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Klasyfikacja polimerów ściany komórkowej opiera się na różnicach rozpuszczal- 

ności, wynikających z różnic we właściwościach fizykochemicznych [64], bądź też 

uwzględnia różnice w strukturze łańcuchów [3, 44]. 
Rozpuszczalność polimerów jest związana z ładunkiem, stopniem polimeryzacji, 

liczbą i wielkością podstawników, a także wynika z powiązań między polimerami. 

Dlatego też precyzyjna klasyfikacja oparta na rozpuszczalności oraz ekstrakcja czys- 

tych polimerów o wyżej wymienionych różnicach jest niemożliwa. Pozwala jednak 

na wyodrębnienie następujących grup związków [71]: 

— pektyny — rozpuszczalne niemal całkowicie w roztworach związków chelatują- 

cych (np. EDTA lub szczawian amonu) oraz częściowo w wodzie, 
— hemicelulozy — rozpuszczalne w środowisku zasadowym oraz częściowo w 

wodzie, 

— celuloza — rozpuszczalna w 72% H2SO4, 

— - ligniny — nierozpuszczalne w stężonym H2SO4, 

— glikoproteiny — nierozpuszczalna ekstensyna i rozpuszczalne w wodzie gliko- 

proteiny arabinogalaktanowe. 

Wyodrębnianie polimerów oparte na różnicach rozpuszczalności jest możliwe 

dzięki wykorzystaniu technik chromatograficznych i elektroforetycznych [4]. Obec- 

nie coraz częściej w preparatyce polimerów Ściany komórkowej stosuje się specyfi- 

czne glikohydrolazy [42]. 
Klasyfikacja systematyczna polimerów, bazująca na powtarzalnych elementach 

struktury, uzupełniona wynikami działania glikohydrolaz [4], umożliwia podział 
polisacharydów na dwie podstawowe grupy, których polimery charakteryzuje polidy- 

spersyjność [4]: 
I. Homopolimery 
— (1-4)-B-D- glukany (celuloza) 
— (1>3)-В-О- glukany (kaloza) 
— (1->4)-B-D- mannany
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II. Heteropolimery 

— B-D-glukany, 

— ksyloglukany, 

— heteromannany, 

— heteroksylany (arabinoksylany). Ze wzgledu na występowanie w arabinoksyla- 
nach wielu tkanek małych ilości heksoz i kwasów heksuronowych ogólna nazwa 
heteroksylany wydaje się słuszniejsza, 

— poliuroidy, arabiniany, galaktany, 
— glikoproteiny, 
— ligniny oraz fenolowe polimery Ściany wtórnej (kutyna, suberyna, woski). 

Nazwy polimerów polisacharydowych podają informację o składzie łańcuchów, 
o występujących podstawnikach i o wiązaniach pomiędzy monomerami [4]. W 
przypadku nie podstawionych polimerów (np. (1->3, 1->4)-B-D-glukanu), nazwa 
informuje, że wiązanie glikozydowe powstaje pomiędzy węglem anomerycznym 
hemiacetalu (B-D-glukozy) i trzecim lub czwartym węglem aglikonu (B-D-glukozy) 
[65]. Heteropolimery, ze względu na ich dużą różnorodność, przeważnie nie mogą 
być i nie są opisywane nazwą systematyczną [44]. 

Struktura i właściwości: różnice taksonomiczne 

Podstawowa wiedza chemiczna o polimerach Ściany komórkowej jest jednocześ- 
nie wiedzą o składnikach włókna pokarmowego i różnice w budowie Ściany rzutują 
na różnice we właściwościach, w tym żywieniowych, włókna pokarmowego [15, 61, 
12]. Budowa i skład ścian komórkowych zależą od gatunku rośliny, jej wieku oraz 
rodzaju tkanki. Schematycznie budowę ściany komórkowej można przedstawić jako 
"tratwę" splecioną z włókien celulozy i powiązaną polimerami, określanymi jako 
matriks Ściany, należącymi do grupy hemiceluloz i pektyn [72] (rys. 1). 

Polimery strukturalne, glikoproteiny 

Podstawowym polimerem strukturalnym ścian komórkowych jest celuloza. Sta- 
nowi ona od 2 do 4% masy bielma zbóż [20] i do 94% masy okrywy nasion bawełny 
[45]. Łańcuch celulozy, zbudowany z powtarzającej się sekwencji dwóch cząstek 
glukozy obróconych względem siebie o 180°, stabilizowany wewnątrzcząstecz- 
kowymi wiązaniami wodorowymi, tworzy skręcone "wstążki", w których na jeden 
obrót wypadają dwie cząsteczki glukozy [5] (rys. 2). W ścianach pierwotnych włókna 
celulozy o stopniu polimeryzacji (D.P.) od 500 do 4500 [7] są splecione dosyć luźno, 
co umożliwia ich wzajemne przesuwanie się w czasie wzrostu rośliny. W nie rosną-
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A jednoliścienne dwuliścienne 

cząsteczka ekstensyny o budowie helikalnej — + 

  

łańcuchy pektyn oplatające mikrofibryle celulozy + ++ 

łańcuchy arabinoksylanu oplatające mikrofibryle celulozy = ++ + 

ksyloglukanowe "łączniki" między mikrofibrylami celulozy — ++ 

  
  
Rysunek 2. Mostki diferulowe pomiędzy łańcuchami arabinoksylanu, powstające w reakcji 

katalizowanej przez peroksydazę
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cych ścianach wtórnych, zazwyczaj zlignifikowanych, włókna celulozy o ustabilizo- 
wanym stopniu polimeryzacji (D.P. ok. 14000) [44], ułożone są bardzo ściśle. Ułożone 
równolegle i połączone wiązaniami wodorowymi tworzą miejscami sieć krystaliczną 
[5]. 

Podobną do celulozy funkcję strukturalną pełni kaloza — polimer (1->-3)-B-D- 
-glukanowy o prawoskrętnej konfiguracji helikalnej, syntezowany w miejscach pod- 
danych stresowi chemicznemu bądź fizycznemu [68], zamykający również rurki 
sitowe floemu [66]. 

Szkieletową funkcję strukturalną w Ścianach komórkowych nasion niektórych 
roślin dwuliściennych pełnią również liniowe wydłużone polimery (1--4)-B-D-man- 
nozy o D.P. od 20 do 80. Znamienne, że te same cząsteczki mannozy, zawierające 
podstawniki glukozylowe i galaktozylowe, stają się materiałem zapasowym u niektó- 
rych roślin dwuliściennych [5]. 

Bardzo ważną rolę strukturalną w ścianach komórek roślin dwuliściennych pełni 
ekstensyna oplatająca włókna celulozy i hemiceluloz [41, 72]. Glikoproteina ta, o 
lewoskrętnym układzie helikalnym i trzech resztach aminokwasu na jeden obrót, jest 
wzmocniona dodatkowo mostkami izodityrozynowymi [13]. Ekstensyna zawiera do 
40% białka o znanej sekwencji aminokwasów [62], przy czym zawartość hydroksy- 
proliny w sekwencji Ser/HyPro/4 dochodzi do 50% [70]. Ekstensyna stanowi do 7% 
masy Ściany komórek korzeni, łodyg i okryw owocowo-nasiennych roślin dwuli- 
ściennych [51]. W roślinach jednoliściennych stwierdzono jej śladowe ilości w 
Ścianach izolowanych z zawiesiny komórek kukurydzy [40]. W czasie wzrostu 
komórki ekstensyna nie hamuje rozsuwania się włókien celulozy i hemiceluloz. Po 
zakończeniu wzrostu komórki, na skutek katalizowanej przez peroksydazę reakcji 
powstawania mostków izodityrozynowych, ekstensyna usztywnia Ścianę, uniemo- 
żliwia wzrost i stanowi barierę dla patogenów. Została zaliczona przez Stermera i 
Hammerschmidta [67] do białek szoku termicznego u ogórka, co wiąże się — 

zdaniem Showaltera i Varnera [62] — z nabyciem wyższej odporności na infekcje 
grzybowe. 

Dwie inne glikoproteiny Ściany komórkowej: białko arabinogalaktanowe i arabi- 
noksylanowe, nie mają znaczenia strukturalnego. Charakteryzują się dużą rozpusz- 

czalnością i należy sądzić, że pełnią rolę komórkowych "klejów" i "smarów" [21], 
współdziałając z pektynami [62]. Występują zarówno w ścianie komórkowej roślin 
dwuliściennych, jak i jednoliściennych, jednakże stężenie w tych ostatnich, szczegól- 
nie u traw, jest znacznie wyższe. 

W przeciwieństwie do ekstensyny składnik białkowy w glikoproteinie arabinoga- 

laktanowej stanowi zaledwie 10%, przy czym około 1/3 łańcucha peptydowego 

występuje w formie drugorzędowej helisy [21, 46, 47]. W glikoproteinie arabinoga- 

laktanowej białko jest połączone z niezbyt rozgałęzionym łańcuchem arabinogalakta- 

nu poprzez grupy hydroksylowe tyrozyny, seryny, treoniny, a także metioniny powią- 

zanej z podstawnikiem fenolowym arabinogalaktanu [47]. Podobnie jak w białku
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arabinogalaktanowym, również w wyizolowanym ześruty żytniej i pszennej komple- 

ksie białka z arabinoksylanem zawartość białka wynosi około 10%. W ziarnie żyta 
glikoproteina ta występuje w ilości około dwukrotnie większej (1,7% Śruty) niż w 

ziarnie pszenicy i jestodpowiedzialna za większą lepkość ekstraktów wodnych ziarna 
żyta [48]. 

Polimery matriks Ściany 
  

Niestrukturalnymi polimerami ścian komórkowych są obok niektórych glikopro- 

tein także pektyny, hemicelulozy i (1->3,1->4)-B-D-glukany. Ilość, skład i struktura 

polisacharydów matriks decydują o różnicach w budowie ścian komórkowych roślin 

jednoliściennych i dwuliściennych (tab. 1). Podstawowym składnikiem hemiceluloz 
w komórkach roślin dwuliściennych są ksyloglukany, a w jednoliściennych hetero- 

ksylany. Ponadto na szczególną uwagę zasługuje występowanie kwasów fenolowych, 

odgrywających zasadniczą rolę w strukturze Ściany traw [23, 24]. 

Ściany roślin dwuliściennych charakteryzuje znaczne stężenie pektyn. W komór- 

kach roślin jednoliściennych, w tym traw, pektyny występują w kilkakrotnie mniej- 

szym stężeniu [33], natomiast więcej jest (1->3,1->4)-B-D-glukanu [5]. Skład chemi- 
czny Ścian komórkowych traw odbiega od składu, a tym samym i od struktury Ścian 

u przedstawicieli innych rodzin roślin jednoliściennych. 

Ksyloglukany to liniowe polimery (1->4)-B-D-glukozy, podstawione przy szó- 

stym atomie węgla cząsteczkami B-D-ksylozy, a-D-fukozy i a-D-galaktozy. Analiza 

metylacyjna ujawniła występowanie w strukturze ksyloglukanu powtarzających się 

fragmentów siedmio- i dziewięciocząsteczkowych [5]. Ściana pierwotna roślin dwu- 

liściennych zawiera około 20% ksyloglukanu [44], natomiast jest go dziesięciokrotnie 

mniej w Ścianie roślin jednoliściennych [37], u których ponadto nie zaobserwowano 

występowania podstawników fukozy. Około 60-70% cząsteczek glukozy w łańcuchu 

głównym tych polimerów u roślin dwuliściennych i 30-40% u traw ma podstawniki 

przy szóstym atomie węgla [27]. Powiązanie ksyloglukanu z celulozą, a także z 

pektynami sprawia, że wpływa ona na stopień plastyczności ściany pierwotnej roślin 

dwuliściennych. Ponadto ksyloglukany są materiałem zapasowym uruchamianym w 

czasie kiełkowania nasion [17; 31] oraz w trakcie wzrostu elongacyjnego komórek, 

indukowanego przez auksyny i wzrost stężenia jonów Н* [31, 29]. 

Heteroksylany (arabinoksylany) sa to podstawowe polisacharydy Ściany pierwot- 

nej traw, występujące takze w mniejszej ilosci w Scianie wt6rnej dwulisciennych [5]. 

Łańcuch główny heteroksylanów zbudowany jestz czasteczek B-D-ksylanu, potaczo- 

nych wiązaniami pomiędzy pierwszym a czwartym atomem wegla [28]. Czasteczki 

ksylozy są podstawione przy drugim lub/i trzecim atomie węgla głównie a-arabino- 

furanozą, a także resztami kwasów glukuronowego, 4-O-metylo-D-glukuronowego i 

galakturonowego, jak również (rzadziej) krótkimi oligomerami zawierającymi arabi-
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nozę, galaktozę i ksylozę [16, 51, 53, 54]. Stwierdzono także występowanie pochod- 
nych acetylowych i fenolowych połączonych wiązaniami estrowymi z arabinozą 
łańcucha ksylanowego [20] (tab.1). Charakterystyczną cechą arabinoksylanów jest 
tworzenie trwałych żeli po dodaniu w obecności peroksydazy bardzo niewielkich 
ilości związków utleniających, jak H,O,, NaCIO, i NalO,, [5]. 

Tabela 1. Skład pierwotnych i wtórnych ścian komórkowych roślin dwuliściennych i traw 
(wg Bacica [5]) 
  

  

Składniki Rośliny dwuliścienne Trawy 

Ściana pierwotna 

celuloza 940% 2-40% 
polisacharydy 

matriks pektyny arabinoksylany 

ksyloglukany (1->3,1->4)-B-D-glukany 
glikoproteidy ekstensyna AGPs 

kwasy fenolowe tylko w Caryophyllales ferulowy i inne pochodne kwasu 
szikimowego 

Ściana wtórna 

celuloza 40-60% 35-40% 
polisacharydy 

matriks 4-O-metyloglukuronoksylany glukuronoarabinoksylany 

glukomannany (1->3,1>4)-B-D-glukany 
ksyloglukany 

kwasy fenolowe tylko w Caryophyllales ferulowy i inne pochodne kwasu 
szikimowego 

ligniny 15-25% 15-25% 

reszty guajacylowe reszty guajacylowe 

i syringilowe i p-hydroksyfenylopropanowe 
  

Dzięki wielu połączeniom heteroksylanów z innymi składnikami Ściany komór- 
kowej, poprzez reszty kwasu ferulowego [49], oraz znacznej lepkości tych polimerów 
heteroksylany w Ścianach komórkowych traw pełnią rolę podobną do pektyn w 
Ścianach roślin dwuliściennych [12]. 

Pektyny są najbardziej niejednorodną grupą polimerów Ścian komórkowych. Są to: 
— polimery obojętne, ekstrahowalne wodą: arabiniany — polimery (1->2)-a-Ara 

i/lub (1>3)-a-Ara, D.P. < 100 [34]; galaktany — polimery (1-4)-B-D-Gal, 
D.P.<60 i arabinogalaktany zawierające dodatkowo 2-O-Met-Fuc i 2-0-Met-Xyl, 

— polimery kwaśne, ekstrahowalne związkami chelatującymi: homogalakturoniany 

i heterogalakturoniany (ramnogalakturoniany (1>4)-a-D-GalAc i (1->2)-a-L- 
Rha; D.P. do 2000) o łańcuchach bocznych rozbudowanych do 15 cząsteczek. U 

roślin dwuliściennych pektyny kontrolują grubość ściany, zapełniając przestrze- 
nie między blaszkami środkowymi [33].
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Ważnym niecelulozowym składnikiem ściany komórkowej są ( 1>-3,1>4)-a-D- 
glukany o masie cząsteczkowej od 20 000 do 100 000 Da [20, 22]. Należą one do 
rodziny heteropolimerów p-D-glukopyranozy, w których cząsteczki połączone są 
wiązaniami glikozydowymi między węglem anomerycznym aglikonu i czwartym lub 
trzecim węglem hemiacetalu (30% wiązań to wiązania 1-3, natomiast wiązania 1->4 
stanowią 70%) [38]. W roztworach wodnych P-glukany występują w postaci wstążki 
o konfiguracji zakłócanej przez wiązania 1->3, co z kolei stanowi zabezpieczenie 
przed asocjacją międzycząsteczkową [11]. 

Oprócz roli, jaką pełnią polisacharydy matriks w strukturze Ściany komórkowej i 
ich wykorzystywaniu jako materiał zapasowy, należy wspomnieć o roli regulacyjnej 
fragmentów tych polisacharydów. Fragmenty te, określane mianem oligosacharyn [1, 
26, 57], uwalniane są działaniem endogennych roślinnych hydrolaz lub hydrolaz 
patogenów atakujących roślinę. Oligosacharyny ksyloglukanowe uwalniane przez 
enzymy patogennych grzybów, w zależności od długości łańcucha (1->4)-P-D-glu- 
kanu oraz rodzaju podstawników (ksylozy, fukozy i galaktozy), hamują wzrost 
komórek [2, 36, 43, 74], w tym wzrost komórek indukowany przez jony H* [29, 30], 
a także inicjują lignifikację ściany komórkowej [59]. Uwalniane przez roślinne 
glukanazy siedmiocząsteczkowe fragmenty (1->3,1->6)-B-D-glukanu patogennych 
grzybów, wiążąc się ze swoistymi receptorami [14] uruchamiają mechanizm obronny 
rośliny, stymulując syntezę fitoaleksyn [2]. Zróżnicowane działanie biologiczne wy- 
kazują oligosacharyny pektynowe [2, 8, 10, 50, 58, 73]. 

Wiązania wewnątrz- i międzycząsteczkowe 

Zasadniczym wiązaniem pomiędzy cząsteczkami zarówno w homo-, jak i hete- 
ropolimerach cukrowych ścian komórkowych jest wiązanie B-glikozydowe. Cząste- 

czki głównych łancuchów heteroksylanów połączone są wprawdzie wiązaniami B-gli- 
kozydowymi, jednakże w łańcuchach bocznych występują wiązania B-glikozydowe. 

Wiązania te występują także w głównych łańcuchach pektyn. Wiązania B-glikozydo- 
we są odporne na hydrolizę w środowisku alkalicznym, w którym na skutek zrywania 

wiązań wodorowych następuje jedynie upłynnianie hemiceluloz [65]. Dodatkowo 
wiązania P-glikozydowe, w przeciwieństwie do a-wiązań, są odporne na hydrolizę w 

Środowisku pH około 2,0, co wykorzystano do wyodrębniania głównych łańcuchów 
heteroksylanów [9]. Zarówno wiązania B-, jak i a-glikozydowe w polimerach ściany 

komórkowej nie są rozkładane przez enzymy przewodu pokarmowego zwierząt i 

człowieka. 

W glikoproteinach Ściany komórkowej cząsteczki cukrów połączone są z amino- 
kwasami wiązaniami O- lub N-glikozydowymi. W najliczniejszych O-glikozydach 
połączenie polisacharydów z białkami ma miejsce poprzez hydroksyaminokwasy,



96 K. Rybka 

głównie hydroksyprolinę (ekstensyna), w mniej licznych u roślin N-glikozydach 
(aglutyniny) poprzez asparaginę wbudowaną we fragment Asn-x-Ser. [13, 39]. 

W cząsteczkach polisacharydów, oprócz wiązań kowalencyjnych, występują rów- 
nież oddziaływania bliskiego zasięgu. Są to głównie wiązania wodorowe stabilizujące 
konformację helis celulozy, kalozy, -glukanu, mannanu czy arabinoksylanu. Oddzia- 
ływania te powodują powstawanie trójwymiarowej sieci, w której są unieruchamiane 
cząsteczki wody w określonych domenach polisacharydów [55], co powoduje, że 
polimery te odznaczają się znacznymi zdolnościami żelującymi. 

Wszystkie niecelulozowe polisacharydy, ze względu na chociażby częściowo 
rozpuszczalny w wodzie liniowy łańcuch główny, mają zdolność do tworzenia żeli 
[5, 35]. Pektyny, w szczególności ramnogalakturoniany, są najłatwiej żelującymi 
związkami o charakterze anionowym [52]. Połączenia między cząsteczkami powstają 
w miejscach, w których łańcuch jest niepodstawiony i niezestryfikowany [33]. W tych 
miejscach w helikalny układ wiązane są jony wapnia. (1->3,1->4)-B-D-glukany 
żelują w stężonych roztworach, lecz po rozcieńczeniu tracą tę właściwość ze względu 
na zmniejszone możliwości oddziaływań wewnątrzcząsteczkowych [5]. Heteroksy- 
lany nie tworzą żelu w środowisku wodnym, mimo że ich roztwory charakteryzują 
się znaczną lepkością [19]. 

Wiązania kowalencyjne występujące między cząsteczkami polimerów prowadzą 
również do zmiany właściwości polisacharydów ściany. Wiązania te powstają najczę- 
Ściej w katalizowanej przez peroksydazę reakcjidimeryzacji związków zawierających 
pierścień fenolowy. Przykładem jest wiązanie pomiędzy dwoma pierścieniami kwasu 
ferulowego (kwasu 3-hydroksy-4-metoksy-cynamonowego) [25, 49, 63] z wytworze- 
niem mostków diferulowych. Powiązanie polimerów ściany przez kwas ferulowy ma 
istotny wpływ na jej właściwości mechaniczne, jej rozciągliwość, a przez to na wzrost 
komórki [69]. Ponadto kwas ferulowy powoduje zwiększenie usieciowania arabino- 
ksylanu poprzez wytworzenie międzycząsteczkowych mostków diferulowych i tym 
samym zwiększenie lepkości roztworów (rys. 2). 

Stwierdzono również istnienie wiązań kowalencyjnych, powstających niezależnie 
od działania peroksydazy, pomiędzy grupami -SH cysteiny a podstawnikami fenolo- 
wymi arabinoksylanów [32]. 

Wykazano także występowanie wiązań kowalencyjnych pomiędzy pektynami 
[24] i białkami zawierającymi hydroksyprolinę [60]. Wiązania pomiędzy białkami 
Ściany komórkowej powstają w katalizowanej przez peroksydazę reakcji pomiędzy 
dwiema cząsteczkami hydroksyproliny [18], a także pomiędzy dwiema cząsteczkami 
tyrozyny [32, 72]. Znamienne jest również, że warunkiem wytworzenia charaktery- 
stycznej formy krystalicznej helisy celulozowej w mikrofibrylach jest jej połączenie 
z glukuronoksylanem [56]. 

Strukturę Ściany wytworzoną przez wiązania wewnątrz- i międzycząsteczkowe 
opisuje model żelowy ściany [5]. Struktura ta zdaniem autorów umożliwia: 
— działanie enzymów warunkujących rozwój i funkcjonalność komórki,
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— zmiany właściwości mechanicznych poprzez zmianę liczby i długości złączy w 
żelach, 

—- utrzymanie wysokiego ciśnienia turgorowego, decydującego o wzroście komórki, 

— istnienie transportu przez Ścianę komórkową cząsteczek o masie do 17 000 Da, 

co można wytłumaczyć porowatością zależną od ładunku i liczby oddziaływań 
pomiędzy polisacharydami. 

Struktura Ścian dojrzałych, nierosnących komórek roślinnych jest wzmacniana 

przez wiele oddziaływań pomiędzy polimerami polisacharydowymi a ligniną, głów- 

nie przez wiązania kowalencyjne. Oddziaływania te, ze względu na skomplikowaną 

i nie w pełni zbadaną strukturę lignin, nie są w pełni znane. Stwierdzono występowanie 

wiązań o charakterze glikozydowym, eterowym, a także estrowym pomiędzy polime- 
rami cukrowymi a ligniną przez kwas ferulowy związany z arabinoksylanem. Wiąza- 

nia pomiędzy hemicelulozą a ligniną uwidaczniane są metodami immunochemiczny- 

mi opartymi na zastosowaniu mikroskopii elektronowej i przeciwciał przeciwko 
arabinoksylanom [6]. Udokumentowano ponadto istnienie wiązania między ligniną a 

hydroksyproliną białek Ściany [5]. 
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