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GALAKTOLIPIDY CHLOROPLASTOW

Chloroplasty — fotosyntetyzujace organelle komérkowe roflin wyzszych i glo-
néw eukariotycznych, sg niezwykle bogate w material lipidowy. W poréwnaniu
z innymi organellami komérkowymi sa to iloSci znaczne, siggajace 50 9 suchej masy
(Zill, Cheniar 1962, Lichtenthaler, Park 1963, James, Nichols 1963).
Przewazajaca wigkszo$¢ stanowia lipidy amfipatyczne — chlorofile, glikolipidy,
fosfolipidy i lipochinony. Ze wzglgdu na swe zaréwno hydrofobowe, jak i hydro-
filne wiasno$ci, zwigzki te warunkuja prawidiowa strukture i funkcje blon chloro-
plastowych. Wyniki badan ostatnich lat dostarczaja danych dotyczacych przede
wszystkim iloSciowych zalezno$ci migdzy lipidami chloroplastowymi a kwasami
tluszczowymi wehodzacymi w ich skiad. Przy zastosowaniu ekstrakcji rozpuszezalni-
kami organicznymi, chromatografii cienkowarstwowej na zelu krzemowym (Ni-
chols 1963, Gardner 1968, Pohl i wsp. 1970), kolumnowej na kwasie krzemowym
(Zil1 1962, Vorbeck, Marinetti 1965, Rosenberg i wsp. 1966) i DEAE-cclulo-
zie (Allen i wsp. 1964, Roughan, Batt 1968) stwierdzono, ze dominujacymi
lipidami chloroplastéw sa glikolipidy (galaktolipidy i roélinny sulfolipid) oraz
fosfatydyloglicerol. Najbardziej charakterystycznymi lipidami chloroplastéw sa
galaktolipidy (Rodionow i wsp. 1974).

I. Galaktolipidy

Rok 1956 przyniost wazne odkrycie w badaniach nad lipidami ro$linnymi.
Carter, McCluer i Slifer (1956) badajac lipidy maki pszennej wyodrebnili
z frakcji lipowgglowodorowej dwa sktadniki. Jednym z nich lepiej rozpuszczalnym
w acetonie okazatl si¢ 8-D-galaktopiranozylo-1-glicerol, za$ gorzej rozpuszczalnym
a-D-galaktopiranozylo-1,6-8-D-galaktopiranozylo-1-glicerol. W ten sposéb uzyskano
po raz pierwszy produkty hydrolizy dwéch galaktolipidow roélinnych — monoga-
laktozylodwuglicerydu (MGG) (ryc. 1a) i dwugalaktozylodwuglicerydu (DGG)
(ryc. 1b). Oba te zwiazki stanowia lacznie okoto 809, glikolipidéw w lipoproteido-
wych lamellach chloroplastéw (Park, Pon 1963, Bishop, Smillie 1970, Poincelot
1971, Zelitch 1971).
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Ryc. 1. Galaktolipidy. a — Monogalaktozylodwugliceryd (MGG); b — Dwugalaktozylodwugliceryd (DGG)

Charakterystyczna cecha galaktolipidéw chloroplastowych jest duza zawarto$é
w nich nienasyconych kwaséw tluszczowych (Mazliak 1973, Trémoliéres,
Mazliak 1974). W galaktolipidach izolowanych z liSci szpinaku, lucerny i fasoli
67—959, stanowi kwas «-linolenowy (18 : 3). Pozostalg ilo§¢ stanowi glownie
kwas heksadekatrienowy (16 : 3) (Debuch 1961, Wolf i wsp. 1962, Mudd 1967).
Jedynie monogalaktozylodwugliceryd zawiera kwasy thuszczowe o krotszym lan-
cuchu, w tym okoto 259% wspomnianego juz kwasu heksadekatrienowego (Ni-
chols, James 1968, Benson 1971). Monogalaktolipid (MGG) z autotroficznych
komérek Euglena gracilis zawiera réwniez kwas heksadekadienowy (16 : 2) i heksa-
dekatetraenowy (16 : 4) (Rosenberg i wsp. 1966, Benson i wsp. 1971). Stosunek
molarny monogalaktozylodwuglicerydu i dwugalaktozylodwuglicerydu w dojrza-
lych i aktywnych fotosyntetycznie chloroplastach wynosi okoto 2 (Appelqvist
i wsp. 1968, Bishop i wsp. 1971). Galaktolipidy, powszechne w glonach i roéli-
nach wyzszych, rzadko wystepuja w fotosyntetyzujacych bakteriach (Constanto-
poulos, Bloch 1967). Badania Maruo i Bensona (1959) oraz Neufelda i Halla
(1964) wskazuja na to, ze w ro§linach wystepuja jeszcze inne galaktolipidy. Benson
i wsp. (wg. Webster, Chang 1969) opisali syntez¢ trojgalaktozylodwuglicerydu
przez komoérki Chlorella vulgaris fotosyntetyzujace w atmosferze 14CQ,. Nicznane
galaktolipidy zaobserwowal réwniez Galliard (wg. Webster, Chang 1969) w bul-
wic ziemniaka. W 1969 roku Webster i Chang wyizolowali z chloroplastow
szpinaku dwa poligalaktolipidy oznaczajac je jako skladniki A i B. Analiza che-
miczna wykazala, ze skladnik A to trdjgalaktozylodwugliceryd (ryc. 2), natomiast
skiadnik B to czterogalaktozylodwugliceryd. Dominujacym kwasem tluszczowym
tych poligalaktolipidéw byl kwas o-linolenowy.

Wzajemne stosunki galaktolipidow w chloroplastach szpinaku wynosza:

MGG : DGG : skladnik A : skladnik B= 60 :30:5: 1

Rezerwuarem lipidow w chloroplastach sa osmofilne globule chloroplastowe.
Globule skupiaja si¢ w obszarze aktywnej biosyntezy lipidéw. Zmniejszaja si¢ pod-
czas przeksztalcania si¢ cial prolamellarnych w lamelle gran i powigkszaja w czasie
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Ryc. 2. Tréjgalaktozylodwugliceryd

intensywnej fotosyntezy na silnym $wietle (Bailey, Whyborn 1963, Greenwood
i wsp. 1963). Zdjecia z mikroskopu elektronowego przedstawiajace kontrastowane
osmem chloroplasty wykazuja obecno$¢ czarnych globul o $rednicy 100—5000 A.
Te pozatylakoidowe zgrupowania lipidéw stuza prawdopodobnie do budowy
lipoproteidowych blon tylakoidéow (Lichtenthaler, Peveling 1966, Sprey,
Lichtenthaler 1966, Amesz 1973).

II. Biosynteza i rozklad galaktolipidéw
1. Biosynteza nienasyconych kwaséw tluszczowych

Charakterystyczng cecha galaktolipidow w chloroplastach roslin wyzszych
jest obecno$¢ w nich kwasow tluszczowych 18-weglowych di-, tri- i tetraenowych
(Crombie 1958, Sastry, Kates 1963, Weenink 1964, Bolling, E1 Baya 1972a,
b, Kannangara i wsp. 1973, Leech i wsp. 1972, 1973, Newman i wsp. 1973).
W chloroplastach glonéw dominuja kwasy tluszczowe 16-weglowe (Erwin, Bloch
1962, 1963, 1964, Bloch i wsp. 1967, Khan, Kolattukudy 1973). Dlugotanicu-
chowe kwasy tluszczowe syntetyzowane sa przez chloroplasty z acetylo-CoA i ma-
lonylo-CoA (Goldberg, Bloch 1972). Mudd (1967) i Stumpf (1969) opracowali
schemat podstawowych reakcji tej syntezy (schemat 1).

1. Acetylo—S-CoA « ACP-SH %i:,:;i I"‘;"“ acetylo—S-ACP+ CoA-SH
karboksylaza

2. Acetyio-S-CoA + HCO3 + ATP —=————="= malonylo~S-CoA + ADP 4+ Pi
ccetylo-CecA

!

malonylo -
3. Malonylo-S-CoA + ACP-SH =——————"= rmalonylo~-5-ACP + CoA-SH =~
transacyiaza
syntefaza
L. Acetylo-S-ACP + melonylo=S—ACP ——————"= gcetoacetylo = S—ACP + CO, + ACP-SH
ketoacylo ACP

+ feduktaza N +
5, Acetoocetylo—S—ACP + MADPH + H T————"—= D/-/-B-hydroksybutyrylo—S—ACP+NADP
ketoocetylo ACP

dehydraza -
T—————————  krotonylo-S-ACP + H,0

6. D/-/-B-hydroksybutyrylo= S=ACP v
nydroksybutyrylo ACP

B 'eaukraza_“ s
7. Krotonylo— S—ACP + NADPH + H ~———— butyrylo - 5—ACP + NADP itd.
' enoilo ACP
Schemat 1. Biosynteza nasyconych kwaséw tluszczowych w chloroplastach z udzialem acylowego no$nika
biatkowego (ACP) (wg. Stumpf 1969)



46

We wszystkich reakcjach szlaku syntezy kwaséw thuszczowych bierze udziat sub-
strat zwigzany tioestrowo z biatkowym no$nikiem acylowym (ACP). Biatko to
zawiera okolo 80 aminokwaséw, a jego masa czasteczkowa wynosi okoto 10000.
Biatkowy noénik acylowy pochodzenia bakteryjnego (z wyjatkiem liSci szpinaku)
otrzymano w formie. wysoko oczyszczonej (Simoni i wsp. 1967, Goldberg,
Ailhaud 1971). Grupa prostetyczna biatkowego no$nika acylowego (ryc. 3) zawiera
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BIu{.kn -=H NOCC}HCH;O- P-0-CH,CCHOHCNHCH, CHy CNHCHZCHZ- SH

NH; OH  Chy

! - v J
Seryna &'~ fosfopanteteina

Ryc. 3. Acylowy noénik biatkowy (ACP) wg. Simoni i wsp. 1967

fosfopanteteing zwiazana estrowo z seryna (Majerus i wsp. 1965, Pugh i wsp.
1965, Simoni i wsp. 1967). Wiaczanie znakowanego acetylo-CoA przez frakcje
lamellarna chloroplastow szpinaku nasuwa przypuszczenie powiazania syntezy
kwasow ttuszczowych z lamellami (Devor, Mudd 1968). Mechanizm biosyntezy
nienasyconych kwasow tluszczowych nie jest calkowicie wyjasniony. Przypuszcza
sig, iz synteza kwasu olejowego zachodzi przez proste odwodorowanie estru tio-
lowego kwasu stearynowego i bialkowego no$nika acylowego (Harris i wsp.
1967). Nagai i Bloch (1966) przeprowadzili tg reakcjg w rozpuszczalnym ukladzie
enzymatycznym otrzymanym z Euglena gracilis, a zawierajacym oksydaze NADP,
ferredoksyng i enzym ,desaturaze”. Podobny uktad funkcjonuje w komoérkach
Chlorella vulgaris, gdzie przeksztalca kwas olejowy do linolowego i linolenowego
(Harris, James 1965). Pohl i Wagner (1972a, b, ¢) podjgli probg¢ wyjasnienia
mechanizmu biosyntezy nienasyconych kwasow tluszczowych obierajac jako obiekt
badan komérki Euglena gracilis rosnace w réznych warunkach o$wietlenia i réznych
dawkach jonéw amonowych w pozywce. Jony amonowe, podobnie jak $wiatlo,
niezbedne sg do syntezy czterech podstawowych lipidéw chloroplastowych (mono-
galaktozylodwuglicerydu, dwugalaktozylodwuglicerydu, fosfatydyloglicerolu i sul-
folipidu) oraz nienasyconych kwaséw tluszczowych. Dobre warunki $wietlne
i optymalna ilo$¢ jonéw amonowych w pozywce wplywaly szczeg6lnie na synteze
kwasu ttuszczowego 16 : 4. Pohl i Wagner (1972a, b, ¢) zaproponowali schemat
syntezy nienasyconych kwasow tluszczowych u Euglena gracilis (schemat 2).

Schemat ten obejmuje 2 szlaki biosyntezy, kazdy zwiazany ze specyficznymi kwasami
i lipidami. Szlak A — prowadzi od octanudo wielonienasyconych kwaséw ttuszczo-
wych 18-, 20- i 22-weglowych. Tworza si¢ tu jedynie niewielkie ilo$ci kwaséw 18 : 2
i 18 : 3; nie powstaja kwasy 16 : 2, 16 : 31 16 : 4. Szlak ten, niezalezny od $wiatla,
funkcjonuje w ciemnoéci przy niskich stezeniach jonéw amonowych. Kwasy tlu-
szczowe powstale w wyniku reakcji szlaku A wbudowywane sa do neutralnych
lipidéw (woski, tréjglicerydy) i fosfolipidow (fosfatydylocholina, fosfatydyloglicerol).
Szlak B — prowadzi do syntezy nienasyconych kwaséw tluszczowych 16 : 2, 16 : 3,
16 : 4 oraz dominujacych ilo$ci kwaséw 18 : 2 i 18 : 3. Jest on stymulowany przez
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Schemat 2. Szlaki biosyntezy nienasyconych kwaséw tluszczowych u Euglena gracilis zaproponowane

przez Pohla i Wagnera (1972a, b, c). PC — fosfatydylocholina; PE — fosfatydyloetanolamina; PG —

fosfatydyloglicerol; SL — sulfolipid; MGG — monogalaktozylodwugliceryd; DGG — dwugalaktozylo-
dwugliceryd

$wiatlo i1 jony amonowe. Charakter chemiczny powstajacych tu kwaséw wskazuje
na powigzanie szlaku B z poéZniejsza synteza czasteczek glikolipidéw.

Deficyt mineralny ma istotny wplyw na synteze¢ nienasyconych kwaséw ttuszczo-
wych 1 lipidow. Jony manganawe dzialaja tu na réwni z jonami amonowymi. Ich
niedob6ér hamuje syntez¢ kwasu w«-linolenowego i galaktolipidéw (Constanto-
poulos 1970).

Wyniki badari ostatnich lat pozwalaja przypuszczaé, ze lipidy moga pelnié
role intermediatéw lub substratéw w biogenezie kwasdéw tluszczowych bakterii,
glonéw i roélin wyzszych. Gurr i wsp. (1969, 1970) sugeruja udziat lecytyny w synte-
zie linolenianu we frakcji subkomoérkowej Chlorella vulgaris. Zaproponowano
dwie alternatywne hipotezy dotyczace udzialu lecytyn i monogalaktozylodwu-
glicerydu w syntezie nienasyconych kwasow tluszczowych w glonach i roélinach
wyzszych (Gurr 1969, Safford, Nichols 1970):
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a) grupa acylowa modyfikuje si¢ strukturalnie w obrgbie kompleksu lipidowego,
w sktad ktoérego wchodzi,

b) grupa acylowa odlacza si¢ od lipidu i w formie acylo-CoA ulega odwodorowaniu.
Powstaly w ten sposo6b nienasycony kwas tluszczowy powraca do macierzystego
lipidu. Obecno$¢ tego mechanizmu wykryto w siewkach Carthamus tinctorius
(Vijay, Stumpf 1971).

Pohl (1973a, b) badat metabolizm lipidowy komoérek Euglena gracilis przenie-
sionych z warunkoéw heterotroficznych do autotroficznych. Proces ten wiaze si¢ z me-
taboliczna degrgdacja woskéw, utworzeniem chloroplastéw z proplastydéw i pro-
dukcja lipidow chloroplastowych (monogalaktolipid, dwugalaktolipid, sulfolipid,
fosfatydyloglicerol) oraz nienasyconych kwaséw tluszczowych 16- i 18-weglowych
charakterystycznych dla tych lipidéw. Lipidy dziataja prawdopodobnie jako czesci
,mostu lipidowego™ przenoszacego kwasy tluszczowe. Zgodnie z chronologia
pojawiania si¢ maksimow radioaktywnosci w poszczegélnych lipidach ,most”
ten mogtby zawiera¢ lipidy ulozone w nastgpujacej kolejnosci:

1. Lipidy neutralne (gléwnie woski).

2. Fosfolipidy (fosfatydylocholina, fosfatydyloetanolamina).

3. Lipidy chloroplastowe (monogalaktolipid, dwugalaktolipid, sulfolipid, fosfaty-
dyloglicerol).

Cze$§¢ ,,mostu lipidowego™ (lipidy neutralne, fosfatydylocholina, fosfatydyloeta-
nolamina) prawdopodobnie zawsze wystgpuja w ciemnos$ci, natomiast pozostala
cze$¢ (lipidy chloroplastowe) budowana jest podczas o$wietlania komorek Euglena
gracilis.

Dane uzyskane przez Pohla wydaja si¢ wskazywaé na istnienie nastgpujacych
etapow indukowanej przez $wiatlo biosyntezy nienasyconych kwaséw ttuszczowych
u Euglena gracilis (schemat 3):

— podczas o$wietlania woski sa hydrolizowane z uwolnieniem mirystynianu
(14C),

— czg$¢ mirystynianu jest prawdopodobnie przenoszona wprost do fosfatydy-
locholiny i fosfatydyloetanolaminy. W pozostalej czeéci taricuch 14-weglowy ulega
wydtuzeniu do 16-weglowego (palmitynian) i przenoszony jest do innych lipidow.
Szybki wzrost aktywnosci w kwasach ttuszczowych 14 : 01 16 : 0 w fosfatydylocho-
linie i fosfatydyloetanolaminie w czasie pierwszych 24 godzin o$wietlania sugeruje,
ze lipidy te sa pierwszymi akceptorami kwaséw ttuszczowych pochodzacych z hy-
drolizy woskow,

— nastepny etap to przeniesienie kwasu palmitynowego do sulfolipidu 1 fosfa-
tydyloglicerolu potaczone z odwodorowaniem tego zwiazku do kwasu trans-A®-
heksadecenowego (16 : 1) w fosfatydyloglicerolu,

— w odré6znieniu od sulfolipidu i fosfatydyloglicerolu, galaktolipidy charakte-
ryzuja si¢ akumulacja nasyconych i nienasyconych kwaséw 16- i 18-weglowych
co sugeruje, ze monogalaktozylodwugliceryd i dwugalaktozylodwugliceryd sa ostat-
nim etapem ,mostu lipidowego”.

Z doswiadczen Pohla wynika, ze lipidy sa specyficznie zwiazane z biochemicz-
nymi przeksztalceniami kwasow tluszczowych, takimi jak wydluzenie laricucha
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Schemat 3. Model indukowanego przez §wiatto przenoszenia kwasow tluszczowych przez ,most lipidowy”

u Euglena gracilis (Pohl, Wagner 1973a, b). PC — fosfatydylocholina; PE — fosfatydyloetanolamina ;

PG — fosfatydyloglicerol; SL — sulfolipid; MGG — monogalaktozylodwugliceryd; DGG — dwugalakto-
zylodwugliceryd

acylowego i jego odwodorowanie. Mozna by zada¢ pytanie, jak przenos$niki kwasow
ttuszczowych opisane tutaj dzialaja in vivo? Takie przeniesienie mozna sobie wyo-
brazi¢ uwzgledniajac udzial enzyméw przenoszacych grupy acylowe z jednego lipidu
na drugi. W konsekwencji tego lipidy i biatka w tym ukladzie powinny by¢ Scisle
ze soba zwigzane. Polaczenia bialek z lipidami w kompleksy lipoproteidowe istnieja
we wszystkich blonach organelli komoérkowych. Mozemy wigc moéwi¢ o nowej
funkcji tych blon jako miejsca przenoszenia i przeksztalcania grup acylowych.

2. Biosynteza czasteczki galaktolipidow

Biosynteze galaktolipidéow w chloroplastach szpinaku badali po raz pierwszy
Neufeld i Hall (1964) dostarczajac chloroplastom “C-D-UDP-galaktozy (do-
nator glikozylowy) i niezbednych akceptoréw endogennych. Koncowy etap szlaku
mozna by przedstawi¢ nastepujaco (Goodwin 1971):

UDP-galaktoza+ap-dwugliceryd = UDP-monogalaktozylodwugliceryd

4 — Wiadomosci botaniczne T. XIX, z. 1
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Ongun i Mudd (1968) uzyskali niemal 1009, aktywnosci uktadu syntetyzuja-
cego galaktolipidy, usuwajac ze $rodowiska rozpuszczalne galaktozydazy degra-
dujace UDP-galaktoze i czyniace ja nieprzydatna w biosyntezie czasteczek galakto-
lipidéw. Wielu interesujacych faktow dostarczyly badania nad synteza monogalakto-
zylodwuglicerydu w komérkach fotoauksotroficznej Euglena gracilis (Renkonen,
Bloch 1969). Zdaniem autoréw wazna role w syntezie tego lipidu odgrywa o«-
glicerofosforan. Dhugolaficuchowe grupy acylowe przenoszone sa z bialkowego
no$nika acylowego (ACP) i tioestrow koenzymu A na «-glicerofosforan z utwo-
rzeniem kwaséw fosfatydowych. Produkty te ulegaja nastepnie defosforylacji do
1,2-dwuglicerydéw i w takiej postaci wchodzg do reakcji z UDP-galaktoza.

Wylaczna zdolnosé chloroplastow do syntezy galaktolipidow podaje w watpli-
wos¢ van Hummel (1974). Autor ten opart si¢ na fakcie, iz galaktolipidy moga
wystgpowaé pozachloroplastowo, na przyklad w bulwach ziemniaka czy tez w za-
rodkach jeczmienia (Galliard 1973, Helmer i wsp. 1973). Badajac aktywnosé
galaktozylotransferazy w réznych frakcjach subkomérkowych van Hummel
stwierdzil, z¢ w por6wnaniu z frakcja chloroplastowa frakcja mitochondrialno-
mikrosomalna wykazuje 5-krotnie wyzsza aktywno$¢ tego enzymu. Mogloby to
znaczyé, ze galaktolipidy syntetyzowane sa in vivo w duzej mierze pozachloropla-
stowo, a nastgpnie prawdopodobnie przenoszone do chloroplastow. Dalsze prace
tego autora przyniosa byé moze wytlumaczenie mechanizmu przenoszenia tych
stosunkowo duzych czasteczek przez blony chloroplastowe.

Zainteresowanie wielu badaczy wzbudza problem przemiany monogalaktozylo-
dwuglicerydu w dwugalaktozylodwugliceryd. Ferrari i Benson (1961) przedsta-
wiajac wyniki wlaczania “CO, do galaktozylodwuglicerydow przez komorki Chlo-
rella vulgaris postuluja istnienie mechanizmu bezpos$redniej przemiany monogalakto-
lipidow w dwugalaktolipidy. Donatorem drugiej czasteczki cukru bylaby w tym
przypadku UDP-galaktoza. Inni autorzy (Ongun, Mudd 1968) postuluja istnienie
dwoch odrebnych enzyméw syntetyzujacych te dwa galaktolipidy. Synteza mono-
galaktozylodwuglicerydu jest wedlug nich zwiazana z blonami tylakoidow, natomiast
dwugalaktozylodwugliceryd syntetyzowany jest przez rozpuszczalny enzym stromy.
Podobne rezultaty uzyskali Lenarz i Talamo (1966) w odniesieniu do syntezy
mono- i dwumannozylodwuglicerydow w komodrkach Micrococcus lysodeikticus.
Pewne trudnoSci w interpretacji przemiany monogalaktolipidu w dwugalaktolipid
stwarza fakt réznego stopnia nasycenia kwasoéw tluszczowych w resztach dwugli-
cerydowych galaktolipidow (dwugalaktolipidy zawieraja wigcej nasyconych kwasow
tluszczowych). Stwierdzono jednakze (Ongun, Mudd 1968) wysoka swoisto$¢ ga-
laktozylotransferazy, ktéra przenosi druga czasteczke galaktozy przede wszystkim
na akceptor zawierajacy nasycone kwasy tluszczowe. Potwierdzaja to badania
Pierringera (1968) nad synteza glikozylodwuglicerydow w komorkach Strepro-
coccus faecalis oraz Bosmanna (1969) nad biosynteza mannozylodwuglicerydow
i fukozylodwuglicerydéw w komoérkach HeLa. Wplyw zmian temperatury podczas
okresu wegetacyjnego roéliny na kierunek wzajemnych przemian galaktolipidow
badali Kuiper (1970), Bervaes i wsp. (1972), Kyliniwsp. (1972). U ro$lin mrozo-
odpornych lub tez poddanych dzialaniu niskich temperatur na poczatku okresu
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wegetacyjnego zachodzi przemiana monogalaktozylodwuglicerydu w dwugalakto-
zylodwugliceryd. Proces odwrotny zachodzi w chloroplastach sosny przy zmianie
temperatury $rodowiska z —5°C na +30°C. Nastgpuje woéwczas przemiana dwu-
galaktolipidu w monogalaktolipid. Tak powstale czasteczki galaktolipidéw zawie-
raja dhugotaricuchowe estry kwaséw tluszczowych (26-weglowe) charakterystyczne
dla dwugalaktolipidéw roélin szpilkowych. Prawdopodobnie mamy tu do czynienia
z degalaktozylacja dwugalaktolipidéw.

3. Aktywnos¢ galaktolipazy chloroplastowej

W 1964 roku Sastry i Kates stwierdzili, ze homogenaty z liSci Phaseolus
multiflorus hydrolizuja galaktolipidy i uwalniaja kwasy tluszczowe. Enzym katali-
zujgcy te reakcje, nazwany galaktolipaza, otrzymano z liSci Phaseolus multiflorus
i oczyszezono go 50-krotnie (Helmsing 1969). Koricowe produkty dziatania galakto-
lipazy nie akumuluja si¢ w komérkach roslinnych; ulegaja one dalszej degradaciji.
Wolne kwasy tluszczowe powstale w tym procesie powoduja ograniczenie funkcji
chloroplastéw, prawdopodobnie hamujac szybko$é jednej z reakcji transportu
elektronéw (Bamberger 1966). McCarty i Jagendorf (1965) przypuszczaja,
ze rozklad galaktolipidéw przez endogenne galaktolipazy jest jednym z objawow
rozpadu struktury chloroplastow wywolanego przez starzenie si¢. W procesie sta-
rzenia si¢ roélin, wraz z zanikiem struktury tylakoidalnej, spadata gwattownie ilo§¢
chlorofilu i galaktolipidéw (Krupa 1972, Ferguson 1973, Newman 1973).

I1I. Funkcje galaktolipidéw chloroplastowych

Struktura galaktolipidéw jest dobrze znana, lecz nie okre§lono jednoznacznie
ich roli w fotosyntetyzujacych chloroplastach. Lipidy te dziataja przypuszczalnie
jako chemiczne i strukturalne komponenty systemu fotochemicznego. Wielu ba-
daczy obserwowalo synchroniczny przebieg syntezy sktadnikéw lipidowych i roz-
woju struktury lamellarnej. Ilo$¢ monogalaktozylodwuglicerydu i dwugalaktozylo-
dwuglicerydu zwigkszala si¢ podczas zielenienia glon6éw i siewek roflin wyzszych
(Goldberg, Ohad 1970, Trémoliéres, Lepage 1971, Roughan, Boardman
1972, Rodionow 1973).

Tevini (1971) na przykiadzie zieleniejacych siewek jeczmienia wykazal, Ze w okre-
sie od 6—48 godzin od chwili wystawienia na $wiatlo etiolowanych siewek poziom
mono- i dwugalaktolipidu wzrasta o 409 (tabela I).

Warunki, w jakich przebiega fotosynteza, istotne sg dla uktadu enzymatycznego
syntetyzujacego galaktolipidy (Matson i wsp. 1970). Synteza galaktolipidéw wiaze
si¢ z synteza chlorofilu, a co za tym idzie, z powstawaniem struktury lamellarnej
chloroplastéw. Przebadano sklad lipidowy chloroplastow grochu i fasoli podczas
ich rozwoju indukowanego przez $wiatto (Roughan, Boardman 1972). Wszystkie
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gtéwne lipidy, z wyjatkiem chlorofilu, obecne sa w etioplastach, prawdopodobnie
w ciatach prolamellarnych. Innymi stowy, sktadniki cial prolamellarnych sa ma-
terialem budulcowym dla wytworzenia fotosyntetycznie aktywnych tylakoidow.
Szybki wzrost ilo§ci monogalaktozylodwuglicerydu w péZniejszych stadiach zie-
lenienia moze odgrywac istotna role w laczeniu si¢ tylakoidéw w grana (Crane

Tabela I
Tlodci lipidow w pg/1 g $wiezej masy w zielonych (Ay) i etiolowanych

(B,) siewkach po 6 (By), 12 (Byg), 24 (Bay), 48 (B,s) godzinach o§wietlania
(wg Tevini 1971)

Chl a Chl b chta MGG DGG
chl b
Ao 540 203 2,66 4000 2300
B, 0 0 — 2300 1550
B, 105 30 3,50 2040 1620
By, 182 60 3,04 2500 1490
By 285 100 2,85 2900 | 1600
| Bys 470 181 2,60' 3200 1880 |

i wsp. 1971, Radunz 1972, Heise, Jacobi 1973a, b). Dowodzi tego rowniez
nizszy stosunek monogalaktozylodwuglicerydu do dwugalaktozylodwuglicerydu
w agranalnych chloroplastach pochewek okotowiazkowych kukurydzy i sorgo
(Bishop i wsp. 1971). W starzejacych si¢ lisciach wraz z rozpadem chloroplastéw
i obnizeniem zawarto$ci chlorofilu zmniejsza si¢ wyraznie ilo§¢ monogalaktozylo-
dwuglicerydu (Krupa 1972, Ferguson 1973, Newman 1973). Uwidacznia sig
to w nizszym stosunku monogalaktolipidu do dwugalaktolipidu.

Interesujaca hipotez¢ tlumaczaca rolg galaktolipidow w chloroplastach opra-
cowal Rosenberg (1967). Przypuszcza on, ze galaktolipidy chloroplastow sa tymi
komponentami, ktére utrzymuja tancuchy fitolowe chlorofilu. Czasteczki chloro-
filu musza tworzyé cienka warstwe monomolekularna, aby nie utraci¢ whasnosci
fotoreceptywnych. Stabilno$¢ takich btonek ztozonych z samych tylko czasteczek
chlorofilu jest bardzo mala. Tworza one wowczas agregaty krystaliczne stabo
absorbujace Swiatlo widzialne. Rozproszenie ich w lipidowej matrix oddziela te
czasteczki i zwigksza zdolno$¢ od absorpcji $wiatla. Jest to mozliwe, poniewaz
taricuchy weglowodorowe moga tworzy¢ silne polaczenia z fitolem. Analizujgc
»kwantasomy” chloroplastéw szpinaku stwierdzono, ze na 1 czasteczke chlorofilu
przypadaja z reguly 2 czasteczki galaktolipidéow. Ta ilos¢ galaktolipidéw zapewnia
wiadciwe rozmieszczenie czasteczek chlorofilu w warstwie monomolekularnej i po-
woduje maksymalne wykorzystaniec wihasnosci fotoreceptywnych porfirynowych
pierscieni chlorofilu.

Trwa obecnie dyskusja nad kilkoma modelami struktury blony tylakoidu i po-
wiazaniem wystepujacych tam galaktolipidow z aktywno$cia fotosystemow. Jeden
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zmodeli przedstawit Kreutz (wg. Wintermans 1971). Jego zdaniem monogalakto-
zylodwugliceryd zwiazany bylby w wigkszosci z fotosystemem 2, natomiast dwu-
galaktozylodwugliceryd i sulfolipid z fotosystemem 1.

Inny poglad reprezentuja Kenyon i Stanier (wg. Wintermans 1971). Autorzy
ci wskazuja na fakt, ze dwugalaktolipid znajduje si¢ tylko w organizmach wydzie-
lajacych tlen w fotosyntezie, a wigc posiadajacych fotosystem 2. Mozna by wigc
spodziewaé sig, ze fotosystem 1 pozbawiony jest dwugalaktozylodwuglicerydu.

Prace Wintermansa (1971) oraz Allena i wsp. (1972) zaprzeczaja obu wymie-
nionym hipotezom. Wzajemne stosunki galaktolipidéw w obydwu fotosystemach
byly identyczne. Wprawdzie stosunck galaktolipidow do chlorofilu w PS 1 jest
okoto 1,4 razy wyzszy niz w PS 2, lecz wynika to z mniejszej catkowitej ilosci chlo-
rofilu w tym fotosystemie. Tak wigc poszczegélne galaktolipidy prawdopodobnie
nie sa zwigzane specyficznie z okre§lonym fotosystemem.

Niewatpliwy jest natomiast udzial polienowych kwaséw thuszczowych w reak-
cjach fotochemicznych. Interesujacym przykladem jest kwas a-linolenowy (18 : 3),
dominujacy kwas tluszczowy galaktolipidow. Zwiazany SciSle z reakcja Hilla,
nie wystepuje u anaerobowych bakterii fotosyntetyzujacych oraz w mutantach
glonoéw niezdolnych do fotosyntetycznego wydzielania tlenu (Bishop 1958; Scheuer-
brandt 1962, Levin i wsp. 1964, James, Nichols 1966).

Euglena gracilis rosnaca na $wietle wykazuje znacznie wyzsze stgzenie o-lino-
lenianu niz komoérki rosngce w ciemnosci i bezbarwne mutanty (Erwin, Bloch
1962). Te¢ sama zalezno$¢ stwierdzono w przypadku zielonych glonéw Scenedesmus
oraz ich bezchlorofilowych mutantéw (Appleman i wsp. 1966). Dane te sugeruja
mozliwo$¢ udzialu kwasu «-linolenowego jako kofaktora reakcji Hilla. Inne,
zewnetrzne czynniki réwniez moga wplywaé posrednio na poziom tego kwasu thu-
szczowego. Czynnikiem takim moze by¢ st¢zenie CO, w atmosferze. Wraz.ze zmniej-
szaniem si¢ stezenia CO, maleje iloé¢ a-linolenianu w komérkach glonu (Warburg,
Krippahl 1963). Istnieja tez wyjatki w uniwersalnym wystgpowaniu «-linolenianu
w tlenowych organizmach fotosyntetyzujacych. Sinica Anacystis nidulans nie ma
a-linolenianu, a mimo to aktywno$¢ reakcji Hilla jest u niej bardzo wysoka (Ni-
chols i wsp. 1965). Kilka rodzajéw okrzemek, krasnorosty i Chrysomonadales
zawieraja rowniez bardzo malo «-linolenianiu (Erwin, Bloch 1963, 1964). By¢
moze podobna role spelnia kwas trans-A3-heksadecenowy, skladnik galaktolipidéw
sinic Anacystis i zielonej Chlorelli (Nichols 1965, Nichols i wsp. 1965). Mechanizm
udzialu kwasoéw tluszczowych w reakcji Hilla nie zostat jeszcze poznany. Byé
moze sa one kofaktorami reakcji redox lub przeno$nikami elektronéw do innych
reakcji fotosyntezy.

Na udzial nienasyconych 18-weglowych kwasdéw tluszczowych w procesie sta-
rzenia si¢ roélin wskazuja prace Siegenthalera (1972, 1973, 1974). Egzogenne
nienasycone kwasy tluszczowe powodowaly pecznienie blon chloroplastowych
i inhibicje¢ fotosystemu 2 (wydzielanie tlenu, niecykliczny transport elektronéw,
synteza ATP) — objawy charakterystyczne dla procesu starzenia. W trakcie sta-
rzenia przebiegajacego in vivo powyzsze objawy moglyby wywolywaé kwasy thu-
szczowe uwalnianie w efekcie hydrolizy lipidow blon chloroplastowych.
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IV. Uwagi koncowe

Mimo szybkiego rozwoju i powaznych osiagnig¢ w badaniach nad galaktoli-
pidami chloroplastow wiele probleméw pozostaje jeszcze do rozwiazania. Doklad-
nych badai wymaga zagadnienie biosyntezy czasteczki galaktolipidow i lokali-
zacji enzymoOw katalizujacych te reakcje, w blonach chloroplastowych. Szczegéto-
wego opracowania doczeka si¢ z pewnoscig hipoteza Pohla i Wagnera dotyczaca
biosyntezy polienowych kwaséw tluszczowych — integralnych skladnikéw cza-
steczki galaktolipidu. Istnieje nadal wiele niejasnosci w mechanizmie wzajemnych
przemian galaktolipidéw i funkcji tych zwiazkéw w aktywnych fotosyntetycznie
chloroplastach. Rozwigzywanie tych probleméw musi by¢ jednak Scisle zwigzane
z teza, ze struktura i funkcja sa dwoma aspektami tego samego zagadnienia.
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