Petr Soudek
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http://www.pubmedcentral.nih.gov/articlerender.fcgi?tool=pubmed&pubmedid=10339526
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Stresoveé faktory (stresory) — nepfiznivé vlivy vnéjSiho prostredi

Stres — obvykle se pouziva jako souhrnné oznaceni stavu, ve kterém se
rostlina nachazi pod vlivem stresor(

Problematika stresu je u rostlin komplikovanéjsi nez u zivocichl —
divodem je pfisedlost zZivota (neumoznuje unik) a velkou mezidruhovou
variabilitou a heterogenitou vnitfniho prostredi (bunek, pletiv). Je proto
tézkeé jasné stanovit, které podminky uz jsou stresove.

Adaptacni schopnosti — geneticky vazané predpoklady odpovédi na
pusobeni stresového faktoru

Aklimace — prechodné zvyseni odolnosti ziskané pod vlivem stresoru
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Antioxidant nebo enzym | Stresové podminky stimulujici
zvysenou koncentraci nebo aktivitu
antioxidant{i a enzymu

Peroxidazy Chlad, vysoké CO,, vysoka intenzita
svétla, ozdén, sucho

Glutathion Chlad, sucho, gama zareni, vysoka
teplota, vysoke CO,, 0zon

Polyaminy Nedostatek K, P, Ca, Mg a dal$ich prvku
Sucho, vysoka teplota, ozon

Superoxiddismutaza Chlad, vysoké CO,, vysokeé svétlo,
nadbytek O,, 0zdn
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— naruseni bunécnych struktur a funkci
bezprostfedné po zacatku pusobeni stresového faktoru

— mobilizace kompenzacénich mechanismu (do této
faze prechazi stresova reakce v pripadé, ze intenzita stresu
neprekracuje letalni uroven)

— zvySeni odolnosti rostliny vici plsobicim faktorim

— muze nastoupit pfi dlouhodobém a intenzivnim
pusobeni stresového faktoru

' Otuzovani
Poplachova

faze

Faze vycerpani

Maximalni
odolnost
(rezistence)

Normalni stav

Restituéni
Pocatek faze
stresu




Vlastnosti Vlastnosti . i

Organy
nebo tkané

Rezistence Preziti a rlst

Vyvojova
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Oxidativni stres vznika v podminkach, které navozuji vznik aktivnich
forem kysliku (radikalu, ROS), které poskozuji bunky

Ozone Drought
Sengscnce Patt nogens

He1b1c1dgs / / Heat and cold
' Heavy metals

Wou ndmU

Intense light — -a— Root nodulation

Oxidative
stress




Tabulka I
Znaceni a molekularni struktury aktivnich forem kysliku
v rostlinach

Slouéenina Zkracene Struktura
Zhaceni

Singletovy kyslik

Superoxidovy anion-

radikal

Hydroxylovy radikal
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Perhydroxylovy
radikal

Peroxid vodiku
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Forma kysliku

Zdroj

Biologicky efekt

Q-

atmosfericky kyslik. PSII,
rizneé enzymy (superoxiddismutasa. katalasa)

osvetlene chloroplasty, PSII a PSI, mitochondrie
v piitomnosti NADH. Fe-S proteiny. cytochrom
P450, elektronovy transportni fetézec v endoplas-
matickeém retikulu, herbicidy (paraquat a nitrofen),
enzymove reakce: xanthinoxidasa. NAD(P)H oxi-
dasa. aldehydoxidasa, urikasa (EC 1.7.3.3).

glykolatoxidasa v glyoxysomech. osvétlene chlo-
roplasty - PSII. mitochondrie v pritomnosti
NADH. p-oxidace mastnych kyselin. Fe-S proteiny
a enzymove reakce (SOD. glykolatoxidasa. amino-

xidasa, oxalatoxidasa (EC 1.2.3.4), peroxidasy...)

Haberova-Weissova reakce. Fentonova reakce

excitovane chlorofylove molekuly v tripletovéem
stavu. znecisténi vzduchu (NOs;. Os. atd.)

inhibice fotosyntézy (preference oxXygenasove re-
akce ribulosa-1.5-bisfosfatkarboxylasy/
oxygenasy). ndhodna produkce volnych radikali

peroxidace lipidu. inaktivace enzymi. depolymeri-
zace polysacharidi. reakce s H>O; za tvorby OH'.
schopnost oxidovat siru. askorbat a NADPH. redu-
kovat cytochrom c a ionty kovu

inhibice fixace CO». inaktivace
enzymil Calvinova cyklu, oxidace sulthydryla
a flavonolu. substrat oxidaéni reakce

velmi silne oxidacni ¢inidlo. poskozeni DNA,
peroxidace lipidu. degradace proteimi. produkce
C.Hy

mutageneze, peroxidace lipida.
fotooxidace aminokyselin




 ROS se formuji béhem redoxnich reakci a béhem nedokonalé
redukce kysliku nebo oxidace vody v mitochondrialnim nebo

chloroplastovéem elektronovéem retézci

* Vznik singletniho kysliku (*O,) dale stimuluje produkci dalSich ROS

(peroxid, superoxidovy aniont, hydroxylovy a perhydroxylovy radikal).

«  Superoxidove anionty vznikaji také v chloroplastech, kdyz jsou

elektrony pfeneseny na kyslik pfimo z fotosystemu |I.

 ROS (zejména hydroxylovy radikal) maji silné destruktivni u€inky na
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lipidy, nukleové kyseliny a proteiny.
* Na druhou stranu ROS jako superoxidovy aniont a peroxid jsou

nezbytné pro lignifikaci a slouzi takeé jako signaly v obranné reakci

pfi infekci




o
&)
©
©
(b)
=
&}
F S
@)
4+
>
LL
1
=
&)
©
-]
@)
n
S
+
O
o

Reakci spousti samotny ROS

Narlst cytozolické koncentrace Ca?* funguje jako druhy posel v draze,
které se ucastni rostlinné hormony

Ozo6n zvySuje mnozstvi H,0,, ktery stimuluje produkci kyseliny salicyloveé
/hormon/. To vede ke zvySeni transkripce genu kddujicich molekuly
obrannych sekundarnich metabolitd, molekuly funguijici jako bariéry
(ligniny, kaléza, extenziny) a proteiny u€astnici se obrany proti patogentiim.

Nadbytek ozonu indukuje také produkci etylénu (zvysSuje transkripci genu
koédujicich ACC syntazu a ACC oxidazu)

kys. salicylova
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Hypersenzitivni reakce pfi napadeni patogenem

Peroxid vodiku se zapojuje i do dalSich obrannych reakcich pfi
napadeni patogeny. Spolu s kyselinou salicylovou indukuje tvorbu
nékterych stresovych proteinu.

Peroxid vodiku funguje jako prenasec signalu pro expresi nékterych
genu

Antimikrobialni u€inek ROS

Prispivaji ke zpevnéni bunécné stény a tim k vétsi odolnosti vuci
stresovym faktorum. Peroxid vodiku je Cinidlo nezbytné pfi tvorbé
ligninu z fenylpropanoidnich alkoholl a také se podili na vzniku
pevnych vazeb mezi proteiny v b. sténé a na zvySeni jejich

nerozpustnosti.



Hormonalni Regulace
viem fotosyntézy
vjem

Fotosyntéza

Time Q sar
Obrana vudi

Rozpoznani patogenim

patogenu

ROS-produkce ROS-detekce
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Produkce ROS
dihydroorotatdehydrogenasa tvorba O,™ synthéza pirimidinovych nukleotid(

tryptofandioxygenasa tvorba O,™ metabolismus tryptofanu

oxidace xanthinu na kys. mocCovou,

xanthinoxidasa tvorba O,™ : o
metabolismus purinu
aldehydoxidasa tvorba O,™ katalyzuje oxidaci aldehydu

iniciace fetézové reakce peroxidace polynenasycenych

lipoxygenasa peroxidace lipid mastnych kyselin

oxalatoxidasa H,0O, katalyzuje oxidaci oxalatu

aminoxidasa H,O, oxidace biogennich amind na aldehyd

prostaglandinsynthasa synthéza prostaglandinu

Petr Soudek - Fytoremediace lll.

Synthéza cGMP z guanosin trifosfatu
redukuji molekularni kyslik (GTP)

pfimo bez tvorby O," katalyzuje oxidaci -D-glukosy na D-
glukono-1,5-lakton za produkce H,O,

guanylatcyklasa

glukosaoxidasa

D- a L-aminokyselinoxidasa oxidacni deaminace
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Mechanismus

Fotosynteticky elektronovy transportni retézec
Respiracni elektronovy transportni retézec
Glykolatoxidasa

Excitovany chlorofyl

NADPH-oxidasa

B-oxidace mastnych kyselin

Oxalatoxidasa
Xanthinoxidasa
Peroxidasy (Mn, NADH)

Aminoxidasa

Lokalizace

Chloroplast
Mitochondrie
Peroxisomy
Chloroplast
Plazmaticka membrana
Peroxisomy

Apoplast

Peroxisomy

Bunécna sténa

Apoplast




» Mehlerova reakce v chloroplastech (fotoredukce kysliku ve fotosystému I). Primarnim
produktem je superoxid, z nehoz mohou vzniknout nebezpecCnéjSi hydroxylové
radikaly a peroxid vodiku. Snizeni rychlosti sekundarnich procesu fotosyntézy (fixace
CO,) ve stresu vede ke zvySeni tvorby ROS a k poskozeni buriky.

» Fotoredukce kysliku je mozna i ve fotosystému |l (mozna pozitivni funkce —
disipace excitacni energie chranici PS Il pfed fotoinhibi¢nim poSkozenim)

» Tvorba singletového kysliku prenosem excitaCni energie z chlorofylu na kyslik v

zakladnim stavu

RuBisCO - mize fungovat nejen jako karboxylaza,

| jako oxygenaza - na stejny substrat mize vnaset

Randy Moors, Dennis Clark. and Darrell Vodopsch, Botany Visual Fesource Library 1068 The McGraw-Hill Companios, 8 reservod

Three-dimensional Model of
Chloroplast Membranes

Quter membrane

STRC’I\-‘I;& f : ~‘ - = ¢ /Inner membrane
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Granum Thylakoid Stroma
(stack of (aqueous space)
thylakoids)

THYLAKOID LUMEN |




v NAD(P)H dehydrogenasy a Fe-
S proteiny mistem produkce

ROS |
v Tok elektronil pfes ubichinon '3“& \
(Q), blokuje antimycin A T ot °:
(antibiotikum) ATP Citric
H acid

Matrix cycle

P ribosomes
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Matrix L
Photorespiration

Fatty acid p-oxidation
Flavin oxidases

S0D

. XOD S
xanthine — uric acid + O;

= MNAD
Dehydrogenases /

fotorespirace

p-oxidace mastaych kyselin
glyoxylatovy cyklus

metabolismus ureidn

metabolismus aktivnich forem kysliku

Anatomy of the Peroxisome

Plasma
Membrane

Lipid
Bilgyer

: Urate Oxidase
Figure 1 Crystalline
Core




Endoplasmic reticulum

» Z reakci probihaji napf.:

nuclear envelope

H nuclear pore
= OX|dace G smoaoth endoplasmic reticulum

= Hydroxylace
» Dealkylace
= Deaminace

» Dehalogenace

cisternae

rough endoplasmic reticulum
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© 2008 Encyclopaedia Britannica, Inc. ribosomes

» Zakladnim predpokladem reakci je aktivace kysliku
» Superoxid produkovan NAD(P)H-dependentnim elektronovym transportem
> Ugast cytochromu P450 (komplex P450-ROOH se m(iZe rozkladat na P450-RH a

superoxid




O NADPH-oxidasa - viceslozkovy komplex obsahujici cytochrom b4 (obsahuje
FAD a dva hemy)

O Tok elektront jde z NADPH cestou pfes FAD a hemu na kyslik

d reakce NADPH + 2 O, =2 O,” + NADP* + H*

O Superoxid se uvolfiuje na vnéjsi povrch a prechazi na H,0O,

cukornata
zloZzka ,cholesterol
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Tvorba superoxidu peroxidasami za spotfeby NADH
Zavislé na pH
reakce Fe?*-O-O + RH, = Fe3*+ R" + H,0,

Tvorba fenylpropanoidnich prekurzoru ligninu a jejich nasledné zesitovani

Plant Cell Wall
Structure

Pectin--"ﬁw

<
N
%

N, €
Cross-Linking
Glycan

Cellulose
Microfibrils —¢

Pectin

Middle
Lamella

Prima
Cellry
Wall

Plasma
" }Membrane

Figure 1



% Zdrojem ROS oxalatoxidasa a aminoxidasa

s Vznikly H,O, mozné vyuzit pro lignifikaci a zesileni bunécné stén
22

o
&)
©
©
(b)
=
&}
F S
@)
4+
>
LL
1
=
&)
©
-]
@)
n
S
+
O
o

| endodermis /[
Apop'as¥\‘/ I,'
— I

} Vacuole

=




Degradation
Products
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Oxidativni poskozeni proteint zahrnuje:

* mistné specifické modifikace aminokyselin
« fragmentaci peptidovych fetézcu

« hromadéni produktu zesitovacich reakci
 zménu elektrickeho naboje

« zvySeni citlivosti na proteolyzu

Aminokyseliny v peptidech se liSi v odolnosti vici poSkozeni a razné formy
aktivniho kysliku se lisi ve sve potencialni reaktivite.

Primarni, sekundarni a terciarni struktura protein méni relativhi odolnost
nékterych aminokyselin.

Aminokyseliny obsahujici siru a thiolové skupiny jsou velmi citlivé oblasti.

Jiné formy poskozeni proteint volnymi radikaly jsou ireverzibilni:
« oxidace zelezo-sira center peroxidem niCi enzymatickou funkci
« mnoho AMK prodéla specifickou ireverzibilni modifikaci kdyz je
protein oxidovan (tryptofan je snadno zesitovan do formy
bityrosinu)



» Aktivni kyslik a faktory generujici volne kyslikove radikaly jako jsou
treba ionizujici zareni, indukuji mnozstvi poSkozeni DNA které zahrnuji
delece, mutace a jiné smrtelné geneticke efekty.

» Poskozeni DNA ukazalo, ze cukr i baze |sou jsou nachylneé k oxidaci
zahrnujici:

» zakladni degradaci
» poskozeni jednoho viakna
 cross-linking s proteiny
» Degradace baze ma za nasledek produkci fady produktu vcetné:
« 8-hydroxyguaninu
* hydroxymethyl mocCoviny
* mocoviny
 thymin glycolu
« thyminu a adeninu s otevienym kruhem
« nasycenych produktu
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— Unik pred stresem (stress avoidance) — vétdinou se jedna o
vyvinuti ochrannych struktur, které brani praniku stresového faktoru
do vnitfniho prostfedi rostliny (napf. tlusta kutikula na listech,
vyrazna impregnace bunécnych stén, rezervoary vody a snhadno
rozlozitelnych organickych latek tlumici jejich nedostatek.) Tento
zpusob ochrany je pasivni a dlouhodoby. DalSi moznosti uniku pfed

stresem je vhodné naCasovani zivotnich cyklu.
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— Tolerance vici stresu (stress tolerance) — mechanismy aktivni
odolnosti, které omezuji negativni dopad stresoru az po jejich
proniknuti k plazmatické membrané bunék a do symplastu. V
takovém pfipadé dochazi ke spusténi fetézce zmén — tzv. stresova

reakce.




UNIK PRED STRESEM

» preventivni mechanismy umoznujici snizeni vlivi externich stresovych faktoru
> jedna se o nejriznéjsi adaptacni mechanismy na:
« anatomické (pohyb a zkrouceni listll, ulozeni stomat ve specializovanych
utvarech)
+ fyziologické (C, a CAM metabolismus)

« molekularni urovni (zmény ve fotosyntetickém aparatu)

Anatomické adaptace listova struktura, epidermis

C, nebo CAM metabolismus chloroplasty, cytosol, vakuoly
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Pohyb chloroplastu cytosol

Snizeni fotosynthésy chloroplasty

Modulace antény a fotosystému  chloroplasty

Alternativni oxidasy chloroplasty, mitochondrie
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> Antioxida€éni enzymy

» Antioxidanty

Superoxid dismutasa
Katalasa
Glutathionperoxidasy

Enzymy askorbat-glutathionového cyklu

Kyselina askorbova
Redukovany glutathion
Tokoferol

Karotenoidy

Polyaminy
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Enzym

Askorbat peroxidasa

Katalasa
Glutathion peroxidasa
Peroxidasy

Superoxid dismutasa

Thioredoxin peroxidasa

Lokalizace

cytosol, stroma plastidi, membrana plastidu,
mitochondie, peroxisomy, apoplast, kofenove
hlizky

peroxisomy
cytosol
bunécna sténa, cytosol, vakuoly

cytosol, peroxisomy, plastidy, kofenové
hlizky, mitochondrie, apoplast

plastidy, cytosol, mitochondrie

NON
H,0,

H202

H,0,, ROOH
HZOZ

0,-

H,0,
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SOD katalyzuje na peroxid vodiku a kysliku:

superoxide Dismitase

Iln-=00 mitochondna
Fe-50D: chloroplast

CuZn-=00 chloro I::llEiE:t

CuZn-=00 ocytosol

se nachazi v mitochondriich eukaryotickych bunék
* Neékteré izoenzymy se nachazeji v cytosolu, jiné v
chloroplastech vysSich rostlin
izoenzymy nejsou Casto pfitomny v rostlinach, pokud jsou

detekovany, pak v chloroplastech
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Katalaza je enzym obsahujici hem
Katalyzuje rozklad peroxidu vodiku na vodu a kyslik
Enzym se nachazi ve vSech aerobnich eukaryotech
Dulezity pfi odstraniovani peroxidu vodiku vytvofeného v peroxisomech
(microbodies):
» oxidazami zapojenymi do 3-oxidace mastnych kyselin
» v glyoxalatovem cyklu (fotorespirace)

» V purinovém katabolismu.

Catalase
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ahG

ASCORBATE rh\\

VTN

dehydro oglutathione

monodehydro
ascorbate

superoxide
dismutase

ascorbhate

peroxidase reductase

ascorhate

\ redurtase
’ \ reductase
/. Iﬂ,IDH-L_-—"’ NADPH / \ }

2 GSH

O Foyertv-Halliwelliv-Asadlv cyklus
O Pouziva neenzymoveé antioxidanty askorbat a glutathion

O Probiha v chloroplastech, peroxisomech, cytosolu a mitochondriich



Fostolipidhydroperoxid- 2GSH + PUFA-OOH (H,O,) <= GSSG + 2H,0O

glutathionperoxidasa
v' zamezeni peroxidace membranovych lipidQ
v’ katalyzuji redukci peroxidu vodiku, organickych peroxidl a peroxidu lipidd s
vyuzitim glutathionu jako redukcniho Cinidla
v' fosfolipidhydroperoxidglutathionperoxidasa - zamezeni poskozeni membranovych
struktur

v" lokalizace v cytosolu a také v také v chloroplastech
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Antioxidant

askorbat (vitamin C)

B-karoten

redukovany glutathion
polyaminy (putrescin)
a-tokoferol (vitamin E)
zeaxanthin

cukry (fruktan)

Lokalizace

apoplast, cytosol, plastid, mitochondrie, peroxisom

plastid

cytosol, apoplast, mitochondrie,plastid, peroxisom
cytosol, mitochondrie, jadro, plastid

bunécné membrany

chloroplast

vakuola

NON

H,0O,, O,

10,
H,0,

10,

ROOH, 10,
10,
OH*,00H"




» Vyznamny reduktant mnoha radikalu
» Synthéza v cytosolu z hexézovych cukri (D-glukosa)

» Za fyziologickych podminek se vyskytuje vétSinou v redukované formé

» V chloroplastech kofaktorem violaxantin de-epoxidasy

/ D—glll[‘.{} 5€

Ascorbic acid

superoxide, hydrogen peroxide

tocopheroxyl radical Monodehydro

ascorbate
reductase

GSSG
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Monodehydroascorbate
Dehydroascorbate

i reductase
Dehydroascorbate
\Tartrate

+
Oxalate




/\mo"ydra ;

NADPH Lipids

Trx(S-S)

TneRed GSSG-Red

Glu + CyS q GIU-CyS
Glu-Cys + Gly ) Glu-Cys-Gly

Protein

* Glutathion (GSH) je tripeptid (Glu-Cys-Gly)

« Antioxidacni funkce je usnadnena sulfhydrylovou skupinu cysteinu
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« P¥i oxidaci sira tvori , ktery reaguje s druhym oxidovanym
glutathionem a tvofici sulfidu vazbu (GSSG).

« Zabranuje

« Jednou z hlavnich funkci je zabranéni oxidace SH skupin enzymu, ktera by

zpusobila inaktivaci




a-tokoferol (vitamin E) ) Tocopherol

Tocotrienol

» a-tokoferol se nachazi vyhradné v bunéénych membranach diky hydrofobnimu
charakteru

« benzochinonovy kruh je orientovan na karbonylovou skupinu glycerolu (slozky
fosfolipidu)

« fytylovy fetézec spojeny s mastnymi kyselinami v hydrofobni vnitfni oblasti
membranové dvojvrstvy

» Kkyslikovy kruh se nachazi v blizkosti povrchu membranoveé dvojvrstvy ale zustava
v lipidovém prostredi

« tokoferoxyl radikal |e stabilizovan plné substituovanym benzochinonovym
kruhem a proto nepokracuje v propagaci radikalové reakce

* Vv podstaté dochazi k terminaci reakce - tokoferol je ucinnou pasti pro volné
radikaly
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 karotenoidy jsou C,, isoprenoidy a tetraterpeny

« umistény v plastidech fotosyntetickych a nefotosyntetickych rostlinnych
pletivech

Vv chloroplastech funkce svetlosbérnych barviv

e schopnost

Beta- carotene
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Zeaxanthin




Petr Soudek - Fytoremediace lll.

ascorbate

DE-EPOXIDATION
high light, pH 5.2

dehydroascorbate + H,0

Antheraxanthin
ascorbate

DE-EPOXIDATION
high light, acidic pH

' B R

dehydroascorbate + H,0 Zeaxanthin

NADP*+ H,0

EPOXIDATION
low light, pH 7.5

NADPH + H'+ 0O,

NADP* + H,0

EPOXIDATION
low light, pH 7.5

NADPH + H* + 0,




Petr Soudek - Fytoremediace lll.

putrescin
kadaverin

spermidin

L,

PN
e . .
NH, spermin

lokalizovany zejména v cytoplasme, ve
vakuolach, mitochondriich a
chloroplastech

hraji dalezitou roli v Fadé vyvojovych
procesu jako jsou rust kofend,
somaticka embryogeneze, iniciace
kveteni nebo vyvoj kvétl a plodu
rychle akumuluji v rostlinach jako
odezva na bioticky a abioticky stres

jsou dulezité pro
jejich antioxidaCni aktivitu a schopnost
vazat se na reaktivni formy kysliku

0, +H,0 NH, H,0, 4-Aminobutanal

Glutamate

/"‘ . 3-Acetamidopropanal GDC

[ _H0, y ADH PDH
.7 1-Pyrroline GABA
( PAO, Fms1 N-acetyl-p-alanine

\ A
N0, +H,0 ¢ HDL 4/

N'-acetyl-spermidine /3

B-Alanine /
/| —s CoA //
/(SSAT /

\_ 4-Aminobutanal
7 ~Acetyl-CoA H ,0, A

/
0O, +H,0

A
« pAoz__,-/_ —_—
Spermidine DTG . o \»\\

TCA cycle

Norspermidine

: Norspermine
/,-- . 3-Acetamidopropanal
/ H,0 ’ A
w { // 2 y ADH ' SRD

\J\PAO, Fms1 N-acetyl-B-alanine
~—> 0, +H,0

1,3-Diaminopropane
¢ HDL f Y
_Alani / 3-Alanine
B-Alanine / f

A !
J>coa §AMT

//\ SSAT g B-Alanine betaine
/ % Acetyl-CoA z

7_,.;«--““":-. N-(3-aminopropyl)-4-aminobutanal
A

Y

N'-acetyl-spermine

. _

/” smo, Fms1 B \\E\;“‘* 3-Aminopropanal  apy 1,5-Diazabicyclononane

0, +H,0 3.
H,0, Spermidine

1 2 3 4 5 6 7 8
NH,-CHsCH,CH,NH,-CH,:CH,:CH-CH-NH,

A A

"> B-Alanine

~——— Animal catabolic pathway Common catabolic pathway to animals and plants

—— Plant catabolic pathway —— Polyamine biosynthetic pathway
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the figure.
Leaves were 11 ed with | mg/ml DAB for 1 | er dark, illuminated appearance of brown spots (see arrows) to
evidence H,0, for : B depo i f

different exj




» Fruktan - polymer fruktosy

» Rostliny ukladaji zasobni energii jako fruktany — jsou schopny prospivat i pfi
nizkych teplotach

» Vazou se na membrany, a tim pomahaji udrzovat buriky neporusené.

NADPH + H* NADP*

2 [ ]

NADFH
oxickase

o
&)
©
©
(b)
=
&}
F S
@)
4+
>
LL
1
=
&)
©
-]
@)
n
S
+
O
o

OFFRs — oxidované volné radikaly
fruktanu

NADP* OSFRs — oxidované volné radikély
NADPH sacharosy

oxicke




