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STRESZCZENIE

Cialo prolamellarne (PLB) stanowi przyklad zlozonej struktury blonowej wystepujacej w
ro$linnych etioplastach, ktéra tworzy uklad o symetrii szeSciennej typu diamentu. PLB
charakteryzuje si¢ unikatowa architektura oparta na dwéch niezaleznych kanatach wodnych
o roéznej geometrii, z ktérych wiekszy pozostaje w kontakcie ze stroma plastydowa, a mniej-
szy stanowi prekursor lumen tylakoidéw. Struktura ta jest formowana przez precyzyjnie
zorganizowany uklad lipidéw (gléwnie MGDG i DGDG), bialek (przede wszystkim LPOR)
oraz barwnikéw (w tym protochlorofilidu i karotenoidéw). Badania z wykorzystaniem mu-
tantéow o zmienionym skladzie biochemicznym oraz analiza wplywu czynnikow stresowych
na organizacje PLB pozwolily lepiej zrozumie¢ role poszczegélnych komponentéw w for-
mowaniu i stabilizacji tej struktury. Wyjatkowe cechy PLB, takie jak stosunkowo duza skala
(rozmiar jednostki podstawowej okoto 80 nm), zdolnosé do fototransformacji oraz biokom-
patybilnosé, czynia te strukture interesujacym modelem dla rozwoju nowych biomateria-
16w, szczegblnie w kontekscie systeméw kontrolowanego uwalniania substancji. Niedawne
sukcesy w otrzymywaniu biomimetycznych struktur inspirowanych PLB otwieraja nowe
mozliwosci w inzynierii nanomaterialowej.

WPROWADZENIE

Fascynujacym przyktadem potaczenia biologii i geometrii jest zdolnos¢ bton
komoérkowych do samoorganizacji w zlozone, wysoce symetryczne, okresowe
uklady przestrzenne zwane blonami szeéciennymi (przeglad w pracy [1]). Ko-
moérkowe blony sze$cienne przypominaja ksztalttem dobrze znane w geometrii
rézniczkowej powierzchnie, a mianowicie potréjnie okresowe powierzchnie mi-
nimalne (TPMS, ang. Triply Periodic Minimal Surface) o symetrii szeéciennej. Jako
pierwszy powierzchnie minimalne opisat pod koniec XIX wieku Karl Hermann
Amandus Schwarz [2], ale do tej pory pozostaja one w polu zainteresowania
matematykow, jak réwniez architektow czy inzynieréw. TPMS sa szczegdlnym
zbiorem matematycznie opisanych powierzchni, ktére wypelniaja przestrzen,
dzielac ja na dwa skomplikowane kanaly: sa one nazywane , dwucigglymi” ze
wzgledu na powstajace dwie rozlaczne, ale wewnetrznie ciggle domeny. Szcze-
golny zestaw trzech TPMS o symetrii szeSciennej i niskiej matematycznej zlozo-
nosci, ktére czesto dyskutowane sa w kontekscie blon biologicznych i syntetycz-
nych, to powierzchnie Schwarza typu P i D (ang. primitive, diamond) i Schoena
typu G (ang. gyroid) [1,2]. Z naukowego punktu widzenia, posréd zalet tego
typu powierzchni wskazuje sie przede wszystkim mozliwos¢ opisywania ich
wzorami matematycznymi, z mozliwoscig zmiany poszczegélnych parametréw
przestrzennych poprzez modyfikacje skladowych réwnania matematycznego.
Dodatkowa zaleta jest ciagly charakter TPMS, z brakiem ostrych krawedzi i za-
taman. Te zalety wplywaja na rosnace zainteresowanie TPMS, a w szczegdlno-
$ci materialami badanymi przez fizykéw materii miekkiej i opisywanymi przez
tego typu powierzchnie. TPMS wystepuja nie tylko w réwnaniach matematycz-
nych, syntetycznych fazach liotropowych i blonach biologicznych, ale réwniez
w pancerzach owadéw czy skrzydlach motyli. Ponadto materialy oparte na
TPMS znalazly zastosowanie w nanoinzynierii tkanek, takich jak kosci [3].

GEOMETRIA BEON ROSLINNYCH PLASTYDOW -
PLB JAKO PRZYKEAD BLON SZESCIENNYCH

Wspélczesna inzynieria materialowa coraz czeéciej czerpie inspiracje z roz-
wigzan wystepujacych w naturze. Szczegdlnie interesujagcym zrédiem takich
rozwigzan sa roslinne plastydy, ktére prezentuja szeroka game topologii we-
wnetrznych blon - od prostych pecherzykéw i tubul, przez ukiady lamellarne
i ich zloZone formy zorganizowane w przeciwbiezne helisy, az po najbardziej
strukturalnie skomplikowane blony szescienne. Wystepowanie okreslonych ty-
poéw nanomorfologii bfon zalezy od formy plastydu, czynnikéw srodowisko-
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wych oraz skladu bton wewnetrznych, ktére moga zna-
czaco wplywaé na strukture charakterystyczna dla danego
typu plastydu [1,4].

Wsréd tych réznorodnych struktur blonowych szcze-
gblna uwage badaczy przyciggaja formy szescienne. Po-
wierzchnie tego typu charakteryzuja sie takimi cechami jak
mechaniczna wytrzymalosé i duzy stosunek powierzchni
do objetosci, co pozwala na wydajne upakowanie duzej
ilosci materialu w zadanej przestrzeni. Dodatkowo skala i
stabilnos¢ bton szeSciennych w roztworach wodnych spra-
wiaja, ze stanowia one inspiracje przy projektowaniu no-
wych nanomaterialéow [5]. Warto zaznaczy¢, ze skala blon
szesciennych definiowana jest przez rozmiar jednostki pod-
stawowej (ang. unit cell), czyli najmniejszej powtarzalnej
jednostki budujacej, ktéra powielana w trzech wymiarach
definiuje strukture calej sieci.

Przykladem najlepiej scharakteryzowanej plastydowej
struktury o charakterze blon szesciennych jest ciato prola-
mellarne (PLB, ang. ProLamellar Body) wystepujace w etio-
plastach. Na terenie etioplastu identyfikowane jest zazwy-
czaj pojedyncze PLB [6]. Etioplasty to prekursorowe pla-
stydy formujace sie przede wszystkim w wyciemnionych,
mlodych siewkach i przeksztalcajace sie¢ w chloroplasty po
ekspozycji na swiatto [7,8]. W etioplastowej stromie domi-
nujaca forma blonowa jest PLB, ktéremu towarzysza la-
mellarne protylakoidy (PT) oraz kuliste plastoglobule (PG)
[9]. PT tworza odchodzace od PLB porowate lamelle, kto-
re wykazuja podobienistwo strukturalne z tylakoidami w
chloroplastach i sg ich bezpos$rednimi prekursorami [8]. Z
btonami PLB cigglos¢ zachowuja réwniez PG - lipoprote-
iny otoczone monowarstwa lipidowa [10], ktére kotwicza
wokot PLB lub na jego terenie. Ich zmniejszajaca sie liczba
podczas transformacji w chloroplast moze sugerowac role
magazynujaca lipidy btonowe [6]. Badania z wykorzysta-
niem kriomikroskopii elektronowej i tomografii elektro-
nowej dowodza, ze PG sa fizycznie przylaczone do bton
plastydowych [11,12].

Pod wptywem $wiatla PLB i PT ulegajg transformacji w
btony chloroplastu zorganizowane w stosy splaszczonych
pecherzykéw okreslanych mianem tylakoidéw gran i he-
likalnie aczacych je tylakoidow stromy [8,13]. Bezposred-
nia transformacja PLB w fotosyntetycznie aktywne blony
chloroplastu podkresla role szesciennej struktury PLB w
biogenezie chloroplastu i osiagnieciu przez rosline autotro-
fii. Badania nad grochem i fasola wykazaly, ze etioplasty
zawierajace PLB przechodza szybsza i bardziej efektywna
transformacje w chloroplasty, w poréwnaniu do etiopla-
stow nie zawierajacych PLB [14].

Analiza strukturalna wysoce skomplikowanych topolo-
gicznie blon szesciennych, ktére czesto okreslane sa mia-
nem ukladéw parakrystalicznych, stanowi wyzwanie. Nie
dziwi zatem fakt, ze poczatkowo identyfikowane przez
biologéw periodyczne uklady blonowe okreslane byty w
spos6b inny (np. falujace btony, tubularne inkluzje, kon-
figuracje cystern) niz poprzez ich wtasciwe przypisanie
do grupy blon szesciennych [1]. Przykladem takiej poczat-
kowej niewlasciwej anotacji jest rowniez struktura PLB.
Chociaz obserwacje mikroskopowe PLB prowadzone sa
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od blisko 60 lat [15], to dopiero niedawne badania umoz-
liwity komputerowe modelowanie i rozpoznanie struktu-
ry PLB jako powierzchni typu diamentu, mimo iz od lat
70. XX wieku w literaturze specjalistycznej funkcjonowato
przekonanie, ze PLB posiada symetrie heksagonalng, a nie
sze$ciennag [16].

NANOMORFOLOGIA PLB

Sposréd innych opisanych do tej pory blon szescien-
nych wystepujacych w przyrodzie, PLB posiada unikato-
we wilasciwosci strukturalne, bedac geometrycznie nie-
zbalansowanym ukladem dwucigglym typu diamentu
[16]. Oznacza to, ze dwa rozseparowane blong PLB kanaly
wodne sa nie tylko chemicznie, ale i geometrycznie rézne.
Kanat o wiekszej srednicy pozostaje w kontakcie ze stroma
etioplastu, podczas gdy mniejszy kanat jest bezposrednim
prekursorem obszaru lumen chloroplastowych bfon tyla-
koidéw [8]. Ostatnie badania z wykorzystaniem metody
dopasowania wzoréw (ang. template matching) do mikrofo-
tografii TEM ukladéw PLB modelowych gatunkéw roslin
pozwolily ustali¢ proporcje objetosci kanatéw wodnych
w PLB na 0,22-0,30, a rozmiar jednostki podstawowej na
warto$¢ pozostajaca w przedziale pomiedzy 73,5 a 90,5
nm [16]. Odkrycie to pozostaje zgodne z wczedniejszymi
badaniami z wykorzystaniem malokatowego rozpraszania
rentgenowskiego (SAXS, ang. Small Angle X-ray Scattering),
w ktérym okreslono wielkos$¢ jednostki podstawowej PLB
kukurydzy na 78 nm [17]. Przestrzenne parametry struk-
turalne PLB takie jak stosunek powierzchni do objetosci
czy wielkos¢ kanalow wodnych moga sie rézni¢ w zalez-
nodci od gatunku rosliny, jak réwniez w zaleznosci od wa-
runkéw uprawy takich jak dlugosé etiolacji (wzrostu bez
$wiatta), czy dodatku cukru do pozywki, na ktérej wzrasta
siewka [18]. Parametry te modyfikowaé mozna réwniez
dzigki zmianie skladu biochemicznego tej struktury, co zo-
stalo opisane w dalszej czeéci artykulu. Poza opisang wy-
zej symetria typu diamentu, PLB moze przyjmowac row-
niez inne formy - opisywane jako PLB typu “otwartego”,
cechujace sie¢ mniejszym upakowaniem budujacej je btony.
Tego typu struktury charakteryzuja sie¢ réwniez nizszym
stosunkiem powierzchni do objetosci [19].

Szescienna struktura PLB warunkuje, a jednoczesnie
umozliwia, pelnienie biologicznej funkcji przez ten uklad.
Wysoki stosunek powierzchni do objetosci, charaktery-
styczny dla powierzchni typu TPMS, umozliwia wydaj-
ne magazynowanie sktadnikéw niezbednych do szybkiej
transformacji etioplastu w chloroplast [16]. Podczas etio-
lacji powierzchnia przekroju PLB wzrasta, a natychmiast
po os$wietleniu szedcienna struktura transformuje sie w
nieregularny ukltad przypominajacy gabke. Gabczaste PLB
zmniejsza sie¢ w wyniku przeksztalcania budujacych je
bton w tylakoidy. Zanim caty PLB przeksztalci sie w bto-
ny fotosyntetyczne, oba te uklady koegzystuja i pozostaja
bezposrednio potaczone [20].

Podejrzewa sie réwniez, ze PLB pelni dodatkowa funk-
cje biologiczna w ciemnosci. Ze wzgledu na jego skale, sze-
Scienny uktad PLB moze by¢ traktowany jako zawada ste-
ryczna dla ruchu makromolekut w obrebie wodnych kana-
16w tej struktury, potencjalnie ograniczajac dyfuzje duzych
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czgsteczek [16]. Na przyklad, modyfikacja parametréw
przestrzennych PLB umozliwia regulacje przemieszczania
sie rybosoméw wewnatrz tej struktury. W wiekszosci anali-
zowanych do tej pory struktur PLB rozmiar duzego kanatu
wodnego, wykazujacego cigglos¢ z chloroplastowa stroma,
jest zbyt maty dla swobodnej dyfuzji plastydowych ryboso-
moéw, jednak w grochu, ktérego PLB charakteryzuje niski
stopieri kompresji, zaobserwowano obecno$é rybosoméw w
obrebie duzego kanalu wodnego [21].

Wewnetrzne blony etioplastu tworza ciagly uklad in-
tegrujacy PLB, lamellarne PT i globularne PG, co stanowi
podstawe efektywnej biogenezy chloroplastu. W dalszych
sekcjach przedstawiono najnowsze badania dotyczace skia-
du biochemicznego PLB, determinujacego jego kluczowa
role w tym procesie.

SKEAD BIOCHEMICZNY PLB

Glownym skiadnikiem budulcowym ciata prolamellar-
nego sa lipidy blonowe, przede wszystkim galaktoglicero-
lipidy - monogalaktozylodiacyloglicerol (MGDG) i diga-
laktozylodiacyloglicerol (DGDG) (Tab. 1). Te same lipidy
sa rowniez kluczowymi komponentami blon tylakoidéw w

chloroplastach [6].

MGDG jest dominujacym lipidem w PLB [22], gdzie sta-
nowi okolo polowe wszystkich lipidéw btonowych. Cza-
steczka MGDG sklada sie z polarnej grupy galaktozylowej
oraz hydrofobowej czesci zawierajacej dwa laricuchy kwa-
sow ttuszczowych. MGDG charakteryzuje sie stozkowatym
ksztaltem, ktory sprzyja powstawaniu zakrzywienn w blo-
nach biologicznych, co jest kluczowe dla formowania sie
dwuciaglej struktury PLB. Drugim gléwnym skladnikiem
lipidowym PLB jest DGDG, stanowiacy okoto 30% lipidow
PLB [23]. DGDG przyjmuje ksztalt cylindryczny, typowy
dla lipidéw tworzacych plaskie dwuwarstwy. Wykazano,
ze odpowiedni stosunek MGDG do DGDG jest niezbedny
dla utworzenia i utrzymania wysoce regularnej struktury
PLB [24].

Wsroéd lipidow PLB wystepuja réwniez zwigzki o tadun-
ku ujemnym: sulfochinowozylodiacyloglicerol (SQDG) i
fosfatydyloglicerol (PG), stanowigce po okoto 8% catkowitej
zawartodci lipidéw [23]. Mimo ze ich rola nie zostata do-
tychczas w pelni wyjasniona, ich znaczaca zawartosé suge-
ruje istotng funkcje w PLB. W PLB zidentyfikowano takze
sterole i estry steroli [22] oraz poliprenole [18], jednak ich
rola w formowaniu tej struktury wydaje sie ograniczona.

Tabela 1. Wybrane sktadniki bialkowo-lipidowo-barwnikowe PLB, ich charakterystyka oraz lokalizacja na terenie etioplastu. Dla czesci przedstawionych skladnikow ich

rola w funkcjonowaniu etioplastu nie zostata do tej pory zidentyfikowana.

INEVAYZR AT EVASH

Charakterystyka zwiazku

Lokalizacja Referencje

SKEADNIKI BIALKOWE

Oksydoreduktaza protochlorofilidu Glowny sktadnik biatkowy PLB (~95% proteomu); PLB (dominujaca), [21,26]
zalezna od NADPH (LPOR) tworzy kompleks z NADPH i Pchlide PT !
. Bialka transbfonowe regulujgce architekture bton PLB;

CURTI (Curvature Thylakoid 1) Kluczowe dla struktury PLB izoformy to CURT1A i CURTIC ~ © B [13,31]
Podjednostka kompleksu fotosystemu II (PSII), stabilizuje

CytbS59 (PsbE) struktury blonowe promuje akumulacje lipidéw PLB [26532]
Biatko transblonowe; kompleks

Cyt bof posredniczacy miedzy PSII a PSI PLB [26]

Hef136 Czyr}mlf skladania PSII, 1stot1,1y w poczatkowym PLB [26]
etapie biogenezy chloroplastow

. Kompleks biatkowy uczestniczacy w uwalnianiu
OEC (Oxygen Evolving Complex) elektronéw przez utlenianie H20 PLB [26]
.. Biatko transbtonowe; transfer elektronow

PC (Plastocyjanina) 2 kompleksu Cyt b6f na PSI PLB [26]

Syntaza ATP (CFla, CF1p, Kompleks enzymatyczny; obecne podjednostki CF1 Gléwnie PT, [21,26]

CF1e, CFly, CFO b) a, B, &, y i CF0 b; generuje sile protomotoryczna krawedzie PLB /

Syntaza chlorofilu Katalizuje ostatni etap biosyntezy chlorofilu PLB [26]

; Enzym; utlenia protoporfirynogen IX do protoporfiryny
Oksydaza protoporfirynogenu IX IX, niezbednej do biosyntezy chlorofilu i hemu PLB [2651]
" Katalizuje cyklizacje Mg-protoporfiryny IX -

Cyklaza estru Mg-protoporfiryny IX e PLB [26,51]

PsbS Biatko transblonowe; podjednostka PSII PLB [26]

Ycf4 Bierze udzial w skladaniu kompleksu fotosystemu I (PSI) PLB [26]
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SKEADNIKI LIPIDOWE

Nietworzacy plaskiej dwuwarstwy lipid o

Monogalaktosylodiacyloglicerol (MGDG)

stosunek kwasow ttuszczowych 18:3 (~95%)

Digalaktosylodiacyloglicerol (DGDG)

Sulfochinowozylodiacyloglicerol (SQDG)

Fosfatydyloglicerol (PG)

kwaséw ttuszczowych 16:0 (~40%), 18:3 (~35%)

- A g o . . PLB, PT (wyzsze
stozkowym ksztalcie; ~52% frakgji lipidowej PLB; stezenie w PLB) [22,23]
Lipid tworzacy ptaska dwuwarstwe; ~32% frakeji lipidowej PLB, PT (wyzsze [22,23]
PLB; stosunek kwasoéw ttuszczowych 18:3 (~90%), 16:0 (~10%) stezenie w PT) g
Anionowy lipid; ~8% frakcji lipidowej PLB; stosunek
kwaséw tluszczowych 18:3 (~60%), 16:0 (~35%) PLB, PT 22,23]
Anionowy lipid; ~8% frakgji lipidowej PLB; stosunek PLB. PT [22,23]

PIGMENTY
Prekursor chlorofilu; wystepuje w formie PLB, PT (wolna

Protochlorofilid (Pchlide) S . . forma gléwnie [23,27]
wolnej i zwigzanej w kompleksie z LPOR w PT)
Najliczniejszy karotenoid w PLB (~60% puli karotenoidow

. d ) PLB, PT,

Luteina w blonach etioplastow); pochodna a-karotenu; wplywa na lastoalobule [18]
plynnos¢ bton, wigze sie z biatkami komplekséw antenowych P &
B-p-ksantofil; ~20% puli karotenoidéw w bionach

INeoksantyna etioplastow; rola strukturalna w stabilizacji PLB LS, T [18]

. B-p-ksantofil; ~10% puli karotenoidéw w btonach

Wiolaksantyna etioplastéow; rola strukturalna w stabilizacji PLB PLB, PT (18]
stanowi mniej niz 10% puli karotenoidéw w blonach

B-karoten etioplastéw; wplywa na plynnosc¢ blon, wigze PLB, PT [18]

sie z biatkami rdzeniowymi fotosystemow

Do istotnych skladnikéw strukturalnych PLB naleza
rowniez barwniki charakterystyczne dla blon fotosynte-
tycznych. W etioplastach zidentyfikowano karotenoidy:
luteine (okoto 60% catkowitej puli karotenoidéw), neoksan-
tyne (20%) i wiolaksantyne (10%), przy sladowej zawartosci
karotenow [25]. Najliczniej wystepujacym barwnikiem w
PLB jest jednak protochlorofilid (Pchlide) [26]. Ten prekur-
sor chlorofilu wystepuje w dwoéch formach: jako skladnik
kompleksu Pchlide:LPOR:NADPH lub w formie wolnej
bezposrednio w dwuwarstwie lipidowej PLB. LPOR (zalez-
na od $wiatta oksydoreduktaza Pchlide:NADPH) jest enzy-
mem katalizujacym zalezna od $wiatla redukcje Pchlide do
chlorofilidu (Chlide), bezposredniego prekursora chlorofilu
[7,27].

LPOR stanowi kluczowy element biatkowy PLB, repre-
zentujac az 95% jego proteomu [6]. Enzym ten katalizuje
opisang wyzej synteze Chlide pod wplywem $wiatla i jest
jednym z trzech znanych enzyméw o aktywnosci $wiatto-
zaleznej [28]. Poza funkcja fotokatalityczng, LPOR odgrywa
istotng role w formowaniu struktury PLB. Badania z wy-
korzystaniem kriomikroskopii elektronowej wykazaly, ze
oligomery LPOR ukladaja sie helikalnie, tworzac tubule na
szkielecie lipidowym [21,29], co podkreéla kluczowa role
tego biatka w tworzeniu szesciennej struktury PLB.

W PLB niedawno zidentyfikowano réwniez biatka z

rodziny CURT1 A-D (ang. CURT - Curvature Thylakoid).
Biatka te wystepuja takze w tylakoidach chloroplastéw,

Postepy Biochemii 71 (2) 2025

gdzie uczestniczg w formowaniu gran i zakrzywianiu bion
- szczegblnie CURT1 A [30]. Chociaz wczeéniejsze bada-
nia proteomiczne nie wykazaly obecnosci peptydéw tych
biatek w etioplastach, ich wystepowanie potwierdzono
ostatnio metodg Western blot oraz immunozlotowy in situ
w preparatach do transmisyjnej mikroskopii elektronowej.
Wykazano, ze biatka CURT1 moga regulowaé geometrie i
gestos¢ PLB w zaleznosci od poziomu ich akumulacji [31].

Wsréd bialek PLB zidentyfikowanych w badaniach
proteomicznych (Tab. 1) istotng grupe stanowia bialka za-
angazowane w fotosynteze. Naleza do nich m.in. biatka
kompleksu uwalniajgcego tlen OEC (ang. Oxygen Evolving
Complex) oraz biatko Hcf136, uczestniczace w skladaniu
PSII [26]. Najnowsze badania wykazaty réwniez obecnos¢
biatka PsbE w blonach etioplastu. W btonach fotosyntetycz-
nych PsbE jest skladnikiem cytochromu b559, jednak jego
funkcja w ciemnosci pozostawala niewyjasniona. Bada-
nia na liniach tytoniu nadakumulujacych PsbE wykazaty,
ze biatko to moze regulowaé synteze lipidéw budujacych
blony etioplastu regulujac strukture PLB i PT [32]. W prote-
omie etioplastéw zidentyfikowano takze syntaze chlorofilu,
co podkresla role PLB w przygotowaniu rosliny do szybkie-
go podjecia aktywnosci fotosyntetycznej po ekspozycji na
Swiatlo [26]. Badacze wskazuja réwniez na ochronng role
struktury PLB umozliwiajaca blokowanie proteolizy biatek
magazynowanych na jego terenie [33].

Analizy z wykorzystaniem kriomikroskopii elektrono-
wej pokazaly réznice w skladzie bialkowym miedzy PLB
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a otaczajacymi je PT. Przykladowo, syntaza ATP, enzym
uczestniczacy w koficowym etapie fotosyntetycznego trans-
portu elektronéw, wystepuje wylacznie w PT pozostajacych
w bezposrednim kontakcie z PLB, nie lokalizuje sie nato-
miast w obrebie ukladu szeSciennego [21].

MODYFIKACJE NANOSTRUKTURY PLB
POPRZEZ MODULACJE SKEADU

Mechanizmy samoorganizacji bfon biologicznych sa Sci-
Sle zwiazane z ich skladem, w tym z ksztaltem i tadunkiem
czasteczek budulcowych oraz wiasciwosciami wodnego
srodowiska otaczajacego btone [34]. PLB jako przyklad naj-
bardziej ztozonego strukturalnie ukladu blonowego wyste-
pujacego w naturze (bony szescienne), wcigz pozostaje sta-
bo poznane zaréwno na poziomie ultrastrukturalnym, jak i
molekularnym.

Pierwszy model ksztaltowania si¢ nanomorfologii PLB
podczas rozwoju etioplastu, zaproponowany przez Weiera
i Browna (1970) [35], zakladal bezposrednia transformacje
porowatych PT w strukture parakrystaliczng. Bradbeer i
wsp. [36] rozwineli te koncepcje, wskazujac na dodatkowa
role fuzji pecherzykéw wystepujacych w proplastydach.
Nalezy jednak podkresli¢, Zze oba modele opieraly si¢ na
badaniach dojrzatych PLB, nie odzwierciedlajac rzeczywi-
stego procesu formowania tej struktury. Z molekularnego
punktu widzenia, wigkszoé¢ obecnej wiedzy o kluczowych
czgsteczkach uczestniczacych w samoorganizacji PLB po-
chodzi z badain nad mutantami roslin, jednak podobnie
jak w przypadku badania éciezek strukturalnych analizy te
skupiaja sie na juz uformowanych strukturach wykazuja-
cych zaburzenia w sktadzie PLB.

Struktura PLB moze ulega¢ zmianom w zaleznosci od
skladu lipidowo-biatkowo-barwnikowego. Wykazano, ze
manipulacje gtéwnymi skladnikami klas lipidéw, takimi
jak stosunek MGDG do DGDG, moga prowadzi¢ do zmia-
ny geometrii PLB, w tym do formowania blon o réznych
topologiach. Przeprowadzono badania formowania sie faz
szeSciennych w mieszaninach lipidoéw in vitro i zaobserwo-
wano tworzenie sie takich ukladéw w przypadku, gdy sto-
sunek MGDG/DGDG wynio6st 1.2:1 lub 2:1 [37]. Zbadano
réwniez wplyw poszczegdlnych zwigzkéw na organizacje
blon w PLB, jednak ze wzgledu na kluczowa role lipidéw
w komoérkach, mutanty knockout MGDG nie wyksztalcaly
lidcieni, a co za tym idzie PLB [38]. W przypadku mutan-
tow amiR-MGD1, posiadajacych obnizong o 36% zawartos¢
MGDG w stosunku do typu dzikiego, zaobserwowano istot-
nie znieksztalcong strukture PLB z licznymi zakléceniami w
krystalicznosci sieci. Wnioskowano, ze spowodowane byto
to zmniejszona akumulacja Pchlide i zakt6cona oligome-
ryzacja kompleksu Pchlide:LPOR:NADPH, wskazujac na
istotng role MGDG w stabilizowaniu Pchlide w kompleksie
[39]. W przypadku mutantéw dgdl o zmniejszonej zawar-
tosci DGDG réwniez zaobserwowano zaklécenia w struk-
turze PLB, ponadto wykazano skrécenie dlugosci PT lub w
niektérych przypadkach zupetny ich brak [40].

Rola karotenoidéw zlokalizowanych bezposrednio w

dwuwarstwie lipidowej jest istotna dla formowania stabil-
nej struktury PLB. Przyktadowo mutanty ccr2, nadakumu-
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lujace poli-cis-karotenoidy przy zachowaniu normalnego
poziomu Pchlide, okazaly sie calkowicie niezdolne do wy-
twarzania PLB [41]. W przypadku innych mutantéw karo-
tenoidowych - abal-6, o podwyzszonej zawartosci luteiny
i braku neoksantyny oraz wiolaksantyny, zaobserwowano
zwigkszenie rozmiaru jednostki budulcowej PLB i lokalne
zakldcenia jego krystalicznej struktury (Ryc. 1) [25].

Zmiany w akumulagji biatek, takich jak LPOR i CURT1,
réwniez maja wplyw na organizacje bton, co moze skutko-
waé zmiang struktury PLB (Ryc. 1), a co za tym idzie jego
funkcji w procesach prowadzacych do tworzenia blon ty-
lakoidowych. W mutantach wykazujacych nadekspresje
dwoch gléwnych izoform LPOR A i B zaobserwowano
wieksza powierzchnie przekrojow PLB [42]. W przypadku
mutantéw knockout tych samych dwéch izoform LPOR ob-
serwowane PLB wykazywato mniejsza powierzchnie prze-
kroju [7]. Co ciekawe, u etiolowanych cyjanobakterii, ktére
natywnie nie akumuluja bialek LPOR i nie tworzg PLB, za-
obserwowano tworzenie sie periodycznych struktur podob-
nych do PLB w liniach wykazujacych nadekspresje LPOR
[43]. Wazne w formowaniu sie struktury PLB okazaty sie
tez biatka CURT1. W mutantach nadakumulujacych biatko
CURT1A zaobserwowano zwiekszone Scie$nienie bton PLB,
natomiast w mutantach curtlabed, nieprodukujacych biatek
z rodziny CURT1, odnotowano zwiekszenie jednostki pod-
stawowej PLB i pdZniejsze opdZnienie w procesie ontogene-
zy chloroplastu [31].

Opisane badania prowadzone byly z wykorzystaniem
ro$lin o zmienionej zawartoéci wskazanych skladnikow,
a wiec wnioskowanie o strukturalnej roli poszczegélnych
elementéw budulcowych PLB na podstawie przytoczonych
eksperymentéw ma charakter posredni. Jedynie badania
z uzyciem kriotomografii elektronowej przeprowadzone
przez Floris i Kiithlbrandt [21] i Nguyen i wsp. [29] dostar-
czaja bezposredniego dowodu na znaczenie strukturalne
komponentéw PLB, szczegélnie kompleksu Pchlide:L-
POR:NADPH. Metoda ta nie jest jednak odpowiednia do
badani niewielkich czasteczek, takich jak konkretne klasy
lipidéw, czasteczki amfifilowe czy male biatka, np. te z ro-
dziny CURT1. Dlatego standardem w analizach relacji mie-
dzy strukturag a sktadem parakrystalicznego PLB pozostaja
badania na mutantach, Iaczace analizy ultrastrukturalne z
poziomem molekularnym.

Alternatywne podejécie wykorzystuje rosliny poddawane
réznym stresom abiotycznym. Zmienne warunki srodowisko-
we silnie wptywaja na sklad blon biologicznych, co prowadzi
do zmian w ich strukturze i funkcji. W przypadku etiolowa-
nych siewek wrazliwego na niska temperature ogérka, pod-
danych dziataniu stresu chlodu w ciemnosci, zaobserwowa-
no spadek stosunku MGDG/DGDG oraz wzrost zawartosci
luteiny, skutkujace usztywnieniem blon PLB. Zmiany te po-
wodowaly przeksztalcenie typowej szesciennej struktury PLB
w strukture otwarta, charakteryzujaca sie mniejszym upako-
waniem oraz zmniejszeniem lokalnej krzywizny blon [44]. W
badaniach nad sosna wejmutka wykazano, ze niska tempera-
tura sprzyja trwatej obecnosci PLB w siewkach rosnacych przy
standardowym fotoperiodzie (16 h $wiatta/8 h ciemnosci). W
takich warunkach obserwowano obecnos¢ etio-chloroplastow
z wyraznym PLB oraz zaburzonymi strukturalnie stosami
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Rycina 1. Modyfikacje nanomorfologii PLB u mutantéw wybranych sktadnikéw strukturalnych. Srodkowy panel przedstawia ultrastrukture etioplastu Arabidopsis thaliana
typu dzikiego (wild type) z widocznym cialem prolamellarnym (PLB) otoczonym protylakoidami oraz dopasowana schematyczng struktura PLB. Heksagony symbolizuja
uklad jednostek podstawowych sieci PLB. Srodek heksagonu symbolizuje duzy kanal wodny, natomiast punkty styku jego krawedzi z sasiednimi heksagonami odpo-
wiadaja malym kanalom wodnym. Budowe jednostki podstawowej sieci przedstawiono szczegélowo na modelu 3D, gdzie kolorem niebieskim oznaczono duzy kanat
wodny, a kolorem rézowym - maty kanat wodny. Gérny panel ilustruje przyklady struktury PLB w mutantach nadakumulujacych wybrane biatka lub barwniki. Od lewej:
mutant nadakumulujacy biatko LPOR (PA0-3) charakteryzujacy sie wieksza powierzchnia PLB, mutant nadakumulujacy protochlorofilid (pifl) o zbalansowanej wielkosci
kanaléw wodnych oraz mutant nadakumulujacy biatko CURT1A (0eCURTIA) o zmniejszonej jednostce podstawowej sieci PLB. Dolny panel przedstawia strukture PLB
mutantéw pozbawionych wybranych bialek lub barwnikéw. Od lewej: mutant pozbawiony bialtka LPORA (cop1-18), u ktérego nie dochodzi do wyksztalcenia PLB,
mutant pozbawiony neo- i wiolaksantyny (abal-6), wykazujacy lokalne zaklécenia krystalicznej struktury PLB oraz mutant pozbawiony bialka CURT1A (curtla) charak-
teryzujacy sie zwiekszong jednostka podstawowa sieci i fragmentacjg PLB. Kolorem fioletowym oznaczono strukture bialek, natomiast kolorem zottym oznaczono wzory
barwnikow. Intensywnos¢ niebieskiego gradientu (po prawej stronie) prezentuje zawartos¢ przedstawionych na schemacie skladnikéw.

gran w obrebie tego samego plastydu [45]. Stwierdzono réw-
niez, Zze susza lub niedobér wody moga wplywac na rozwdj
etioloplastéw w ciemnosci. W etioloplastach papryki jalapeno
poddanych stresowi wodnemu obserwowano catkowite zaha-
mowanie powstawania PLB i rozdete blony PT [46].

Zbadano takze wplyw stresu wywolanego herbicydami
fotodynamicznymi, takimi jak 1,10-fenantrolina (Phe) czy
2,2’ -bipirydyl (2,2’), na rozwijajace sie plastydy rzezuchy
i grochu [47,48]. Te chelatory zelaza w ciemnosci wywo-
tuja akumulacje prekursoréw tetrapiroli w szlaku syntezy
chlorofilu. Co istotne, zmiany w sktadzie blon wynikajace
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z traktowania Phe lub 2,2" w ciemnosciach nie wptywaty na
strukture PLB ani jej dalsze, prawidlowe przeksztalcenie w
Swietle. Jednak nastepujace po tym naswietlanie prowadzi-
to do uszkodzen fotodynamicznych aparatu fotosyntetycz-
nego, hamowalo tworzenie gran i zmniejszalo akumulacje
chlorofilu [47,48]. Przedstawione przyklady wskazuja, ze
badania nad wplywem czynnikéw stresowych na rozwoj
etioplastow oraz ich przemiane w etio-chloroplasty maja
istotne znaczenie dla zrozumienia przebiegu rozwoju roslin
w zmieniajgcych si¢ warunkach srodowiskowych, nie sta-
nowia jednak najefektywniejszej metody do analizy proce-
sow samoorganizacji PLB.

123



ZASTOSOWANIE INSPIROWANYCH
NATURALNYMI FAZ SZESCIENNYCH W
INZYNIERII NANOMATERIALOWE]

Cenne wlasciwosci samoorganizujacych sie ukladow
amfifilowych, do ktérych naleza blony biologiczne, znaj-
duja liczne zastosowania w nowoczesnych technologiach.
Syntetyczne fazy lipidowe wykorzystano miedzy innymi
w badaniach struktury biatek metoda krystalografii rentge-
nowskiej. Na lipidowym rusztowaniu mozliwa jest meso-
krystalizacja niektérych bialek btonowych, co pozwala na
analize ich struktury z wykorzystaniem promieni rentge-
nowskich. Dzieki tej metodzie po raz pierwszy rozwigzano
strukture bakteriorodopsyny [49]. Fazy lipidowe mogga stu-
zy¢ réwniez jako platforma dla bialek, peptydéw i kwasow
nukleinowych - zostaly na przyklad skutecznie wykorzy-
stane jako nosnik dla siRNA w wyciszaniu ekspresji genow.
Ponadto bardziej zlozone parakrystaliczne fazy lipidowe
moga zwiekszac rozdzielczo$¢ obrazowania metoda rezo-
nansu magnetycznego - MRI [49].

Tak zlozony uklad btonowy jak PLB rodzi pytanie o po-
tencjal jego wykorzystania w nanoinzynierii. Szczegélna
zaleta ukladéw pochodzenia biologicznego jest ich skala
(od okoto 80 nm dla PLB do ponad 500 nm dla struktur opi-
sywanych w chloroplastach zielenic z rodzaju Zygnema),
znacznie przewyzszajaca skale typowo otrzymywanych
struktur syntetycznych (okoto 10 nm) [16]. Dodatkowa za-
leta jest wysoka biokompatybilnoé¢ uktadéw bazujacych na
skladnikach pochodzenia naturalnego, w tym skiadnikach
roélinnych bton wystepujacych w tkankach stanowigcych
glowne Zrédio zywnosci dla ludzi. Jednym z proponowa-
nych zastosowan otrzymywanych in vitro struktur bazu-
jacych na skladnikach pochodzenia naturalnego jest ich
wykorzystanie jako platform dla dostarczania lekéw lub
innych substancji, w tym aromatéw [5]. Stosunkowo duza
skala umozliwiataby sieciowanie i powolne uwalnianie czg-
steczek o duzych rozmiarach. W przypadku platform opar-
tych na PLB potencjalng zaletqa mogtaby by¢ ich zdolnosé do
fototransformacji, co pozwalaloby na lepsza kontrole uwal-
niania sktadnikéw w zadanej lokalizacji poprzez mozliwos¢
szybkiego przejscia z ciasnej struktury szeéciennej PLB w
luzny uktad gabczasty.

Wdrozenie takiego rozwigzania wymagaloby otrzyma-
nia in vitro biomimetycznych PLB bazujacych na minimalnej
liczbie naturalnych skladnikéw. O ile w przypadku innych
znanych blon szedciennych wystepujacych w naturze takie
proby nie byly dotychczas opisywane, o tyle w przypadku
PLB przeprowadzono pierwsze udane eksperymenty, ktére
doprowadzily do otrzymania fazy gabczastej bazujacej na
ograniczonej liczbie sktadnikéw pochodzenia roslinnego
[50]. Wraz z gwattownym rozwojem biologii syntetycznej
i interdyscyplinarnym zainteresowaniem komoérkowymi
blonami szesciennymi i syntetycznymi fazami liotropowy-
mi, badacze sg blizej niz kiedykolwiek otrzymania biomi-
metycznych faz szeéciennych, a PLB jest obecnie najwaz-
niejszym kandydatem do inspiracji takich préb.
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PLB to unikatowa struktura wystepujaca w roslinnych
plastydach. Tworzy ona dwuciaglty uktad zbudowany na
planie TPMS typu diamentu, charakteryzujacy sie duzym
stosunkiem powierzchni do objetosci, powtarzalnoscia jed-
nostki podstawowej oraz obecnoscia niezaleznych kanatéw
wodnych. PLB skfada sie z lipidéw, biatek oraz barwnikéw,
ktére umozliwiaja samoorganizacje tej ztozonej struktury.

Dotychczas wigkszoé¢ badan nad organizacja PLB prze-
prowadzano na mutantach wykazujacych zaburzenia w
skladzie poszczegélnych komponentéw, co skutkowato
zmianami parametréw strukturalnych PLB - od calkowi-
tej wielkosci struktury po rozmiar jednostki podstawowej.
Unikatowe cechy PLB, takie jak wytrzymalos¢ mechaniczna
czy biokompatybilnos¢, budza rosnace zainteresowanie w
inzynierii nowych nanomaterialéw.

Istotnym wyzwaniem pozostaje zdefiniowanie biologicz-
nej roli PLB. Obecnie jest ona przypisywana przede wszyst-
kim magazynowaniu substancji zapasowych dla rozwija-
jacych sie p6zniej blon tylakoidéw. Dalsze badania moga
jednak przynies¢ nowe odkrycia, poglebiajace nie tylko
zrozumienie procesu biogenezy chloroplastéw, ale réwniez
potencjalnej funkgji struktury PLB w ciemnosci.
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ABSTRACT

The prolamellar body (PLB) is a complex membrane structure found in plant etioplasts that exhibits a diamond-type cubic symmetry. The
PLB features a unique architecture based on two independent aqueous channels of distinct geometries: the larger one remains in contact
with the plastid stroma, while the smaller one serves as a precursor to the thylakoid lumen. This structure is formed through a precisely
organized arrangement of lipids (mainly MGDG and DGDG), proteins (primarily LPOR), and pigments (including protochlorophyllide and
carotenoids). Studies involving mutants with altered biochemical compositions, and analyses of stress factors affecting PLB organization,
have clarified the roles of individual components in its formation and stabilization. The PLB’s unique features —such as its large scale (unit
cell size of approximately 80 nm), phototransformation capability, and biocompatibility, make it a compelling model for new biomaterials,
particularly in controlled-release systems. Recent advances in creating biomimetic structures inspired by the PLB have opened new avenues
in nanomaterials engineering.

126 https:/ / postepybiochemii.ptbioch.edu.pl/



