Univerzita Karlova

Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Molekularni biologie a biochemie organismt

Karolina Duchonova

Membranové extenze organel rostlinnych bunék

Membrane extensions of plant cell organelles

Bakalatska prace

Skolitel: RNDr. Katetina Schwarzerova, Ph.D.

Praha, 2025



Podékovani

Rada bych pod¢kovala RNDr. Katefin¢ Schwarzerové, PhD. za vedeni prace, odborné rady,
pomoc, a mily a vstticny pfistup. Dale d€kuji rodiné, pratelim a pfiteli za trpélivost a podporu
pii psani prace. V neposledni fad¢ dékuji svému playlistu starého ¢eskoslovenského popu, ktery

mi dé€lal spolecnost pii probdélych nocich.

Prohlaseni

ProhlaSuji, Ze jsem bakalafskou praci zpracovala samostatné a ze jsem uvedla vSechny
pouzité informac¢ni zdroje a literaturu. Tato prace ani jeji podstatnd ¢ast nebyla piedloZena k

ziskani jiného nebo stejného akademického titulu.

V Praze, dne 30.4.2025

Karolina Duchonova



Abstrakt

Membranové extenze organel jsou tubularni vybézky vystupujici z hlavniho téla
organely. Jsou znamé desitky let, ale az s vyvojem mikroskopie bylo umoznéno je dikladné
zkoumat. V rostlinnych bunkéch byly zatim objeveny u tii organel — plastidii, mitochondrii a
peroxisomt. O plastidovych extenzich (stromulech) toho bylo zatim zjiSténo nejvice, byly
objeveny prvni. O dal$ich dvou, matrixulii u mitochondrii a peroxulii u peroxisom, toho bylo
zjisténo méné, ale vyzkum vSech typli extenzi stile probiha a postupné se dostava do vétsiho
povédomi. Cilem této prace bylo provést resersi publikovanych ¢lankii o membranovych
extenzich organel rostlinnych bunc¢k a sepsat poznatky, které o nich byly do této doby
publikovany. Prvni ¢ast prace se vénuje popisu membran a membranovych organel jako
takovych, dal$i tfi ¢asti jsou kazdd zamétena na jeden typ extenzi, jeho vznik, vyznam pro

rostlinu a dilezité proteiny, které ovliviiuji jednu z téchto sfér.

Kli¢ova slova: membrana. membranové extenze, organely, peroxisomy, mitochondrie, plastidy,

peroxuly, matrixuly, stromuly, rostlinna bunka

Abstract

Membrane extensions of organelles are tubular protrusions emerging from the main
body of an organelle. They have been known for decades, but only with advances in microscopy
has it become possible to study them in detail. In plant cells, they have so far been discovered
in three types of organelles — plastids, mitochondria, and peroxisomes. Among these, the plastid
extensions (stromules) are the most extensively studied, as they were discovered first. The other
two types, matrixules in mitochondria and peroxules in peroxisomes, are less understood, but
research into all types of extensions is ongoing and gradually attracting more scientific
attention. The aim of this thesis was to conduct a literature review of published articles on
membrane extensions of organelles in plant cells and to summarize the findings available to
date. The first part of the thesis focuses on describing membranes and membrane-bound
organelles in general, while the following three sections each address one type of extension, its
formation, its significance for the plant, and important proteins involved in regulating one of

these aspects.

Key words: membrane, membrane extensions, organelles, peroxisomes, mitochondria,

plastids, peroxules, matrixules, stromules, plant cell
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1.Uvod

Membranové extenze organel jsou dynamické tubularni extenze vychazejici z hlavni
organely (J. C. Gray et al., 2001) a jsou pozorovany jiz desitky let, schopnost jejich vizualizace
se ale zasadné zlepsila s rozvojem mikroskopie a dalSich molekularné-biologickych metod.
Mnoho poznatktl o jejich vzniku i fungovani je stale nepotvrzenych, nebo Cisté hypotetickych.
Prvnimi organelami, u kterych byly pozorovany, jsou plastidy. Extenze, které dostaly nazev
stromuly, jsou vybézky obou plastidovych membran obepinajici jejich stroma (J. C. Gray et al.,
2001). Od 90. let 20. stoleti dochazi k jejich pomérné extenzivnimu zkoumani. Bylo objeveno
n¢kolik zptsobt jejich vzniku, od reakei na vnéjsi a vnitini vlivy, az po ¢ist¢ mechanickou
cestu. Zapojuji se do bunécné imunity, signalizace, senescence, i do bunécného déleni (Kwok

& Hanson, 2003).

Extenze byly pozorovany i u mitochondrii a peroxisomt. Byly pojmenovéany matrixuly,
respektive peroxuly, na zakladé¢ jejich morfologické podoby s piivodné objevenymi stromuly. |
ony se staly pfedmétem vyzkumu, neni vSak tak rozsdhly jako u stromulil a je o nich zna¢né
mens$i mnozstvi informaci. Navzdory tomu existuji informace o mechanismech jejich vzniku, 1
o jejich zapojeni do bunécnych procest. Nékteré z jejich schopnosti (napf. schopnost pienosu
signalnich molekul) se shoduji se stromuly, maji ale i sva specifika — naptiklad regulace
kyslikovych radikall tvoticich se v jinych organeldch béhem stresovych reakei (Mathur et al.,

2012).

Tato bakalafska prace je zamétena na resSersi dosud publikovanych ¢lankt o vSech tiech
typech membranovych extenzi a jejich ucelenému a komplexnimu popisu ze ziskanych

informaci.
2.Membrany a membranové organely

Membranové organely jsou hlavnimi komponenty eukaryotickych bungk. Jejich role je
nepostradatelna, zajistuji velké mnozstvi bunécnych procesi, bez kterych by burika neptezila.
Kazda z nich ma funkeci jasné definovanou a odliSnou od jinych organel, mtze se lehce ménit i
funkce tentyz organely skrze organismus v rozdilnych typech bunék. Méni se i typy organel
v rozdilnych eukaryotech — v rostlindch najdeme oproti Zivo¢ichim né¢kolik jinych organel,
které plni specifickou funkci. Jedna se naptiklad o plastidy, které plni Sirokou skalu funkci podle
svého typu — v chloroplastech probiha fotosyntéza, v amyloplastech se tvoii Skrobova zrna

apod.; nebo o vakuolu, ktera slouzi, mimo jiné, jako misto regulace osmotickych dé&jti, nebo



iontové rovnovahy. Stejné tak maji své odliSnosti napt. i protista nebo houby. Spolecnym
znakem membranovych organel je, jak jiz nazev napovida, jejich obaleni membranami, které
jejich obsah odd€luji od okolni cytoplazmy. Neni to zcela ptresnd definice, organely se mezi
sebou li§i vznikem, obaly, nebo genetickou informaci, pro potieby této prace je vSak toto
zékladni vymezeni dostacujici. I buiika jako takova je ohrani¢ena plazmatickou membranu,

ktera udrzuje jeji tvar a stabilni vnitini prostfedi cytosolu.
2.1. Membrany

Membrany jsou tvoieny lipidovou dvouvrstvou propojenou zejména nekovalentnimi
vazbami, do které jsou po celém povrchu zabudovany proteiny zajiStujici mezibunécnou
komunikaci a transport. Lipidy jsou molekuly amfipatické, coz znamend, Ze se skladaji
z hydrofobni a hydrofilni ¢asti. Hydrofobni je tzv. ,,ocdsek™ tvofeny nepolarnimi mastnymi
kyselinami, hydrofilni ,,hlavicka* je tvofena polarnimi skupinami (napt. sacharidy, fosfatovymi
nebo alkoholovymi skupinami) (Alberts et al., 2002). Zakladni tfi tfidy lipida, které se vyskytuji
v zivo¢isnych i rostlinnych buiikach jsou stejné — jedna se o glykolipidy, sfingolipidy a steroly.
Jejich rozlozeni je u obou skupin rozdilné, stejné tak i nékteré jejich funkce (Creative

Proteomics, 2025; Reszczynska & Hanaka, 2020).

Valnad vétS§ina membranovych lipidi se skladd zjiz zminénych mastnych kyselin a
polarni skupiny, li§i se vSak dalSimi molekulami a variantami diive zminénych zékladnich
slozek. Jedna z nejzasadnéjSich zmén je typ sacharidové slozky glyko- a sfingolipidl. Glycerol
vyskytujici se u glykolipidl je u sfingolipidli vymeénén za sfingosin. Rozdily jsou patrné nejen
mezi jednotlivymi tfidami lipidd, ale 1 mezi organismy, ve kterych se vyskytuji (Creative

Proteomics, 2025).

Rostlinné lipidy se obecné vyznacuji vétSim podilem nenasycenych mastnych kyselin,
vCetné esencialnich omega-3 a omega-6, coz vede k vétsi fluidit€é a flexibilité membran.
Nachazi se v nich fytosteroly (napf. sitosterol, campesterol; celkem jich je kolem 250), které
kromé& toho, Ze ovliviiuji membrany, hraji roli v rostlinné imunité. Hlavnim glykolipidem u
rostlin je triacylglycerol (TAG), ktery slouZi jako hlavni tloZisté energie, vyznamné zejména u
kliceni. Vyskytuji se u nich 1 fosfolipidy obsahujici fosfatovou skupinu a jejich hydrofilni
skupina se skrze jednotlivé sfingolipidy méni. Velmi dilezité jsou galaktolipidy (zejména
MGDG a DGDQG), vyskytujici se v thylakoidnich membranach chloroplastt, kde pomahaji

spravnému fungovani fotosyntetického aparatu. Lipidy pravdépodobné pfispivaji i k formaci



stromuli, membranovych extenzi plastidl, které jsou jednim z hlavnich témat této prace

(Creative Proteomics, 2025; Reszczynska & Hanaka, 2020).

Naopak zivocisné lipidy maji vétsi podil nasycenych MK, které jejich membranu délaji
pevnéjsi. Hlavnim ZivocisSnym sterolem je cholesterol, opét ovlivitujici fluiditu membran, ale
zaroven slouzici jako prekursor pro vitamin D, steroidni hormony (testosteron, estrogen,
kortizol) atd. V zivocisSnych buiikach se vyskytuji ve velké mitfe glykosfosfolipidy obsahujici
fosfatovou skupinu, ovliviiujici mimo jiné i bunécnou signalizaci a vezikularni transport.

Sfingolipidy figuruji zejména v buitkach nervového systému (Creative Proteomics, 2025).
2.2. Membranové organely rostlinnych bunék

Membranové organely jsou doménou eukaryotickych bunék. VétSina jich je spolecna
vSem témto eukaryotlim, ale nékteré skupiny maji své specializované organely, které se u
ostatnich nevyskytuji. Jelikoz je tato prace zamétena na rostlinné buiiky, budou timto smérem

mifeny tato 1 dalsi kapitoly.

Zakladni bunécnou organelou je jadro obsahujici genetickou informaci ve formé
chromozomu, které zaroven slouzi jako kontrolni centrum buniky. Probiha v ném vétSina
zpracovani genetické informace (replikace a transkripce DNA, tiprava RNA). Jaderny obal je
prostoupen jadernymi pory, které idi transport molekul mezi jadrem a cytoplasmou a tvoiren
dvéma membranami — vnéjsi a vnitini, pficemzZ vnéj$i membrana je propojena s membranou

endoplazmatického retikula (ER) (Cooper, 2000c).

Endoplazmatické retikulum je sit’ cisteren a tubull prostupujici celou buikou. Kromé
cisteren a tubulll se jesté na hladké a drsné ER, kter¢ se 1i8i pfitomnosti ribozomil na membrané
drsného ER. Jeho hlavni ulohou je syntéza proteinli na ribozomech, udrzovani zasobnich poolt
Ca?", nebo ticast v metabolismu proteind, lipidii atd. Hraje zasadni roli v sekre¢nich drahach,
kdy ve spolupraci s Golgiho aparatem (GA) fidi transport molekul mezi jednotlivymi

bunécnymi kompartmenty (Cooper, 2000b).

Golgiho aparat je organela slozend zné€kolika zplostélych cisteren. V bunkach se
vyskytuje v riznych poctech, od néckolika organel v Zivoc¢isSnych po nékolik stovek
v rostlinnych bunikach. GA ma polarni strukturu, kdy na cis-strané interaguje s ER (transport
molekul z ER do GA) a na trans-stran¢ dochéazi k oddé€lovani vackd. Mezi témito poly se
nachazi medialni cisterny, ve kterych dochézi k syntéze polysacharidii a modifikaci a transportu

proteint a lipidi (Hauri & Schweizer, 1992; Hua & Graham, 2013).



Membranovou organelou, ktera, mimo jiné, funguje v pfimé navaznosti na GA a
zapojuje se do sekrec¢nich drah, je endosom. Endosomy jsou dynamické organely, jejichz
primarni funkci je transport, tfidéni a recyklace molekul. Transport molekul probihd mezi GA
a plazmatickou membranou ¢i vakuolou. (Otegui & Reyes, 2010). V eukaryotickych bunkach
obecné je jich nékolik typi, na které se rozlisuji podle své zakladni funkce: Casny, recyklujici,
stfedni a pozdni. VSechny tyto typy jsou zaroven stadii maturace — Casny a recyklujici endosom
postupem casu piejde do stiredniho a pozdniho endosomu (Munksgaard et al., 2008). V
rostlinnych bunkach se rozdéleni endosomi od ostatnich eukaryot 1iSi. Funkce cCasného
endosomu je piesunuta do TGN (trans-golgi network, posledni cisterny GA na jeho trans
stran¢), kde dochézi k primarnimu tfidéni molekul putujicich z GA. Dale jsou jiz roztiidéné
molekuly transportovany do stfedniho a pozdniho endosomu, které jsou souhrnné nazyvany
MVBs (multi-vesicular bodies) a transportuji ndklad na misto jeho uréeni (Contento &
Bassham, b.r.; Gonzélez Solis et al., 2022; Otegui & Reyes, 2010). Endosomy hraji vyznamnou
roli v endocytoze — pohlceni vnéjsiho obsahu buiikou, véetné vlastni plazmatické membrany.
Transportuji syntetizované lipidy a proteiny z ER-GA do membran (napf. plazmatické
membrany nebo tonoplast), nebo je naopak ptes MVBs recykluji zpét do TGN. Endosomy se
podileji i na bunécné signalizaci, nebo na degradaci proteini, které transportuji do vakuoly, kde

dochazi k jejich hydrolyze (Contento & Bassham, b.r.; Otegui & Reyes, 2010).

Specializovanou organelou rostlin, ktera se, kromé nich, vyskytuje i u hub a prvokd, je
vakuola. Je obalena jednou membranou (tonoplast), kterd umoznuje vakuole se béhem Zivota
nckolikanasobné zvétsit. Centralni vakuola buiky muize zaujimat az 95 % jejiho objemu
(British Society for Cell Biology, 2025). Vakuolarnich funkci je mnoho. Diky tomu, Ze
prakticky veskery jeji obsah je tvofeny vodou, hraje dalezitou roli v osmotickych dé&jich a
udrZzovani turgoru bunky. Zaroven reguluje cytosolické pH a pomahd udrzet iontovou
homeostazi (Andreev, 2001). Vakuoly slouzi jako ulozisté jednak pro odpadni latky, ale 1 pro ty
potiebné (napft. proteiny a lipidy). Vzhledem k absenci lysozomt v rostlinnych buiikach jejich
funkci zastupuji pravé vakuoly, které jsou schopné degradovat slozité produkty na jednodussi

diky svému kyselému pH (5,0) (British Society for Cell Biology, 2025).

Organelami, u kterych bylo jako u prvnich dokazéano, Ze tvoii membranové extenze, a
zaroven je tento fenomén nejvice prozkouman, jsou plastidy. Jsou obaleny dvéma membranami
a u vyssich rostlin jich existuje nékolik typti, které se lisi podle funkce i struktury, vSechny ale
pochézeji z proplastidu, malé nediferencované organely (Cooper, 2000a). Zasobnim typem jsou

leukoplasty, nepigmentované plastidy v nefotosyntetizujicich pletivech ukladajici energetické
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molekuly. Jejich subtypy tvoii amyloplasty (zasobarna Skrobu) a elaioplasty (zdsobarna lipidi).
Plastidy obsahujici pigmentové molekuly jsou chromoplasty, obsahujici zejména karotenoidy,
které davaji nékterym rostlinam charakteristické zbarveni riznych orgéni, a chloroplasty, které
jsou zasadni pii rostlinném energetickém metabolismu (Cooper, 2000a; Jan Hudak, 2010).
Chloroplasty jsou v urcitych aspektech podobné mitochondriim — nejen z pohledu obalovych
membran, ale obé organely také vznikly endosymbidézou. U chloroplastii doslo v evoluci
k pohlceni fotosyntetické heterotrofni bakterie eukaryotickou buitkou. Hlavnim procesem, ke
kterému v chloroplastech dochézi, a ktery probihd zejména v zelenych listech, je fotosyntéza.
Dochazi kni na thylakoidnich membranach, které jsou specializovanou membranou
chloroplastti. Jsou tvoteny zplostélymi disky, které se pii vzajemném seskupeni nazyvaji grana,
naopak prostor uvniti thylakoidnich membran je lumen (Cooper, 2000b). Pti fotosyntéze
dochazi k pfeméné slunecni energie na chemickou. Je rozdélena na 2 faze — svételnou a
temnostni. Pfi svételné fazi dochazi k zachyceni fotonu na PSII (fotosystém II — proteinovy
komplex, soucast elektrotransportniho fetézce) obsahujicim chlorofyl (fotosynteticky pigment
zachycujici svételné zareni (Jin et al., 2011)) (Johnson, 2016), kde oxiduje H>O na Oa,.
Elektrony ziskané touto reakci jsou ptes plastochinol (plastochinon (PQ) + H») pfeneseny na
cytochrom b6f, dal§i z proteinovych komplexii fotosyntetického fetézce a plastochinol je
oxidovan zpét na plastochinon. Elektrony déle putuji pies plastocyanin (nachazejici se v lumen)
az na PSI, kde dochazi k redukci ferredoxinu (dalsi elektronovy ptenaSec), ktery je vyuzit
ferredoxin-NADP" reduktazou k tvorbé NADPH. Elektronovy pienos vede k tvorbé
protonového gradientu na thylakoidnich membranach. Je vyuzit k syntéze ATP pomoci ATP-
syntazy, kterd probih4a obdobné jako u mitochondrii. K temnostni fazi fotosyntézy dochazi ve
stroma chloroplastli, kde bézi Calvin-Bensontiv cyklus (Johnson, 2016). V ném dochazi
k vyuziti ATP a NADPH, které byly vytvoteny pfi svételné fazi, a CO2, enzymu RuBisCO a
RuBP. M4 tii zakladni faze — fixaci, redukci a regeneraci. V prvni fazi dochazi pomoci
RuBisCO k fixaci uhliku z CO, do 6C sacharidu, ktery je nasledné preménén na dva 3C
sacharidy — 3-fosfoglycerat. Ty jsou pomoci ATP pfeménény na 2 1,3-bisfosfoglyceraty a
pomoci NADPH redukovany na dva glyceraldehyd-3-fostaty (GAP, opét 3C sacharid). Zaroven
dojde k regeneraci pienalecti do pivodnich forem pienasecti (ADP a NADP'). Ze dvou
ziskanych molekul GAP jedna pfispiva k tvorbé glukozy, druhd se vraci do Calvinova cyklu

jako RuBP (Fowler et al., 2013; Johnson, 2016).

Zvlastnim piipadem chloroplastii jsou etioplasty. Jedna se o stupenn vyvoje mezi

protoplastem a chloroplastem, se kterym se 1ze setkat u rostlin, které¢ nemaji ptistup ke svétlu.



Doslo k utvoreni thylakoidnich membran, které ale zatim neobsahuji chlorofyl. Toto znaci, Ze
chloroplasty ke své diferenciaci potiebuji nejen specifické geny, ale hraje u nich roli i
environmentalni slozka. Pokud jsou rostliny s etioplasty piesunuty na misto s dostate¢nym
zéaienim, dochazi k dokonceni jejich diferenciace na plnohodnotné chloroplasty s chlorofylem
(Cooper, 2000a; Jan Hudak, 2010). Chloroplasty prochazi specifickou pfeménou 1 pii
senescenci listh. Dochazi u nich k rozpadu thylakoidni membran i grana a vznika tzv.
gerontoplast, posledni ,,zivotni stadium* chloroplastu. Nejsou jiz schopny fotosyntézy, jejich
proteiny jsou postupné degradovany a ziskané aminokyseliny jsou vyuzity v jinych organelach

(Hoober, 2007).

Zivotné daleZitou organelou, ktera je spole¢na viem eukaryotim, je mitochondrie. Je
obalena dvéma membranami a ma zachovany vlastni genom, coz zni ¢ini semiautonomni
organelu. K jejich vzniku doSlo pomoci endosymbidzy, konkrétni proces je vSak stale
predmétem debat. Nejpravdépodobnéji doslo k pohlceni alfa-proteobakterie bunikou archeonu
po vzajemném symbiotickém souziti (M. W. Gray, 2017). Vlivem této udalosti doslo také
k redukci mitochondridlniho genomu a piesunu vétSiny genit do bunééného jadra. Ty, které
zlstaly v mitochondridlnim genomu, nyni koduji pouze geny pro rRNA, tRNA a nckteré
proteiny potiebné pro nasledujici cykly (Nature Education, 2014). V mitochondrialni matrix
probiha citratovy cyklus (Krebsiv cyklus), kam vstupuje kyselina citronovéa a pomoci oxidace
acetylu (z acetyl-CoA) dochdzi k tvorbé¢ NADH a FADH,. Tyto molekuly nésledné slouZi jako
donory vodiku pro dychaci fetézec, ktery probihd na vnitini mitochondridlni membrané.
V mezimembranovém prostoru, kam se vodiky dostdvaji elektrotransportnim fetézcem, ktery
s Krebsovym cyklem bé&Zi paralelng, se tvoii H" gradient. Vodiky se po koncentraénim spadu
vraci zpét do matrix skrze ATP-syntazu, kterou svym pritokem ,,roztaci* za vzniku ATP, hlavni
energetické molekuly (Abdel-Salam et al., 2018). Cely tento proces se nazyva oxidativni
fosforylace (OXPHOS) a rostlinnych buiikach se podili na respiraci. Mitochondrie jsou velmi
dynamické organely, které mohou zaujimat rizné tvary, od kulovitych az po zcela tubulérni,
mohou do sebe také fuzovat a nasledné se oddélovat. Vyzkum jejich dynamiky vedl i k objevu
tubularnich membranovych extenzi vznikajicich pouze za urcitych podminek — matrixuli
(Logan, 2006). Matrixuly jsou jednim z hlavnich témat této prace, bude jim tedy nasledné

vénovana jeji podstatna cast.

Dulezitymi organelami jsou peroxisomy, dynamické sférické organely, které se podileji
na fad€ metabolickych, obrannych a morfologickych procesech. V rostlinach se jejich primarni

funkce 1181 podle toho, v jakém typu bunék a kde na rostlin€ se vyskytuji (Reumann & Weber,
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2006). Jednou z jejich funkci je B-oxidace mastnych kyselin, kterd, na rozdil od zivoc¢iSnych
bun¢k, probiha pouze v peroxisomech. Je nejvyznamnéjsi zejména pii kliceni, kdy dochézi
k transportu TAG z oil bodies do peroxisomi, jeho B-oxidaci a vyuziti jako zdroje energie.
Tento konkrétni déj se nazyva glyoxylatovy cyklus probiha ve specializovaném typu
peroxisomt — v glyoxysomech. Stejny systém je rostlinou vyuzivan i1 pii senescenci nebo
stresovych podminkéch, kdy je slozité ziskat energii jinymi zptisoby (napf. fotosynteticky) (Hu
et al., 2012). V peroxisomech dochazi k syntéze dvou fytohormont, kyseliny jasminové (JA) a
auxinu v jeho TAA formé. Hraji roli i ve fotorespiraci, na které se podileji peroxisomy
vyskytujici se v bunikach listt, ve kterych dochazi k oxidaci glykolatu na glyoxylat s H>O» jako
meziproduktem. Ten je sice toxicky, je ale ithned opét rozstépen kataldzou na kyslik a vodik
(Reumann & Weber, 2006), coz poukazuje na vyznamnou roli peroxisomi v degradaci
reaktivnich forem kysliku (ROS). Dochazi zde k degradaci 1 reaktivnich forem jinych prvkia —
dusiku a siry. I zde bylo objeveno, Ze jsou peroxisomy schopné tvofit membranové extenze,

kterym bude také vénovana znacna Cast prace.
3.Membranové extenze organel rostlinnych bunék

Bunécéné membranové organely jsou velmi dynamické struktury. I pfes to, ze kazda
z nich disponuje zakladnim tvarem, ve kterém se vyskytuje pti standardnich podminkach, pti
jejich zméné (napf. reakce na stresové podnéty, bunééné déleni) se tvar maze ménit. Casto
dochézi k ptechodu z kulovitého tvaru do tubuldrniho a naopak, nebo k fuzi a opétovnému
rozdéleni dvou ¢i vice pivodné jednotlivych organel. Bylo zjisténo, Ze jsou nékteré organely
schopny tvofit membranové extenze — tubularni vybézky membran, které obsahuji lumen (Itoh,
2023; Perico & Sparkes, 2018). Jedna se zejména o plastidy, peroxisomy a mitochondrie, kde
jsou v poslednich letech vyznamné zkoumany. Nékteré dalsi organely (napf. jadro, nebo
vakuoly), jsou extenzi pravdépodobné také schopny, neni o nich ale mnoho informaci. (Mathur

etal., 2012).
3.1. Tvary organel a jejich rozdily oproti membranovym extenzim

Membréanové extenze i nékteré organely maji tubularni povahu, dochéazi proto obcas
k zdmeéné pojmi ,.extenze* a ,tubuldrni organela®. Tubuldrni tvar je pro nékteré organely
ptirozeny (ER, GA), jiné se v ném vyskytuji pfi nestandardnich podminkach. Membranové
extenze nejsou ani u jedné ze tii organel pln€ prozkoumané (nejrozsahleji byly zatim zkoumany
u plastidl), nejrozsitenéjsi hypotézou ale je, Ze se pfirozen¢ nevyskytuji a k jejich indukci
dochazi naptiklad pfi stresovych reakcich rostlin. Od tubularnich organel se 1isi naptiklad i svou
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tlouStkou — extenze jsou velmi uzké, maji desetiny az jednotky mikrometri; nebo dvou
dynamickou povahou — mohou vznikat i zanikat v ramci vtefin (Mathur, 2021; Mathur et al.,

2012).

U tvaru plastidi hraje zdsadni roli jejich vnitini usporadani. Pokud u chloroplastt jiz
doslo k sestaveni vnitfniho systému thylakoidd, jsou ve vétSin€ piipadit kulovité, pokud ale
thylakoidy nemaji, nebo nejsou plné¢ vyvinuté, schazi jim dostateCna vnitini opora a jsou
protahlé az tubularni. (Mathur, 2021; Mathur et al., 2012). Tubularni plastidy jsou schopny se
prodluzovat, zkracovat, nebo rozvétvovat, je tedy mozné¢ je se stromuly zaménit.
V elongovanych tubularnich plastidech mize po jejich délce dochazet k rozsifovani urcitych
usekd, které vizualné plsobi jako plastidova téla a jsou vzajemné propojena stromuly. Tato
domnénka byla vyvracena pouzitim casosbérné mikroskopie (M. Schattat et al., 2011), kterou
bylo dokdzano, ze dochazi ke zméndm tvaru zvétSenych useku, nikoli jejich ,,propojeni, coz
vylucuje, ze by se jednalo o stromuly. Stromuly, velmi dynamické tubularni vybézky obou
obalovych membran vcetné stroma o vcelku jasn¢ definované tloustce (Mathur et al., 2012),

jsou indikovany napt. ROS, hormony nebo patogeny (Hanson & Hines, 2018).

Peroxisomy jsou v interfazovych bunikach malé kulovité organely, jejichz tvar se méni
v okamzik, kdy dochazi k jejich fuzi, nebo oddélovani. I u této organely, jak jiz bylo feceno,
dochéazi k produkci uzkych tubuldrnich extenzi, peroxuld. Jsou podobné povahy, jako u
plastidi, a i u nich je moZné je snadno zameénit za elongovany peroxisom. Hlavni rozliSovacim
znakem je doba jejich existence, peroxuly se prodluzuji a opét zkracuji ve velmi kratkych
intervalech zavislych na pisobeni stresovych vlivii. Pokud na bunku ptsobi dlouhodobéji,
dojde k tvorbé elongovanych organel. Zaroven, stejné¢ jako u stromuld, 1ze u nékterych peroxuli
pozorovat jejich kulovité zakon€eni. Plivodné bylo pfedpokladano, Ze se z tohoto zakonceni
odd€luji nové peroxisomy, bylo ale zjiSténo, Ze se kontraktuje zpéet spolu s peroxulem (Mathur

etal., 2012).

Mitochondrie jsou ze vSech tii organel nejvice dynamické a jejich tvar je nejméné staly.
Byt se nejcastéji uvadi jako ovalné ¢i ,,fazolovité* (Mathur et al., 2012), velmi Casto fuzuji,
nebo se opét rozdeluji, coz jejich morfologii neustdle méni (Bereiter-Hahn, 1990). Pii fuzi
vznikaji elongované mitochondrie, které jsou schopné se dale natahovat. Stejné jako u
prechozich organel, i zde dochézi k tvorbé extenzi, opét zejména pfi stresovych podminkach.

Mitochondrialni extenze se nazyvaji matrixuly.



4. Stromuly

Jak jiz bylo zminéno vySe, stromuly jsou tubularni vybézky obklopené¢ dvéma
membranami, které se vyskytuji u vSech typt plastid v rostlinné bunice, ale jejich vyskyt je
castéjsi u nefotosyntetickych plastidi. Byly objeveny ve 2. poloviné 19. stoleti, znovuobjeveny
v roce 1962 Samuelem Wildmanem a jeho tymem, a pojmenovany az v roce 2000 Kohlerem a
Hansonem (Kwok & Hanson, 2004). Jejich primér se ve wild type rostlindch pohybuje mezi
0,3 — 0,8 um, délka od né€kolika jednotek az po vyssi desitky um (Itoh, 2023). Jsou velmi
dynamické, ve velmi kratkém Case se formuji 1 retraktuji, Casto se vétvi a tim zvétSuji jak oblast
interakce plastidu (oblast cytoplazmy, ve které je organela schopna reagovat s jinymi), tak i
plastidovou pftistupnost (viditelnost plastidu pro ostatni organely) (Erickson et al., 2024). Jsou
nejvice spojovany s rostlinnou imunitou a reakcemi na bioticky i abioticky stres, ale v postupné

jsou objevovany i dalsi okolnosti a podminky, ve kterych stromuly vznikaji a operuji.
4.1. Vznik stromuli

Vznik stromuld neni v tuto chvili jesté zcela vysvétlen, je ale intenzivné zkouman a
existuje n¢kolik hypotéz. Obecné se tykaji jak vzniku ovlivnéného vnéjsimi silami (ptisobici na
plastidy z okoli), tak 1 t€émi vnitfnimi (plsobici uvnitf plastidll), ale Zddna z nich zatim neni
stoprocentné potvrzena. Mnoho z nich je spojeno i s roli stromulil v buiice a nejedna se pouze
o Cisté mechanicky zaméfené teorie. Zalezi i na diurndlnich rytmech — vice stromultl vznika

pies den pii kumulaci ROS v chloroplastech béhem fotosyntézy.

4.1.1. Stromuly jako disledek stresu

Nejcastéji je jako vnéjsi vliv ovlivigjici vznik stromulii zmifovan stres a nasledna
imunitni reakce rostliny (Caplan et al., 2015). Biotickym plivodcem rostlinného stresu jsou
virové a bakteridlni infekce, pfipadné mechanické napadeni rostliny patogeny. Tyto stresory
spousti u rostlin patogenem vyvolanou imunitu (PTI) a efektorem vyvolanou imunitu (ETI)
(Yuan et al., 2021). PTI je analogii Zivo¢iSné vrozené imunity — tvofi prvni linii obrany. Je
spusténa zachycenim PAMPs (s patogenem asociované molekularni vzory — flagellin,
peptidoglykan, lipopolysacharidy atd.) na RRS receptory (pattern recognition receptors). Po
aktivaci receptoru dojde rychle ke spuSténi signdlnich kaskdd pomoci nadprodukce
plastidovych molekul ROS, SA, H>O» (Yang et al., 2021; Yuan et al., 2021), nebo vapenatych
ionta a dalSich druhych posli (Nedo et al., 2024; Yang et al., 2021; Yuan et al., 2021). Tento jev
potvrzuje svymi pokusy s jejich (SA a H20:) externi aplikaci Caplan et al. ve svém ¢lanku

zroku 2015, kde naopak vyvrétil vliv na tvorbu stromuli u NO a superoxidu. Trvéani
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nadprodukce téchto molekul je sice rychld, ale kratkodoba. ETI je oproti PTI silngjsi, déle
trvajici a ¢asto eskaluje az v buné¢nou smrt. Spousti se jako reakce signalizaci PTI (Yuan et al.,
2021), jeho signdlem je napiiklad molekula p50 pfi virové infekei, kterd aktivuje NLR receptor
indukujici PCD. (Caplan et al., 2015). Pii obou téchto imunitnich odpovédich dochazi, jak jiz
bylo zminéno, k nadprodukci ROS, SA nebo H»O» v plastidech. Diky jejich overexpresi
dochazi k produkei stromuld za pomoci cytoskeletu a proteinu KIS1 (Jung et al., 2024), které¢
fidi jejich prodluzovani a sméfovani k jadru. Stromuly nésledné slouzi pro transport téchto
signalti do jadra, kde dojde k expresi genli pro obranné molekuly nebo pro zpusténi PCD

(Caplan et al., 2015; Jung et al., 2024).

4.1.2. Tvorba stromuli zavisla na cytoskeletu

Dal$im dilezitym vnéjSim efektorem je cytoskelet, po kterém se stromuly pohybuji —
zakladni rist probiha po aktinovych mikrofilamentech (J. C. Gray et al., 2001), mikrotubuly
slouzi jako kotevni body, naptiklad pro zménu sméru jejich rastu (Kumar et al., 2018). Jejich
pohyb po aktinu je zprostiedkovan myozinovymi motory, konkrétné¢ myozinem XI, ktery je
specidlni pro vyssi rostliny a n€které fasy. Tento protein ma variabilni C-koncovou doménu,
coz mu dovoluje vysokou specifitu k riznym nakladiim (La Claire, 1991). Jejich napojeni na
cytoskelet bylo dokdzano dvéma zpiisoby. Nejdiive byl vyuzit GFP-talin (talin je protein, ktery
se vaze na aktinovd mikrofilamenta) a pod mikroskopem bylo sledovéno, jak se stromuly
pohybuji po fluoreskujicich vldknech (Kwok & Hanson, 2004). Druhym zplsobem byla
inhibice aktinu pouzitim cytochalasinu D (vaze se na + konec vldkna a zabrailuje dalsi
polymeraci) a latrunkulinu B (vaZe se na G-aktin a zabraniuje jeho polymerizaci na F-aktin)
(Wakatsuki et al., 2001). Po pouziti obou téchto latek byla vypozorovéna inhibice nejen aktinu,
ale 1 tvorby stromuldl, coZ dokazuje jejich ¢aste€nou zavislost prave na aktinu. Naopak aplikace
inhibitord mikrotubulli, oryzalinu a amiproposmethylu, tvoru stromuldi nijak neovlivnila.
Stejnym zptisobem dojde k omezeni tvorby stromulti i pfi inhibici myozinové ATPazy

zodpovédné za jejich pohyb po cytoskeletu (J. C. Gray et al., 2001).

K ¢ist¢ mechanické tvorbé stromulti dojde v pfipadé, kdy je plastid spojen
s cytoskeletem, nebo jinym objektem v bufice, a nasledné jsou od sebe tyto dvé struktury
oddaleny (roli v pohybu molekul od sebe hraji myozinové motory a napojeni na cytoskelet), ale
na ur€itém misté jejich spojeni pfetrva. V tomto okamziku dochéazi k extenzi plastidové
membrany, kterd ma tubularni tvar. Dal$im takovym zptisobem, ktery v§ak neni na cytoskeletu
zavisly, je nerovnhomérny tlak na plastidovou membranu — na jakémkoliv misté, 1 tam, kde jiz

je zacinajici stromul; ktery vyusti v jeji tubularni prodlouzeni (Hanson & Hines, 2018).
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4.1.3. Vznik stromuli v zavislosti na ER

Schattat et al. ve svych ¢lancich z roku 2011 popisuje vliv ER (konkrétné kortikalniho)
na prodluzovani stromult. Uvadi, ze pozorovali velmi uzké spojeni stromuld s cisternami
endoplazmatického retikula. Stromuly jsou s ER siti propojeny MCS (membrane contact sites
— membranova kontaktni mista), kterd mohou slouzit k ukotveni stromult v retikulu a snaz§imu
natahovani, vyméné metabolitli, nebo synchronizaci jejich dynamiky (M. Schattat et al., 2011).
Vyraznym prvkem napomahajicim vzniku stromulli zavislém na ER je tzv. ,,mobile jacket*,
rozvolnéné obalové membrany plastidu, které dovoluji prodlouzeni stromulu bez nutnosti
syntézy nové membrany (Hanson & Sattarzadeh, 2008; M. Schattat et al., 2011).
Pravdépodobné v jejich kooperaci hraje roli i jejich spole¢na afinita k cytoskeletu (Kwok &
Hanson, 2003). Stejné, jako tvofi ER ,klec” kolem stromult (obklopuje stromuly svou siti
cisteren) (M. Schattat et al., 2011), tak stromuly obklopuji podobnym zptisobem i aktinova
mikrofilamenta (Kandasamy & Meagher, 1999). I vétveni stromuli je velmi podobné vétveni
ER — jejich trojuhelnikové oblasti (mista, kde dochazi k rozvétveni) maji analogicky vzhled,
jako stejny typ vétveni ER. U stromult, které naopak nebyly v kontaktu s ER, byla pozorovana
prudka zkracovani (M. Schattat et al., 2011).

4.1.4. Vliv sacharidi na vznik stromuli

Ve stejném roce publikoval Schattat ve spolupraci s Klosgenem dalsi ¢lanek, kde
zkoumaji vliv sacharidli na stromulovou indukci. K tomuto vyzkumu je dovedlo pozorovani,
ze se stromuly tvofi podobnou mérou v zasobnich pletivech i1 v heterotrofnich bunéénych
kulturach (bunky neziskdvaji energii fotosynteticky, ale jsou vyzivovany médiem, jehoZ
soucasti jsou napiiklad pravé sacharidy), coz by mohlo na vliv sacharidi, jakozto osmoticky
aktivnich latek, poukazovat. Vakuovou infiltraci (metoda, pti které je ¢ast rostliny namocena
v uritém roztoku, umisténa do nadoby/stiikacky, kde dojde k tvorbé vakua, pii kterém je
z pletiva vytlacen veskery vzduch, a pfi opétovném ustanoveni normalniho tlaku se do
mezibunéénych prostor (apoplastu) misto vzduchu nasaje roztok (Mao et al., 2024)) bylo do
rostliny Arabidopsis thaliana jednotlivé vpraveno nékolik druhli sacharidi — sacharodza,
glukoza, mannitol a sorbitol. Po aplikaci sacharézy a glukézy skutecné doslo v k produkei
stromultl, ale u sorbitolu a mannitolu nikoliv, naopak sorbitol lehce vznik stromuli inhiboval.
Tyto vysledky ukazuji, ze stromuly nejsou indukovany na zakladé¢ osmotickych zmén
zpusobenymi sacharidy, protoze v tom piipadé by se jejich tvorba zvysila po aplikaci vSech
pouzitych cukrt. Sachardza a glukdza jsou tedy pravdépodobné soucasti signalni drahy, jejiz

produkty stromuly indukuji (M. H. Schattat & Klosgen, 2011).
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4.1.5. Vliv vnitiniho usporadani buiiky na vznik stromuli

Tvorba stromulll miize byt ovlivnéna i1 uspofadanim cytoplazmy a ostatnich organel
v butkdch. V mnoha typech rostlinnych bunék (parenchymatické, mezofylové, bunky
zasobnich organu apod.) se vyskytuje velka centralni vakuola, kterd vypliuje vétsinu jejiho
objemu. Cytoplazma tvoii pouze tenké provazce, nebo kortikalni kvazi-2D prostor (ne zcela
2D prostor, ale ani Cisté 3D), ve kterém jsou obsazeny ostatni bunééné organely (Erickson et
al., 2024; Hanson & Hines, 2018). Plastidy v tomto omezeném prostoru tvoii stromuly, aby
maximalizovaly objem cytoplazmy, se kterym mohou komunikovat, a také aby usnadnily svou
piistupnost pro ostatni organely a usnadnily vzdjemnou komunikaci (Caplan et al., 2015;
Erickson et al., 2024; Hanson & Hines, 2018). Nejvétsiho pokryti cytoplazmy dosahnou, pokud
se vétvi pod uhlem 120° (Erickson et al., 2024; M. Schattat et al., 2011). Dtlezité jsou v tomto
prostoru 1 pro komunikaci s jddrem. Kdyby se k nému (napf. pfi obranné reakci) piesouvaly
celé chloroplasty, vyrazn€ by se snizila jejich schopnost interagovat s cytoplazmou. Diky
stromultim nemusi ménit své misto (vyhodné i v komunikaci s jinymi organelami), ale neni ani
omezena retrogradni signalizace do jadra, ktera je zabezpecena pravé tubularnimi extenzemi.
Spolu s témito objevy bylo zjisténo i to, Ze 1ze tvorbu stromuld popsat Poissonovym rozdélenim
(Erickson et al., 2024; Hanson & Hines, 2018) — vznikaji nendhodné a nezéavisle na sob¢, ale
maji celkovou primérnou ¢etnost. Frekvence jejich vzniku zavisi 1 na hustoté plastidl v urcité
buiice — naptiklad v mezofylovych buiikach je hustota vysoka, stromult se tedy tvofi méné,

protoze pro komunikaci nejsou pfili§ dilezité (Erickson et al., 2024).

4.1.6. Vznik stromulii zménou redoxniho potencialu plastidu

Tvorba stromuld je vyznamné ovlivnéna redoxnim potencidlem plastidu — pfi jeho
zménach miZe dochazet k jejimu zvySeni. Nejvyznamnéj$imi zménami jsou redoxni signaly
fizené svétlem. Bylo to dokdzano aplikaci DCMU (3-(3,4-dichlorfenyl)-1,1-dimethylurea) a
DBMIB (2,5-dibromo-3-methyl-6-isopropylbenzoquinon), které slouzi jako inhibitory
fotosyntézy. Pi1 zablokovani fotosyntézy DCMU mezi PSII a PQ doslo k hromadéni ROS (napf.
singletonovy kyslik) a pfi blokaci DBMIB mezi PQ a b6f zacal vznikat superoxid. Vyskyt
vysokych koncentraci téchto molekul vyvolalo stresovou reakci, kterd vedla k tvorbé stromuli.
Tento vliv redoxniho potencidlu Ize pozorovat pii diurndlnich cyklech. Behem dne se v priibéhu
aktivni fotosyntézy v bunice tvofi ROS jako jeji vedlejsi produkt a dochézi k indukci stromuld.
V noci fotosyntéza nebézi, nedochézi k produkci ROS a tvorba stromult je slabsi (Brunkard et

al., 2015).
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4.1.7. Vznik stromuli jako disledek protein crowdingu

Vnitini faktory ovlivitujici vznik stromulll jsou proteiny, zejména ty membranové. Za
jejich extenze muze byt zodpovédny protein crowding (Hanson & Hines, 2018). Protein
crowding je nadmérné shlukovani proteinti v jedné ¢asti membrany, které vétSinou vede k jejim

morfologickym zménam (Guigas & Weiss, 2016), v tomto ptipad¢ pravé ke vzniku stromuli.
4.2. Vyznam stromuli

Stromuly maji v buiice mnozstvi riiznych roli a je pravdépodobné, ze jesté nejsou
objeveny vSechny znich. Velmi Gzce interaguji s ostatnimi organelami, zejména jako

prenaSeci signalu a molekul.

4.2.1. Role stromulii pri stresu a jejich interakce s jadrem

Jak jiz bylo zminéno v kapitole o tvorbé stromulil, jsou dillezitym ¢lankem v rostlinné
imunité. Jejich ukolem je predev§im dopravit signalni molekuly — ROS, H202, NRIP1 apod. z
chloroplastu do jadra, kde vyvolaji transkripci obrannych genti (Caplan et al., 2015). Tato
imunitni reakce byva casto spojena s PNC (perinuclear clustering — shlukovani chloroplastii
kolem jadra), které zrychli a zpfesni retrogradni transport (transport molekul nikoliv z jadra do
organel, ale z organel do jadra) (Caplan et al., 2015; Nedo et al., 2024). Chloroplasty se kolem
jadra shlukuji do ,daisy-like patternu® (seskupeni podobné kopretin€), které pomdaha
synchronizovanému pienosu signalu (Mullineaux et al., 2020). PNC a stromuly se casto
vyskytuji soucasné, ale neni to podminkou — k efektivnimu PNC neni tfeba indukci stromull a
k indukci stromult neni potfeba PNC. Stromuly s jadrem nejsou nikdy piimo spojeny, vzdy je
odd€luje aspoit malé mnoZstvi cytoplazmy (Jung et al., 2024). Pfenos probiha bud’ aktivnim
transportem za spotieby ATP, nebo difuzi ptes jaderné pory nebo aquaporiny (Itoh, 2023), ktera
je podpofend velmi zpomalenym proudénim cytoplazmy (cytoplasmic streaming) mezi
stromulem a jddrem, nedochdzi tam proto témét k zddnému rozptylu molekul do okoli (Jung et
al., 2024; Kwok & Hanson, 2004). V radiu 8 um od jadra se tvoti 10x vice stromuldl, nez ve
vzdalenéjSich ¢astech bunky — tzv. stromule promoting zone. VétSina stromuld v tomto prostoru
smétuje k jadru, nejsou tam ale o moc stabilngjsi (Jung et al., 2024). Shlukovani chloroplastli
kolem jadra pravdépodobné podporuje i ER, které kolem obou typt organel tvoii diive zminéné
»klece® zavislé na aktinu, ¢imzZ je k sob¢ aktivné ptiblizuje a udrzuje je ve vzajemné blizkosti

(Mathur et al., 2012; M. Schattat et al., 2011).
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4.2.2. Role stromuli v plastidové komunikaci

Dilezitou roli stromuld je zvétSovani interakéniho regionu plastidu, viditelnost plastidi
pro organely a jejich komunikace nejen s ostatnimi organelami, ale i s dalSimi plastidy.
ZvétSovani interakénich regiont jiz bylo popsano v pfedchozich kapitolach (napi. 4.1.5.).
Stromuly fyzicky propojujici plastidy mezi sebou slouzi jako do¢asné transportni kanaly pro
rizné molekuly. Transport je zprosttedkovan bud’ volnou difuzi, nebo aktivné pomoci ATP.
Nedochézi k nim pravidelné, ani pfili§ Casto, nevyskytuji se nutné ve vSech buikach. Byl
pozorovan prenos az 550 kDa velkych proteinovych komplexi a dalSich signalnich molekul,
nikdy vsak skrze stromuly nebyly transportovany thylakoidy, DNA ani ribozomy (Itoh, 2023),
coz vyvraci piivodni teorii, Ze jsou plastidy propojenou siti (Hanson & Hines, 2018). Transport
byl dokézan pouzitim volnych molekul GFP (green fluorescent protein — protein fluoreskujici
zeleng, Casto pouzivany pti znaceni molekul) rozptylenych v plastidech propojenych stromuly.
V jednom z plastidi byla zniena fluorescence pomoci photobleachingu (cilend zména
molekuly barviva, ktera ji znemozni fluorescenci) a autofi sledovali, bude-li fluorescence
obnovena (J. C. Gray et al., 2001; Hanson & Sattarzadeh, 2008; Kohler et al., 1997). K tomu
opravdu doSlo a zaroven poklesla v plastidu druhém, coZ potvrzuje, Ze plastidy mohou byt
stromuly opravdu propojeny. Nasledné bylo toto tvrzeni podpoieno dalSim pokusem, kdy byl
photobleaching n¢kolikrat opakovan a bylo mozné sledovat postupné celkové vymizeni GFP.
Stejnym zptisobem byl zkouman pienos vétsich proteini pomoci SSU-GFP (malé podjednotka
RuBisCO) a AAT-GFP (aspartataminotransferaza). I jejich transport byl detekovan (Hanson &
Sattarzadeh, 2008).

4.2.3. Vliv stromuli na déleni plastidi

Zvlastni funkei stromuli je 1 jejich schopnost zapojovat se do plastidového déleni, které
je vyuzivano napiiklad u déleni amyloplasti. Tento vyzkum publikoval ve svém ¢lanku z roku
2024 Fujiwara et al., ktery zkoumal déleni amyloplastll v integumentu (vnéjSim obalu) vajicek
u Arabidopsis thaliana. D¢leni plastidi probiha pomoci FtsZ prstence (Fujiwara et al., 2024) —
protein prokaryotického ptivodu, ktery polymeruje a tim zajiStuje déleni plastidi (Swid et al.,
2018). Amyloplasty se ve WT rostlinach mohou d¢lit tfemi zplisoby — binarnim délenim (jeden
FtsZ prstenec), vicendsobnym délenim (nékolik FtsZ prstenctli), nebo pravé pomoci stromult
(FtsZ prstenec se tvofi na stromulovém vybézku). MinE je stromalni plastidovy protein.
V minE mutantech, je naruSena tvorba a umisténi FtsZ prstence, proto dochdzi
k nerovnomérnému a omezenému déleni amyloplastii — v téchto rostlinach jich je méné a jsou

velké a asymetrické s vyrazné zvySenou tvorbou stromuld, které jsou velmi stabilni a ve kterych
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jsou FtsZ proteiny detekovany v daleko vyssi mife nez ve WT rostlinach. Disledek této
nadmérné tvorby amyloplastti je tzv. stromule-mediated fission — déleni plastidi skrze stromuly.
Lze pozorovat i velmi malé amyloplasty, které pravdépodobné vznikly oddélenim od stromulti.
V téchto mutantech se FtsZ stale omezen¢ syntetizuje, u trojitych KO mutantl se netvoii zadny,
amyloplasty jsou obrovské a tvoii velmi dlouhé stromuly. V jednoduchych minE mutantech
dochazi velmi Casto k sestaveni déliciho aparatu (FtsZ prstenec) pravé na stromulech, které diky
tomu, Ze jsou velmi uzké, poskytuji idealni misto pro tvorbu prstence za vyuziti co nejmensiho
mnozstvi energie 1 materidlu. Neni proto tak omezujici snizena produkce genu, které protein
koduji. Ve vétsing stromuld, které byly v minE rostlinach pozorovany, se na rozdil od valné

veétsiny WT rostlin vyskytovala skrobova zrna i plastidova DNA (Fujiwara et al., 2024).

4.2.4. Role stromuli v plastidové interkonverzi

Plastidy jsou velmi variabilni organely, které se mohou béhem Zivota buiiky pfeménovat
v ruzné typy. Ke zméndm dochazi pii mnoha prilezitostech a stoji za nimi rizné vlivy, jedna se
naptiklad o zménu pigmentu, vnitiniho uspofadani i celé funkce (Altamura et al., 2024a). I
v tomto procesu hraji roli stromuly, které jsou schopné tzv. tip-sheddingu — na jejich konci se
vytvoii budouci vesikuly, které se ¢asem oddé€li a prepravuji svlj obsah na jind mista.
K oddélovani vackt dochazi naptiklad pii dozravani rajcat nebo zloutnuti listd (Forth & Pyke,
2006). Chloroplasty se pii tomto procesu méni na chromoplasty a je tfeba recyklovat jejich
fotosynteticky aparat. Thylakoidy jsou transportovany do stromulu, kde dojde k oddéleni
vacku, ktery je odnasi do vakuoly, kde dojde k jejich pfeméné€ na energii a jednodussi latky,
které rostlina vyuzije na jinych mistech (Altamura et al., 2024b). Stromulové vacky prenaseji 1
toxicke latky do mist, kde jsou pozdé€ji rozloZzeny (opé€t vakuoly a peroxisomy) a jsou schopné
tvofit i RuBisCO containing bodies (RCBs). RCBs jsou specializované vacky obsahujici enzym
RuBisCO, které se tvoii pii pfechodu rostliny do senescence, kdy je potieba recyklovat tento
protein a ziskat z néj dusik a potfebnou energii. VSechny tyto déje jsou soucasti makroautofagie
— procesu, kdy jsou nepotiebné molekuly a komplexy v bunce degradovany na jednodussi, aby
byla udrzena potfebna homeostaze. V ptipadé chloroplastli se nazyva chlorofagie (Altamura et
al., 2024b). Stromuly zaroven opét slouzi i ke zvétSeni povrchu plastidu pro interakci s okolim

a k meziorganelové signalizaci (Erickson et al., 2017).

4.2.5. Dalsi role stromulii v rostlinné burice
Dalsi dulezitou roli stromull je zprostiedkovani interakce mezi plastidy a dalSimi
bunéénymi objekty. Hraji roli v komunikaci s mitochondriemi a peroxisomy. Je

pravdépodobné, Ze s obéma témito organelami spolupracuji na vzajemné vymeéne metabolith a
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dalsich latek (Gunning, 2005; Kwok & Hanson, 2004). Tato interakce je podpoiena tim, ze jsou
vSechny tii organely zavislé na pohybu podél cytoskeletu a diky tomu i podél ER tubult.
Vsechny organely se spole¢n¢ shlukuji kolem jadra, kde vzajemné spolupracuji na retrogradni
signalizaci (J. C. Gray et al., 2001; Kwok & Hanson, 2004). Stromuly pravdépodobné¢
komunikuji i s plazmatickou membranou, kde se podileji na mezibunécné signalizaci (Hanson

& Hines, 2018).

Stromuly se retrogradni signalizaci podili na urychleni senescence listt, jejich extenze
a PNC pomahaji efektivnéjSimu pienosu senescencnich signalti do jadra. Hojné se vyskytuji
v senzorickych epidermalnich plastidech (SEPs), které obsahuji malé mnozstvi chlorofylu a
podili se na signalizaci béhem stresové imunitni reakce. Hraji percepéni roli i kdyz dojde

k inhibici fotosyntézy(Altamura et al., 2024a).
4.3. Proteiny spojené se stromuly

Proteinem, ktery vyrazné ovliviiuje jak stromuly, tak chloroplasty jako takové, je
CHUP1 (chloroplast unusual positioning protein 1). Jeho hlavnim tkolem je udrzovani
chloroplasti v ur€itém prostorovém vzorci tak, aby maximalizoval jejich schopnost
fotosyntetizovat (Nedo et al., 2024). Tohoto cile dosahuje napojovanim vné&jSi membrany
chloroplastu, ve které se nachazi, na aktinovy cytoskelet (Oikawa et al., 2008), po kterém se
chloroplasty bud’ pohybuji, nebo jsou naopak zakotveny na misté. Velmi podobny mechanismus
pohybu maji i stromuly, které se také pohybuji po cytoskeletu, jak po mikrotubulech, tak po
aktinovych mikrofilamentech. (Nedo et al., 2024)

Vliv CHUPI na stromuly byl v posledni dobé vyznamné popsan experimentem
s mutanty v jeho genu (rostliny s knockoutovanym proteinem), které publikoval v roce 2024
Nedo et al. V téchto rostlinach kvili absenci CHUPI proteinu nedochazi ke spravnému
napojovani chloroplastil na aktinovy cytoskelet, neni proto nijak zdsadn¢ kontrolovan jejich
pohyb, ani tvorba stromult. Kvili nadprodukci ROS dochazi k siln€jsi imunitni odpovéedi pii
PTI i ETI a k vyraznéjsi hypersenzitivni reakci (vede k programované bunécné smrti). Dochézi
k daleko intenzivngj$i tvorbé stromuld, které dosahuji vétsi maximalni délky. Stromuly posiluji

interorganelarni komunikaci a pfenos prodefenzivnich signéld, coz z nich ¢ini zésadni bod

rostlinné imunity (Nedo et al., 2024).

Dal§im proteinem ovliviiyjicim tvorbu stromuld je LACS9 (Long Chain Acyl-CoA
Synthetase 9). Tento protein se nachazi ve vné&j$i obalové membrané chloroplastu, kde

katalyzuje ATP-dependentni pfeménu volnych MK na acyl-CoA (Xu et al., 2019). Pfi jeho
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overexpresi dochazi k nahromadéni MK v membrané a zméné jejiho slozeni — nastava zvyseni
membranového napéti a indukuje se tvorba stromul (Breuers et al., 2012; Schnurr et al., 2002).
Podobné na tvorbu stromull ptisobi i protein TOC64-I11, ktery se také nachézi ve vnéjsi obalové
membrang. Jedna se o izoformu TOC64 (Translocon at the Outer membrane of Chloroplasts 64
kDa) a podili se vramci komplexu TOC translokonii na translokaci jaderné koédovanych
proteint z cytoplazmy do chloroplastu (Richardson & Schnell, 2019). I on, jakoZto integralni
protein (zabudovany do membrany) méni lipidové slozeni ve svém okoli a zménu napéti ustici

v tvorbu stromult (Breuers et al., 2012).

Stromuly pfimo ovliviiuji i proteiny asociované s cytoskeletem. Jsou to naptiklad KIS1
a KIS2 (kinesin-like proteins in stromule regulation), které se podileji na jejich prodluzovani,
dynamice a udrzuji je v kontaktu s cytoskeletem pfes calponin-homologni domény. Mutace
v téchto proteinech inhibovala nejen tvorbu stromult, ale i ETI (Jung et al., 2024). S aktinem

spojuje stromuly i myozin XI, ten je vSak jiz podrobné&ji rozebrany v kapitole 4.1.2.

Ve tvorbé stromultl v chloroplastech hraji roli i proteiny ovliviiyjici jejich déleni.
je ale jiz popséan v kapitole 4.2.3. Dalsimi jsou zejména ARC3, ARC6 (Accumulation and
Replication of Chloroplasts 3/6) a PARC6 (PARalog of ARC6). ARC3 ptisobi pii tvorbé
déliciho prstence. Pokud v ném dojde k mutaci, nedéli se chloroplasty spravnég, jsou velké a
dlouhé. Toto zvétSeni jejich povrchu vede k castéjSimu vyskytu stromuli. ARC6 naopak
ovliviiuje rozpad prstence a pii jeho mutaci vznikaji protahlé plastidy, které¢ maji dale problémy
s délenim. Stromuly se u nich nadmérné tvoii jako reakce na zménénou morfologii (Du et al.,
2024). PARC6 ukotvuje na vnitini membrané chloroplastu délici aparat chloroplastu. Rostliny
s mutaci vtomto proteinu jsou velké a abnormaln€ tvarované. Stromuly zde indukuje

pravdépodobné zvétSené membranové napéti (Ishikawa et al., 2020).

5. Matrixuly

v

Matrixuly jsou tenké, 2—5 pm dlouhé (Mathur, 2021), tubularni vybéZzky vnéj$i 1 vnitini
mitochondridlni membrany obsahujici jejich matrix. Jedna se o velmi morfologicky podobné
objekty plastidovym stromuliim, objeveny vSak byly mnohem pozdéji a je o nich znamo zna¢né
mén¢ informaci. Jejich definice a pojmenovani ,,matrixuly* se poprvé objevuje v roce 2007
v ¢lanku Big issues for small organelles: Mitochondrial dynamics in plants., ktery publikoval
Scott et al., ktery popsal prave jejich podobnost se stromuly (K&hler et al., 1997; Mathur et al.,

2012). Podobna stromuliim je nejen jejich morfologie, ale i jejich dynamické chovani — rychlé
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prodluzovéani a zkracovani, i jejich piedpokladana role v signalizaci a stresové reakci.

Predpoklada se i jejich vliv na mitochondrialni fuzi.
5.1. Vznik matrixuli

Ani matrixuly nevznikaji jednotnym zptsobem a hypotéz existuje vice. Prvni z nich
popisuje vznik matrixulll jako nasledek nespravného déleni mitochondrii. Na mista, kde se méa
mitochondrie rozdélit (Arimura, 2018), se vazi proteiny DRP3A/B (Dynamin-Related Protein
3A/3B, analogy Zzivocisného proteinu DRPI1, v délené mitochondrii maji prakticky stejnou
funkci, u déleni peroxisomil se funkéné odlisuji (I. Scott & Logan, 2011)), které polymerizuji
do spiral a za hydrolyzy GTP mitochondrii zaskrti, ¢imZ dojde k jejimu rozdéleni na dvé dcefiné
organely (Elgass et al., 2013). DRP3A/B jsou na mitochondrialni povrch dopraveny pomoci
proteinii FIS1IA/B a jejich spravné nasednuti na ur¢ené misto déleni zajistuje protein ELM1
(Elongated Mitochondria 1) (Arimura et al., 2008). Urceni konstrikéniho mista (mista, kde se
mitochondrie bude d¢lit) je zavislé na cytoskeletu. Ditkazem byly mutantni rostliny, ve kterych
doslo k inhibici cytoskeletu a v disledku toho i k ¢astéjSimu déleni mitochondrii (Sheahan et

al., 2005).

Problém nastava, kdyz dojde k mutaci v né¢jakém z vySe zminénych proteint, kterd
narusi spravny prubéh mitochondrialniho déleni (Logan et al., 2004). Nejcastéji nastava mutace
v DRP3A a DRP3B, kdy dochazi k nedokonalému fungovani déliciho prstence (Logan, 2010;
I. Scott & Logan, 2011). Mitochondrie maji ¢etna ziiZeni, ale nedochdzi k finalnimu rozdéleni.
Misto néj se pouze protahuji a vznikaji elongované matrixuly (Logan et al., 2004; Mathur,

2021).

Vznik matrixuld neni zavisly na defektech v délicim aparatu mitochondrie —mohou
vznikat 1 pouhym pohybem mitochondrii skrze uzké otvory v ER siti, kudy jsou schopné projit
pouze po elongaci uzkych tubuldrnich matrixuld (Jaipargas et al., 2015). Zaroven vedle
mitochondridlniho déleni mize ke vzniku matrixulti dojit i pfi mitochondrialni fizi — bylo
pozorovano, ze pii fizi mohou byt dvé a vice mitochondrii propojeny tzkymi tubuldrnimi
vybeézky, které by se diky jejich morfologii (obé obalové membrany i stroma) daly povaZovat
za matrixuly (Mathur et al., 2012). V poslednich letech byla prokézana indukce matrixult jako
reakce na stresové faktory a ndslednou nadprodukci ROS, mechanismus ale nebyl objasnén.
Teorii je, ze plisobeni téchto vlivii na ER usti v jeho ovliviiovani mitochondrii (Giulietti et al.,

2024; Mathur, 2021).
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5.2. Vyznam matrixula

Ani vyznam matrixul neni téméf prozkouman a zminky o ném jsou pouze v n¢kolik
malo clancich zposledni doby. V minulé kapitole jiz byla zminéna indukce matrixulti
stresovymi vlivy (stejné, jako u stromull, jejich tvorba probihd prakticky paralelng)
(Colombatti et al., 2014), kterd vede ke zlepSeni komunikace mitochondrii s ostatnimi
organelami, zejména s jadrem a udrZeni homeostaze (Jung et al., 2024). V ndvaznosti na stres
pomahaji matrixuly mitochondriim ménit jejich tvar a dynamiku diky svym propojenim s ER
(Mathur, 2021). Byla jiz zminéna i jejich role v mitochondridlnim déleni, kdy mohou bud’
vyustit v novou mitochondrii, nebo pii fizi, kde mohou dvé mitochondrie spojovat a zrychlit a

zptesnit prenos signalt a molekul mezi nimi (Jung et al., 2024).
6. Peroxuly

Peroxuly jsou tenké tubularni vybézky, které se tentokrat prodluzuji z peroxisomd.
Nézev ,,peroxuly* ziskaly diky své podobnosti se stromuly a matrixuly, opét se jedna o
analogickou strukturu (I. Scott & Logan, 2011). Jejich prodluzovani a zkracovani je
asynchronni a extrémné dynamické — probihéd v ramci vtefin az minut po indukeci tvorby. Pohyb
peroxulll je spjat s ER, po kterém se pohybuji a jehoz dynamika urcuje smér peroxularniho
rastu. Jejich tvorba pravdépodobné nezavisi na genové expresi, ale spiSe na stresovych vlivech

(Mathur, 2009).
6.1. Vznik peroxuli

NejcastéjSim a nejvice popisovanym zpiisobem vzniku peroxult je jejich indukce ROS
béhem oxidativniho stresu. Peroxuly jsou ovlivnény hydroxylovymi radikaly ((*OH)), po
jejichz expozici se zanou prodluZovat v ramei vtefin (Mathur, 2009; Sinclair et al., 2009). Na
jiné ROS nereaguji ptfimo, vZdy musi projit reakcemi, které je pfeméni na (*OH) (Sinclair et al.,
2009). Timto zplsobem funguje i jejich reakce na H2Oz, ktery se v pfitomnosti kovovych iontl
na hydroxylovy radikal pfeméni a peroxuly na né¢j za téchto okolnosti nepiimo reaguji. Tyto
radikéaly jsou velmi reaktivni a zplsobuji zmény na membrané¢ — at’ uz meéni jeji lokalni
elasticitu, nebo celkove narusuji jeji strukturu (dochazi k reorganizaci fosfolipidl, neni potteba
syntéza nové membrany) (Mathur, 2009); a aktivuji protein PEX11a. PEX1la se nachazi
v membrané peroxisomil a je nezbytny pro jejich déleni i fuzi (Orth et al., 2007). VSechny
zminéné procesy vyusti v prodluzovani peroxulti (Sinclair et al., 2009). Peroxisomy jako takové

odbouravaji ROS, zvySena tvorba peroxulil je soucast obranného mechanismu buiiky (Mathur,
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2009). V dobé¢ nizkych hladin ROS a slabého oxidativniho poskozeni se peroxuly v misté se
stoupajici koncentraci radikéalti zacnou prodluzovat do délky 46 pm s primérem tubulu kolem
0,4 um (Mathur, 2009). Kdyz hladiny radikalii stoupnou, za¢nou se prodluzovat celé
peroxisomy, az dosahnou tubularniho tvaru. Nasleduje d€leni — to zvysi pocet peroxisomil pro

lepsi odbouravani radikalt (Sinclair et al., 2009).

Peroxuly vznikaji také po expozici UV zareni nebo intenzivnimu zaieni ve viditelném
spektru, pii kterém také vzristaji hladiny ROS (Jaipargas et al., 2016; Sinclair et al., 2009). Pti
reakci na tento konkrétni stimul stoupad mnozstvi interakci mezi peroxuly a mitochondriemi za
ucelem signalizace a zmirnéni stresového ptisobeni na buiiku (Jaipargas et al., 2016). Peroxuly
vznikaji 1 jako reakce na NO (oxid dusny) a v jeho pfitomnosti neni jejich tvorba zavisla na
PEXI11. Pii postupném zvySovani koncentrace NO ale nedochéazelo k tmérné casté formaci
peroxulli, coZ poukazuje na urcity prah, po jehoz ptekroceni jiz nedochdzi k indukci extenzi

(Terron-Camero et al., 2020).

K prodluzovani peroxult dochazi i pii stresu zpisobeném kadmiem, které piisobi na NADPH
oxidazy. Tyto molekuly, téz zvané RBOH (Respiratory Burst Oxidase Homologs), pfenaseji
elektrony z NADPH na molekularni kyslik. Tim tvofi superoxid, ktery dale konvertuje ptes
H>0O> aZ na hydroxylové radikéaly (Gupta et al., 2017). Ve zvySenych koncentracich CdCI2 bylo
Jiz po 15 minutach od prvni expozice pozorovano jejich castéj$i prodluZovani, nejvétsi
koncentrace dosahly kolem 30. minuty (Rodriguez-Serrano et al., 2016). V tomto ptipadé
nenavazovalo déleni peroxisomi. Byl zkouman 1 vliv solného stresu, nebo napadeni patogeny,
ale v zddném z téchto pripadt k indukci peroxulti nedochazelo. (Frick & Strader, 2018). Pii
pokusu s kadmiem bylo zjiSténo, Ze se pohyb peroxisomu pii prodluZzovani zastavi. Po jeho
dokonceni se obnovi, a dokonce mirné zrychli (Rodriguez-Serrano et al., 2016). Dalsi tézky
kov, ktery mtize pusobit jako induktor peroxulti je arsen, ktery hromadéni ROS v bunce zptisobi

zablokovanim dychaciho fetézce (Rodriguez-Serrano et al., 2016).
6.2. Vyznam peroxuli

Vyznam peroxull neni, stejn¢ jako u matrixuld, jesté zcela prozkoumany (Rodriguez-
Serrano et al., 2016). Nekteré funkce peroxulii byly jiz kratce zminény v predchozi kapitole.
Nejcastéji je uvadeéna jejich role v regulaci hladiny ROS v bunice a antioxidacni obrané
(Rodriguez-Serrano et al., 2016). Peroxuly zvétSuji interakéni region peroxisomu, kterym
umoziiuji komunikovat s v&tSim mnozstvim cytoplazmy, zaroven zvétSuji i objem matrix

peroxisomt (Sinclair et al., 2009). ZvétSeny objem matrix zajiStuje vice mista pro detoxikacni
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reakce (napft. rozklad H>O»> na vodu a kyslik), ¢imz reguluji bunéénou homeostazu . Protein
PEX11a hraje dtlezitou roli v prodluzovani peroxulii. Po aktivaci ROS zahajuje remodelaci
peroxisomalni membrany a jeji prodluzovani — vznika peroxul. Jeho pfitomnost v tomto
procesu byla dokdzana na mutantnich rostlinach, které PEX11a neobsahovaly (umlceni jeho
genu RN A-interferenci) — pfi expozici kadmiu se peroxuly netvotily, naopak byla zjisténa slabsi
exprese antioxida¢nich geni. Na tomto proteinu bylo objeveno nékolik fosforyla¢nich mist, coz
poukazuje na moznost de/aktivace proteinu nejen pomoci ROS, ale i pfes jeho de/fosforylaci

(Rodriguez-Serrano et al., 2016).

Spolecné¢ s PEX1la pusobi jako pomocny protein PEXlle, ktery podporuje
prodluzovani membran (Rodriguez-Serrano et al., 2016). Stejn¢ jako u matrixulll, i zde na
oddéleni novych peroxisoml z peroxuli participuji DRP3A a FISA/B, které se vdZzou na
peroxuly a dokoncuji déleni (Jaipargas et al., 2016; I. Scott & Logan, 2011). ProdluZzovani
peroxulti nemusi vzdy skoncit elongaci peroxisomu a jeho rozdélenim, ¢ast funguje stale jako

dynamicka extenze a po odeznéni stresu se opét retraktuji (Mathur et al., 2012).

Peroxuly slouZzi i jako komunika¢ni kanaly mezi peroxisomy a ostatnimi organelami
(Rodriguez-Serrano et al., 2016), se kterymi jsou spojené skrze MCSs. Jedna se zejména o
chloroplasty a mitochondrie, ve kterych dochéazi k tvorb& ROS (Noctor & Foyer, 2016). S nimi
meéni urcité ROS jakoZto signalni molekuly a fidi tim komplexni odpovéd’ buiiky na vné&jsi
vjemy (Rodriguez-Serrano et al., 2016), zaroven reguluje mnozstvi ROS, které vyprodukuji.

Signaly mohou ptenaSet nejen k dalSim organelam, ale i k receptorim (Sandalio et al., 2020).

Dtlezitou roli hraji peroxuly pfi kliceni. V membrané peroxisomi je uloZena lipaza
SDP1 (Sugar-Dependent 1) (Thazar-Poulot et al., 2015), kterda méni TAGs na mastné kyseliny
a glycerol . Aby k tomuto $tépeni mohlo dojit, musi byt enzym dopraven na lipidové kapénky
(LDs — lipid droplets), které v kli¢icich semenech ptedstavuji zasobni zdroj energie.
Z peroxisomu jsou na LDs dopraveny pravé pres peroxuly, které se za¢nou tvofit jako reakce
na zvySené hladiny ROS, které pfi kliceni hojné€ vznikaji v mitochondriich (Eastmond, 2006).
Po lokalizaci SDP1 na jednovrstevnou membranu kapénky ji $tépi a ptes fadu metabolickych
reakci dojde az k syntéze ATP, které je ke kli¢enim vyuZito. Tento proces dokazuje, Ze peroxuly

by mohly byt pfenaseci i jinych proteint (Esnay et al., 2020).

Novou hypotézou, publikovanou v roce 2025, je mozna retrogradni komunikace mezi
peroxuly a jadrem za ptenosu H20: na stejném principu, jako u stromuli (Molina-Moya et al.,

2025).
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7.Zavér

Z ¢lankt publikovanych o membranovych extenzich organel je patrné, Ze se jedna o
velmi dulezité kompartmenty, bez kterych by spravné fungovani bun€k nebylo mozné. I kdyz
nejsou prozkoumany vSechny zpusoby jejich vzniku a fungovani, je jiz znamo velké mnozstvi
mechanismi, ve kterych figuruji (Mathur, 2021). Nejvyznamnéjsi oblasti jejich piisobeni je
bezesporu bunétnd imunita a reakce na stres, jejiz spusténi riznymi faktory indukuje tvorbu
vSech typli expanzi (Jung et al., 2024). Ty se podili na udrzovani homeostazy, redukci
oxidativniho stresu, nebo intra i interorganelarni signalizaci. Nesporny ptfinos maji 1 v déleni
organel a regulaci genové exprese (Mathur, 2021; Rodriguez-Serrano et al., 2016). Stale se
objevuji nové hypotézy o jejich moznych dalsich funkcich, které by mél potvrdit nebo vyvratit

budouci pokracujici vyzkum.
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