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Chloroplasty -
zelené organely

V zari letosniho roku uplyne 105 let ode dne, kdy v casopise Biologisches Cent-
ralblatt (1905, 25: 593-604) vysel clanek ruského botanika z univerzity v Kaza-
ni Konstantina Sergejevice Merezkovského (1855-1921) s nazvem Uber Natur
und Ursprung der Chromatophoren im Pflanzenreiche (O povaze a ptivodu
chromatofori v rostlinné risi). Tato prace se dnes obecné povazuje za skutecny
zéaklad teorie o endosymbiotickém piivodu chloroplasti, podle niz chloroplas-
ty vznikly pohlcenim ptivodni butiky sinic (cyanobakterie, bliZe také viz Ziva

2009, 5: 200-203).

Eukaryoticka burika, ktera pohltila, ale ne-
znicila buriku sinice schopnou fotosynte-
tické fixace energie sluneé¢niho zareni
a fixace oxidu uhli¢itého, uz byla plné dife-
rencovana a obsahovala organely obalené
jednou membréanou (vakuola, endoplazma-
tické retikulum), ale i dvéma membranami
(jadro a mitochondrie). Novy organismus
v hostitelské burice musel vyvolat fadu
pfemén pro integraci a koordinaci meta-
bolickych procest, ale také pro koordino-
vanou expresi genetické informace. Rada
genu z ptvodni buriky sinice byla preve-
dena do jadra. Proto také syntéza mnoha
bilkovin nezbytnych pro stavbu a procesy
probihajici v chloroplastu se uskuteciiuje
v cytoplazmé a musely se proto vyvinout
transportni mechanismy jejich pfenosu
do chloroplastu. Jadro tak kontroluje a regu-
luje prostfednictvim proteinti transporto-
vanych do chloroplastd procesy probiha-
jici v téchto organelach. Soucasné piijima
z chloroplastt signaly tak, aby jaderné
a chloroplastové aktivity byly i¢inné koor-
dinovany.

Kromé toho doslo k pfenosu nékterych
gent z chloroplastti do mitochondrif a fada
dalsich vymizela. Komunikace a nasledna
regulace a koordinace procesi se tedy
uskute¢niuje mezi jddrem a obéma endo-
symbiotickymi organelami. Tyto procesy
jsou v soucasné dobé predmétem inten-
zivniho studia. Jakkoli tedy existuje shoda
o endosymbiotickém ptvodu chloroplastt
v bunkach vyssich rostlin, pocet dosud
nezodpovézenych otdzek spise nartista.
Napft. nejsou znadmy faktory a signélni ces-
ty, které spoustéji diferenciaci urcité formy
plastidu v konkrétnim rostlinném pletivu
— chloroplast v listu, chromoplast v plo-
dech, amyloplast v kofenech apod.

Rodina plastidu

Chloroplasty jsou jednim z ¢lent rodiny
plastida. Tyto bunééné organely nikdy
v burikdch nevznikaji de novo, ale vzdy
jen délenim. V pribéhu evoluce zejména
vy$sich rostlin pak v souladu s jejich dife-
renciaci doslo k vytvareni celé fady struk-
turnich a funkénich forem plastidi.
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e Proplastidy pfedstavuji vychozi typ s vel-
mi jednoduchou vnitini strukturou.

e Etioplasty vznikaji z proplastida v bun-
kach pletiv, kterd se nachazeji ve tmé,
napf. v meristematickych zdkladech lista,
v pupenech apod. Obsahuji jiz zdklady
tylakoidti (membranové struktury, v nichz
probiha fotosyntéza, viz dale), a to ve for-
mé jednoduchych struktur — protylakoida.
Typickym dtvarem je prolamelérni téleso
s protochlorofylidem, z néhoz nasledné
muZe vzniknout chlorofyl.

o Chloroplasty vznikaji na svétle z proplas-
tidd a nékdy také z etioplasti.

e Leukoplasty jsou strukturné podobné eti-
oplastim a nachazeji se zejména v buii-
kach korent.

e Amyloplasty predstavuji uréity typ leuko-
plasti, které syntetizuji a hromadi skrob.
Tyto formy se vyskytuji zejména v zasob-
nich pletivech, jako jsou délohy nebo hlizy.
Kromé skrobu se v nich ¢asto hromadi také
bilkoviny nebo lipidy, a pak ziskavaji ozna-
¢eni protoplasty nebo oleoplasty.

e Gerontoplasty v souladu se svym ozna-
¢enim piedstavuji konec¢nou formu plasti-
dt pted jejich rozpadem.

o Chromoplasty se funkéné vzdaluji ostat-
nim typtm plastidd, protoZe obsahujf vét-
1 obsah zejména karotenoidt, a vytvéreji
charakteristickéd zbarveni nékterych kvét-
nich organd.

Chloroplast - centrum fotosyntézy
Jakkoli je struktura i velikost chloroplastt
velmi proménlivé, lze je charakterizovat
jako kulovité aZ ¢ockovité nebo diskovité
utvary o velikosti 2—5 um. Tvarové pro-
ménlivost je zna¢né a vyjimkou nejsou ani
velmi nepravidelné az amébovité ttvary.
Kazdy chloroplast je od okolniho prostie-
di buiiky oddélen dvéma membranami,
které se vyznamné lisi svym sloZzenim, a to
jak obsahem lipidd, tak i proteinti. Selek-
tivni vstup latek do chloroplastu, nebo
naopak vystup z ného zajistuje zejména
vnitini z uvedenych dvou membrén. Cely
vnitfni prostor chloroplastu oznacovany
jako stroma vypliiuje velmi husty roztok
enzymd, v némz lze jasné odlisit membra-
nové struktury vytvarejici charakteristické
ploché vacky — tylakoidy. Ty se mohou se-
skupovat a vytvatet grana, kterd jsou nej-
Castéji pfirovnavana ke sloupecku minci.
Kromsé toho jsou ovSem v chloroplastech
také tylakoidy intergranalni nebo stromatal-
ni, které jednotliva grana spojuji. Vnitini
prostor tylakoidu se oznacuje jako lumen.
Absorpce energie zateni probihé v pro-
teinovych komplexech obsahujicich foto-
syntetické pigmenty — chlorofyly a ka-
rotenoidy lokalizované v membréanédch
tylakoidd. Absorbované energie je vyuZita
na $tépeni molekuly vody, z niz se kyslik
uvolniuje do atmosféry, proton (H*) se hro-
madi ve vnitinim prostoru tylakoidu a ten-
to protonovy gradient ndsledné& energe-
ticky zajistuje syntézu ,univerzalniho
energetického platidla“ — ATP. A kone¢né
elektrony uvolnéné pii rozkladu vody jsou
systémem prenaSecd vyuZity k tvorbé

1 Jednotlivé typy plastidii se mohou
vzajemné pfeméniovat v zavislosti na
signélech, které piijimaji ze svého okoli.
Podle: K. J. van Wijk, Cornell University
(USA) kreslila M. Chumchalova
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redukovaného NADPH*H* na vnéjsi stra-
né membrany tylakoidd. Produkty vytvo-
fené v této ivodni fazi fotosyntézy, tedy
ATP a NADPH, jsou vyuZity ve stromatu
chloroplastt k zabudovani oxidu uhlicité-
ho do sacharidi. Ty se mohou v chloroplas-
tech docasné hromadit ve formé skrobu
nebo jsou transportovany do cytoplazmy,
kde se syntetizuje nejbézné&jsi transportni
sacharid sacharé6za, pfipadné fada dalsich
metabolitt.

V chloroplastech oviem probiha nejen
fotosynteticka fixace oxidu uhli¢itého, ale
také velmi dileZzit4 syntéza mastnych ky-
selin, bazi nukleovych kyselin a rozhodu-

jici ¢ast asimilace dusiku a siry.

Stromuli — nové struktury

Teprve koncem 90. let 20. stol. byly v chlo-
roplastech opakované objeveny zvlastni
struktury vyplnéné stromatem chloroplas-
t oznacované jako stromuli. Tyto tubuly
(,trubicky*) vycénivaji z chloroplast do
cytoplazmy a dynamicky méni svou veli-
kost. V obalu dvou membran je stroma,
v némz byl detekovan i enzym Rubisco
(ribul6za-1,5-bisfosfatkarboxyldza/oxyge-
néza), zabezpedujici primarni fixaci oxidu
uhli¢itého ve fotosyntéze. Stromuli jsou
pomérné velmi ¢etné u vsech plastida.
Trochu prekvapivé se jich nejméné na-
chazi u chloroplastt. Jejich dynamicka
tvarova proména se projevuje zkracova-
nim, prodluzovanim i p¥ipojovanim a od-
pojovanim od jinych plastidd v burice,
pficem? tyto délkové zmény dosahuji rych-
losti 0,2—1,1 um/s. P¥i primérné tloustce
kolem 0,5 um dosahuji v nékterych p¥ipa-
dech délky i p¥es 20 um. Pozorovéna byla

také ,vezikularizace” ¢asti stromuld. Neni
zatim zndmo, jestli jsou tyto ¢asti dale zce-
la degradovany, nebo vsazeny do jinych
stromuli. Pfedpoklada se, Ze vyrazné zvét-
$uji povrch chloroplastid a usnadiiuji tak
vymeénu latek mezi cytoplazmou a chlo-
roplastem. Kromé toho zfejmé zajistuji
vymeénu bilkovin mezi samotnymi plasti-
dy. A konec¢né je pravdépodobné, Ze se
uplatiiuji i pii stabilizaci plastida v urci-
té poloze a umisténi v buiice. Podle nékte-
rych pozorovani mohou stromuli zasahovat
i do jadra buiiky. Nékteff autofi spekuluji,
Ze prave tyto struktury mohly usnadnit mi-
graci gent z plastidt do jadra.

ProtoZe stromuli neobsahuji chlorofyl,
jsou jen obtizng zjistitelné. Zretelné se
staly az p¥i vyuZiti zeleného fluorescencni-
ho proteinu (GFP, Green Fluorescent Pro-

tein, Kohler a kol. 1997). Nasledné se uka-
zalo, Ze jiz prakticky v prab&hu celého 20.
stol. se sporadicky ve védecké literatute
objevovaly prace popisujici vlakna vycha-
zejici z chloroplastt, aniz by jim oviem
byla vénovéna vétsi pozornost. Stejné tak
je dnes prokazano, Ze i chloroplasty obsa-
huji plastoskelet pochazejici z ptivodni
pohlcené cyanobakteridlni burky. Je to
struktura podobné cytoskeletu, kterd usnad-
nuje udrzovani nebo zmény tvaru a je
dtlezita pfi déleni plastida.

Plastom - geneticky aparat plastida

V souladu s endosymbiotickym pivodem
plastidt jsou tyto organely oznacovany
jako semiautonomni, protoze obsahuji
vlastni genetickou informaci véetng struk-
tur zajitujicich transkripci a translaci. Tyto
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procesy jsou vsak pod kontrolou jader-
ného genetického aparatu. Vedle jaderné-
ho genomu se tedy v rostlinnych burikach
nachéazi i chloroplastovy (plastidovy) ge-
nom — plastom (cpDNA).

Burniky obsahuji rizny pocet chloroplas-
td, v nichZ je chloroplastova DNA pfitom-
né v mnoha kopiich. Poc¢et kopif cpDNA
zavisi na typu butiky a 1i8{ se mezi druhy.
Mezofylové buriky vy$sich rostlin maji
zhruba 20-200 chloroplastt, kazdy s 10-50
kopiemi cpDNA; tyto pocty v8ak mohou
byt i velmi odligné. Plastidové genomy
mnoha vyssich rostlin a fas byly sekveno-
vany a charakterizovany. Chloroplastové
DNA jsou relativné malé (35-220 kb;
115-217 kb u fotosyntetickych organismi)
dvouvlaknové molekuly, které nesou geny
pro proteiny a geny pro strukturalni RNA.
Pocet genti se pohybuje v rozmezi 54 az
259 (u vyssich rostlin obvykle kolem 120).
Funkéni genové produkty jsou témét vy-
hradné zahrnuty v transkripci, translaci,
fotosyntetickém elektronovém transportu
a fotosyntetickém metabolismu.

Uspotadani genti v chloroplastové DNA
je pomérné konzervativni mezi riznymi
druhy. Tradi¢né se pifedpoklada, ze plas-
tidové genomy existuji ve formé kruzni-
covych molekul obsahujicich jeden par
invertovanych repetici (kopie sekvence
DNA majici opacnou orientaci) rtizné dél-
ky (IR), které rozdéluji genom na velkou
(LSC) a malou (SSC) jednokopiovou oblast.
Ve skutec¢nosti jsou viak pfevazujici struk-
turou zfejmé linedrni vétvené komplexni
molekuly DNA. Velikost a komplexita téch-
to molekul cpDNA neni uniformni a je vy-
vojové regulovana. Vzhledem k endosym-
biotickému ptvodu chloroplasti odpovida
organizace genu a jejich exprese prokary-
otické genové expresi, ktera je vSak regu-
lovéna v jadte. Replikace cpDNA probiha
nezavisle na replikaci jaderné DNA, ale je
rovnéZ pod kontrolou jadra. Procesy spo-
jené s replikaci cpDNA se v soucasné dobé
intenzivné studuji.

Chloroplasty se do zygoty obvykle ne-
pienaseji pylovymi zrny a chloroplastova
dédicnost se tak lisi od jaderné dédi¢nosti,
je uniparentalni, vét§inou matroklinni.
Paterndlni dédi¢nost byla dokumentovéana
u nékterych druhti rostlin (napft. jehli¢na-
nd, ale i u mnohych druht krytosemen-
nych). V nékterych p¥ipadech materndlni
dédi¢nosti nejsou plastidy pfitomny uz
v saméich pohlavnich bunkéch, pfipadné
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jsou eliminovany béhem oplozeni nebo az
v zygoté. Nékteré rostliny maji dédi¢nost
biparentalni — dédi plastidy od obou rodict.

Tvorba chlorofylu ve tmé

Klasické ucebnicové poznatky fikaji, Ze
vy$si rostliny vytvéreji chlorofyl pouze na
vnéjsiho prostredi, ktery urcuje cely pri-
béh biogeneze plastidd. U pfevazné vét-
§iny druht vys$sich rostlin se funkéni
pigmento-proteinové komplexy vytvareji
pouze na svétle, protoZe syntéza chloro-
fylu vyzaduje svétlo. Rozhodujicim kro-
kem je fotoredukce protochlorofylidu na
chlorofylid, ktera je na svétle striktné za-
visla. Tato reakce je katalyzovédna enzy-
mem NADPH protochlorofylidoxidazou
kédovanou jadernym genomem. Syntéza
probihé v cytoplazmé a nasledné je enzym
transportovan do plastidu.

Uz pomérné dlouho je viak zndmo, Ze né-
které druhy nahosemennych rostlin maji
schopnost syntetizovat chlorofyl a vytvaret
etiochloroplasty i v aplné tmé&. Vyuzivaji
pfitom alternativni protochlorofylidoxido-
reduktdzu, kterd na svétle nezavisi. Mezi
druhy nahosemennych rostlin vsak existu-
ji velké rozdily, pficemz se projevuji i v dél-
ce doby, kdy jsou kli¢ici rostliny schopny
syntetizovat chlorofyl ve tmé&. Napf. smrk
ztepily (Picea abies) syntetizuje v Giplné
tmé pomérné velké mnozstvi chlorofylu,
a to po dlouhou dobu pocéte¢niho rastu.
Po 14denni kultivaci v iplné tmé vykazo-
valy kli¢ici rostliny smrku 900,7 nmol chlo-
rofylu v 1 g svéZi hmotnosti (2 065 nmol
u rostliny v podminkach obvyklého st¥i-
déni dne a noci). Naproti tomu modfin
opadavy (Larix decidua) za stejnou dobu
ve tmé vytvoril jen 60,7 nmol chlorofylu/g
svézi hmotnosti (1 530 nmol/g v béznych
podminkéch den/noc). Nazorné tento jev
ilustruje obr. 8 a tab. 1. Pf¥itom je pozoru-
hodné, Ze po 7 dnech ve tmé bylo mnoz-
stvi chlorofylu u kli¢nich rostlin modfinu
pétkrat vyssinez po 14 dnech. Lepsi schop-

Tab. 1

2 Proplastid

3 Bilkovinné krystaly (3ipky) v chloro-
plastech $penatu. Foto B. Sprey

4 Detailni pohled na prolamelarni
téleso v etioplastu

5 Chromoplast. Snimky J. Hudéaka,
neni-li uvedeno jinak

6 Submikroskopické struktura amylo-
plastt. Foto A. Lux

7 Stromuli. Podle: A. Holzinger a kol.
(Photochemistry and Photobiology 2008,
84: 1324—-1335) kreslila M. Chumchalova
8 Klicici rostliny smrku ztepilého
(Picea abies) a modfinu opadavého
(Larix decidua) po 14dennf{ kultivaci

ve tmé&, nebo na svétle. Smrk ve tmé (a)
a na svétle (b), mod¥in ve tmé (c)

a na svétle (d). Foto A. Pavlovi¢

nost syntetizovat chlorofyl ve tmé maji
mladé kli¢ni rostliny.

Zmény v obsahu chlorofylu mladych
rostlin rostoucich ve tmé jsou doprovaze-
ny také zménami v ultrastruktute plastidu.
Zatimco u smrku se v plastidech vytvoii-
la velké skrobova zrna a ¢etné tylakoidni
membréany, u svétle nazloutlych mladych
rostlin modfinu kli¢icich 14 dnt ve tmé
byl membranovy systém plastidti vyvinut
jen velmi slabé. Obecné plati, Ze vedle
ultrastrukturnich a fyziologickych rozdila
mezi krytosemennymi a nahosemennymi
rostlinami existuji i dileZité biochemické
rozdily v syntéze chlorofylu. Nase vysled-
ky (Demko a kol. 2009) pfispély k poznani
regula¢nich mechanismi, které se u nékte-
rych druhti nahosemennych rostlin podi-
leji na syntéze chlorofylu, a to jak na svét-
le, tak i ve tmé.

Prispévek zaznél na seminati Zabezpece-
ni produktii fotosyntézy ve formé potravin
a energie v 21. stoleti, ktery uspoiddala
katedra fyziologie rostlin Prirodovédecké
fakulty UK v Praze a Ceskd spolecnost
experimentdlni biologie rostlin k Zivotni-
mu jubileu prof. Lubose Nitra.

Mnozstvi chlorofylu (nmol chlorofylu v 1 g svézi hmotnosti) u smrku ztepi-

lého (Picea abies) a mod¥inu opadavého (Larix decidua) po kultivaci 7 nebo 14 dnt
ve tmé, nebo v podminkéch obvyklého stfidani den/noc. Podle: Demko a kol. (2009)

Tma 7 dni Tma 14 dnt Tma 14 dnu, Stiidani
pak 24 hodin svétlo den/noc
Smrk 779 901 1314 2 065
Modfin 303 61 406 1530
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