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IZVLECEK

Trehaloza je disaharid, pomemben pri obrambi pred stresom
pri mnogih organizmih, vkljuéno z zelenimi algami in nizjimi
rastlinami. Dolgo je veljalo prepric¢anje, da je vloga trehaloze
v vi§jih rastlinah marginalna in da je tu njene funkcije v
evoluciji prevzela saharoza. Pred nekaj leti so odkrili, da ima
trehaloza pomembne fizioloske funkcije tudi v presnovi visjih
rastlin. Je pomemben signalni metabolit, ki uravnava raven in
razpolozljivost saharoze, sintezo in razgradnjo Skroba ter
sintezo organskih Kislin. Povezava trehaloze in saharoze je
dokazano pomembna pri interakciji rastline s patogenimi
organizmi in rastlinojedimi insekti. Trehaloza je udelezena
tudi pri obrambi rastline pred abiotskimi stresorji kot so susa,
mraz, slanost in hipoksija. V interakciji z abscizinsko kislino
sodeluje pri regulaciji stomatalne prevodnosti. Glede na
potrjene funkcije je trehaloza primarni metabolit, ki mocno
pripomore k rasti in razvoju rastline. Tak$na primera sta njen
vpliv na indukcijo cvetenja in stimulacijo fotosinteze.

Klju¢ne besede: trehaloza; presnova sladkorjev; saharoza;
Skrob; stres

OkrajSave:

TPS - trehaloze-fosfat sintaza

TPP — trehaloze-fosfat fosfataza

TS — trehaloze sintaza

T6P — trehaloze-6-fosfat

ROS - reaktivne kisikove zvrsti

ABA — abscizinska kislina

SnRK1 - nefermentirajo¢a s saharozo povezana kinaza 1

ABSTRACT
ABOUT THE ROLE OF TREHALOSE IN PLANTS

Trehalose is an important disaccharide which takes a major
role of a stress protector in many organisms, including green
algae and lower plants. It has long been thought that trehalose
functions in higher plants are marginal and that they have been
overtaken by sucrose. In the last years it has been discovered
that trehalose takes on a lot of important physiological roles in
vascular plants metabolism. It is an important signal
metabolite of sucrose availability and maintains sucrose
concentrations within an appropriate range. It also contributes
to starch synthesis and degradation and to synthesis of organic
acids. Trehalose-sucrose nexus was found to be very important
in plant interactions with pathogenic organisms and
herbivorous insects. Furthermore, trehalose is involved in
response of plant to abiotic stressors such as drought, cold,
salinity and hypoxia. It contributes in regulation of stomatal
conductivity where it interacts with abscisic acid. All this
makes trehalose an important primary metabolite which
significantly influences plant growth and development such as
induction of flowering and stimulation of photosynthesis.

Key words: trehalose; sugar metabolism; sucrose; starch;
stress

AtTPPG — gen za trehaloze-fosfat fosfatazo v navadnem repnjakovcu (Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.)
AtTPS1 — gen za trehaloze-fosfat sintazo v vrsti Arabidopsis thaliana

AtTREL — gen za trehalaze v vrsti Arabidopsis thaliana
TPS — kompleks genov za sintezo trehaloze

Tpsl — sintaza (del TPS kompleksa)

Tps2 — trehaloze-P-fosfataza (del TPS kompleksa)

Tps3 in Tps4 — proteina z regulatorno in stabilizacijsko funkcijo (del TPS kompleksa)
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1UVvOD

Kljub obsirnemu znanju o sladkorjih v rastlinah, Se
vedno spoznavamo nova dejstva o njih. Ceprav je od
prvega Clanka, ki belezi odkritje trehaloze v rastlinah
minilo ze ve¢ kot 100 let (Anselmino in Gilg, 1913), je
bilo o njeni vlogi v rastlinah do pred priblizno 20 leti
znano bolj malo. Trehalozo so dobro poznali Ze pred
tem odkritjem, vendar le v nizje razvitih organizmih
(arhejah, mikobakterijah, kvasovkah in drugih glivah)
ter v zivalih (npr. nematodah, morskih rakih...) (Elbein
in sod., 2003). Na zacetku raziskav so na osnovi
majhnih koli¢in trehaloze v rastlinah sklepali, da je ta
trehaloza glivnega ali mikrobnega izvora, njena
presnova v rastlinah pa nepomembna oziroma celo
odsotna. Te domneve so bile ovrZene z odkritjem genov,
ki v navadnem repnjakovcu (Arabidopsis thaliana (L.)
Heynh.) kodirajo dva encima, pomembna za
metabolizem trehaloze, trehaloze fosfat sintazo (TPS) in

trehaloze fosfat fosfatazo (TPP) (Blazquez in sod.,
1998; Vogel in sod., 1998; Leyman et al., 2001). To je
spodbudilo nadaljnje raziskave in vodilo v mnoga
zanimiva odkritja. Ugotovili so, da trehaloza v rastlinah
sodeluje pri regulaciji ve¢ procesov, kot so uravnavanje
koli¢ine saharoze in primarnega Skroba (Yadav in sod.,
2014) ter uravnavanje prevodnosti listnih rez (Gomez in
sod., 2014). Je signalni metabolit pri interakciji rastline
s patogenimi in simbiotskimi organizmi; npr. pri
vzpostavitvi mikorize pripomore tudi k bolj uinkoviti
vezavi dusika (Garg in Singla, 2016),. Vkljuéena pa je
tudi pri odzivu na napad rastlinojedcev (Tayeh in sod.,
2014) in abiotske stresne dejavnike (Farrant in sod.,
2015; Tapia in sod., 2015; Farooq in sod. 2017; Mostofa
in sod., 2015; Krasensky in sod.; 2014, Shahbaz in sod,
2017; Garg in sod., 2016; Kretyschmar in sod., 2015;
Chen in Hoehenwarter, 2015).

2 TREHALOZA - OPIS MOLEKULE IN SINTEZA

Trehaloza je disaharid, sestavljen iz dveh molekul
glukoze, ki sta povezani z 1,1-glikozidno vezjo.
Trehaloza je dobro topna v vodi, a zaradi svoje
nereducirajoée narave kemijsko nereaktivna, zato Se
lahko v celici nahaja tudi v velikih koncentracijah (Lunn
in sod., 2014). Obstajajo vsaj tri razli¢ne poti bioloske
sinteze trehaloze. Najbolj poznana in v rastlinah edina
prisotha pot sinteze poteka preko intermediata
trehaloze-6-P (T6P) in vsebuje dve encimatski stopniji.
Trehaloze-fosfat sintaza (TPS) katalizira prenos glukoze
iz UDP-glukoze na glukozo-6-P, s ¢imer nastane T6P. V

naslednjem koraku encim trehaloze-fosfat fosfataza
(TPP) pretvori trehalozo-fosfat v trehalozo. To reakcijo
so prvi¢ opisali na primeru kvasovk in je dokazano
prisotna tudi v rastlinah in drugih organizmih (Elbein in
sod., 2003). Odkrili so, da so za sintezo trehaloze
zasluzni $tirje homologni geni, katerih produkti tvorijo
kompleks (TPS) sestavljen iz Stirih podenot — sintaze
(Tpsl), trehaloze-P fosfataze (Tps2), ter dveh podenot,
ki imata regulatorno in stabilizacijsko funkcijo (Tps3 in
Tsl1) (Svanstrom in sod., 2014).

3 TREHALOZA V RASTLINAH

Za razkrivanje vloge trehaloze v rastlinah je bil klju¢en
razvoj zadosti obcutljivih analitskih metod (Lunn in
sod., 2014), saj rastlinska tkiva vsebujejo priblizno
stokrat manj trehaloze-6-P kot celice kvasovk, za katere
so bile metode razvite. Razli¢ne $tudije so pokazale, da
1) je trehaloza vkljucena v regulacijo koncentracije
saharoze in primarnega Skroba v rastlinskih tkivih, 2)
trehaloza sodeluje pri odzivu rastlin na abiotski stres, 3)
je trehaloza signalni metabolit pri okuzbi rastline ali
napadu rastlinojedcev ter 4) regulira stomatalno
prevodnost.

3.1 Regulacija koncentracije saharoze in
primarnega §kroba

S fotosintezo asimilirani ogljik se tekom dneva pretvarja
v saharozo in transportira v ponore, presezek ogljika pa
se akumulira v kloroplastih v obliki primarnega Skroba.
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Ta se porablja v obdobjih, ko rastlina ne more vrsiti
zadostne fotosinteze ali pa ta sploh ne poteka, npr.
ponoCi. Sinteza saharoze in primarnega Skroba sta
soodvisna procesa (Vodnik, 2012), v regulaciji katerih
je udeleZena tudi trehaloza. Lunn in sod. (2014) so
ugotovili, da je vsebnost T6P v rastlinah navadnega
repnjakovca (A. thaliana), ki jim primanjkuje ogljika,
zelo majhna, z dodajanjem saharoze pa se hitro
povecuje. Mocno povezavo med T6P in saharozo so
odkrili tudi v rozetah, semenih in brstih repnjakovca, v
krompirjevih gomoljih in pSenic¢nih zrnih. Raziskava, v
kateri so rastline navadnega repnjakovca oskrbovali s
Sirokim spektrom rastlinskih sladkorjev, njihovih
analogov ter z mineralnimi hranili (KNO;, NH,CI,
K,SQ,4 in KH,PQO,),je pokazala, da ima najve¢ji vpliv na
vsebnost T6P prav saharoza. Ostali sladkorji ter
mineralna hranila imajo manjsi vpliv na T6P ali pa
nanjo delujejo posredno preko saharoze (Yadav in sod.,



2014). V poskusih s transgenimi rastlinami z zmanj$ano
ali povecano vsebnostjo T6P so ugotovili, da se ob
genetsko inducirani spremembi v vsebnosti T6P
spremeni tudi koncentracija saharoze. T6P kontrolira
nivo saharoze v rastlinskih celicah in preprecuje, da bi
se preve¢ zviSal ali znizal - podobno kot inzulin
nadzoruje vsebnost glukoze v krvi zivali. T6P naj bi bil
tudi del regulativne mreze, ki ureja tok saharoze iz virov
in porabo saharoze v ponorih (Figueroa in Lunn, 2016).
Mehanizem delovanja T6P lahko vkljucuje encim
SnRK1 (nefermentirajoa s saharozo povezana kinaza
1). SnRK1 vpliva na ekspresijo genov, ki se izrazijo ob
stresu ter vplivajo na transport saharoze po rastlini,
katabolne procese, zavirajo rast rastline in energijo
usmerjajo v obrambo. T6P inhibira delovanje SnRK1,
kar povzroé¢i skladis¢enje ogljikovih hidratov, pospesi
anabolne procese, rast in razmnozevanje (Griffiths in
sod., 2016). Transgene rastline s povecano vsebnostjo
T6P so imele v poskusih znatno zmanj$ano vsebnost
saharoze, manjSopost-translacijsko aktivacijo nitrat
reduktaze in fosfoenolpiruvat karboksilaze in povecano
vsebnost organskih kislin in aminokislin, kar kaze na to,
da je metabolizem trehaloze povezan tudi s sintezo
spojin, ki vsebujejo dusik (Figueroa in sod., 2016). V
eni nedavnih raziskav so proucevali vpliv T6P na tvorbo
lateksa v brazilskem kavcukovcu (Hevea brasiliensis
(Willd. ex A. Juss.)) Mill. Arg.). Tvorbo lateksa
omogoc¢a sprejem saharoze in njen metabolizem Vv
celicah, ki proizvajajo lateks, zato predpostavljajo, da
vpliv T6P na nivo saharoze posredno vpliva tudi na
tvorbo lateksa (Zhou in sod., 2017). Trehaloza pa ne
vpliva samo na vsebnost saharoze, ampak sodeluje tudi
pri regulaciji sinteze in razgradnje primarnega Skroba.
Ni Se do konca potrjena moznost, da naj bi v tem
primeru T6P deloval preko redoks regulacije aktivnosti
encima ADP-glukoze pirofosfataza (Kolbe in sod.,
2005; Martins in sod., 2013). Regulacija razgradnje
Skroba s T6P je povezana s cirkadiano ritmiko (Martins
in sod., 2013). Notranja ura rastline uravnava najvecjo
mozno porabo Skroba preko noci, spremenljiva koli¢ina
T6P pa regulira njegovo razgradnjo glede na potrebe po
saharozi. Ce so te velike, se vsebnost saharoze zmanjsa,
zaradi Cesar se zmanjSatudi koncentracija TO6P.
ZmanjSanje T6P omogoca pospeseno razgradnjo Skroba,
vendar le do stopnje, ki jo glede na zaloge dovoljuje
notranja ura. Ce je zalog veé kot je potreb po saharozi,
se nivo T6P in saharoze poveca, kar upocasni
razgradnjo Skroba (Martins in sod., 2013). Mehanizem,
s katerim T6P ureja razgradnjo Skroba, Se ni znan,
predvidevajo pa, da ni omejen na kloroplast (Lunn in
sod., 2014).

3.2 Pomen trehaloze pri odzivu rastline na abioti¢ni
stres

V zadnjih letih vedno ve¢ raziskav poro¢a o pomenu
trehaloze pri odzivu rastlin na abiotske stresne
dejavnike npr. na suso (Farrant in sod., 2015; Tapia in
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sod., 2015), nizke temperature (Farooq in sod. 2017),
slanost (Mostofa in sod., 2015; Krasensky in sod., 2014;
Shahbaz in sod., 2017; Garg in sod., 2016), hipoksijo
(Kretzschmar in sod.., 2015) in oksidativni stres (Chen
in Hoehenwarter, 2015).

Izpostavitev  ekstremnim  temperaturam  vodi Vv
kompleksne fizioloske in biokemiéne odzive v rastlinah,
vkljuéno s spremembami v koncentraciji presnovkov
(sladkorjev, mascob in sekundarnih presnovkov). Pri
rastlinah, ki so bile izpostavljene mrazu ali vrocini, so
odkrili spremembe v ekspresiji genov za TPS in TPP.
Neposredni vpliv trehaloze se kaze v interakciji TPS v
navadnem repnjakovcu z multiproteinskim vezavnim
faktorjem 1c, ki je glavni regulator tolerance rastlin na
neugodne temperature (Suzuki in sod., 2008; Lunn in
sod., 2014). Ob vecjih spremembah temperature se v
rastlini spreminja tudi koncentracija saharoze, zato
moramo razlikovati med neposrednim in posrednim
vplivom trehaloze na termotoleranco rastlin (Lunn in
sod., 2014). Pri nizkih temperaturah pa se v rizu, vinski
trti in navadnem repnjakovcu, skladno s koli¢ino
saharoze poveca vsebnost TPP (Premanik in Imai, 2005;
Fernandez in sod., 2012; lordachesu in Imai, 2008;
Lunnin sod., 2014).

Koncentracija T6P se poveca tudi ob pomanjkanju
kisika. Ni znano ali se spremembe T6P v navadnem
repnjakovcu zgodijo zaradi porasta koncentracije
saharoze ob hipoksiji, ali pa T6P dejansko igra kaksno
vlogo pri prilagajanju presnove in rasti ter s tem
preprecuje, da bi rastlina ostala popolnoma brez kisika
(Thiel in sod., 2011).

Trehaloza prav tako pripomore k vec¢ procesom, ki
omogocajo prezivetje rastlinam v casu slanostnega
stresa. Majhne koncentracije eksogene trehaloze
zmanjsujejo kopicenje Na* ionov v rastlini in prispevajo
k ohranjanju absorpcijske vloge korenin, velike
koncentracije pa preprecujejo razgradnjo klorofila v
listih zaradi delovanja natrijevega klorida (Garcia in
sod., 1997). Povecanje vsebnosti trehaloze ob
slanostnem stresu avtorji povezujejo s spremembo Vv
aktivnosti encimov sinteze in razgradnje trehaloze.
Trehaloza naj bi se akumulirala zaradi povecane
aktivnosti TPS (El-Bashiti in sod., 2005).Druga
moznost je, da se trehaloza kopici zaradi pocasnejse
razgradnje. V trnati meteljki (Medicago truncatula
Gaertn.), izpostavljeni slanosti, so namre¢ zaznali
manjSe izrazanje encima trehalaza. Nakopicena
trehaloza bi lahko kot osmotik prispevala k vecji
toleranci rastline na slanostni stres (Muller in sod.,
2001; Aeschbacher in sod, 1999).

Nekatere resurekcijske rastline, kot npr. Selaginella

lepidophylla (Hook. in Grev.) Spring., ob izsuSevanju
akumulirajo velike koliCine trehaloze, ki v casu
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dormance — ta lahko traja tudi ve¢ let — skupaj s
saharozo stabilizira celicne membrane, proteine in druge
celicne komponente (Iturriaga in sod., 2006). Nivo
trehaloze je znatno nizji v kulturnih rastlinah. Rahel
dvig koncentracije trehaloze pa je bil zaznan v pSenici
in bombazu, ki sta tolerantna na suSo. Koncentracija
trehaloze se je najverjetneje poveCala zaradi vecje
ekspresije TPS (El-Bashiti in sod., 2005), medtem ko
lahko pri nekaterih sortah pSenice poveanje njene
koncentracije pripiSemo zmanjSanju vsebnostitrehalaze.
Se vedno je neznano, ali so te manjie spremembe in
majhna absolutna vsebnost trehaloze sploh pomembne
pri obrambi pred suSnim stresom. Pri transgenem
krompirju, odpornem na su$o, z vstavljenim genom za
TPS, se je namre¢ v primerjavi z divjim tipom
krompirja povecala le vsebnost prolina, inozitola in
rafinoze (Kondrak in sod., 2012).

Trehaloza deluje tudi kot zasCita pred reaktivnimi
kisikovimi zvrstmi (ROS), ki se pojavijo kot sekundarni
stresorji zaradi delovanja drugih stresnih dejavnikov.
ROS imajo pozitivno in negativho vlogo v rastlini.
Delujejo kot signalne molekule ob napadu patogenov in
sodelujejo pri programirani celiéni smrti (Grant in
Loake, 2000; Dangl in Jones, 2001). Problem nastane,
ker se ROS nakopiéijo do toksi¢nih koncentracij, zato
jih je potrebno odstraniti iz celice, saj lahko povzrocijo
oksidativne poskodbe. Za ta namen so rastline
opremljene z razliénimi obrambnimi mehanizmi, eden
taksnih je tudi akumulacija sladkorjev. Obstajajo in vivo
in in vitro dokazi, da trehaloza $¢iti pred hidroksilnimi
radikali (Couee in sod., 2006). Prekomerno izrazanje
TPS v tobaku in paradizniku je povecalo toleranco na
oksidativni  stres povzroéen z metil-viologenom.
Milimolarne koncentracije trehaloze namre¢ prispevajo
k zas¢iti encimov, ki odstranjujejo proste radikale, pred
toplotno deaktivacijo. Na ta nain trehaloza ohranja
aktivnost askorbat katalaze in askorbat peroksidaze, le v
manj§i meri pa tudi delovanje encima superoksid
dismutaza (Luo in sod., 2008). Lunn in sod. (2014)
navajajo, da naj bi trehaloza - po sedaj Se
nepojasnjenem mehanizmu — proste radikale iz celic
odstranjevala tudi direktno.

3.3 Trehaloza kot signalni metabolit pri bioticnem
stresu

Ob napadu patogenih organizmov se rastlina brani tudi s
tvorbo razli¢nih kemi¢nih snovi, med katere spadajo
tudi sladkorji. Da je med njimi tudi trehaloza, kazejo
povecanja njene koncentracije in spremembe ekspresije
genov za TPS in TPP ob okuzbi (Golem in Culver,
2003; Shing in sod., 2011; Zhang in sod., 2016) ter
odzivnost obrambnih mehanizmov na dodatke eksogene
trehaloze (Tayeh in sod., 2014). Brodmann in sod.
(2002) so vlogo trehaloze v obrambi proucevali pri
navadnem  repnjakovcu,  okuzenim z  glivo
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Plasmodiophora brassicae Woronin, 1877. 38 dni po
infekciji so imele okuZene rastline v primerjavi z
zdravimi mo¢no povecano vsebnost trehaloze, ki je bila
eden od dominantnih sladkorjev v Kkoreninah in
hipokotilu. Trehaloze ni bilo zaznati 14 - 23 dni po
okuzbi, kar pomeni, da se sintetizira v poznej§ih fazah
razvoja bolezni. V koreninah in hipokotilu okuZenih
rastlin se je za 14- do 45-krat povecala tudi
koncentracija Skroba, za kar je prav tako zasluzna
trehaloza. Ker tudi mikroorganizmi lahko sintetizirajo
trehalozo, pa bi lahko k veliki koncentraciji trehaloze
prispevala tudi gliva P. brassicae (Brodmann in sod.,
2002). V raziskavi o primarnem vplivu trehaloze na
odziv rastlin ob okuzbi z zitno pepelovko (Blumeria
graminis (DC.) E.O. Speer f. sp. tritici Em. Marchal.) so
odkrili, da je okuzba s trehalozo tretirane pSenice
(Triticum aestivum L.) manjSa kot pri netretirani
kontroli. Trehaloza je inducirala aktivnost hitinaz in
lipooksigenaz, Sirjenje okuzbe pa se je v veCini s
trehalozo tretiranih rastlin ustavilo v stadiju razvoja
apresorija. To nakazuje, da trehaloza sodeluje pri
omejevanju infekcije patogena (Tayeh in sod., 2014).
Raziskave ekspresije genov prav tako dokazujejo vlogo
trehaloze kot signalnega metabolita pri odzivu na
bioti¢ni stres. Rastline navadnega repnjakovca okuZene
s tobakovim mozai¢nim virusom kazejo povecano
izrazanje gena za TPS (Golem in Culver, 2003), Zhang
in sod. (2016) pa porocajo o spremenjeni ekspresiji
genov za TPS in TPP po okuzbi paradiznika z glivo
Botrytis cinerea Pers. o0z. bakterijo Pseudomonas
syringae Van Hall, 1904. Tudi raziskava odziva
navadnega repnjakovca ob napadu sive breskove usi
(Myzus persicae (Sulzer, 1776)) je pokazala, da so
obrambni mehanizmi povezani z geni, ki uravnavajo
raven trehaloze (Singh in sod., 2011).

3.4 Regulacija stomatalne prevodnosti

Presnova trehaloze igra pomembno vlogo pri
uravnavanju prevodnosti listnih rez in uinkovitosti
izrabe vode. Raziskave so pokazale, da je ekspresija
AtTPPG, AtTPS1 in AtTRE1 bolj izrazita v celicah
zapiralkah v listih, kakor v drugih celicah in tkivih, kar
nakazuje na vlogo trehaloze v regulaciji stomatalne
prevodnosti. Listne reze na listih mutantov navadnega
repnjakovca z zmanjSano aktivnostjo TPS so imele
manjso prevodnost listnih rez kot divji tipi (Gomez in
sod., 2010).

Med susnim stresom rastline priprejo oz. zaprejo listne
reze, da zmanj$ajo izgubo vode. Ta odziv med drugim
sproza abscizinska kislina (ABA). Gensko spremenjene
rastline navadnega repnjakovca z zmanj$ano ekspresijo
trehalaze, in s tem vecjo vsebnostjo trehaloze, niso
mogle zapreti listnih rez, ko jim je bila dodana ABA. Na
drugi strani pa so bile rastline s povecano vsebnostjo
trehalaze preve¢ obcutljive na dodatek ABA in imele
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tudi zmanjSano stomatalno prevodnost v primerjavi z
divjimi tipi v nesus$nih razmerah. To kaze na to, da je
delovanje ABA mocno povezano s trehalazo. Povezava
med ABA in presnovo trehaloze je bila dokazana z
odkritjem, da ABA inducira ekspresijo trehalaze (Van
Houtte in sod., 2013). Ceprav signalni mehanizmi $e
niso definirani, obstajajo dokazi za ve¢ interakcij: ABA
deluje na ekspresijo trehalaze, TPP in trehalaza pa
delujeta na ABA pri zapiranju listnih rez (Figueroa in
Lunn, 2016).

3.5 Nadzor rasti in razvoja rastline s trehalozo-6-
fosfat

Rast heterotrofnih tkiv, kot so meristemska tkiva,
korenine, cvetovi in razvijajoCa se semena, je odvisna
od zaloge fotoasimilatov ali remobilizacije $kroba in
drugih energetskih rezerv. Ogljik se najpogosteje po
rastlini prenasa po floemu, povecini v obliki saharoze.
Ko prispe do ponorov, izstopi iz floema in se s pomocjo
encimov razli¢nih celiénih organelov razcepi. Nastale
heksoze nato vstopajo v primarno presnovo in se
porabijo za izgradnjo celicnih komponent. Rast in
razvoj rastlinskih tkiv sta zato zelo odvisna od
razpolozljivosti saharoze (Fugueroa in Lunn, 2016). Kot
smo ze omenili, pa je vsebnost saharoze mo¢no odvisna
od vsebnosti T6P. V druzini roZznic (Rosaceae), kjer je
glavni transportni sladkor sorbitol, so dokazali tudi
njuno soodvisnost. V roznicah pa so poleg sorbitola
zastopani tudi drugi sladkorji, med drugim tudi
saharoza. Zanimivo je, da so pri poskusu na sorti
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jablane (Malus domestica 'Gala’) odkrili, da ima T6P
vecji vpliv na sorbitol kakor na saharozo, kar Se dodatno
nakazuje na povezanost T6P z nadzorom rasti in razvoja
rastline (Zhang in sod., 2017). Ugotovili so, da so imeli
mutanti navadnega repnjakovca z ve¢jo vsebnostjo T6P
med rastjo vecjo koliino antocianov in Skroba ter manj
saharoze, glukoze-1-P in glukoze-6-P kakor divji tipi.
Rastline imajo manjse liste, kar je vec¢inoma posledica
spremenjene zgradbe listov (npr. ve¢ja debelina lista),
manjSe listne povrsine in manjSe vsebnosti suhe snovi
(Yadav in sod., 2014; Lunn in sod., 2014). Obstaja vec
dokazov, da T6P uravnava razvojne programe rastline.
Pri navadnem repnjakovcu povecanje T6P vodi v
hitrejSe  cvetenje, medtem ko ob zmanjSanju
koncentracije T6P doseZemo nasproten ucinek. Po
indukciji cvetenja rastline navadnega repnjakovca z
dodatkom T6P kaZejo pove€ano razrast, tvorijo pa manj
semen. Pri rastlinah navadnega repnjakovca z manjSo
vsebnostjo T6P pa porocajo o zapozneli senescenci. V
rastlinah krompirja T6P zakasni brstenje, kar bi lahko
bilo povezano tudi z zmanjSanim katabolizmom ABA.
Zapoznelo cvetenje pa lahko povezemo tudi z vplivom
trehaloze na razgradnjo Skroba, kjer bi trehaloza lahko
igrala vlogo signalne molekule, ki preprecuje zacetek
cvetenja ob premajhni vsebnosti Skroba v rastlini, v
transgenih rastlinah pa so v razli¢nih raziskavah zaznali
tudi stimulacijo fotosinteze. Povecanje fotosinteze naj bi
bila posledica spremenjene morfologije listov, predvsem
njihove vecje debeline, s Cimer se fotosinteza na
povrsino lista poveca (Lunn in sod., 2014).

4 ZAKLJUCEK

Trehaloza ima v rastlini mnogo ve¢ kot le marginalno
funkcijo. S filogenetsko analizo so ugotovili, da je
povezava med saharozo in trehalozo zelo starodavna, da
obstaja od samega zaCetka nastanka zelenih rastlin. V
prvih rastlinah sta imela najverjetneje oba sladkorja
funkcijo osmotika, energetske rezerve in obrambe proti
stresu. Te funkcije si pri nizjih rastlinah delita Se danes.
Med evolucijo je zaradi neznanih razlogov saharoza
prevzela vlogo glavnega transportnega sladkorja v visjih
rastlinah. Kljub temu trehaloza Se zmeraj opravlja nekaj
pomembnih funkcij. Trehaloza preprecuje, da bi se
vsebnost saharoze v doloCenih situacijah prevec
povecala ali zmanjSala, uravnava pa tudi tok saharoze iz
virov in porabo v ponorih. S tem je trehaloza posredno
vklju¢ena v mnoge pomembne presnovne procese Vv
rastlini; uravnava stomatalno prevodnost ter sintezo in
razgradnjo Skroba, vpliva tudi na rast in razmnoZevanje
rastlin. VVzajemno delovanje saharoze in trehaloze je
pomembno tudi v obrambi rastlin pred abioti¢nim
stresom. Mnogi obrambni mehanizmi so namrec

povezani s poveCano vsebnostjo sladkorjev, katero
regulira ravno trehaloza. Podoben mehanizem poznamo
tudi pri obrambi rastlin pred patogeni. Trehaloza pa ne
vpliva le na vsebnostsladkorjev, temve¢ tudi na
vsebnost abscizinske kisline. Njen vpliv ni pomemben
le pri stomatalni prevodnosti, temve¢ se lahko ob
zmanjSanju njene vsebnosti ABA odraza tudi z
zakasnelim brstenjem.

Nova dognanja o pomenu trehaloze v rastlinah so
potencialno uporabna za podroc¢je agronomije. Rastline
s spremenjeno vsebnostjo trehaloze bi lahko bile bolj
strpne na stresne dejavnike in s tem tudi bolj
produktivne. Vendar transgene rastline, v katere so
vstavili bakterijske gene, ki kodirajo encime za sintezo
trehaloze, v poskusih niso dale pri¢akovanih rezultatov
Vv povezavi z odpornostjo na razliéne stresorje. To kaZe,
da posegi v kompleksno regulirane presnovne poti
primarnega metabolizma niso enostavni.
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Slika 1: Tre6P je fosforiliziran intermediat biosinteze trehaloze. Je pokazatelj koncentracije saharoze v rastlinah in
vpliva na mnoge metabolne in razvojne procese, prikazane v barvnih krogih. Poleg Tre6P pri stomatalni

prevodnosti sodeluje Se sama trehaloza.

Figure 1: Tre6P is the phosphorylated intermediate of trehalose biosynthesis. It shows the concentration of sucrose
in plants and influences many metabolic and developmental processes which are shown in the coloured circles.
Both Tre6P and trehalose are involved in regulation of stomatal conductance.
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