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SULFOLIPID ROSLINY

Przez szereg lat niewiele uwagi poswigcano lipidom roslinnym, szczegélnie gliko-
lipidom (galaktolipidy i sulfolipid), chociaz lipidy te zdecydowanie dominuja w ko-
morkach roélinnych. Aktualny stan wiedzy o biosyntezie i znaczeniu galaktolipidow
przedstawiono we wcze$niejszym artykule (Krupa Z., Krupa D., 1975). W niniej-
szym przegladzie oméwiony zostanie najmniej dotychczas poznany glikolipid ro-
$linny — sulfolipid.

1. Budowa chemiczna i wystepowanie sulfolipidu
Sulfolipid, odkryty przez Bensona i wsp. w 1959 roku, wyst¢puje zaré6wno u glo-

noéw jak i w ro§linach wyzszych. Daniel i wsp. (1961) wykazali, ze ma on strukture
1,2-dwuacylo-[6-sulfo-z-D-chinowopiranozylo-(1 — 3)]-sn-glicerolu (ryc. 1).
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Ryc. 1. Sulfolipid (wg Hitchock 1975)

Stwierdzono tez, ze lipid ten zawiera duze iloSci kwasu palmitynowego oraz
linolowego i linolenowego (Kates 1970, Tulloch i wsp. 1974).

W tkankach fotosyntetyzujacych sulfolipid znajduje si¢ bez watpienia w chloro-
plastach (Davies i wsp. 1965, Ongun i wsp. 1968, Thomas i Stobart 1970).
W obrebie chloroplastow wystgpuje on przede wszystkim w lamellach. Analiza
ostonki chloroplastowej wykonana przez Poincelota (1973) wykazala jedynie
§lady sulfolipidu, natomiast badania Douce i wsp. (1973) wskazuja, ze we frakcji
ostonki chloroplastowej jest niewiele mniej sulfolipidu niz w lamellach. Ogdlna
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ilo§é chloroplastowego sulfolipidu waha si¢ w granicach 4—59; wszystkich lipidow
tych organelli (Mudd i Garcia 1975). Sulfolipid wystgpuje tez w tkankach nie-
fotosyntetyzujacych, na przykiad w bulwach ziemniaka i owocach, lecz stanowi tam
zaledwie okoto 19 wszystkich lipidéow (Galliard 1968a, b).

Juz kilkana$cie lat temu donoszono o istnieniu u roélin jeszcze innych glikolipidow,
podobnie jak sulfolipid zawierajacych siarkg. W 1963 roku Collier i Kennedy
(cyt. wg Opute 1974 a) znalezli trzy komponenty sulfolipidowe w ekstraktach
lipidowych z roélin wyzszych oraz niektorych zielenic, sinic i brunatnic. Rowniez
Kates i Volcani (1966) oraz Opute (1974a, b) donosza o istnieniu niezidenty-
fikowanych tioglikolipidow u okrzemek. By¢ moze spelniaja one rol¢ prekursorow
wlasciwego sulfolipidu.

2. Biosynteza sulfolipidu

2.1. Badania fizjologiczne

Tevini (1973) badat zmiany glikolipidow po naswietleniu etiolowanych siewek
jeczmienia i stwierdzil, ze ilo§é sulfolipidu spada po 48 godzinach na$wietlania.
Swiatlo nie jest wiec koniecznie potrzebne do syntezy sulfolipidu. Podobnie Leech
i wsp. (1973) analizujac sklad lipidowy lici kukurydzy w réznych stadiach rozwojo-
wych stwierdzili, Ze najmlodsze odcinki lici nie majace jeszcze chloroplastow, lecz
tylko proplastydy, zawieraly prawie potowe tej iloéci sulfolipidu, jaka byla w odcin-
kach w pelni rozwinigtych. Podobne wyniki uzyskali réwniez Roughan i Board-
mann (1972) oraz Sellden i Selstam (1976) dla siewek grochu, fasoli i jeczmienia.
Niewielkie ilosci sulfolipidu wykrywano réwniez w rosnacych w ciemnoéci kulturach
tkankowych Kalanchde crenata (Thomas i Stobart 1970).

2.2, Badania biochemiczne

2.2.1. Synteza sulfochinowozy i dwuglicerydu sulfochinowozy

Davies i wsp. (1966) inkubowali komérki Euglena gracilis z r6znymi prekurso-
rami znakowanymi siarka **S. Najlepszym prekursorem do syntezy sulfolipidu byt
kwas cysteinowy. Znakowany siarczan (*SO;") byl zaledwie w 109 tak efektywny
jak kwas cysteinowy. Dowiedziono réwniez, ze wlaczanie siarczanu do sulfolipidu
nastgpowato za po$rednictwem adenozyno-3'-fosfo-5'-fosfosiarczanu. Davies i wsp.
(1966) polaczyli te wyniki w hipotetyczny szlak syntezy sulfochinowozy (ryc. 2).

Schemat ten podobny jest do przedstawionego przez Bensona (1963) schematu
przemiany sulfopirogronianu do sulfochinowozy. Wyniki uzyskane przez Har-
wooda (1975) wykazuja podobienstwo syntezy sulfochinowozy w komoérkach
Euglena gracilis i u roélin wyzszych. Dowiedziono udziatu 3'-fosfoadenozyno-5'-
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Ryc. 2. Schemat syntezy sulfochinowozy (wg Davies i wsp. 1966)

fosfosiarczanu, kwasu cysteinowego oraz siarczanu i kwasu sulfomlekowego w bio-
syntezie sulfochinowozy u ro$lin wyzszych.

Przez analogi¢ z synteza galaktozylodwuglicerydow mozna by wnioskowaé, ze
dwugliceryd sulfochinowozy powstaje z 1, 2-dwu-O-acylo-3-O-sn-glicerolu i nukleo-
zydu dwufosfosulfochinowozy. Shibuya i wsp. (1963) wykryli ten zwiazek w ekstrak-
tach z komoérek Chlorella. Je$li taki zwiazek jest prekursorem sulfolipidu, to wynikaja
stad dalsze komplikacje. W schemacie 1 tworzenie 6-sulfochinowozy jest analogiczne
do tworzenia glukozo-6-fosforanu, lecz niemozliwa jest konwersja do jego analogu —
glukozo-1-fosforanu. Niezbednym jest wigc enzym fosforylujacy 6-sulfochinowozg
1 enzym katalizujacy reakcje 6-sulfochinowozo-1-fosforanu z tréjfosfonukleotydem

(NTP):
6-sulfochinowoza + ATP — 6-sulfochinowozo-1-fosforan + ADP
6-sulfochinowozo-1-fosforan + NTP — NDP-6-sulfochinowoza + PP
NDP-6-sulfochinowoza + dwugliceryd — sulfolipid + NDP

Nie wykazano dotychczas do§wiadczalnie zadnej z tych reakcji. Najpowszechnjej
obecnie stosowanym prekursorem w syntezie sulfolipidu jest kwas cysteinowy.
Dalsze rozwazania nad szlakiem biosyntezy powinny opieraé si¢ na badaniach
wczesnych produktéw metabolizmu kwasu cysteinowego i utylizacji potencjalnych
prekursoréw takich, jak sama sulfochinowoza.

2.2.2. Przylaczanie grup acylowych

Wolfsberger i Pieringer (1974) badali acylacj¢ sulfochinowozylo-monoglice-
rydu stosujac jako donator acylo-CoA. Stwierdzili, ze najlepszymi substratami byly
palmitylo-CoA i linoleilo-CoA. Z badan Tullocha i wsp. (1974) nad rozmieszcze-
niem kwasow thuszczowych w sulfochinowozylodwuglicerydzie wynika, ze pozycja 1
acylowana jest przede wszystkim kwasem thiszczowym nienasyconym, natomiast
w pozycji 2 przylacza si¢ kwas Conyefkwas palmitynowy).

&
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3. Znaczenie sulfolipidu dla struktury i funkcji komérki roslinnej

3.1. Udziat sulfolipidu w procesach fizjologicznych

Jedna z istotnych réznic miedzy zwierzetami a ro$linami jest utrata zdolnosci
do przemieszczania si¢ w przestrzeni u tych ostatnich. Utrata ruchliwoéci oznacza,
ze roflina musi adaptowaé si¢ do warunkow otoczenia. Adaptacja taka zachodzi na
kilku poziomach organizacyjnych z komorka i organellami subkomoérkowymi
wlacznie. Oznacza to zwykle, ze blony biologiczne ulegaja silnym zmianom w odpo-
wiedzi na stressowe warunki zewnetrzne. Zmiany w skladzie lipidowym zwiazane
ze zmianami warunkow zewnetrznych opisywane sa zwykle jako cze$¢ mechanizmow
adaptacyjnych roSliny. Szczegélnie uzytecznym ukladem do§wiadczalnym jest
wprowadzenie jakiej$ istotnej zmiany w Srodowisku i §ledzenie wplywu tej zmiany
na bezwzgledne iloSci rozmaitych lipidow. Badania takie moga dostarczy¢ danych
o roli poszczegélnych lipidéow w strukturze blon biologicznych i w transporcie
przez te blony.

3.1.1. Transport jonéw sodowych i potasowych

Hansson i Kylin (1969) oraz Kylin i wsp. (1970, 1972) wyizolowali z korzeni
buraka i liSci Avicennia specyficzne ATP-azy zalezne od jonéw Na* i K+. Usuniecie
lipidéw z preparatéw enzymatycznych przez dziatanie acetonem obnizato aktywno$é
tych ATP-az do minimum. Aktywno$¢ enzymoéw przywracal jedynie dodatek sulfo-
lipidu i nienasyconych analogéw fosfatydylocholiny (Kuiper 1972). Obydwie
roéliny sa halofitami, a ATP-azy zalezne od jonéw Na* i K+ wyizolowane z nich
skorelowane sa z transportem tych jonow.

3.1.2. Transport jonéw magnezowych i wapniowych

Kylin i Kéahr (1973) badali wplyw jonéw Mg?+ i Ca®*+ na ATP-azy korzeni
owsa i pszenicy. ATP-aza korzeni owsa stymulowana jest przez jony Mg?**, nato-
miast ATP-aza korzeni pszenicy przez jony Ca®**. Kuiper i wsp. (1974) okreSlili
sklad lipidowy preparatéw tychze enzymow. Zwigkszenie iloSci jondw wapniowych
w pozywce podnosito aktywno§é ATP-azy zaleznej od jondéw Ca?* i jednoczeénie
wzrastala ilo§¢ sulfolipidu i fosfatydylocholiny zwigzanych z tym enzymem. W przy-
padku ATP-azy zaleznej od jonéw magnezowych korelacja migedzy aktywnodcia
enzymu a iloécig sulfolipida byla stabsza.

3.1.3. Temperatura otoczenia a sktad lipidowy komorki

W siewkach lucerny rosngcych w niskich temperaturach obserwowano akumulacje
wielonienasyconych lipidéw, a jednocze$nie komorki korzenia wykazywaly wigksza
przepuszczalno$é dla wody (Gerloff i wsp. 1966). Podobne zwigkszenie przepuszczal-
noéci dla wody zauwazono w sztucznych btonach skiadajacych si¢ z lipidow nienasy-
conych. Zmiany w stopniu nagycenia lipidéw pociagaja za soba oczywiscie zmiany
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w skladzie lipidowym korzeni lucerny. Bardziej nasycone lipidy (sulfolipid, fosfaty-
dyloglicerol, fosfatydyloinozytol) zastgpowane s3 przez lipidy zawierajace przede
wszystkim kwas linolowy i linolenowy (galaktolipidy, fosfatydylocholina, fosfa-
tydyloetanolamina). Podobne zjawisko wystgpowato w siewkach pszenicy rosngcych
w temperaturze +2°C (de la Roche i wsp. 1973).

3.2. Udziat sulfolipidu w strukturze i funkcji blon tylakoidowych

Dla zachowania funkcjonalnej struktury blon oprocz wzajemnych oddzialywan
lipid-lipid i biatko-biatko musza tez istnie¢ oddzialywania pomiedzy czasteczkami
lipidéw i bialek. Niewiele dotychczas wiadomo o naturze tych oddzialywan, stad
tez i niewiele mozna powiedzie¢ o roli poszczegdlnych lipidéw w blonach biolo-
gicznych.

W roku 1970 Radunz i Berzborn znani ze swych badan immunologicznych
nad lokalizacja poszczegélnych lipidéw chloroplastowych w btonach tylakoidowych,
okreslili testami aglutynacyjnymi miejsce sulfolipidu w tych blonach. Z wynikéw
swych do$wiadczen wywnioskowali, ze sulfolipid znajduje si¢ wewnatrz tylakoidow.
chociaz niektore reszty sulfochinowozylowe moga przenikaé na zewnatrz poprzez
blizej nieokre§lone przestrzenie w zewnetrznej warstwie biatkowej. Podobna hipo-
tezg wysuneli tez Heise i Jacobi (1973) na podstawie porownania skiadu lipido-
wego ekstraktow uzyskanych z catych chloroplastow oraz z fragmentoéw tylakoidow,
otrzymanych po dzialaniu ultradzwigkow.

Zagadnienie funkcji tego lipidu w chloroplastach pozostalo nadal otwarte. W 1967
roku Weier i Benson sugerowali, ze sulfolipid pomaga w orientacji przestrzennej
czasteczek chlorofilu wewnatrz bton chloroplastowych. Barr i wsp. (1972) przypisuja
sulfolipidowi rolg czynnika kontrolujacego tworzenie si¢ gran. Przeczy¢ temu wydaja
si¢ wyniki badan Tuqueta i wsp. (1977), ktorzy stwierdzili wigksze iloci sulfolipidu
w tylakoidach stromy i chloroplastach agranalnych niz w granach.

Wielu badaczy rozpatruje udzial sulfolipidu w stabilizacji czynnika sprzegajacego
CF, uczestniczacego bezpo$rednio w fotofosforylacji (Livne i Racker 1969,
Kannangara i wsp. 1970, Schopf i wsp. 1974). Zdaniem Livne i Racker’a
(1969) sulfolipid mogiby za posrednictwem jonoéw Ca?+ i Mg?+ laczy¢ si¢ z grupami
karboksylowymi czynnika sprzggajacego i wigzaé go z powierzchnig btony tylakoido-
wej. Pewnego udziatu sulfolipidu w aktywnoéci I ukladu fotosyntezy i zwiazanej
z nim fotofosforylacji cyklicznej dowodza badania Krupy i Baszynskiego (1977).

Interesujace wyniki przedstawili w swej pracy Menke i wsp. (1976). Stwierdzili
oni, ze przeciwciala przeciwko sulfolipidowi inhibujg transport elektronéw w 1
ukladzie fotosyntezy, nie naruszajac jednak fotofosforylacji cyklicznej i niecyklicz-
nej. Wydaje si¢ jednak, Ze inhibicja transportu elektronéw w I ukladzie fotosyntezy
nie jest bezpo$tednim efektem oddzialywania przeciwcial na czasteczki sulfolipidu.
Prawdopodobnie przylaczenie przeciwciala do sulfolipidu powoduje zmiany kon-
formacyjne czasteczki biatka, do ktorej przytaczony jest ten lipid. Jesli ta czasteczka
biatkowa uczestniczy w fotosyntetycznym transporcie elektrondéw, to jej zmiana
30
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konformacyjna moze powodowaé zmiany w szybkoéci transportu elektronow.
Stwierdzono réwniez, ze w waskim zakresie pH pomigdzy 6.9 a 7.4 sulfolipid powo-
duje zmiany konformacyjne polipeptydu chloroplastowego o masie czasteczkowej
24 000 daltonow. Laczac ze soba obydwa te fakty autorzy wysuwaja przypuszczenie,
ze polaczenie sulfolipid — biatko stanowi swoisty mechanizm regulacyjny, ktérego
dzialanie uzaleznione jest od niewielkich lokalnych zmian pH w obrgbie bion
tylakoidowych.

Bardzo ciekawa hipotez¢ dotyczaca lokalizacji sulfolipidu w blonie tylakoidowej
zaproponowal Anderson (1975). Oparl si¢ na badaniach Bretschera (1973)
oraz Zwaala (1973), ktorzy dowiedli asymetrycznej dystrybucji lipidéw pomiedzy
zewnetrzng i wewnetrzna warstwg podwojnej blony erytrocytow. Z ogélnych wia-
snoéci lipidow chloroplastowych Anderson wnioskuje o ich miejscu w blonie
tylakoidowej. Obojetne galaktolipidy zawierajace duza ilo$¢ nienasyconych kwasow
thuszczowych mogtyby tworzy¢ plynng matrix tylakoidéw, poniewaz wiadomo, Ze
im wigkszy stopien nienasycenia grup acylowych, tym wigksza jest ptynno$é blony.
Niektore fosfolipidy oraz sulfolipid posiadajace bardziej nasycone grupy acylowe
moglyby by¢ lipidami granicznymi i wiazaé si¢ przede wszystkim z kompleksem
biatkowo-chlorofilowym 2. Ponadto lipidy te dzigki swemu ujemnemu fadunkowi
mogly wraz z kompleksem chlorofilowo-biatkowym 2 przy udziale jonow Mg?+
uczestniczyé w spajaniu dwoch warstw blony tylakoidowej (zewnetrznej 1 we-
wnetrznej).

Niniejszy krotki przeglad badan nad sulfolipidem rodlinnym dowodzi, jak nie-
wiele o nim wiadomo i ile jeszcze zagadnienn zwigzanych z tym lipidem oczekuje
na rozwiazanie.

Zaklad Fizjologii Roslin, Instytutu Biologii Uniwersytetu Marii Curie-Sklodowskiej, Lublin.
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