Cellebiologi hos planter

Cellene er byggesteinane i alt liv. 10 – 100 (m diameter

Viktige kjenneteikn på planteceller er

· cellevegg

· vakuole

· plastider

(1) Prokaryot celle – primitivt stadium (bakterier og sopphyfer)

· manglar kjerne, mitokondrier og kloroplast. Bakterier har cellevegg av 

      peptidoglucan, sopphyfer har kitin.

(2) Eukaryot celle – høgre stadium planter, algar, sopp og dyr.

· Kjerne og mitokondrier. 

· Planteceller har cellevegg av cellulose og kloroplastar

· dyreceller manglar cellevegg

Celledeling

(1)  Interfase   30 – 200 timar

(2)  Mitose (celledeling utan reduksjon)  2 – 3 timar

· profase (kromosoma blir synlege, kjernen forsvinn)

· metafase (spindelen dannast)

· anafase (polarisering)

· telofase (ny celleplate dannast etter deling)

(3)  Meiose (celledeling seksuelt med reduksjon)

· overkrysning og rekombinasjon  14 dagar – månader     Kromosoma ordnast i par (homologe) – eit frå morplanten og eitt frå farplanten

· deretter vanleg celledeling utan DNA-duplisering.

· Kjønnscellene smeltar saman til ein zygote.

Oppbygginga av planteceller

Table 1-2 (prokaryot) og Table 1-3 (eukaryot celle)

Protoplasma = det levande innhaldet i cellene

Protoplast = nettverket av protoplasma

· organellar

· vakuole omgitt av tonoplast-membranen

· cytoplasma (plasmalemma, endoplasmatisk reticulum ER, kjernemembran, Golgiapparat, plastider, mitokondrier, ribosom, microbodies, cytoskjelett og nucleus)

Apoplast = cellevegg + intercellularrom = døde (passive) celledeler

     Intercellularrom kan ha høg CO2 og er viktig for fotosyntesen

Membranar

Membranane i cytoplasmaet er bygd opp av to lag fosfolipid (10 nm) med den hydrofile sida ut i vannfasen (cytosolen) og den lipofile (hydrofobe) sida inn i membranen. I plastidene er membranane bygd opp av glycolipid (galactosederivat).

To grupper membranprotein:

· perifere (bundne til overflata med hydrogenbindingar)

· integrerte (del av sjølve membranen) – ofte glycoprotein.

Cytoplasmaet i naboceller er bunde saman gjennom 50 nm porer i celleveggen (plasmodesmata) til ein ”symplast” . Plasmodesmene dannast ved celledelinga

av spindelen, saman med ER.

Membranane i planter er 50% lipid og 35-40% protein.

Endoplasmatisk reticulum (ER)

ER = eit nettverk av rør (”tubuler”), plater (”cisterner”) og blærer (”vesikler”)  

bunde saman med kjernemembranen.

Cisternene har ribisom (RNA) festa til overflata og er engasjert i proteinsyntese (”signalpeptider”). Glatt ER med tubuler er engasjert i transport av sukker eller lipid (=feitt) i cellene, og i syntese av slike. Planter lagar mindre lipid enn dyr, og har difor mindre glatt ER og mindre tubuler.

Golgiapparatet

Kallast også ”dictyosom” og er stablar med membranplater (cisterner) der kvar stabel inneheld 4-6 plater med 10 nm avstand. Til kvar plate er det festa ein vesikkel. Stabelen har ei cis-side (vekstside) og ei trans-side (avskallingsside).

Det finst to typar vesiklar:

(1) glatte sekretoriske vesiklar – fraktar cellemateriale mellom ulike deler av cella, og lastar det inn i plasmamembranane (e.g. karbohydrat, glycoprotein, slim og celleveggmateriale) frå trans-sida.

(2) tildekka (”coated”) sekretoriske vesiklar – er dekka med clathrin (protein) og deltar i transporten av lagringsprotein inn i vakuolen (e.g. i frø).

Planter har mindre sekresjon enn dyr og dermed  færre dictyosom.

Hos planter er heller ikkje Golgi-stablane samanbundne, som hos dyr.

Cellekjernen (nucleus)

Kjernen kan oppta opp til 75% av volumet i meristematiske celler. Den er omgitt av ein dobbel kjernemembran 7.5 nm med 10-40 nm  ”perikjernerom”. Kvar

kjernemembran har opp til 10 000 kjerneporer (70 nm) fylt med histoprotein.

Kromatin = DNA (arvestoff) pakka inn i basiske protein (histon) i ein dobbelhelix som er tvinna to gonger rundt åtte kuler med histoprotein (=nucleosom).

Nucleolus = mørkt parti med RNA-syntese (ribosom) som er mest synleg ved celledeling. Dei har 80S ribosom med ein subunit, som fraktar gener gjennom porane ut i cytoplasmaet, til 70S ribosom.

Ribosoma i cytoplasmaet er bundne til mRNA (”messenger RNA”) og utfører proteinsyntese i mitokondrier og kloroplaster. 

Transkripsjon mRNA + DNA = protein.  Kodeprinsipp med komplementært nucleotid-aminosyresekvens i grupper på tre og tre (triplett) til eit polyribosom.

Det finst to typar:

(1) frie polyribosom

(2) membranbundne polyribosom til transport eller eksport/import av protein – har ofte signalpeptid (sml. Golgiapparat)

Nucleovacuolar = lysare parti i nucleus.

Mitokondrier

er saman med plastidane restar etter prokaryote organismar, men kan no berre leva i celler. Dei har bevart evna til sjølreplikasjon (autonomi), og har til oppgåve å frigjera kjemisk energi til bruk i metabolismen.

Mitokondriane har ein indre bukta membran (”cristae”) med elektrontransport, den omgir ein matrix som inneheld alle TCA-enzyma så nær som succinat-DH.

Mellomrommet er lagerplass for H+
Mitokondriane inneheld DNA og 70S ribosom. Det kan vera 200 mitokondrier i kvar celle, mest i lukke- og følgeceller (overføringsceller) i floemet. Dei er rike på fosfolipid (27%).

Plastider

fins berre i planter, utvikla frå cyanobakterier. Dei er  omgitt av ein dobbel membran.

(1) Leucoplastar lagrar stivelse (amyloplastar = ”stivelseskorn”) eller feitt (elaiosoplastar). Dei er omgitt av ei hinne (”hilum”). Stivelseskorna har lagdeling, feittkorna har spesielle protein (oleosin).  

(2) Kromoplastar inneheld gule og raude fargestoff (flavin, karotin og anthocyanin).

(3) Kloroplastar er spesielt utvikla for å utføra fotosyntese. 3 x 5 nm. Kan ha  20-50 kloroplastar pr. celle, dvs. 500 000 pr. blad. Dei er sjølreplikerande, inneheld DNA utan histon, 70S ribosom, stivelseskorn, plastoglobuli og protein (mest RUBISCO = RuDPase) som flyt rundt i stroma.

Kloroplastar > kromoplastar ved modning (tomat)

Leucoplastar > kloroplastar ved lys (potet)

Proplastider > plastider

Microbodies 

(1) Peroxysom er knytt til fotorespirasjonen i blad, kan også oksydera peroksyd H2O2
(2) Glyoxysom deltar i feittmobiliseringa og glyoksylatsyklusen.

Cytoskjelett (tubulin, aktin og myosin)

Desse har som oppgåve å styra veksten av cellulose-mikrofibrillar i celleveggen, organisera cytoplasmaet og transportera cellestruktur (vesiklar, kromosom og plastider). Tre hovudtypar:

(1) mikrotubuli er oppbygd av tubulin

(2) Mikrofilament er oppbygd av aktin og myosin

(3) Intermediære filament

Mikrotubuli er trådforma hole proteinrør (15-25 nm) oppbygd av 11-13 små rør av tubulinkuler i sylinderform. MW for tubulinproteinet er 110 000, proteinet har ei dimer form (polart) og veks i ein ende og skallar av i den andre. Vekst fremmast av Mg++, avskalling av Ca++ og veksthemmarar som colchisin.

Funksjonen til mikrotubuli er å styra følgjande funksjonar:

· kromosoma under celledeling

· organeller

· retningen av cellulosefibrillane i veksten i celleveggen

· flagellar-rørsle

Hos dyr oppstår mikrotubuli i MTOC (= microtubuli organizing centers),

Hos planter under elledelinga i fragmoplasten.

Mikrofilament

Dette er solide trådar 5-7 nm i tilknytning til mikrotubuli. Det mest vanlege er aktinfilament (globulært G-aktin og fibrøst F-aktin). G-aktin har bindingssites for ATP (= adenosintrifosfat). To G-aktinhelixar utgjer F-aktin.

Funksjonen er å binda og transportera protein ved amøboid cytoplasmisk ”strøyming” (movement). Kan visast med antiaktin i fluorescensmikroskop.

Mikrotubuli og –filament fangar opp og styrer vesiklane til celleveggen og bestemmer celledelingsplanet, der mikrotubuli samlast i eit preprofaseband forut for celleplate-danninga og spindelen.  Myosin er motorprotein som kan hydrolysera ATP og skapa rørsle ved at ATP-energien får myosinproteina til å rotera langs mikrofilamenta frå – til + enden.

Mikrotubuli-vesikkelkomplekset styrer truleg veksten av mikrofibrillar i celleveggen ved å danna små (20 nm) rosettar i plasmalemma, som passar inn rundt små kuler (globuli) av mikrotubuli units, som mikrofibrillane blir danna frå. Desse rosettane beveger seg i rett linje bortover den indre overflata av membranen, og styrer såleis retningen av mikrofibrillane, og dermed av veksten, som skjer i rett vinkel på mikrofibrillane.

Vakuolen

er spesiell for planteceller. Den er viktig for turgortrykket utover mot celleveggen (5-15 atmosfærer) ved at dei konsentrera opp osmotisk aktive stoff (bildekk har 2 atmosfærer). Dei utgjer opptil 90% av volumet i eldre celler, og er omgitt av ein semipermeabel membran, tonoplasten. Dei samlar opp hydrogenjonar (H+) til pH=5.0 medan cytoplasmaet har pH=7.5. Vakuolane inneheld vatnløyselege pigment og sure enzym, samt avfallsstoff og uorganiske krystallar (druser) av Ca-oxalat, silisium og Ca-karbonat og –sulfat.

Vakuolen inneheld lyosom som ”fordøyar” andre celledeler, e.g. ved hydrolyse av ester- og glykosidbindingar. Som regel er det sure hydrolaser

(glycoprotein)

Vakuolen er også lagringsstad for malat ved CAM-metabolisme. Tonoplasten inneheld protonpumpa som styrer den aktive transporten inn og ut av cytoplasmaet av osmotisk aktive stoff, derav den låge pH. Protonpumpa er driven av ATP eller sur fosfatase.  H+ transporterast inn i vakuolen og malationar ut. Aktivt opptak skjer mellom leppecellene (”guard cells”) og mesofyllcellene i spalteopningsmekanismen, og ved aktivt opptak i røter gjennom endodermis (sjå under spesialiserte celletypar).

Celleveggen

består av primærvegg, sekundærvegg og midtlamelle.  

Primærveggen er samansett av 20-30% cellulose, 15-25% hemicellulose, 

10-20% pektin og 3-10% protein. Dei uorganiserte cellulose-mikrofibrillane blir danna av  UDP-glucose > cellulose ved innverknad av cellulose-synthetase.

Hydrogenbindingar held cellulosekjedene saman (500 000 pr.makrofibrill). 

Laga av mikrofibrillar er plastiske og kan auka arealet opp til 20 gonger ved apposisjon. Men i lengderetningen har mikrofibrillane stor styrke.

Ved celledelinga blir det danna pektin i midtplata, som blir til midtlamellen. 

Pektinet er oppbygd av lange kjeder med Ca++-(1.4-polygalakturonsyre.

Mikrofibrillane ligg i ein matrix av hemicellulose, som lett blir hydratisert til

xylan og galaktan. Hemicellulosen blir syntetisert i Golgiapparatet og transportert i vesiklar ut i celleveggen.

Proteinet i celleveggen (extensin og lectin) består ofte av OH-prolinrike glycoprotein (HPRG) som kallast ekstensin. Dei kan binda seg til arabinose.

Arabinogalaktanprotein med D-bindingar til ulike aminosyrer er sterkt svellande og hydrofile. Serin + tyrosin dannar sterk binding. Proteina kan også vera glycinrike (GRP) eller prolinrike (PRP). Prolin blir danna under tørkestress. 

Sekundærveggen oppstår etter vekstfasen, og i styrkevev blir det danna lignin.

Veggen er samansett av 41-45% cellulose, 30% hemicellulose og 22-28% lignin.

Den er oppbygd av organiserte mikrifibrillar.

Ligninet er oppbygd av fenylpropanoider, som igjen er danna av fenylalanin.

Ved peroksydasjon blir det danna fenoksyradikalar som reagerer og dannar 

lignin. Fenolane kan vera

· coniferol (gymnospermer)

· sinapol (angiospermer) eller

· coumarol

Transport. Gjennom porer i celleveggen – også den sekundære – går det 40 nm rør (plasmodesmer) som bind saman cytoplasmaet i naboceller. Plasmodesmene utgjer 1% av arealet i celleveggen. I tillegg er det tilnærma fri diffusjon gjennom celleveggen, slik at molekyl med diameter opp til 7 nm kan vandra fritt. Dette omfattar vatn (0.2 nm), sucrose (1.5 nm), K+-jonar (0.35 nm) og dei fleste protein, så nær som makromolekyl (MW>50 000). Men det er membranen (plasmalemma) som utgjer viktigaste hindringa. Den er semipermeabel, slik at det oppstår osmotisk trykk inne i cytoplasmaet utover mot celleveggen (turgor). Dette er forskjellig frå dyr. Resten av planten (vedkar, trakeider) er hypotonisk (= har undertrykk). 

Spalteopningsmekanismen (”stomatal movement”)

På grunn av dei låge CO2-konsentrasjonane i atmosfæren (350 ppm) treng plantene spalteopningsmekanismen for å finna eit kompromiss mellom CO2-opptak og uttørking ved transpirasjon. Dette oppnår dei ved å regulera den osmotiske balansen og tørkestresset i leppecellene (”guard cells”) som omgir spalteopningane (stomata).

Normalt vil stomata opna seg når den interne CO2-konsentrasjonen er låg, dvs. når fotosyntesen er høg, og lukka seg igjen når fotosyntesen er høg, eller i periodar med tørkestress (”middagsdepresjonen”). Dette medfører at stomata

lukkar seg om natta og held seg opne seg om dagen så lenge tørkestresset ikkje er for høgt. Det er to ulike mekanismar bak dette, e.g.

(a) ”Proton-pumpe”-mekanismen er ein reint osmotisk mekanisme. Den blir styrt av den interne CO2-konsentrasjonen i intercellularrommet (Ci) gjennom ei jonepumpe som omfattar transport av kalium (K+) og malatjonar gjennom membranane mellom leppecellene og nabocellene. Malatjonane er eit produkt av fotosyntesen i dei klorofyllrike leppecellene (sjå figur)

(b) Tørkestress fører til danning av abscisinsyre (ABA) i røtene, som blir transportert til mesofyllcellene (”nabocellene”) som ligg kring leppecellene. Der påverkar ABA konsentrasjonen av Ca++-jonar i cellene gjennom balansen Ca++ + M <> CaM (Ca-calmodulinprotein). Ca hemmar opningsmekanismen ved å stenga porer i celleveggen, mens CaM motverkar dette.

ABA fungerer generelt som ein vekstregulator ved å redusera bladveksten og stimulera rotveksten i periodar med tørkestress. 

”Kranz-anatomi” hos C4-planter gjer det mogeleg å fanga opp CO2 frå fotorespirasjonen i mesofyllcellene og utnytta det i fotosyntesen i karslirecellene (”bundle sheath cells”) der det CO2-fikserande enzymet ribulosedifosfat karboksylase (RUBISCO) og det meste av stivelsen fins, mens mesofyllcellene er rike på PEP-karboksylase og enzym som er knytt til fotorespirasjonen i peroksysoma (sml. figur). På denne måten kan C4-planter utføra fotosyntese i tørkesituasjonar med reduserte spalteopningar i større grad enn C3-planter utan karslireceller. 

I tillegg har vi CAM (=carboxylic acid metabolism) planter – også kalla sukkulentar – som tar opp CO2 gjennom opne spalteopningar om natta og lagrar det som organiske syrer i vakuolen. Om dagen skjer så fotosyntesen i kloroplastane med lukka spalteopningar, ved at organiske syrer – mest eplesyre (malic acid) – blir oksydert til CO2 og vatn.

Vekstregulering og aktivt opptak

Som eit resultat av at CO2/O2-forholdet minkar med aukande temperatur og at aktiviteten av det CO2 - fikserande enzymet (RUBISCO) avheng av dette forholdet, vil fotosyntesen vera minimumsfaktor for veksten ved høge temperaturar og respirasjonen ved låge. Dette ser vi lett ved å samanlikna dagleg vekst i blad som funksjon av temperaturen med temperaturkurvene for fotosyntese og respirasjon. 

Karbohydrat som dannast i fotosyntesen blir frigjort ved mørkerespirasjonen og brukt til vekst i biomasse, vedlikehald av celler, og for aktiv transport av nitrat- og fosfatjonar i røtene:

R = rm + cg x RGR + ct x TR        der

rm = vedlikehaldsrespirasjonen

RGR = relativ vekst (mg g-1)

TR = transportrespirasjon

Minimumsfaktoren for veksten ved låg temperatur er mest truleg det aktive opptaket (TR) av nitrat (og fosfat) i røtene, ein prosess som er sterkt avhengig av 

ATP-energi frå respirasjonen. Prosessen er vidare sterkt avhengig av tilgangen av nitrogen i jorda, som igjen er avhengig av kor fort nedbrytinga av organisk materiale skjer. Dette er og sterkt temperaturavhengig (sml. figur). I ein slik situasjon fungerer mycorrhiza-sopp (symbiotiske sopp i jorda) som eit utvida rotsystem, som fangar opp fosfor og nitrogen til plantene i byte med karbohydrat. 

Plantene kan regulera veksten i topp (blad) og rot etter jordtemperaturen, og dermed til ein viss grad C/N balansen, og motverka underskotet på nitrogen ved låge temperaturar og karbohydrat ved høge temperaturar (sml. figur).

Det aktive opptaket av nitrat- og fosfatjonar i røtene – mot ein konsentrasjonsgradient – skjer i cellene i endodermis (sml. figur), ved at ei 

ATP- driven protonpumpe i cellemembranen transporterer H+-jonar ut av cytosolen i byte med H+ og NO3- jonar. Dei kan og føra med seg sucrose-jonar.

