych, lecz takze w wielu innych,
niefotosyntetyzujacych  czeSciach  roSliny
(SmrtH i wspotaut. 2005). Jest ona wowczas
czesto gromadzona i rozkladana na przestrze-
ni kilku dni. Takie przejSciowe zapasy skrobi
pojawiaja si¢ m. in. w nasionach Arabidopsis
podczas rozwoju zarodka i tupiny nasiennej
oraz w czapeczce korzeniowej. Prawdopo-
dobnie drogi rozkladu skrobi w tych orga-
nach sa podobne jak w liSciach.

ROZKLAD SKROBI W TURIONACH SPIRODELA POLYRHIZA

Spirodela polyrhiza (spirodela wieloko-
rzeniowa) nalezy do rodziny Araceae (ob-
razkowate) i jest pospolita roSlina wodna,
ptywajaca, o niewielkich rozmiarach. Zbudo-
wana jest z pedu wytwarzajacego liSciopo-
dobne segmenty (o Srednicy 2-3 mm) oraz
peku korzeni. Pedy wegetatywne spirodeli
sa wrazliwe na niskie temperatury i obumie-
raja pod koniec sezonu wegetacyjnego. Po-
czawszy od poznego lata az do konca jesieni,
spirodela wytwarza turiony (paki zimujace),
ktore po odlaczeniu od roSliny macierzystej
opadaja na dno zbiornikow wodnych (APPEN-
ROTH i BERGFELD 1993, APPENROTH i wspoOlaut.
1996, DOLGER i wspotaut. 1997, APPENROTH
i GABRYS 2001, SZWEYKOWSKA i SZWEYKOWSKI
2007). Stanowia one formy przetrwalnikowe
i stuza rozmnazaniu wegetatywnemu. Turio-
ny zawieraja duze iloSci materialu zapasowe-
go w postaci skrobi (ok. 70% suchej masy)
oraz dwa zawiazki pedow, przypominajace
budowa tkanki zarodka. Zgromadzona skro-
bia pelni dwie funkcje. Po pierwsze umozli-
wia turionom przetrwanie w niekorzystnych
warunkach przez dlugi okres czasu. Zachodzi
wtedy bardzo powolny rozktad skrobi, kto-
ry moze trwal przez wiele miesiecy lub lat.
Natomiast po wykielkowaniu nastepuje in-
tensywna degradacja skrobi, majaca na celu
zaspokojenie potrzeb energetycznych szybko
rosnacego mtodego pedu. W warunkach labo-
ratoryjnych szereg czynnikoéw moze induko-
wacé powstawanie turionow. Naleza do nich
m. in. niedobor azotanéw, siarczanow lub
fosforan6w oraz obecnos$¢ kwasu abscysyno-
wego. Bezposrednio po wytworzeniu turiony
znajduja si¢ w stanie uSpienia i nie kietkuja,
nawet gdy warunki sa sprzyjajace. Stan uSpie-
nia przerywany jest przez stratyfikacje niska

temperatura w okresie zimy. Wowczas, po
odpowiednio dlugim pobycie w niskiej tem-
peraturze, turiony sa zdolne do kietkowania.

Proces kietkowania turionéw Spirodela
jest regulowany przez Swiatlo za poSrednic-
twem fitochromu B (phyB) na drodze reakcji
niskoenergetycznej (ang. low fluence respon-
se, LFR), typowej reakcji fitochromowej, w
ktorej dzialanie Swiatla czerwonego odwraca-
ne jest dzialaniem dalekiej czerwieni (APPEN-
ROTH i BERGFELD 1993, APPENROTH i wspoOlaut.
1996). Kietkowanie rozpoczyna si¢ po 48 go-
dzinach ciaglego naSwietlania Swiatltem czer-
wonym, moze by¢ rowniez wywolane przez
nasSwietlanie daleka czerwienia lub pojedyn-
czym blyskiem Swiatla czerwonego. Rozwoj
jednego z zawiazkow jest opozniony. 24 go-
dziny po rozpoczeciu naSwietlania nastepu-
ja pierwsze zmiany w komorkach zawiazka.
Pojawiaja sie wowczas diktiosomy i pierwsze
tylakoidy. Po 48 godzinach znikaja catkowi-
cie ciala prolamelarne, a po 72 godzinach
obserwuje sie calkowicie wyksztalcone pla-
stydy. Poczatkowo zachodzi tylko elongacja
komorek, a dopiero pOZniej podzialy. W nie-
naswietlanych turionach komorki zawiazkow
pedow zawieraja bardzo niewiele skrobi. Jed-
nak w ciagu pierwszych dwoch dni naswie-
tlania jej iloS¢ znacznie wzrasta, podczas gdy
aparat fotosyntetyczny jest jeszcze nieaktyw-
ny. Oznacza to, ze musi zachodzi¢ rozktad
skrobi zapasowej w turionach i translokacja
produktow degradacji do komorek zawiaz-
kow.

Degradacja skrobi po wykietkowaniu tu-
rion6w rowniez nastepuje pod wplywem
Swiatla (DOLGER i wspotaut. 1997, APPEN-
ROTH i GABRYS 2001). Poprzednio Swietlna
regulacje rozkladu skrobi zapasowej wyka-
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zano jedynie w niezroznicowanej tkance
mchu. Proces ten w turionach spirodeli
jest kontrolowany przez fitochrom, jednak
na innej drodze niz indukcja kietkowania.
O innym rodzaju reakcji fitochromowej w
tym przypadku Swiadczy fakt, iz rozktad
skrobi nie moze by¢ wywolany pojedyn-
czym btyskiem Swiatla, w przeciwiefistwie
do kietkowania. Najbardziej efektywne w
indukowaniu rozkladu skrobi jest ciagte
Swiatlo czerwone. Moze by¢ ono zastapio-
ne Swiatlem niebieskim, lecz zmniejsza si¢
wtedy tempo degradacji skrobi. W obu
przypadkach zawartoS¢ skrobi w turionach
mierzona po dwoéch dniach naSwietlania
znaczaco sie¢ obnizata (DOLGER i wspotlaut.
1997). Przeprowadzono szereg dosSwiad-
czen majacych na celu okreSlenie rodzaju
odpowiedzi fitochromowej w tym procesie
(APPENROTH i GABRYS 2001). Zastosowanie
podczas naSwietlania turioné6w DCMU (N,N-
dimetylo-3,4-dichlorofenylomocznik), inhi-
bitora fotosyntetycznego transportu elek-
tronoéw, nie wpltywalo na przebieg rozkladu
skrobi. Proces ten nie jest zatem zalezny
od fotosyntezy. Wykazano rowniez, iz cia-
gle naswietlanie turioné6w mozna zastapic
btyskami czerwonego Swiatla, powtarzany-
mi co 24, 12 lub 1 godzine. We wszystkich
przypadkach zachodzila degradacja skrobi.
Efekt dzialania blyskow Swiatla powtarza-
nych co 24 lub 12 godzin moze by¢ zni-
welowany przez zastosowanie bezpoSred-
nio po btysku Swiatla czerwonego, btysku
dalekiej czerwieni. Natomiast w przypadku
btyskow Swiatla czerwonego powtarzanych
co godzine, daleka czerwien nie wykazuje
takiego dzialania i zapoczatkowany rozktad
skrobi dalej postepuje. Okazalo si¢ takze,
ze degradacja skrobi moze by¢ indukowa-
na przez daleka czerwien, zardwno stoso-
wana w postaci ciagtego naswietlania, jak i
btyskOw powtarzanych co godzine. Tempo
rozkladu jest jednak znaczaco nizsze niz w
przypadku Swiatla czerwonego. Wyniki te
wskazuja, iz dzialanie fitochromu w regula-
¢ji rozkladu skrobi w turionach nie spelnia
kryteriow reakcji bardzo niskoenergetycz-
nej (ang. very low fluence response, VLFR)
ani wysokoenergetycznej (ang. high irra-
diance response, HIR). Mozliwos¢ odwro-
cenia efektow blyskOw czerwonego Swiatla
powtarzanych co 24 lub 12 godzin przez
daleka czerwien wskazuje natomiast na wy-
stepowanie niskoenergetycznej reakcji fi-
tochromowej (ang. low fluence response,
LFR). Brak tej odwracalnosci w przypadku

btyskOw powtarzanych co godzine mozna
wyjasni¢ tym, ze wystepujace w godzin-
nych odstepach btyski dalekiej czerwieni
same indukuja rozkilad skrobi (w przeci-
wienstwie do btyskow dalekiej czerwieni
powtarzanych co 12 lub 24 godziny). Uzna-
je si¢ zatem, ze degradacja skrobi zapaso-
wej w turionach Spirodela polyrhiza pod
wplywem Swiatla czerwonego kontrolowa-
na jest przez fitochrom B na drodze reak-
cji niskoenergetycznej (R-LFR). Odpowiedz
na daleka czerwien jest natomiast prawdo-
podobnie regulowana poprzez reakcje wy-
sokoenergetyczna (FR-HIR). Kietkowanie i
rozktad skrobi sa wiec osobno regulowane
przez Swiatto. Te dwa procesy nie sa jed-
nak zupelnie niezalezne. Przeprowadzono
doswiadczenie, w ktorym turiony poddano
btyskowi Swiatla czerwonego, a nastepnie
ciagtemu naswietlaniu (24 godziny), oddzie-
lonym okresem ciemnoS$ci o réznym czasie
trwania. Niezaleznie od czasu trwania ciem-
nosci ilo$¢ skrobi zdegradowanej w ciagu
szeSciu dni byla niemal jednakowa. Gdy
jednak okres ciemnoSci byl bardzo krotki,
bezposrednio po ciaglym naSwietlaniu nie
obserwowano rozkladu skrobi. Wydaje si¢
zatem, iz rozpoczecie degradacji skrobi za-
pasowej musi by¢ poprzedzone wczesniej-
szym wykietkowaniem pedu (nastepuje po
ok. dwoch dniach od wyzwalajacego je sy-
gnatu), do ktorego maja byc¢ dostarczane
produkty tej degradacji. Jezeli jednak sygnat
do rozkladu skrobi pojawi si¢ jeszcze przed
kielkowaniem moze on byc¢ ,przechowany”
do momentu, gdy powstanie organ, do kto6-
rego beda kierowane produkty degradacji.

Do niedawna niewiele bylo wiadomo
na temat reakcji enzymatycznych zachodza-
cych podczas rozktadu skrobi w turionach
spirodeli. Obecnie poznano juz poczatko-
we etapy tego procesu (REINMANN i wspot-
aut. 2002, REINMANN i wspotaut. 2004). Sy-
gnal Swietlny inicjujacy degradacje skrobi
powoduje jednoczeSnie autofosforylacje
dikinazy glukan, woda (GWD), zwiazanej
z powierzchnia ziarna skrobi. Enzym ten
moze si¢ jednak wiaza¢ tylko z poprzed-
nio ufosforylowanymi tancuchami polisa-
charydu. Aktywowana przez autofosforyla-
cje dikinaza glukan, woda prowadzi dalsza
fosforylacje skrobi, co wptywa na wiazanie
kolejnych enzymow. Jednym z nich jest a-
amylaza, ktora zapoczatkowuje rozktad zia-
ren skrobi. Nie wiadomo jednak jakie en-
zymy biora udzial w dalszych etapach tego
procesu.
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PODSUMOWANIE

Synteza i rozktad skrobi naleza do pod-
stawowych procesOw metabolicznych ro-
slin. Ich niezaklocony przebieg i odpowied-
nia regulacja sa konieczne do prawidlowe-
go funkcjonowania roSliny. Powstajaca z
produktow fotosyntezy i zgromadzona w
komorkach skrobia jest magazynem sub-
stratow energetycznych. Rezerwy te sa
nastepnie wykorzystywane w czasie, gdy
niemozliwa jest aktywnoS¢ fotosyntetyczna
oraz w okresach wzmozonego zapotrzebo-
wania na energi¢. Degradacja skrobi zacho-
dzi na ro6znych drogach enzymatycznych, w
zaleznoSci od organu, etapu zycia roSliny
i rodzaju procesu fizjologicznego. W pota-
czeniu z precyzyjna regulacja kazdej z tych
drog rozktadu, umozliwia to skoordynowa-
nie degradacji skrobi z innymi procesami
przebiegajacymi w roSlinie (np. kietkowa-
niem) oraz dostosowanie jej do zmian wa-
runkéw zewnetrznych (np. dlugosci dnia
i nocy). Przedstawiony tu przebieg rozktla-
du skrobi w turionach Spirodela polyrhiza

jest ciekawym przykladem takiej ztozonej
regulacji. Przede wszystkim jest to jedyny
dotad dobrze poznany przypadek regulacji
degradacji skrobi zapasowej przez Swiatlo
za poSrednictwem fitochromu. Ponadto wy-
kazano, iz proces ten jest skoordynowany
z kielkowaniem, ktore jest takze indukowa-
ne Swiattem, jednak na drodze nieco innej
reakcji fitochromowej. Rozktad skrobi nie
zostaje zapoczatkowany, dopoki nie pojawi
sie ped, do ktorego moga by¢ transporto-
wane produkty tego rozktadu. Zapobiega to
przypadkowej indukcji rozktadu skrobi, co
spowodowaloby zaburzenie rozwoju rosli-
ny. Ten oraz inne przedstawione przykiady
pokazuja jak rézne sa poszczegollne dro-
gi degradacji skrobi i ich regulacja. Wiele
szczegotow dotyczacych zar6wno samego
przebiegu rozkladu skrobi, jak i jego kon-
troli pozostaje dotychczas nieznanych. Nie
ulega watpliwosci, ze dokladniejsze zbada-
nie tych zagadnien dostarczy jeszcze wielu
ciekawych informacji.

STARCH DEGRADATION PATHWAYS IN PLANTS

Summary

Starch is the main storage material in higher
plants. It is accumulated both in chloroplasts
(transitory starch) and in non-photosynthetic tis-
sues (storage starch), in the form of starch granu-
les composed of amylose and amylopectin. Transi-
tory starch accumulated during the day is almost
completely degraded at night, when it serves as
the main source of energy for the cell metabolism.
The biochemical pathway of starch degradation in
chloroplasts has been fully characterized only in
Arabidopsis thaliana. This process can be divided
into two steps: the release of soluble glucans from
the granule by a-amylase and further degradation
of these glucans by pB-amylase and de-branching
enzymes. The main product of this degradation
pathway is f-maltose, which is afterwards metabo-
lized in the cytosol. The degradation of transitory
starch is a periodic process, regulated by the cir-
cadian clock, starch phosphorylation and enzyme
activity. Storage starch is accumulated for longer
periods of time in non-photosynthetic parts of the
plant such as cereal and legume seeds, roots, tu-
bers or rhizomes. In these organs the enzymatic
reactions, which lead to storage starch degradation
and their regulation are different than in the case
of transitory starch, and they vary significantly be-

tween species. An interesting pathway of starch
degradation control, unknown in other species,
has been discovered in the duckweed Spirodela
polyrhiza. At the end of the vegetative season this
water plant forms turions - resting fronds which
sink to the bottom of ponds and lakes, and germi-
nate when conditions become favorable. Turions
contain starch as a storage material which helps
them survive the period of dormancy and, during
germination, provide energy for growth of new
fronds. Both germination of turions and starch
degradation are induced by light and controlled
by phytochrome B. The germination response to
light is mediated by a low fluence response (LFR),
whereas starch degradation can be controlled by a
red light-dependent low fluence response or a far
red-dependent high irradiance response (HIR).
The processes of germination and starch degrada-
tion, although independently controlled, are close-
ly connected. Response to a starch degradation-
inducing signal is possible only under condition
that germination is sufficiently advanced and the
new sprout is ready to receive the degradation
products. If this is not the case the light-induced
signal can be stored until the sprout is formed.
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