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POLIAMINY I ICH UDZIAL W REAKCJI ROSLIN NA WARUNKI STRESOWE
SRODOWISKA

WSTEP

Poliaminy sa zwiazkami powszechnie
wystepujacymi w roSlinach, w organizmach
zwierzecych oraz w mikroorganizmach. Za
poczatek badan nad ta grupa zwiazkOw uwa-
za sie rok 1888, a pierwsze prace przeglado-
we dotyczace wystepowania i roli poliamin
ukazaly si¢ w latach: 1951 — Guggenheim i
wspotautorzy, 1971 — Smith (COHEN 1998).
Jednak ich udzial w reakcjach rozwojowych
roSlin dostrzezono stosunkowo niedawno
(SINSKA 1986, EVANS i MALMBERG 1989). We-
dhug BAGNIEGO i TORRIGIANIEGO (1992) oraz

GALSTONA i KAUR-SAWHNEY’A (1995) poliaminy
s3 uwazane za nowa klase¢ regulatoré6w wzro-
stu. Jednak stezenia, w ktorych wystepuja sa
wielokrotnie wyzsze od stezei hormonow
roSlinnych. Stezenia konieczne do wystapie-
nia efektu fizjologicznego sa raczej na pozio-
mie milimolowym niz mikromolowym, jak w
przypadku hormonéw roslin. Ilos¢ poliamin
wyraznie wzrasta w czasie, gdy rosliny sa na-
razone na dzialanie réznego rodzaju warun-
kow stresowych.

BIOSYNTEZA POLIAMIN

Synteza gtéwnych poliamin w roSlinach
rozpoczyna si¢ dekarboksylacja dwoch po-
wszechnie  wystepujacych  aminokwasow
ornityny i agmatyny (Ryc. 1). W wyniku de-
karboksylacji argininy przez dekarboksylaze
argininy (ADC) powstaje agmatyna, a ta ule-
ga hydrolizie do putrescyny. Istnieje tez moz-
liwoS¢ przeksztalcenia argininy do ornityny
dzieki aktywnoSci arginazy. Natomiast bezpo-
srednim skutkiem dekarboksylacji ornityny
przez dekarboksylaze ornityny (ODC) jest pu-
trescyna. Sukcesywne dotaczanie grup propy-
laminowych do putrescyny, kolejno poprzez
syntaze sperminy i dalej syntaz¢ sperminy,
prowadzi do syntezy spermidyny i spermi-
ny. Biosynteza spermidyny i sperminy zwia-

zana jest z obecnoScia metioniny. Dostarcza
ona posrednio poprzez S-adenozylometioni-
n¢ (SAM) grup propylaminowych, a reakcja
ta katalizowana jest dzicki aktywnoSci dekar-
boksylazy S-adenozylometioniny (SAMDC).
SAM pelni rowniez role prekursora etylenu.
Syntezy poliamin i etylenu sa ze soba wza-
jemnie powiazane, co wynika z konkurencji
0o wspolnego prekursora; moze dochodzié¢
do stymulacji jednej z drég, a hamowania
drugiej. Synteza innej, nie tak powszechnie
wystepujacej jak putrescyna dwuaminy, kada-
weryny, odbywa sie dzieki aktywnosci dekar-
boksylazy lizyny (LDC) z aminokwasu lizyny
(BOUCHEREAU i wspotaut. 1999).
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Etylen Arginina ;» Ornityna
CO, DFMA COrerd"" DFMO
10 2
ACC Agmatyna 1 PUTRESCYNA
NH»-(CHz)4-NH»
9 COs
5 6
S-adenozylometionina Dekarboksylowana SAM ————————————*
(SAM)
5 -metylotiadenozyna «——
8 7 (MTA)
Metionina
SPERMIN A= SPERMIDYNA
NH,-(CH,)s-NH-(CH,);-NH-(CHa);NH; NH;-(CH2);-NH-(CH,)s-NH,
Ryc. 1. Schemat biosyntezy putrescyny, spermidyny i sperminy w roSlinach wyzszych z

uwzglednieniem biosyntezy etylenu.

1, dekarboksylaza argininy (ADC); 2, dekarboksylaza ornityny (ODC); 3, arginaza; 4, iminohydrolaza agmaty-
ny; 5, dekarboksylaza SAM; 6, syntaza spermidyny; 7, syntaza sperminy; 8, syntaza SAM; 9, syntaza ACC; 10,
oksydaza ACC. Inhibitory PA z uwzglednieniem ich miejsc dziatania: a-difluorometyloarginina (DFMA), o-dif-
luorometyloornityna (DFMO), metyloglioksalo-bis(guanylohydrazon) (MGBG) oraz cykloheksyloamina (CHA)

(wg BOUCHEREAU i wspoétaut. 1999).

DEGRADACJA POLIAMIN

Poliaminy, zaroOwno dwumina putresyna,
jak i posiadajace wiecej grup aminowych
spermidyna i spermina, sg rozktadane na dro-
dze oksydatywnej deaminacji dzieki aktyw-
nosci oksydaz aminowych (Ryc. 2). Jedna z
nich (oksydaza dwuaminowa), zwidzana z
jonem miedziowym, wykazuje wysoka specy-
ficznos¢ w stosunku do dwuamin. Inna fla-
woproteidowi, oksydaza poliamidowa, utlenia
poliaminy: spermidyne i spermine (TIBURCIO
i wspotaut. 1997). Produktami reakcji katali-

O+ H0  H:0: NAD NADH
PUTRESCYNA Al-Pyrrolina GABA Sukeyniany
PDH
NH;
PAOQ
SPERMIDYNA —————————»
O: + HO Hay
r
1,3-Dwuaminopropan — . p-Alanina
.
0:+H:0  Ha0s
SPERMINA *
PAO
r
1-(3-aminopropy1)-Pyrrolina

1 5-dwuazodwucykloonan

zowanej przez oksydaze dwuaminowa (DAO)
sa pirrolina, nadtlenek wodoru i amoniak.
Natomiast spermidyna i spermina sa rozkla-
dane przez oksydazy poliaminowe (PAO) do
pirroliny, badz do aminopropylpirroliny i ko-
lejno do dwuazobicyclononanu. Réwnolegle
moze powstawa¢ dwuaminopropan i nad-
tlenku wodoru. Dwuaminopropan moze byc¢
dalej przeksztalcany do B-alaniny, podczas
gdy pirrolina do kwasu y-aminomastowego
(GABA) i dalej do sukcynianow, ktoére moga
by¢ wlaczane do cyklu Krebsa (FLORES i FiL-
NER 1985). Enzymy przedstawione na Ryc. 2
sa zwigzane ze Sciana komoérkowsq, a ich ak-
tywnoS¢ ma zwiazek z procesami lignifikacji,
suberynizacji i usztywnienia Sciany komorko-
wej (SLocuM i FUREY 1991). Natomiast kwas
y-aminomastowy (GABA) moze funkcjonowacd
jako stymulator odpornosci (BOUCHEREAU i
wspoétaut. 1999).

Ryc. 2. Schemat degradacji putrescyny, spermi-
dyny i sperminy w roSlinach wyzszych. oksyda-
za dwuaminowa (DAO), oksydaza poliaminowa
(POA), dehydrogenaza pyrroliny (PDH). (wg
BOUCHEREAU i wspotaut. 1999).
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POLIAMINY W WARUNKACH STRESOWYCH

W warunkach dziatania réznych czynni-
kow stresowych na roSliny, zaré6wno abio-
tycznych, jak i biotycznych, dochodzi do in-
tensyfikacji metabolizmu poliamin i akumu-
lacji tych zwiazkéw w tkankach (TIBURCIO i
wspotaut. 1997).

NIEDOBOR SKEADNIKOW MINERALNYCH

WickszoS¢ badan dotyczacych wplywu
niedoboréw skltadniké6w mineralnych na me-
tabolizm poliamin dotyczy niedoboru potasu.
Pierwsze doniesienia, pochodzace z pracy Ri-
chardsa i Colemana (1952) (za FLORES 1991),
sugerowaly, ze specyficzna rola putrescyny
polega na utrzymaniu réwnowagi pomiedzy
kationami i anionami. W efekcie niedoboru
jonu potasowego dochodzi do akumulacji
tej poliaminy na drodze aktywacji dekarbok-
sylazy argininy. Reakcja ta jest szeroko roz-
powszechniona posrod roSlin jedno- i dwu-
liSciennych i wydaje si¢ by¢ uniwersalna w
przypadku niedoboru réznych skladnikow
mineralnych (WATSON i MALMBERG 1990).

STRES DEFICYTU WODY

Niedobo6r wody, spowodowany susza gle-
bowa, jak i stresem osmotycznym, wywoluje
wyraznie zmiany w metabolizmie poliamin.
FLORES i GALSTON (1984a, b) podaja, ze do-
chodzi woéwczas do akumulacji putrescyny
wskutek wzmozonej aktywnosSci dekarbok-
sylazy argininy. Zmiany te sa obserwowane
rownolegle z innymi wyraznymi skutkami
stresu, takimi jak wiedni¢cie i spadek za-
wartoSci biatek. Zjawisko stymulacji wzrostu
aktywnoSci dekarboksylazy argininy w wa-
runkach stresu osmotycznego jest podob-
ne zar6wno na Swietle, jak i w ciemnosSci.
Jednak do akumulacji putrescyny dochodzi
intensywniej na Swietle niz w ciemnosci,
zjawisko pojawia si¢ szybko i wymaga syn-
tezy bialek de novo (TIBURCIO i wspolaut.
1995). Natomiast zablokowanie aktywnosci
dekarboksylazy argininy w liSciach owsa po-
przez zastosowanie dwufluorometylargininy,
przed wprowadzeniem stresu osmotycznego,
zmniejszylo zawartoS¢ putrescyny, ale zwick-
szylo zawartoSC sperminy (TIBURCIO i wspol-
aut. 1995). Z kolei, zwickszenie zawartoSci
tej poliaminy wraz ze stresem osmotycznym
opOznialo procesy destrukcyjne, obserwo-
wano opoznienie rozktadu chlorofilu i poja-
wianie si¢ nekroz, zahamowanie degradacji
biatek tylakoidéw, akumulacje ADC mRNA i
wzrost aktywnoSci ADC zaré6wno w liSciach

owsa (BORELL i wspotaut. 1996), jak i tytoniu
(MASGRAU i wpotaut. 1997). Traktowanie li-
Sci owsa spermina, w kombinacji ze stresem
osmotycznym, spowodowalo wzrost zawar-
toSci mRNA dekarboksylazy argininy, jednak
aktywnoS¢ enzymu spadata. Brak korelacji
ttumaczony jest tym, ze spermina prowadzi
do nagromadzenia nieaktywnej formy en-
zymu i spadku zawartoSci formy aktywne;j.
Spermina przypuszczalnie blokuje przeksztal-
cenie proenzymu w forme aktywna (BORELL
i wspotaut. 1996). W badaniach na krazkach
liSci rzepaku, poddanych stresowi osmotycz-
nemu z zastosowaniem inhibitoro6w DFMA i
DFMO, wykazano, ze jednak nie tylko aktyw-
nos$¢ dekarboksylazy argininy, ale rowniez
dekarboksylazy ornityny wptywa na akumula-
cje poliamin (FLORES 1991). AktywnoSC tego
enzymu jest jednak wielokrotnie nizsza od
aktywnoSci dekarboksylazy argininy (COHEN
1998). Autorzy donosza, ze w warunkach
stresu wodnego dochodzi takze do akumula-
cji spermidyny i sperminy u rdéznych gatun-
koéw roSlin (TURNER i STEWART 1986, 1988;
KAKKAR i SAWHNEY 2002).

ZASOLENIE

W warunkach zasolenia dochodzi row-
niez do znacznych zmian w metabolizmie
poliamin, jednak mechanizm tych zmian jest
znacznie mniej poznany niz w przypadku
stresu deficytu wody. Autorzy przytaczaja
wiele roznic pomiedzy gatunkami i w obre-
bie gatunkow, co do iloSci i rodzaju akumu-
lowanych poliamin, a uzyskane wyniki czesto
sa przeciwstawne. Interesujacy jest fakt, ze
odmiany tolerancyjne na zasolenie akumu-
luja znaczne iloSci spermidyny i sperminy,
a notowany jest wowczas spadek zawarto-
Sci putrescyny. Natomiast odmiany wrazliwe
na zasolenie przeciwnie, akumuluja putre-
scyne, a nie sa zdolne do akumulacji sper-
midyny i sperminy. PrawidlowoSC ta zostala
stwierdzona u odmian ryzu (KRISHNAMURTHY
i BHAGWAT 1984), pomidora (SANTA-CRUZ i
wspotaut. 1997) i sorgo i kukurydzy (ERDEI
i wpolaut. 1996). Przypuszczalnie posiadaja-
ce wiecej grup aminowych poliaminy moga
odgrywac¢ role w mechanizmie odpornoSci
roSlin na stres zasolenia. U roSlin odpornych
na zasolenie stwierdzono takze wzrost aktyw-
nosci dekarboksylazy argininy oraz akumula-
cje transkryptu tego enzymu. U roSlin wraz-
liwych stwierdzono natomiast zarOwno spa-
dek aktywnosci enzymu, jak i poziomu jego
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transkryptu. Aktywnos¢ dekarboksylazy argi-
niny jest wykrywana zarOwno w warunkach
stresowych, jak i kontrolnych w liSciach po-
midora. Natomiast aktywnoS¢ dekarboksylazy
ornityny przejawia sie jedynie w warunkach
zasolenia (BOUCHEREAU i wspotaut. 1999). Za-
stosowanie inhibitora dekarboksylazy argini-
ny — DFMA, wywotluje wyrazne obnizenie ilo-
Sci putrescyny u obu grup roSlin, natomiast
inhibitora dekarboksylazy ornityny — DFMO,
powoduje obnizenie poziomu spermidyny i
sperminy jedynie u roSlin poddanych zaso-
leniu (AZIZ i wspoétaut. 1998). Warunki stre-
sowe stymuluja nie tylko synteze poliamin,
ale takze ich rozklad, gdyz wzrost aktywno-
Sci oksydaz dwuaminowej i poliaminowe;j
stwierdzit SMITH (1985) w liSciach owsa.

STRES TERMICZNY

Stres spowodowany wysoka temperatura

Oddziatywanie tego rodzaju stresu powo-
duje specyficzna reakcje roslin, synteze rzad-
kich poliamin o dlugim taficuchu weglowym.
Wczesniej tego typu zwiazki odkryto jedynie
u termofilnych bakterii Thermus thermophi-
lus i Caldariella acidophyla. Sa to: termina
(Oshima 1995 za COHEN 1998), kaldina (De-
Rosa 1976 za COHEN 1998) oraz kaldopigcio-
amina (COHEN 1998).

NH,(CH,),NH(CH,),NH, kaldina
NHZ(CHZ)sNH(CHZ)SNH- termina
(CH),NH

NH,(CH,),NH(CH,),NH kaldopiecioamina
(CH,), NH(CH,),NH,

Pod wptywem zbyt wysokiej temperatury,
roSliny tolerancyjne na ten rodzaj warunkow
stresowych akumuluja wi¢ksza iloS¢ poliamin
o wickszej iloSci grup aminowych. Rosliny
te charakteryzuja si¢ wyzszym poziomem po-
liamin rowniez w warunkach kontrolnych.
Zwiazana jest z tym zwickszona aktywnosc
dekarboksylazy argininy i oksydaz poliamino-
wych (BOUCHEREAU i wspétaut. 1999).

Stres spowodowany niska temperatura

U roSlin, stres spowodowany niska tempe-
ratura (chtod) intensyfikuje synteze putrescy-
ny. U pszenicy stwierdzono, ze wzrost zawar-
tosci tej dwuaminy towarzyszy zwickszonej
odpornosci na mréz (RACZ i wspotaut. 1996).
Zaobserwowano, ze krotka, 2-dniowa ekspo-
zycja owocOw cukini w warunkach niskiej
temperatury (10°C), powoduje zmniejszenie
uszkodzen oraz wzrost poziomu spermidyny

i sperminy, a nie ulega zmianie zawartoSci
putrescyny. Wzrostowi poziomu poliamin to-
warzyszy wzrost aktywnoS$ci dekarboksylazy
SAM (KRAMER i WANG 1989, 1990). KRAMER i
WANG (1990) sugeruja udzial tych poliamin
w zapobieganiu uszkodzeniom blon poprzez
ochrone ich lipidowych sktadnikow. Wczes-
niejsza infiltracja fragmentow owocOw roz-
tworami spermidyny i sperminy potwierdzila
te sugestie. Nastapil wzrost trwaloSci owo-
cow, a konduktometrycznie, na podstawie
wyplywu elektrolitow, stwierdzono wzrost
stabilno$ci blon. W warunkach chlodu, u
pszenicy i ryzu, takze dochodzi poczatkowo
do syntezy ABA, nastepnie obserwowany byt
wzrost aktywnoSci dekarboksylazy argininy
i w efekcie koficowym, zwickszenie zawar-
tosSci putrescyny (LEE i wspoétaut 1997). Za-
stosowanie inhibitora syntezy ABA obnizato
synteze hormonu, aktywno$¢ tego enzymu i
poziomu poliaminy u tolerancyjnej na chiod
odmiany ryzu. Natomiast efekt inhibitora syn-
tezy ABA mozna bylo usuna¢ poprzez trakto-
wanie roSlin egzogennym ABA. Powyzsze wy-
niki sugeruja, ze jedna z funkcji ABA syntety-
zowanego podczas stresu niskiej temperatury
jest wzrost zawartoSci putrescyny w wyniku
zwickszenia aktywnoSci dekarboksylazy argi-
niny (BOUCHEREAU i wspolaut. 1999). Wyniki
te staly siec rOwniez podstawa do sugestii, ze
poliaminy moga posredniczy¢ w dzialaniu fi-
tohormonow lub sa cho¢ czescia odpowiedzi
na ich sygnal (RASTOGI i DAVIES 1991).

ZANIECZYSZCZENIA SRODOWISKA

Ozon (O, jest jednym z glownych za-
nieczyszczen powietrza. Stres 0zZOonowy,
oprocz innych efektow, wywotuje zmiany
w metabolizmie poliamin (HEAGLE 1989).
Rodliny tytoniu i pomidora traktowane po-
liaminami przed stresem wykazywaly znacz-
nie mniejsze uszkodzenia liSci (ORMROD i
BECKERSON 1986). W traktowanych ozonem
liSciach jeczmienia wzrastata aktywnoS¢ de-
karboksylazy argininy zanim dochodzilo do
uszkodzen tkanki. Zaobserwowano wzrost
zawartoSci spermidyny podczas traktowania
ozonem liSci zarOwno starszych, jak i mlod-
szych. Gdy, przed traktowaniem O, rosliny
zostaly poddane dzialaniu DFMA, wzrost
aktywnoSci dekarboksylazy argininy zostat
zablokowany, a uszkodzenia spowodowa-
ne tym czynnikiem stresowym byly znacz-
nie wicksze (ROWLAND-BAMFORD i wspoétaut.
1989). Wyniki powyzsze sugeruja, ze polia-
miny moga peklic¢ role ochronna w warun-
kach stresu ozonowego.
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Metale ciezkie sa niebezpiecznym zanie-
czyszczeniem gleby. Traktowanie pozbawio-
nych epidermy liSci owsa kadmem, w stecze-
niach podobnych jakie moga wystepowaé w
srodowisku, spowodowato ponad 10-cio krot-
ny wzrost zawartoSci putrescyny. Natomiast
miato niewielki wpltyw na poziom spermidy-

ny i sperminy. Wzrost ten byl hamowany po-
prze DFMA, co sugeruje udziat dekarboksyla-
zy argininy w odpowiedzi na stres kadmowy,
cho¢ wielko$¢ wzrostu aktywnoSci nie od-
powiadala bezpoSrednio wzrostowi poziomu
putrescyny (EVANS i MALMBERG 1989).

MECHANIZM DZIALANIA POLIAMIN

Efekt ochronny poliamin przypisuje si¢
miedzy innymi ich stabilizujacemu dziataniu
wzgledem lipidow bton cytoplazmatycznych.
Polega on na oddzialywaniu dodatnio nala-
dowanych grup aminowych z ujemnie nata-
dowanymi grupami fosfolipidow blon. ROw-
niez moze dochodzi¢ do redukcji uszkodzen
fosfolipidow bton komoérkowych, zwiazanych
ze wzrastajaca w warunkach stresowych ak-
tywnoScia lipoksygenazy (TIBURCIO i wspol-
aut. 1990, BESFORD i wspoétaut. 1993, BRAT-
TON 1994, LESTER 2000).

Poliaminy moga tez bezposrednio oddzia-
lywac jako zmiatacze reaktywnych form tle-
nu (ROS) (BORs i wspoétaut. 1989). Spermidy-
na, posiadajaca cztery grupy aminowe, wyda-
je sie by¢ bardziej efektywna niz tr6jamina
spermidyna, czy dwuamina putrescyna, co
sugeruje udzial grup aminowych (BESFORD i
wspotaut. 1993). Moga tez oddziatywac po-

srednio poprzez wplyw na aktywnoS¢ enzy-
moOw uczestniczacych w usuwanie reaktyw-
nych form tlenu, dysmutazy ponadtlenkowej
(KuBis 2005), peroksydaz i katalazy (KUBIS
2003) oraz enzymOw szlaku Halliwel-Asada
(KuBIS 2001), co umozliwia obnizenie pozio-
mu wysoce reaktywnych form tlenu (KUBIS
2005). Nie mozna takze pominac faktu, ze
reaktywne formy tlenu nie tylko uszkadza-
ja makromolekuly komoérkowe (ALLEN 1995,
SMIRNOFF 1993), ale moga tez funkcjonowad
jako molekuly sygnalne (np. nadtlenek wodo-
ru), wywotujace caly szereg dalszych reakcji
zwiazanych z odpowiedzia roSliny na czyn-
niki stresowe Srodowiska (NEILL i wspotaut.
2002, VRANOVA i wspoétaut. 2002, FOYER i
NoOCTOR 2005). Poliaminy moga w tym laAcu-
chu przekazu sygnatu uczestniczyC posrednio
(SHEN 2000, KONIGSHOFER i LECHNER 2002).

PODSUMOWANIE

Poliaminy wydaja si¢ by¢ zaangazowane
w wiele procesOw przebiegajacych w ro-
Slinach. Jednymi z nich sa reakcje roSlin na
wyzwania stawiane przez stresowe czynniki
srodowiska. Uzasadnieniem prowadzonych
na szeroka skale badan jest coraz czeSciej
potwierdzany fakt, ze tolerancyjne na stresy
genotypy roSliny kumuluja wicksze iloSci po-
liamin (CHATTOPADHAYAY i wspotaut. 2002).
Poznanie i mozliwoSci ingerowania w aktyw-
nos$¢ kluczowych genow, zaangazowanych w
szlaki biosyntezy i katabolizmu, umozliwiaja
manipulowanie metabolizmem poliamin z
uzyciem sensownych i antysensownych roslin
transgenicznych. Pozwala to na bezposrednie

badania nad molekularnym mechanizmem,
poprzez ktory czynniki Srodowiska wplywaja
na metabolizm poliamin. Nadekspresja specy-
ficznych enzymow umozliwia zwickszenie in-
tensywnoSci biosyntezy, co bylo niemozliwe
do osiagni¢cia przy uzyciu wspominanych
wczesniej inhibitorow.

Manipulacja szlakami biosyntezy poliamin
wymaga znacznej uwagi z biotechnologiczne-
go punkty widzenia. Rozwoj transgenicznych
roSlin uprawnych, ze zwickszonym badz
zmniejszonym poziomem poliamin, moze
zwickszy¢ ich wartosci odzywcze i zdrowot-
ne (BOUCHEREAU i wspotaut. 1999).

POLYAMINES AND THEIR INVOLVEMENT IN PLANTS REACTION TO ENVIRONMENTAL STRESS
CONDITIONS

Summary

Polyamines: spermidine, spermine as well
as their diamine precursor putrescine, are small

aliphatic amines ubiquitous in all plant cells. These
compounds are regarded as a new class of growth
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substances. Biological functions of polyamines
are attributed to their polycationic character at a
physiological pH. Due to the presence of positively
charged groups, they are able to bind strongly nega-
tively charged cellular components such as nucleic
acids, proteins and phospholipids. Interaction with
membrane phospholipids can stabilize membranes

under conditions of stress. These compounds can
directly or indirectly act as free radical scavengers
(ROS). Spermine, which has four amino groups, is a
more effective scavenger than triamine spermidine
and diamine putrescine, suggesting the involvement
of amino groups in ROS scavenging.
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