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NIEKTORE POGLADY NA BUDOWE I TWORZENIE SIE GRAN

Chloroplasty sa prawdopodobnie najstarszym ewolucyjnie rodzajem plastydow
(Olszewska 1971). Charakteryzuje je migdzy innymi obecno$¢ zwartego ukladu
blon wewn¢trznych nazywanych najczgéciej, zgodnie z propozycja Menkego
(1962), tylakoidami (thylakoeides — gr. workowaty). Wyrdznit on tylakoidy gran
1 tylakoidy stromy (odpowiednie synonimy — tylakoidy krotkie i tylakoidy diugie,
t. intergranowe). Inna nomenklature wprowadzit Weier (1961). Nazwat on przestrzen
wewnatrztylakoidowa lokulusem (loculus), lamellg migdzy dwoma lokulusami prze-
groda (partition), polaczenia miedzy granami okreélit jako $ciezki (frets), a krance
tylakoidow jako brzegi (margins) ryc. 1. Odpowiednikiem tylakoidu krotkiego, czyli
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Ryc. 1. Rysunek schematyczny ilustrujacy strukture systemu tylakoidowego z uwzglednieniem nazewnictwa

wprowadzonego przez Menkego (M) i Weiera (W). Przedstawiono na nim takze niektore funkcje tego

systemu (wg Weiera i wsp. 1966) pokazujace relacje miedzy procesami odbywajacymi si¢ w tylakoidach

i w stromie. ADP — adenozynodwufosforan; ATP — adenozynotrgjfosforan; NADP — fosforan dwunu-

kleotydu nikotynamidoadeninowego; NADPH — zredukowany fosforan dwunukleotydu nikotynamidoa-
deninowego; Pi — fosforan nieorganiczny; cc — cykl Calvina
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pojedynczym elementem granum, jest w terminologii Weiera kompartyment.
System tylakoidowy zbudowany jest z bton, ktorych budowa na poziomie moleku-
larnym nie zostala jeszcze zupelnie poznana (blizsze dane oraz bogata literaturg na
ten temat przedstawit Wigckowski 1975). Wiadomo jednak, ze blony te réznig si¢
od wiekszosci blon cytoplazmatycznych nie tylko budowa, ale takze zdoInoscia facze-
nia si¢ ze soba na stosunkowo duzych obszarach tworzac grana.

Juz w ubieglym stuleciu niejednokrotnie stwierdzono, Ze chloroplasty (zwlaszcza
chloroplasty rolin wyzszych), nie sa jednorodnie zielone oraz, Ze budowa ich jest
wyraznie ziarnista. Schimper (1885) twierdzil, Ze chloroplasty ,,zawieraja bezbarwng
strome, w ktorej wystepuja liczne wakuole wypelnione zielona, potplynna substan-
cja”. Wezeshiej, bo juz w roku 1883, Meyer nazwat te ,,zielone wakuole” granami.
Obecno$é¢ gran byla jednak kontrowersyjna do potowy lat trzydziestych, kiedy to
Doutreligne (1935) Weier (1936) i Heitz (1936) stwierdzili, Ze nie sg one artefa-
ktem. Potwierdzeniem obecnos$ci gran w chloroplastach i ich lamellarnego charakte-
ru byly wezesne prace traktujace o plastydach, a wykonane przy uzyciu mikroskopu
elektronowego (Granick i Porter 1947, Steinmann 1952a i biinni). Analiza serii
skrawkow, izolowanych chloroplastow i badania biochemiczne peptydéw potwier-
dzily przypuszczenie, ze blony gran i intergranowe tworza jeden system (Weier
i Thomson 1962, Heslop-Harrison 1963, 1966, Paollilo i Falk 1966, Paollilo
i Reighard 1967, Wermeyer 1963a i b, 1964a i b, Kirchanski i Park 1976),
przy czym formowanie si¢ gran w zazieleniajacych si¢ etioplastach jest ostatnim
etapem zmian strukturowych jakie zachodza w obrgbie bion fotosyntetycznych
(Paollilo 1970, Wellburn i Wellburn 1971).

Wedtug Weiera i wsp. (1966) granum moze zawiera¢ od dwu do wielu kompar-
tymentow. Srednia liczba kompartymentéw w granach wynosi od kilku do stu.
Ich dlugo$¢ moze by¢ roézna w indywidualnym granum, czgsto jednak jeden lub wigeej
kompartymentéw wchodzi w sktad dwoch i wigeej gran (Weier 1961, Thomson
1965 i inni).

Liczne badania (m. in. Weiera i Thomsona 1962) wykazaly, ze grana widziane
na pojedynczym skrawku jako struktury niezalezne moga w rzeczywistosci by¢
elementami sktadowymi tego samego granum. Sa to wigc niekiedy bardzo duze struk-
tury zajmujace znaczne obszary chloroplastu. Zwykle jednak ich $rednica wynosi
0,3—2 um. Analiza elektronograméw pokazuje, ze przegrody (partitions) gran uto-
zone sa z reguly rownolegle do dtugiej osi plastydu, moga one jednak niekiedy przy-
biera¢ ukiad prostopadly do tej osi. Na tej podstawie Weier i Stocking (1962),
a takze Thomson (1965) sugerowali, ze grana sa zdolne porusza¢ si¢ wewnatrz
chloroplastow. Ostatnio Jope i wsp. (1976) na migdzynarodowym sympozjum po-
$wigconym kwasom nukleinowym i syntezie biatek u rolin, ktére odbyto si¢ w Stras-
burgu zaproponowali nowy model ilustrujacy uklad gran w chloroplascie (dane
dotyczace innych modeli znajdzie czytelnik w pracy ParkaiSdne’a — 1971). Uwa-
zaja oni, Ze w warunkach naturalnych grana sa tworami cylindrycznymi i nic za-
chodza wzajemnie na siebie (non-overlapping cylinders) ryc. 2. Laczac si¢ kolejno
tworza uktad helikalny wzmocniony wiazaniami poprzecznymi. Jedno takie wig-
zanie przypada na fragment helisy zawierajacy 10—15 gran, ryc. 3. Ziarna skrobi,
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Ryc. 2. Model systemu tylakoidowego skonstruowany przez komputer na podstawie obrazu z mikroskopu
swietlnego (Wg Jope i wsp. 1976)

Ryc. 3. Nowy model trojwymiarowej struktury tylakoidéw w chloroplascie. Widoczne wiazania poprzeczne
(Wg Jope i wsp. 1976)

jezeli sa obecne, umieszczone sa w zaglebieniach (wklgstosciach — the concavity)
pod granami. (ryc. 2.)

Istnicje wiele hipotez na temat sposobu powstawania gran (Miihlethaler 1966,
Olszewska 1971 i cyt. tam lit., Salema 1971, Argyroudi-Akoyunglou i wsp.
(1976 i inni). Najczgsciej przyjmuje si¢, ze powstaja one na koncach tylakoidow stro-
my przez ich pofatdowanie lub wpuklanie oraz jako boczne uwypuklenia tych tyla-
koidéw ryc. 1. Znane sa jednak takze prace, np. Henriquesa i Parka (1974), ne-
gujace taki sposob powstawania tych struktur. Wedtug nich blony tylakoidow stromy
i tylakoidow gran maja oddzielne centra biosyntezy, dzialajace niezaleznie i z po-
dobna szybkoscia. '

Hipotetyczne sa rowniez dane o mechanizmie faczenia si¢ (stacking) blony w gra-
nach. Weier i wsp. (1965) zwrdcili szczegdlna uwage na obszar, gdzie przylegaja
do siebie blony dwoch sasiednich tylakoidow. Okazuje sig, Ze przestrzen migdzy ta-
kimi dwoma sasiadujacymi ze soba tylakoidami w granum dojrzalego chloroplastu
jest mniejsza niz podwdjna grubosé blony zewngtrznego tylakoidu granum. Mozna
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takze czesto obserwowaé elektronogramy, na ktorych mimo uszkodzenia obszaru
miedzygranowego (np. w niektorych procesach starzenia si¢ liSci — LjubeSié
1968, Mtodzianowski i Ponitka 1973) grana zostaja zachowane jako odrgbne
struktury. Dane te wskazuja, ze tylakoidy budujace granum nie tylko uloZone sa
bardzo blisko siebie, ale sa ze soba ,scementowane” (Wigckowski 1975).

Blizej przeanalizowali budowe blon polaczonych w grana i niepolgczonych Goo-
denough i Staehelin (1971). Interesowala ich populacja czastek biatkowych
wykrytych na powierzchniach blon po zastosowaniu metody kryorytownictwa
(freeze-etching). Uzyskali oni przy pomocy tej techniki cztery powierzchnie blon
tylakoidow, ktore okreélili jako 4 i D (dla powierzchni zewngtrznych) oraz B i C
(dla powierzchni przelamania). Dla regiondw, w ktorych blony byly ze soba potaczone
dodawali do odpowiednich duzych liter mata literg s, za$ dla niepolaczonych mala
litere u. Wykazali oni, ze blony polaczone w grana maja inna morfologi¢ niz blony
niepolaczone. Prowadzone réwnolegle badania mutantéw potwierdzity ten fakt.
Goodenough i Staehelin uwazaja, ze charakterystyczne duze czastki wystepuja
w blonach chloroplastowych, kiedy ma miejsce ich polaczenie, nie ma ich natomiast
wewnatrz blon niepolaczonych. Zespalanie blon chloroplastowych, wediug nich,
zalezne jest od interakcji jonow migdzy blonami.

W roku 1975 Staechelin wykazal, ze faczenie si¢ tylakoidow szpinaku w grana
odbywa si¢ dzieki potaczeniu duzych czastek jednej btony z matymi czastkami dru-
giej i vice versa. Ten sam autor w roku 1976 opierajac si¢ na zalozeniu, ze we wszyst-
kich blonach biologicznych mozna wyrozni¢ strome protoplazmatyczna (P) i egzo-
plazmatyczna (E), a w kazdej z nich powierzchni¢ przetamania (F) i powierzchnig
rzeczywista (S), wprowadzit nowa nomenklatur¢ dlai obrazow bton uzyskiwanych
metoda kryorytownictwa, a mianowicie PF i EF dla powierzchni przelamania oraz
PSi ES dla powierzchni rzeczywistych. Male litery s i # oznaczaja odpowiednio re-
giony polaczone i niepolaczone (ryc. 4). Wedlug tej nomenklatury powierzchnia
przelamania znana jako Bs, w pracy GoodenoughiStaehelina (1971), okreslana

bteny otoczk:

ﬂ-reg:‘wry bton potqczonych
—— regiony bten niepotqczonych

Ryc. 4. Diagram ilustrujacy nowa nomenklatur¢ obrazow, blon chloroplastowych uzyskiwanych metoda

kryorytownictwa. P — strona protoplazmatyczna; E — strona egzoplazmatyczna; F— powierzchnia prze-

lamania; S — powierzchnia rzeczywista; u —i s— regiony blon niepolaczonych i polaczonych (wg
Staehelina 1976)
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jest obecnie jako EFs. Pozostale okreSlenia zostaly nastgpujaco zmienione Bu—-
EFu. Cu—PFu, Cs—PFs, Au—PSu, As—~PSs, Du—ESu, Ds—ESs. Autor ten sto-
sujac wyzej wymieniona technike zbadat supramolekularng strukturg blon izolowa-
nych chloroplastow szpinaku i wykazat strukturowe zmiany zwigzane z rozlaczaniem
(unstacking) i ponownym laczeniem (restacking) in vitro tych blon. Wykazat on
obecno$¢ czterech wyraznych kategorii czastek wewnatrzbtonowych. Ich morfologia
odpowiadata doktadnie morfologii czastek chloroplastow Chlamydomonas przedsta-
wionej przez Goodenough i Staehelina (1971). Na powierzchni EFs wystgpu-
ja regularnie rozmieszczone duze czastki na stosunkowo gltadkim podtozu. Wigkszos¢
z nich mozna zaliczy¢ do dwoch kategorii wielko$ci < 140 A i >140 A. Powierzchnia
PFs jako komplementarna do powierzchni EFs jest charakterystycznym regionem,
w ktorym blony sa potaczone (stacked). Powierzchnia PFs wydaje si¢ by¢ chropowata,
poniewaz jest mieszaning duzych jamek i matych czastek. Czastki PFs sa jednorodne
pod wzgledem wielkosci i z reguty mniejsze (Srednica ok. 80 A) niz czastki jakiejkol-
wiek innej powierzchni przetamania. Powierzchnia EFu pochodzi z regiondw, gdzie
blony sa niepolaczone i czesto stanowi kontynuacj¢ powierzchni EFs. Wida¢ na
niej tylko rzadko rozmieszczone czastki, zblizone wymiarami do kategorii mniej-
szych czastek powierzchni EFs. Podloze jej charakteryzuje si¢ licznymi jamkami.
Powierzchnia PFu pochodzi z przetamania blony w regionach niepotaczonych i jest
komplementarna do powierzchni EFu. Czastki na niej wydaja si¢ by¢ gesciej upako-
wane niz na jakiejkolwiek innej powierzchni. (ryc. 5). Mozna je zaklasyfikowac
do dwéch kategorii wielkosci o $rednicy <100 A i =100 A. Jest interesujace, ze
$rednica jej czastek mniejszych (81,8 A) jest w przyblizeniu identyczna ze $rednica
czastek PFs (82,2 A). Duze czastki widoczne w regionach polaczonych powierzchni
EF i powierzchni ES przedstawiaja roézne postaci tego samego skladnika blony.
Podobnie jest z powierzchniami EFu i ESu. Poniewaz rozmieszczenie duzych czastek
miedzy blonami gran i stromy zgadza si¢ z rozmieszczeniem aktywnosci fotosystemu
II (PS1I), Staechelin uwaza (podobnie jak Armond i Arntzen 1977), Ze moga one
by¢ strukturowym odpowiednikiem kompleksow PS II. Stwierdzit takze, ze ekspery-
mentalne rozlaczenie blon chloroplastowych w §rodowisku o niskiej koncentracji
soli prowadzi do reorganizacji lamelli i do towarzyszacego temu wymieszania roz-
nych kategorii czastek. Laczenie in vitro takich roztaczonych blton moze nastapic,
gdy dodamy do zawiesiny bton 2—20 mM MgCL, lub 100—200 mM NacCl. Jezeli
proces faczenia si¢ blon trwal przynajmniej jedng godzing to obserwowano ponowne
rozsegregowanie czastek powierzchni EF w nowo uformowanych regionach pola-
czonych, prowadzac do przyjecia przez nie uktadu i rozmiaréw prawie identycznych
z ukladem i rozmiarami jakie obserwuje si¢ w regionach polaczonych materiatu
kontrolnego. Proces ponownego laczenia si¢ bion odbywa si¢ w dwoch etapach,
w pierwszym ma miejsce szybkie przylgnigcie sasiadujacych ze soba powierzchni
blon stromy z rownoczesnym niewielkim ruchem czastek, a w drugim powolna dy-
fuzja dalszych duzych czastek wewnatrzblonowych do regionéw potaczonych, gdzie
nastepuje ich zwigzanie.

Analiza stosunku chlorofilu a: chlorofilu b z réznych frakcji blon pokazala,
ze ruchowi czastek towarzyszy ruch czasteczek barwnika.



Ryc. 5. Obraz izolowanych tylakoidéw szpinaku uzyskany droga kryorytownictwa. Komplementarne po

wierzchnie przelamania oznaczone jako PFs i EFs sa charakterystycznymi regionami bton polaczonych

podczas gdy powierzchnie PFu i EFu naleza do regionow, w ktoérych blony nie sa potaczone. Dobrze widocz
ne sa agregaty duzych czastek (160 A) na powierzchni EFs. (wg Staechelina 1976)

Staehelin przedstawit takze model wyjasniajacy strukturalne zalezno$ci mig-
dzy wszystkimi kategoriami czastek (ryc. 6).

Czynnikami, ktore przyspieszaja tworzenie si¢ gran sa migdzy innymi $wiatlo
(Henningsen i Boynton 1970, Argyroudi-Akoyunoglou 1976 i inni) i cyto-
kininy. Szczegdlnie duzo badan przeprowadzono ostatnio w celu ustalenia roli cyto-
kinin w procesie ontogenezy plastydow. Wykazano migedzy innymi, Ze substancje te,
zaliczane do ro$linnych regulatoréw wzrostu, podane egzogennie przyspieszaja roz-
woj gran u wigkszosci badanych roslin, a w krancowych przypadkach wrecz warun-
kuja ich wytworzenie (Stetleri Laetsch 1965, Chochtowaiwsp. 1971, Farineau
i1 Roussaux 1970 1 1975, Mlodzianowski 1974, WozZny i Szweykowska 1975
i wielu innych). Jednym z mozliwych mechanizméw oddzialywania cytokinin na ten
proces moze by¢ stymulowanie syntezy bialek wchodzacych w skiad wykrytych przez
Goodenough i Stachelina czastek odpowiedzialnych za laczenie si¢ tylakoidow
w grana (Mlodzianowski 1974). Interesujace jest jednak, ze w granach olbrzy-
mich (supergranach) tworzacych si¢ pod wplywem dziatania chloramfenikolu, jt.
inhibitor syntezy bialka w ukladach zawierajacych rybosomy 70 S, stwierdzono brak
czastek 175 A przy zachowaniu normalnego poziomu chlorofilu. W tym przypadku
brak tych czastek byt skorelowany nie ze zmniejszeniem si¢ zdolnosci tylakoidow
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w = 140 A czqstki EFs (PS I+ kompletny zespot LHC ?)
% < 1404 czqstki EFs i EFu (PSI[+czgsciowy zespdt LHC ?)
T 804 czqstki PFs i PFu (PSI7?)
P 1154 czqstii PFu (PSI+LHC?)
O czqsteczki czynnika sprzegajgcego
O czgsteczki karboksydyzmutazy

Ryc. 6. Model blon chloroplastu. Pokazano rozmieszczenie roznych kategorii czastek w regionach, w kto-

rych blony sa polaczone i niepolaczone oraz ich asymetryczny rozklad wzgledem ciagtej, podwojnej warstwy

lipidowej. Rysunck uwzglgdnia w sposéb przyblizony wzajemne proporcje wszystkich elementéw. Komplek-

sy wychwytujace $wiatto (light-harvesting complexes = LHC) zostaly rozmieszczone zgodnie z propozycjami
Armonda i wsp. 1976. (wg Staechelina 1976)

do agregacji w grana, ale z uposledzeniem procesu wigzania CO, (Sjolund i Smith
1974).

Do$¢ dokladnie poznano juz funkcje tylakoidéw obu typow. Wiadomo mianowi-
cie, Ze z granami zwigzany jest proces utleniania wody, fotoredukcja NADP+ i foto-
fosforylacja (ryc. 1). W nich takze zlokalizowane sa gtownie barwniki fotosyntety-
czne i reakcje fotochemiczne fotosyntezy.

Jednak zagadnienia zwigzane z tworzeniem si¢ gran i ich budowa na poziomie
molekularnym sa nadal otwarte i wymagaja dalszych intensywnych badan.

Autor dzigkuje Pani Prof. A. SzweykowskiejiDoc. F. Miodzianowskiemu za bardzo cenne uwagi
krytyczne przy przygotowaniu niniejszego artykubu.
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