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Lipidy rozwijajacych si¢ nasion

Czesc 1. Powstawanie lipidow

1. Substancje zapasowe i ich lokalizacja w tkankach nasion

Podstawowymi substancjami zapasowymi nasion sa. we¢glowodany, biatka i
thuszcze. W zalezno$ci od zawarto$ci powyzszych skltadnikow w nasionach wyréz-
niamy nasiona weglowodanowe, czyli skrobiowe, biatkowe i oleiste [6]. (Nalezy przy
tym zaznaczy¢, ze nasiona przeznaczone do produkcji oleju metoda ttoczenia powinny
zawiera¢ co najmniej 20% tluszczu, a metoda ekstrakcji za pomoca rozpuszczalnikow
organicznych — 15%. Stad za ro$liny oleiste uwazamy tylko takie, ktore zawieraja
thuiszcz w nasionach w wymienionych ilo$ciach (tab. 1). Materialy zapasowe moga
byé odkladane w zarodku (liScieniach) lub bielmie (rzadziej w obielmie) badz
rownoczeénie w obu wymienionych czesciach nasienia. U wielu gatunkéw z rodziny
motylkowatych (np. grochu, bobiku i in.) biatka i weglowodany gromadza si¢ giownie
w liscieniach. Liécienie jako organy zapasowe sa tez czesto miejscem odkladania nie
tylko biatek, ale takze i lipidow w wielu roélinach innych gatunkow (np. ogorek, dynia,
satata, gorczyca, rzepak, soja, len, stonecznik.) [3, 9].

Tabela 1. Zawarto$é procentowa substancji organicznych 1 popiotu w nasionach réznych
grup roslin [20]

Rosliny Biatka Thuszcze ~ Weglowodany  Popiot
Zboza (jeczmien, owies, Zyto, 10,63 3,13 65,80 2,58
pszenica, kukurydza)

Straczkowe (bobik, groch, lubin) 28,51 3,77 41,30 3,33
Oleiste (konopie, mak) 25,07 36,65 13,65 5,65

W bielmie zboz odkladane sa glownie weglowodany (skrobia) oraz biatka.
Natomiast w bielmie niektorych roélin oleistych gromadza si¢ tluszcze (racznik,
palma olejowa, pomidor, mak). Z kolei w bielmie kozieradki pospol.itej oraz pah_ny
kokosowej podstawowa substancja zapasowa sa mannany. Powstaja one rowniez
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w obielmie kawy arabskiej. Warto doda¢, ze wypadku orzesznicy o szczatkowych
liscieniach o$ zarodkowa stanowi gléwna strefe gromadzenia substancji zapasowych
(thuszczéw) [3].

Substancje zapasowe w mniejszej lub wigkszej ilo§ci moga wystepowaé we
wszystkich czgsciach anatomicznych nasienia. Na przyklad chociaz w nasionach
salaty glownym miejscem gromadzenia bialka i thuszczOw sa liscienie, to obecnosé
cial biatkowych i lipidowych wykrywa si¢ rowniez w strefie korzen zarodkowy-hy-
pokotyl. Z kolei bielmo, tkanka $ladowa u tej roéliny jest zasobna w mannany, chociaz
zawiera takze ciala biatkowe. Podobna zalezno$¢ obserwuje sie¢ w wypadku zb6z, w
ktérych bielmie wystegpuja zasadnicze substancje zapasowe (skrobia i biatko), nato-
miast cukry rozpuszczalne (gléwnie dwu- i trojcukry) — w osi zarodkowe;j. Z kolei
thuszcze zapasowe odkladaja si¢ w wickszo$ci w zarodkach (u zyta ok. 12%, u owsa
do 26%, u kukurydzy — 33% na sucha mas¢) oraz w niewielkiej ilosci w bielmie, a
zwlaszcza w warstwie aleuronowe; [3, 7].

W nasionach niektérych gatunkéw roslin funkcje lipidow zapasowych moga
pei¢ gliko- 1 fosfolipidy [3]. Na przyklad w nasionach orzesznicy wynioslej gliko-
lipidy stanowia 80% ogoélnej zawartosci lipidow.

Nasiona wigkszosci zbadanych gatunkéw roslin zawieraja thuszcze jako glowny
material zapasowy, przy czym trzy czwarte tych gatunkéw (ok. 4000) produkuje
nasiona nie zawierajace skrobi. Zawarto$¢ thuszczoOw w nasionach kilkunastu
gatunkOw roslin przedstawiono w tabeli 2.

Tabela 2. Zawartos¢ lipidow zapasowych 1 ich rozmieszczenie w tkankach nasion réznych
gatunk6éw roslin [3]

Gatunek rosliny Gléwny organ Zawarto$¢ lipi-
Zapasowy groma- déw w nasionach
dzacy thuszcze [% s.m.]

Orzesznica wyniosta (Bertholletia excelsa) korzen zarodkowy 65-68
(hypokotyl)

Orzech laskowy (Coryllus avellana) liscienie 6048

Rzepak ozimy (Brassica napus) liscienie 4549

Mak lekarski (Papaw er somniferum) bielmo 40-55

Migdatowiec (Prunus amygdalus) liscienie 40-55

Olejowa palma (Elaeis quieensis) bielmo 50

Racznik pospolity (Ricinus communis) bielmo 35-57

Stonecznik zwyczajny (Helianthus annus)  licienie 3246

Sosna pinia (Pinus densiflora) megagametofit 45
prabielmo

Soja (Glycine max.) liScienie 17-22

Len zwyczajny (Linum usitatissimum) liscienie 35

Pomidor (Lycopersicum esculentum) bielmo 15

Bo6b (Vicia faba) liscienie 1,5

Kukurydza (Zea mays) zarodek 4,7
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2. Wykorzystanie sacharozy przez rozwijajace sie nasiona

Sacharoza jest pierwotnym i gtéwnym substratem stluzacym w rozwijajacych sie
nasionach do syntezy podstawowych substancji zapasowych, jak: bialka, lipidy i

weglowodany (rys. 1).

Asymilaty, w$rod ktérych dominuje pod wzgledem ilo§ciowym sacharoza, do-
plywaja do rozwijajacych si¢ nasion gtéwnie z lici oraz w znacznie mniejszej mierze
z klosow, strakéw 1 fodyg za posrednictwem floemu.
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Rysunek 1. Przemiany sacharozy w nasieniu.
Importowana z lici 1 owocni sacharoza ulega
przeksztalceniu droga glikolizy w acetylo-CoA
(1), anast¢pnie w kwasy thuszczowe (2) 1 glicero-
-lo-3-P (3). Estryfikacja glicerolo-3-P z udzia-
lem kwasow thuszczowych prowadzi do syntezy
lipidow zapasowych 1 strukturalnych (4). Pecs-
rednie metabolity glikolizy, lacznie z impcerto-
wanymi aminokwasami stuza do syntezy bialek
zapasowych i innych bialek nasion (5). We
wczesnym okresie rozwoju nasion oleistych
cze$¢ sacharozy moze przeksztalci¢ si¢ w skrobig
(6). W srodkowe) fazie rozwoju nasion oleistych
polisacharyd ten w wigkszoSci przemienia si¢
znowu w sacharoze (7)

Miejscem syntezy sacharozy s tez same rozwijajace si¢ nasiona wielu gatunkow
roélin, ktére zawieraja plastydy przypominajace chloroplasty o do$¢ dobrze wyk-
sztalconej strukturze lamellarnej. Chloroplasty takie sa zdolne do przeprowadzenia
reakcji fotosyntezy [18]. Ta droga tworzy sie jednak w nasionach niewielka ilos¢

sacharozy.

U zb6z wiekszo$¢ sacharozy wnikajaca do rozwijajacych si¢ ziamiakow ulega
przeksztalceniu w skrobig. Do syntezy lipidow zuzywaja ziarniaki mniej niz 5%
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ogllnego wegla asymilatow. W rozwijajacych si¢ nasionach niektérych roslin mo-
tylkowatych zasobnych w biatka (bob, groch) importowana z lisci sacharoza jest
zuzywana gtéwnie do syntezy bialek i skrobi. Z kolei nasiona roslin oleistych (rzepak,
stonecznik) do syntezy tluszczow zapasowych wykorzystuja ok. 40-50% wegla
ogoblnego, bialek zapasowych za§ — dalsze 20-30% [13].

3. Synteza kwasow tluszczowych

Wykazano, ze gléwnym miejscem syntezy de novo kwaséw thiszczowych w
nasionach sa plastydy (zwane tez protoplastami) [10]. Do ich syntezy niezbedny jest
powstajacy w tkankach nasion z sacharozy acetylo-CoA (rys. 2). Ostatnio stwier-
dzono, ze w plastydach odbywa si¢ zar6wno synteza de novo palmitynianu (16:0),
ktory ulega elongacji do stearynianu (18:0), jak i desaturacja tego ostatniego do
oleinianu (18:1) [13, 16].

Natomiast dalsze modyfikacje pierwotnych kwasow thiszczowych dokonuja sig
juz w cytoplazmie na retikulum endoplazmatycznym (ER) [14, 22].

3.1. Powstawanie acetylo-CoA z sacharozy

Sacharoza, przenikajac do rozwijajacych sie¢ nasion, ulega w cytoplazmie komo-
rek (np. liscieni) hydrolizie z udziatem -fruktofuranozydazy na cukry proste, ktore
po przemianie w odpowiednie fosforany heksoz ulegaja przemianie glikolityczne;
(rys. 2). Obecnie przyjmuje si¢ istnienie dwoch giownych drég prowadzacych do
syntezy acetylo-CoA w nasionach.
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i gradacji glukozy powstajace w cytoplazmie podsta-
wowe] lub mitochondniach sa przekazywane za po-
srednictwem odpowiednich noénikéw biatkowych
do plastydéw [13]




Lipidy rozwijajqcych si¢ nasion. Cz.1. 41

1. Wytworzone w wyniku rozpadu sacharozy fosforany heksoz moga w cytosolu
droga glikolizy przeksztalcié si¢ w pirogronian, ktéry po przemieszczeniu si¢ do
mitochondrium lub plastydu moze ulec dekarboksylacji oksydacyjnej do acetylo-
-CoA. Aktywny octan moze w mitochondriach w wyniku hydrolizy przemieni¢
si¢ w wolny octan [13]. Posrednie metabolity glikolizy wytwarzane w cyto-
plazmie podstawowej moga tez by¢ przetransportowane bezposrednio do plas-
tydu, gdzie ulegaja przeksztalceniu w acetylo-CoA. Ponadto octan, jako wolny
kwas, moze stosunkowo latwo przenika¢ z mitochondrium do plastydu, gdzie w
obecnosci syntetazy acetylo-CoA przeksztatca si¢ w aktywny octan. Z drugiej
strony reszta octanowa z acetylo-CoA najefektywniej jest transportowana w
postaci acetylokamityny (rys. 2).

2. Importowane z cytoplazmy podstawowej fosforany heksozmoga tez w plastydach
pod wplywem enzymé6w glikolitycznych ulec rozpadowi do pirogronianu; ktory

w obecnosci plastydowego kompleksu dehydrogenazy pirogronianowej przek-

sztalca si¢ w acetylo-CoA [4].

W wyniku wielu badan przeprowadzonych na dobrze oczyszczonych izolo-
wanych plastydach (np. z bielma racznika) stwierdzono, ze znakowane 14C-metabo-
lity glikolizy, takie jak fosforany heksoz, triozofosforany, pirogronian, a takze 14COp_,
wlaczaja si¢ przez acetylo-CoA do kwasow thuszczowych [13]. Ostatnio wykazano
réwniez, ze wysoko oczyszczone i nie uszkodzone plastydy wyizolowane z liscieni
rozwijajacych si¢ nasion rzepaku charakteryzowaly si¢ duza aktywnoscia enzymow
glikolitycznych; maksymalna ich aktywnos¢ zbiegala si¢ w czasie z intensywnym
gromadzeniem w nasionach rzepaku lipidéw zapasowych.

Warto tez doda¢, ze w tkankach zapasowych miodych nasion fosforany heksoz,
po przeniknigciu do plastydow, przemieniaja si¢ czesciowo w skrobi¢. Gromadzenie
sie skrobi w li§cieniach podczas wczesnego rozwoju nasion jest zjawiskiem powsze-
chnie wystepujacym u roélin oleistych. W miarg rozwoju nasion skrobia ulega
degradacji do heksoz i w dojrzalych nasionach roslin oleistych wielocukier ten
wystepuje w $ladowych ilosciach.

3.2. Synteza pierwotnych kwasow ttuszczowych w plastydach

W plastydach nasion roslin oleistych wykryto aktywnos$¢ vs_rszysﬂcich podstawpwych
enzymow odpowiedzialnych za przemiang produktow degradacji sacharozy w palmitynian
(16:0), stearynian (18:0) i oleinian (18: 1). Wigkos¢ tych enméw oczyszczono do stanu
homogennosci. Obecnie, stosujac odwrotng, transkryptazg (pphmeraze DNA zalezng od
RNA), katalizujaca powstawanie cDNA, ustala si¢ sckwencj¢ nukleotydowg gendéw ko-
dujacych syntez¢ odpowiednich podjednostek enzymow [}3]. .

Synteza kwasOw ttuszczowych w plastydach przebiega przy yvspéludmale dwoch
uktadéw enzymatycznych: karboksylazy acetylo-CoA, dost.arc.za]qcej malonylo-CoA,
oraz kompleksu syntetazy kwaséw thuszczowych. Wymienione kompleksy enzy-
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matyczne dokonuja syntezy palmitynianu, ktéry to kwas w plastydach podlega
elongacji do stearynianu przy udziale specyficznej elongazy. Nastepnie stearynian w
wyniku odwodorowania (desaturacji) przeksztalca si¢ w oleinian (rys. 3).

Syntez¢ malonylo-CoA katalizuje karboksylaza acetylo-CoA, ktdra wystepuje w
nicaktywnej formie protomerycznej (zdysocjowanej) i aktywnej — polimeryczne;j
(niezdysocjowanej); masa czasteczkowa protomeru wyizolowanego z nasion ré6znych
gatunkéw wynosi ok. 500 kDa, polimeru za$ (formuje si¢ wlokienkowy polimer
zawierajacy do 10 protomeréw) dziesigciokrotnie wigcej [2].

Protomer enzymu, zawierajacy biotyn¢ jako koenzym, zbudowany jest z czterech
podjednostek. Pelnig one funkcje: 1) karboksylazy biotynowej przytaczajacej CO2 do
biotyny, 2) drobnoczasteczkowego biatka (ok. 9 kDa) bedacego nosnikiem karboksy-
biotyny (BCCP-biotyn carboxyl carrier protein), 3) transkarboksylazy, ktora kata-
lizuje przeniesienie zaktywowanej grupy CO2 z karboksybiotyny na acetylo-CoA, 4)
podjednostki regulacyjnej. Dwuetapowy przebieg karboksylacji acetylo-CoA z
udzialem trzech rodzajoéw podjednostek mozna przedstawi¢ nastepujaco: enzym-bio-
tyna + ATP + HCO3 — CO;-biotyna-enzym + ADP + Pi + H' oraz CO2-biotyna-en-
zym + acetylo-CoA — malonylo-CoA+enzym-biotyna.

Synteza de novo kwasow thuszczowych o parzystej liczbie atoméw wegla polega
na dolaczaniu do wydluzajacego si¢ tancucha weglowodorowego coraz to nowych
jednostek dwuweglowych, ktérych donorem jest malonylo-CoA (rys. 3).

Biosyntez¢ kwaséw thuszczowych katalizuje kompleks enzymatyczny skladajacy
si¢ z siedmiu enzymoOw, zwany syntetaza kwaséow thuszczowych. Kompleks ten
wyizolowany z prokariontéw lub roslin wyzszych do$é latwo ulega dysocjacji na
poszczegOlne skladniki (polipeptydy) zachowujace aktywno$¢ enzymatyczna.

Taki kompleks okresla si¢ jako syntetaze typu II. Syntetaze typu I wyodrgbniono
z komorek drozdzy oraz z tkanek ssakow. W kompleksie tym poszczegllne enzymy
sq silnie ze soba powiazane [13, 15].

Ustalono, ze waznym skladnikiem omawianego kompleksu jest drobnoczastecz-
kowe bialko przenoszace reszty acylowe (acyl carrier protein-ACP). ACP stanowi
centralny skladnik kompleksu. Biatko to dzigki uzyciu elastycznego ramienia zawie-
rajacego uklad 4-fosfopanteiny pemli role przenosnika grupy acylowej z jednego
enzymu na drugi, gdzie dokonuja si¢ okreslone przemiany.

Oprécz ACP w sklad kompleksu syntetazy wchodza nastepujace gldwne enzymy
(rys. 3).

1 — acetylotransferaza acetylowa (transacylaza acetylowa), ktéra katalizuje przenie-
sienie reszty acetylowej z HS-CoA na HS-ACP,

2 — acylotransferaza malonylowa (transacylaza malonylowa), katalizujaca przenie-
sienie reszty malonylowej z malonylo-CoA na HS-ACP,

3 — syntaza 3-oksoacylo-ACP, odpowiedzialna za kondensacj¢ acetylo-ACP z
malonylo-ACP,

4 — reduktaza 3-oksoacylo-ACP, katalizujaca redukcj¢ do 3-hydroksyacylo-ACP,
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Rysunek 3. Biosynteza i modyfikacje kwas6w thuszczowych w nasionach; (1) karboksylaza
acetylo-CoA; (2) transacylaza malonylo-CoA:ACP; (3) transacylaza acetylo-CoA: ACP; (4)
syntaza III 3-okso-acylo-ACP; (5) syntaza I 3-oksoacylo-ACP; (6) reduktaza 3-oksoacylo-
ACP; (7) dehydrataza 3-hydroksyacylo-ACP; (8) reduktaza enoilo-ACP; (9) elongaza palmi-
toilo-ACP; (10) desaturaza stearoilo-ACP; (11) acylotransferaza acylo-ACP: glicerolo-3-fos-
foranowa; (12) acylotransferaza acylo-ACP: lizofosfatydynianowa, (13) tioesteraza dtugo-
lancuchowego acylo-ACP; (14) syntetaza acylo-CoA; (15) tioesteraza Sredniotaficuchowych
acylo-ACP. Wytworzone w plastydach aktywne kwasy tluszczowe sa nastgpnie eksportowane
do cytosolu, gdzie w obrebie retikulum endoplazmatycznego stuzg bezposrednio lub po
modyfikacji do biosyntezy triacylogliceroli. Typowe modyfikacje obejmuja: (A) elongacje
oleoilo-CoA do dhugolaficuchowych monoenowych acylo-CoA, (B) hydroksylacj¢ oleinianu
do rycynolanu zalezng od fosfatydylocholiny (PC) oraz (C) desaturacjg oleinianu do linolanu
i linolenonianu zalezng od PC [13]

5 — dehydrataza 3-hydroksyacylo-ACP, katalizujaca odlaczenie czasteczki wody,
6 — reduktaza enoilo-ACP, prowadzaca druga redukcje¢ do acylo-ACP.

W poczatkowym okresie syntezy kwasow thuszczowych przeniesione na ACP
reszty: acetylowa i malonylowa podlegaja kondensacji do acetoacetylo-ACP z uwol-
nieniem CO». Produkt kondensacji podlega nastgpnie dwukrotnej redukcji (z
udzialem reduktaz i NADPH) do butyrylo-ACP. Cykle elongacyjne sa powtarzane az
do uzyskania palmitoilo-ACP.

Nalezy dodaé, ze w rozwijajacych si¢ nasionach roslin oleistych (gléwnie rze-
paku) wykryto trzy typy (I, IT i III) syntazy 3-oksoacylo-ACP (KAS) [10, 13].I tak
KAS I moze uczestniczyé w kondensacji acylo-ACP z reszta malonylowa do otrzy-
mania 14:ACP, podczas gdy KAS II do sformowania 16:ACP. Z kolei KAS III jest

odpowiedzialna za pierwsza reakcjg kondensacji, tj. kondensacjg reszty acetylowej z
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malonylowa. Wymieniona syntaz¢ KAS I, a takze obie reduktazy oraz dehydrataze,
jako sktadniki syntetazy kwasoéw thuszczowych, oczyszczono do stanu homogennosci,
okreslajac tez czg$ciowo ich sekwencj¢ aminokwasowa. Kwas palmitynowy jest
zasadniczym produktem dzialania syntetazy kwaséw thuszczowych. Dlatego tez
kompleks ten mozna obecnie nazwac syntetaza palmitoilo-ACP. W przypadku syn-
tezy krotszych lancuchéw (np. 14:0) proces elongacji zatrzymuje si¢ wczesniej,
tworzac np. lauroilo-ACP, co obserwuje si¢ m.in. w nasionach rzepaku (u trans-
genicznych form roslin) zawierajacych ponad 23% laurynianu [21].

W plastydach zwykle zdecydowana wigkszo$¢ wytworzonego de novo palmi-
toilo-ACP ulega wydhuzeniu do stearolilo-CoA za pomoca odrebnego ukladu enzy-
matycznego, czyli tzw. elongazy palmitoilo-ACP [13]. Dawca grup dwuweglowych
jest najprawdopobniej malonylo-CoA.

Waznym procesem jest wytwarzanie w obrebie lancucha weglowodorowego wiazan
podwdjnych cis, czyli powstawanie kwaséw nienasyconych. U wigkszo$ci nasion ste-
aroilo-ACP (w oleju z nasion roslin oleistych kwasy nasycone wystepuja w niewielkiej
ilosci) podlega zwykle odwodorowaniu przez desaturaze stearoilo-ACPAg do oleilo-
-ACP [13]. Przemiana ta wymaga obecnosci tlenu i przebiega nastepujaco:
stearoilo-ACP + NADPH + H' + 02 — oleilo-ACP + NADP" + 2H20

W przeciwienstwie do innych desaturaz kwaséw thuszczowych zwiazanych z
blonami — desaturaza kwasu stearynowego zostala najlepiej poznana [17]. Sek-
wencje cDNA kodujace ten enzym okreslono w nasionach rzepaku, soi, ogorka i
racznika. Blokujac ekspresj¢ genu odpowiedzialnego za kodowanie enzymu de-
saturazy stearoilo-ACP, mozna doprowadzi¢ do nagromadzenia w triacyloglicerolach
nasion rzepaku do ponad 40% kwasu stearynowego [11]. Trzeba dodaé, ze w blonach
komorkowych zawarto$¢ kwasu stearynowego nie ulega wowczas zmianie.

Wytworzone w plastydach pierwotne kwasy thuszczowe (16:0-ACP, 18:0-ACP,
18:1-ACP) ulegaja hydrolizie pod wplywem odpowiednich hydrolaz acylo-ACP
(zwanych tez tioesterazami, deacylazami) do wolnych kwasow (rys. 3). Kwasy te
podczas transportu przez otoczke plastydu do cytosolu sa przeksztalcane w formy
acylo-CoA w obecnosci odpowiednich syntetaz.

3.3. Pochodne kwasu oleinowego

W lipidach wystepuje wiele réznorodnych kwaséw thuszczowych — pochodnych
oleinianu. Réznorodne modyfikacje reszty acylowej kwasu oleinowego, dokonujace
si¢ juz w cytosolu na blonach ER, obejmuja takie przemiany, jak dalsza desaturacje,
hydroksylacj¢, epoksydacje, a takze wydluzanie tancucha.

Proces desaturacji oleinianu do linolenianu najintensywniej byl badany w rozwi-
jajacych si¢ nasionach krokosza barwierskiego [13, 19]. W ostatnich latach nagromadzono
wiele faktow swiadczacych o tym, ze tworzenie si¢ kwaséw polienowych (18:2, 18:3) jest
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Rysunek 4. Reakcja transacylacji. Acylotransferaza fosfolipidowa katalizuje wymiane kwa-
sow tluszczowych pomigdzy estrami-CoA i fosfolipidami. W reakcji tej nastgpuje zamiana
wielonienasyconego kwasu zawartego w PC (fosfatydylocholina) na kwas oleinowy [16]
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Rysunek 5. Schemat obrazujgcy mozliwo$¢ udziatu acylo-CoA, acy lotrans.fera.zy qufo-
lipidowej i desaturaz kwasow tluszczowych fosfatydylocholiny w tworzefuu. si¢ w1_elo-
nienasyconych estréw acylo-CoA. Acylotransferaza fosfolipidowa (1.) katalizuje wymiang
linolenianu (18:2) lub linolenonianu (18:3) w pozycji 2 fosfatydylocholiny na resztg oleinianu
(z estru 18:1-CoA), tworzac wielonienasy cone Acylo-CoA (pokazano tylko reakcj¢ z 18:3-
fosfatydylocholing). Oleinian wprowadzony do fosfolipidu podlega najpierw utlenieniu przez
desaturaze oleilofosfatydylocholinows (2), a nastepnie desaturazg linoloilofosfatydylocholi-
nowa (3). Wielonienasycone acylo-CoA igcznie z acylo-CoA pochodzacymi bezposrednio z
plastydu sa wiaczane szlakiem glicerolo-3-fosforanowym do triacylogliceroli. Aktywna cho-
lina reaguje z 1,2-diacyloglicerolem przy udziale cholinofosfotransferazy (4), dajac fosfaty-

dylocholing [16]
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W sposob istotny zwiazane z metabolizmem fosfolipidow (PL), a zwlaszcza fosfaty-
dylocholiny (PC) [13, 16]. Mechanizm tego procesu przedstawiono na rysunkach 4i 5.

Na poczatku aktywny oleinian (18:1-CoA) wiacza si¢ do PC (poz.sn-2), uwal-
niajac rownoczesnie z fosfolipidu odpowiedni wielonienasycony kwas. Nastepnie
oleilo-PC ulega desaturacji do linoloilo-PC. Z kolei kwas linolowy zwiazany z PC
moze ulec utlenieniu do kwasu a-linolenowego (18:3; 9, 12, 15), a $cislej —
a-linolenoilo-PC. Istnieje rowniez alternatywna droga desaturacji linolanu do y-li-
nolenianu (18:3; 6, 9, 12), wystepujaca w nasionach ogorecznika i wiesiotka. Sub-
stratem tej przemiany jest takze linoloilo-PC [5].

Ostatnio sklonowano cDNA (okreslajac jego sekwencj¢ nukleotydowa) koduja-
cego desaturazg linolanowa A15 z nasion rzepaku [1].

Warto nadmieni¢, ze takie kwasy polienowe, jak linolan i a-linolenian, naleza do
podstawowych niezbgdnych nienasyconych kwaséw ttuszczowych (NNKT). Czlo-
wiek i zwierzgta, ze wzgledu na brak odpowiednich uktadow enzymatycznych, nie
maja zdolnosci do syntezy obu wymienionych kwaséw. Do NNKT nalezy tez izomer
a-linolenianu, czyli y-linolenian oraz arachidonian (20:4; 5, 8, 11, 14).

Prekursorem kwasu y-linolenowego i arachidonowego u czlowieka i zwierzat jest
kwas linolowy (rys. 6). Przemiana ta rozpoczyna si¢ od odwodorowania linoloilo-
-CoA 1 biegnie przez y-linolenoilo-CoA, po czym nast¢puje dolaczanie jednostki
dwuweglowej (z malonylo-CoA) z utworzeniem aktywnego ikozatrienianu (homo-y-
linolenianu). Kwas ten po odwodorowaniu przeksztalca si¢ w arachidonian (all-
cis,5,8,11,14-ikozatetracenowy). Kwas y-linolenowy, podobnie jak arachidonowy,

jest kwasem wzgl¢dnie egzogennym przy dostatecznym zaopatrzeniu ustroju w kwas
linolowy.

CH3ICH,),CH = CHCH,CH=CHICH) ,é-ds— CoA
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nianu w arachidonian
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Oleilo-PC jest tez substratem wykorzystywanym w obecnos$ci hydroksylazy do
syntezy kwasu rycynolowego (12-hydroksy-9-oktadecenowego) [14].

4. Synteza triacylogliceroli (TGA)

W rozwijajacych si¢ nasionach thiszcze zapasowe sa syntetyzowane na blonach ER
droga glicerolo-3-fosforanowa, zwana tez szlakiem Kenedy’ego [8, 13]. Glicerolo-3-fos-
foran moze powsta¢ albo w wyniku bezposredniej fosforylacji glicerolu, katalizowane;j
przez kinazg glicerolowa, albo przez redukcj¢ fosforanu dihydroksyacetonu. Estryfikacja
kwasami thuszczowymi glicerolo-3-fosforanu w pozycjach sn-1 i sn-2 jest katalizowana
w dwoch kolejnych reakcjach przez odpowiednie acylotransferazy (rys. 7). Enzymy te

wykazuja znaczna specyficznos$¢ wobec struktury acylu.
Wskazuje si¢ tez na istnienie alternatywnej drogi syntezy acylogliceroli, w ktorej

Glicerolo -3-fosforan
@ acylo-CoA

tacyloglicerolo-3-fosforan (LPA)

acylo-CoA
©) /

Y
12-diacylo-3—-fosforan { PA)

© ‘\. Pi
1.2-diacyloglicerol (DAG)

acylo-CoA
Gl

FOSFOLIPIDY

@/ \@

1.2.3-TRIACYLOGLICEROL (TAG)

Rysunek 7. Biosynteza triacylogliceroli w nasionach. Glicerolo-3-fosforan z udzialem od-
powiednich acylotransferaz ulega stopniowe;j acylacji do acylogliceroli:

(1) acylotransferaza acylo-CoA: glicerolo-3-fosforan

(2) acylotransferaza acylo-CoA: lizofosfatydynian

(3) fosfohydrolaza fosfatydynianowa

(4) acylotransferaza acylo-CoA: diacyloglicerol. Zaréwno fosfatydynian, jak 1 diacyloglicerol
moga by¢ tez uzyte do syntezy glicerofosfolipidow blonowych w obrebie ER z udzialem
enzymow:

(5)cytydylilotransferaza CTP:1,2-diacy loglicerolo-3-fosforan

(6) fosfotransferaza 1,2-diacyloglicerol: cholina
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estryfikacji przy C-1 ulega fosforan dihydroksyacetonu. Produkt tej reakcji w wyniku
redukcji przeksztatca si¢ w 3-fosforan 1-acyloglicerolu, czyli kwas lizofosfatydowy
(LPA). Ten ostatni zwiazek moze z kolei ulec estryfikacji w pozycji sn-2, tworzac
3-fosforan 1,2-diacylo-sn-glicerolu zwany kwasem fosfatydowym (PA).

Powstaly kwas fosfatydowy peti kluczowa rolg zaréwno w syntezie triacylo-
gliceroli, jak i fosfolipidéw czy glikolipidow. Podczas syntezy triacylogliceroli kwas
fosfatydowy ulega hydrolizie (defosforylacji) pod wplywem specyficznej fosfohy-
drolazy fosfatydylowej do 1,2-diacylo-sn-glicerolu. Nastepnie diacyloglicerol (DAG)
podlega trzeciej estryfikacji przy C-3, katalizowanej przez acylotransferaze specy-
ficzna do pozycji sn-3 (rys. 7), dajac triacyloglicerol.

Rozmieszczenie okreslonych grup acylowych w obrebie czasteczek acyloglice-
roli nie jest przypadkowe. Na przyktad w tluszczach zapasowych nasion rzepaku
reszty kwasu erukowego umieszczone sa gléwnie w pozycjach sn-1 i sn-3 [13]. O
umieszczeniu danej reszty acylowej w okreslonej pozycji w czasteczce glicerolu
decyduje specyficznos¢ substratowa acylotransferaz [13]. Wykazano, ze np. acylo-
transferaza glicerolofosforanowa rozwijajacych si¢ liScieni kakaowca sprzyja wla-
czaniu si¢ do glicerolo-3-P(G3P) w pozycj¢ sn-1 palmitynianu, a nie stearynianu,
podczas gdy acylotransferaza LPA stymuluje proces estryfikacji nienasyconych
kwasow thuszczowych przy C-2.

W rozwijajacych si¢ nasionach rzepaku — zaréwno acylotransferaza G3P, jak i
DAG — efektywnie uczestnicza w estryfikacji wymienionych substratéw kwasem
erukowym, podczas gdy acylotransferaza LPA dziala bardziej selektywnie, unie-
mozliwiajac wlaczenie tego kwasu do pozycji sn-2. Z uwagi na to, ze kwas erukowy
jest cennym surowcem przemystowym, podejmuje si¢ proby zmodyfikowania specy-
ficznosci substratowej tego enzymu wobec LPA nasion rzepaku, np. przez wprowa-
dzenie do roslin rzepaku genu z innych gatunkéw (np. nasturcji) [12], kodujacego
acylotransferazg stymulujaca wlaczenie kwasu erukowego do lizofosfatydynianu.
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Lipid of developing seeds
Part. I. Lipid formation

Summary

The mechanism of lipid formation in seeds is reviewed. Seed lipids are ultimately
derived from simple carbon compounds such as sucrose, which are imported into seeds
from source tissues, such as leaves or pods. Lipids are synthesized from fatty acids
derived from acetyl-CoA and glycerol 3-phosphate. Fatty acid biosynthesis and
acetyl-CoA formation occurs within the plastids to produce oleoyl-CoA. Furthgr
elaboration of oleoyl-CoA to produce polyunsaturates, hydroxylat.es or long chain
acyl-CoAs occurs on the endoplasmic reticulum, as.does the esterification .ot.' acyl-
CoA:s to glycerol-3-phosphate to produce the final triacylglycerols-storage lipids.



