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XXI. MITOKONDRITE  JA  KLOROPLASTIDE  GENEETIKA

1. EUKARÜOOTSE RAKU SÜMBIONTSED ORGANELLID

Elu Maal tekkis rohkem kui 3 miljardit aastat tagasi toitaineterikkas ürgookeanis. 
Nüüdisarusaamad lähtuvad seisukohast, et esimesed rakulised organismid olid pro-
karüoodid, kellel puudusid nii rakutuum kui ka organellid. Need esmased prokarüoodid 
olid heterotroofsed organismid (ingl. heterotrophs), kes said energiat ümbritsevast 
ja paljunesid toitainete varal, mis olid keskkonnas olemas. Organismide elutegevuse 
tulemusena hakkas atmosfääri kogunema hulgaliselt süsihappegaasi (CO2). See lõi 
eeldused fotosünteesivate autotroofsete (ingl. autotrophs) organismide tekkeks. Ka 
esimesed fotosünteesivad organismid, tsüanobakterid, olid prokarüoodid, kel puudusid 
rakuorganellid ja fotosünteesisüsteem polnud rakus lokaliseerunud. Fotosünteesi tule-
musel hakkas atmosfääri kogunema hapnikku (O2) ning 1–2 miljardit aastat tagasi viis 
evolutsioon välja aeroobse metabolismiga prokarüootsete organismide tekkeni. 

Esmased eukarüootsed organismid arenesid välja 1–1,5 miljardit aastat tagasi ning 
olid sarnased tänapäevaste rohevetikatega. Neil olid rakutuum ja rakusisesed organellid, 
nad olid fotosünteesivõimelised ning sisaldasid nii mitokondreid kui ka kloroplaste. Täna-
päeval on teada palju sümbiontseid organisme. Sümbioosi (ingl. symbiosis) korral elavad 
kaks organismi koos ning toovad teineteisele kasu. Klassikaliseks näiteks on samblikud, 
mis on sümbiontsed organismid seenest ja vetikast. Endosümbioos (ingl. endosymbiosis) 
on sümbioosi üheks erivormiks, mille puhul üks organism elab teise sees. Näiteks võib 
üherakuline fotosünteesiv rohevetikas klorella (Chlorella) elada üherakulises kingloomas 
(Paramecium bursaria), muutes nii alglooma värvuselt roheliseks ja fotosünteesivõime-
liseks.

1960. aastate teisel poolel esitas USA teadlane Lynn Margulis (1938–2011) 
hüpoteesi, mille kohaselt eukarüootsete rakkude osa organelle on välja kujunenud endo-
sümbioosi teel. L. Margulise hüpotees on tänapäeval mitmeti tõestatud. Arvatakse, et 
mitokondrid ja kloroplastid pärinevad bakteriaalsetest endosümbiontidest, kes olid või-
melised fotosünteesima ja tootma ATP-d (energiat). Tänapäevastest eukarüootsetest 
organismidest on neile primitiivsetele eükarüootidele kõige lähedasemad üherakulised 
rohevetikad. Mitokondrite ja kloroplastide bakteriaalse päritolu kohta on esitatud järg-
mised tõendid.
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1. Mitokondrid ja kloroplastid on suuruselt sarnased bakteritega ja neil on oma 
genoom, vastavalt mitokondriaalne DNA e. mtDNA (ingl. mitochondrial DNA, 
mtDNA) ja kloroplastide DNA e. cpDNA (ingl. chloroplast DNA, cpDNA). 

2. Nagu bakteritelgi on mitokondrite ja kloroplastide kromosoom tavaliselt rõn-
gasjas.

3. Organellidel (mitokondrid ja kloroplastid) on oma ribosoomid ning ribosoomsed 
RNA-geenid on kõige lähemas suguluses purpursete fotosünteesivate bakterite 
vastavate geenidega.

4. Mitokondrite ja kloroplastide R NA polümeraas on sarnane bakterite R NA 
polümeraasiga (kloroplastide RNA polümeraas on sarnane E. coli RNA polüme-
raasiga).

Pärast sümbiontse eluvormi teket on partnerid evolutsioneerunud ning jaganud oma 
funktsioone. On toimunud geneetilise materjali kohavahetus (ingl. genetic shuffl  ing). 
Näiteks mõnede kõrgemate taimede mtDNA sisaldab cpDNA tRNA-geene ning erand-
juhtudel on näidatud, et taime mtDNA sisaldab kloroplastigeeni, mis määrab ribuloosi 
1,5-bifosfaadi karboksülaasi (RuBisCO) sünteesi. Ehkki sama ensüümi väiksem alaük-
sus on tavaliselt kodeeritud tuuma DNA poolt, on mõnedel taimedel see geen cpDNA-s. 
Tänapäeval on teada palju bakteriaalseid geene, mis paiknevad eukarüoodi tuumas. 
Näiteks müürlooga- (Arabidopsis thaliana) kromosoom sisaldab ca 25 000 geeni, mil-
ledest 400–2200 on bakteriaalset päritolu. On selge, et ei mitokondrid ega kloroplastid 
pole enam võimelised eksisteerima autonoomselt, ilma tuuma geenide kaastoimeta. Aja 
jooksul on mitokondrite ja kloroplastide geneetiline materjal lihtsustunud ja genoomid 
spetsialiseerunud. Sümbiondid said endale mugava elukeskkonna ja võimaluse n-ö. eks-
pluateerida peremeesraku geeniproduktide varu, peremeesrakk sai vastutasuks võimaluse 
kasutada sümbiondi toodetud energiat. 

Võrreldes tuumageenidega on mitokondrigeenide evolutsioon 10 korda kiirem. 
mtDNA mutatsioonide tekke uurimine on andnud molekulaarse evolutsiooni uurijatele 
võimaluse dateerida evolutsioonilisi sündmuseid täpsemalt, kui tuumageenide mutat-
sioonide uurimine võimaldaks. See ongi lubanud rekonstrueerida ka sündmuseid, mis on 
toimunud eluslooduses evolutsiooni seisukohast suhteliselt hiljuti, 10 000–15 000 aastat 
tagasi. 

Meeldejätmiseks
• Mitokondrid ja kloroplastid kui bakteriaalsed endosümbiondid „vallutasid” eellasraku ca 1 miljard aastat 

tagasi. 
• Endosümbiontsete bakterite evolutsioneerumisel eukarüoodi organellideks kadus rida geene ning osa 

neist kanti üle kas peremeesraku või teise endosümbiondi kromosoomi koosseisu.
• Organellide DNA, eriti aga mitokondriaalne DNA (mtDNA) on nende kõrge mutatsioonisageduse tõttu 

heaks mudeliks organismide hilisaja evolutsiooni uurimisel. 
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2. ORGANELLIDE TUNNUSTE PÄRANDUMINE

Mitokondrite ja kloroplastide genoomid on evolutsiooni käigus, võrreldes bakterite 
genoomidega, oluliselt lihtsustunud, kuid nende spetsiifilised geenid oma põhifunkt-
sioonide täitmiseks, s.o. oksüdatiivseks e. aeroobseks metabolismiks (ATP süntees) 
ja fotosünteesiks, on säilinud. Fotosüntees ja aeroobne metabolism on maailma suure 
energiatsükli komplementaarsed osad (jn. 21.1). Bioloogilises energiaringis kasutatakse 
fotosünteesil orgaanilise aine sünteesiks süsinikdioksiidi ja vett  ning oksüdatiivne meta-
bolism tagab orgaanilise aine tagasilagundamise süsihappegaasiks ja veeks. Taimedel on 
vastavad protsessid rakusiseste organellide tasemel lahutatud: fotosüntees toimub kloro-
plastides ja aeroobne metabolism mitokondrites.

CO2 + H2O

Glükoos

Fotosüntees

Aeroobne metabolism

Päikesevalgus

O2

Energia
raku eluks

CO2

Joonis 21.1. Bioloogiline energiaringe.

Taimedel, vetikatel ja seentel on näidatud organellide poolt määratavate tunnuste päran-
dumisviiside ja lahknemissuhete erinevust, võrreldes Mendeli printsiipidest lähtuvate 
tuuma geenide seaduspärasustega. Koondnimetusena nimetatakse seda pärilikkustüüpi 
tuumaväliseks pärilikkuseks (ingl. cytoplasmic inheritance) ning vastavate tunnuste 
pärandumist mitt emendellikuks pärilikkuseks (ingl. non-mendelian inheritance). 

2.1. Kloroplastide tunnuste pärandumine
Taimelehtede värvusvarieeruvus (ingl. color variation) on üldtuntud nähtus. Osa tai-
mede lehed on kirjud, sisaldades valgeid laike. Lehe valgete laikude tekke üheks põhjuseks 
on erinevat tüüpi kloroplastide ebavõrdne jaotumine (segregatsioon) rakkude jagune-
misel. Valgete laikude rakkudesse on läinud kloroplastid, mis pole võimelised pigmenti 
tootma geneetilistel põhjustel. Eri tüüpi organellide olemasolu nimetatakse hetero-
plasmiaks (ingl. heteroplasmy), ühetüübiliste organellide esinemist homoplasmiaks 
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(ingl. homoplasmy). Heteroplasmilise raku jagunemisel jaotuvad kloroplastid tütarrak-
kude vahel ebavõrdselt (sest neid sorteeritakse e. segregeeritakse) ning pärast järjestikulisi 
jagunemisi võivad moodustuda tütarrakud, kus pigmenti sisaldavad kloroplastid puudu-
vad täielikult. Seega toimub siin kloroplastide juhuslik mitootiline segregatsioon (ingl. 
mitotic segregation) e. sorteerimine (jn. 21.2). Neist moodustuvad erisuguse kuju, suu-
ruse ja asetusega valged laigud taimelehtedel, sõltuvalt sellest, millisel ajamomendil (kas 
varem või hiljem), vastav sündmus toimus. Mõnedel taimedel on aga regulaarselt kindla 
kujuga kirjulehisus, mida nimetatakse mosaiiksuseks (ingl. mosaicism). See nähtus pole 
siiski põhjustatud kloroplastide ebavõrdsest jaotumisest tütarrakkude vahel. Kindla vär-
vusmustri teke on siin põhjustatud hoopis lehesisese füsioloogilise süsteemi eripäradest, 
mis reguleerib taimede arenguprotsessis nii pigmendi tootmist lehtedes kui ka selle ajalist 
ja ruumilist jaotuvust.

Taime leherakk

Tütarrakud

Tütretütarrakud

Valge sektor
taimelehes Rohelised leheosad

Tuum
Klorofülliga
kloroplast

Klorofüllita
leukoplast

Joonis 21.2. K loroplastide sorteerimine (segregatsioon) taime leherakkude mitootilisel jagunemisel. 
K loro plastide ebavõrdne jaotumine viib rakkude moodustumiseni, mis sisaldavad klorofüllita plastiide. 
Kloro füllita leukoplastidega rakkude järgneval jagunemisel moodustuvad valgete laikudega lehed.

2.1.1. Emapärilikkus
Taimelehtede värvuse emapoolse (taimedel – emasgameedid ehk emaka sigimikus olevad 
seemnealgmed, mis sisaldavad emasgameete; isasgameedid on tolmuterades, võib rääkida 
ka tolmukkonnast – isasõied – ja emakkonnast – emasõied) pärandumise avastasid Saksa 
botaanikud Carl E. Correns ja Erwin Bauer. Carl Correns on teatavasti ka üks Men-
deli seaduste taasavastajatest. 1900. aastal jaapani imelille e. lõhnatu imelille e. öövarju 
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(Mirabilis jalapa, ingl. four-ò clock) roheliste ja kirjulehiste taimede retsiprooksel ristami-
sel selgus, et järglase lehe värvus sõltus taimede ristamise suunast (jn. 21.3). Teatavasti 
on lilled ühekojalised (kahekojalised on vaid okaspuud, sõnajalad jt.), s.t. nende seas pole 
isas- ja emastaimi. Kui järglaste saamiseks tolmutati kirjulehise taime valge piirkonna 
õisi tolmukatega, mis pärinesid rohelistest taimedest, siis moodustusid vaid pigmendi-
tud e. valged taimed. Vastupidisel juhul, kui ristati rohelise taime õisi tolmukatega, mis 
pärinesid kirjulehise taime valgest piirkonnast, siis moodustusid vaid roheliste lehtedega 
taimed. Sellist emapärilikkust (ingl. maternal inheritance) saab seletada vaid asjaoluga, 
et taimede värvust kontrollib munaraku, mitt e tolmuterade pärilik info. Imelille tolmu-
terades kloroplastid sisuliselt puuduvad. Kui munarakus on kahte tüüpi kloroplaste, siis 
moodustuvad taimed võivad olla kirjulehised ning see on tingitud juba kloroplastide seg-
regatsioonist somaatiliste rakkude jagunemisel. 

2.1.2. Kahevanemalik segapärilikkus
Erwin Bauer (1875–1933) uuris taimelehtede värvi varieeruvust pelargoonil (Pelar-
gonium zonale). Ta sai roheliste ja kirjude taimede retsiprooksel ristamisel ühesugused 
tulemused: osa taimi olid rohelised, osa kirjud ja osa valged (jn. 21.4). Selgus, et ka siin 
pole tegemist mendelliku pärandumisega. Nimelt toimus käesoleval juhul mittemen-
dellik kahevanemlik segapärilikkus (ingl. biparental inheritance). Kahe vanema liituv 
pärilikkus on põhjustatud asjaolust, et peale munarakkudes sisalduvate kloroplastide on 
kloroplaste ka tolmuterades (küll väga väikeses koguses). Seega päranduvad kloroplastid 
mõlemalt vanemalt ja järglaste rakkudes on mõlema vanema kloroplastide segu.

Roheline
taim

Roheline
taim

Kirjulehine
taim

Kirjulehine
taim

x x

Rohelised
taimed

Valged
taimed

“Rohelised”
munarakud

“Rohelised”
tolmuterad

“Valged”
tolmuterad

“Valged”
munarakud

Retsiprooksed
ristamised

Järglased

Joonis 21.3. Taimelehe värvuse pärandumise emapärilikkus Jaapani imelillel (M. jalapa). Retsiprooksetel 
ristamistel on järglaskonna fenotüüp samane emataime (munaraku) fenotüübiga. Kirjulehistelt vanematelt, 
kelle lehtedel olid valged sektorid, saadi nn. valgeid munarakke ja tolmuteri.
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Roheline
taim

Roheline
taim

Kirjulehine
taim

Kirjulehine
taim

x x

Rohelised
taimed

Valged
taimed

“Rohelised”
munarakud

“Rohelised”
tolmuterad

“Valged”
tolmuterad

“Valged”
munarakud

Retsiprooksed
ristamised

Kirjulehised
taimed

Mõlema 
ristamise
järglased

F1

F2

Joonis 21.4. Kahevanemaline segapärilikkus taimelehe värvuse pärandumisel pelargoonil (P. zonale). 
Retsiprooksetel ristamistel toimub järglaskonnas ühesugune mittemendellik lahknemine. K loroplastid 
päranduvad mõlemalt vanemalt (munaraku ja tolmuteradega) ning järglastes kloroplastid segunevad. Segu-
nenud kloroplastidega järglasrakkude jagunemisel kloroplastid segregeeruvad, mistõtt u tekivad nii rohelised 
ja valged kui ka kirjulehised järglastaimed.

2.1.3. Ühevanemalik pärilikkus
Fotosünteesivatel rohevetikatel on tähtis roll biosfääris, eriti ookeanides, kus nad on 
põhiliseks osaks toitainete ahelas. Neil on tähtis funktsioon ka maismaal. Geneetikute 
meelisuurimisobjekt on olnud maismaal elav koppvetikas (Chlamydomonas reinhardtii). 
Sellel üherakulisel haploidsel organismil on looduses kahesugune ristumistüüp, mida 
tähistatakse „pluss” („+”) ja „miinus” („–„). Vastasmärkidega rakud on võimelised ühi-
nema ja moodustama diploidse sügoodi. Sügoot läheb edasi meioosi, moodustab neli 
haploidset järglast, mis mitootilisel jagunemisel annavad vegetatiivsete rakkude koloo-
niad. Geneetiline analüüs näitas, et ristamistüüpe kontrollib kromosoomne geen, mis 
esineb kahe erisuguse alleelina (mt+-ristamistüüp ja mt--ristamistüüp). Koppvetika sügoo-
tidest kaks on mt+ ja kaks mt–. Igas haploidses koppvetikas on üks suur kloroplast ja rida 
mitokondreid. Diploidse sügoodi kõigis neljas haploidses järglases on samuti igas vaid üks 
kloroplast ja rida mitokondreid. See näitab, et ka organellide põhiarv pärandatakse edasi 
järglasele.

1954. a. avastas ameeriklanna Ruth Sager (1918–1997) koppvetika (Chlamydomonas 
sp.) ravimiresistentsuse tunnuse mitt emendelliku pärandumise. Ta ristas mt+-mutantset 
streptomütsiiniresistentset tüve mt–-ravimitundliku tüvega ning leidis, et toimub ühe-
vanemalik tunnuse pärandumine (ingl. uniparental inheritance), s.t. kõigil järglastel 
avaldub see tunnus, mis oli plusspaardumistüübiga mt+-vanemal (jn. 21.5). Kõik ristami-
sel saadud järglased osutusid streptomütsiiniresistentseks, ehkki ristamistüübi alleelid 
segregeerusid oodatavalt suhtes 1 : 1. Viies läbi retsiprookse ristamise, kus resistentset 
mt–-tüve ristati mt+-tundliku tüvega, saadi kõik streptomütsiinitundlikud järglased. 
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Järelikult, streptomütsiiniresistentsus või -tundlikkus pärandati mittemendellikult ja 
alati mt+-rakkude kaudu. Streptomütsiiniresistentsuse determinant asub mt+-rakkude 
kloroplasti DNA-s. Nii mt+- kui ka mt–-rakud sisaldavad samast kloroplasti DNA-d, kuid 
ristamisel degradeeritakse sügoodis mt–-rakust tulev DNA spetsiifiliste nukleaaside 
toimel ja seepärast jääb järglasrakkudesse vaid mt+-rakkudest pärit DNA. Järelikult on 
koppvetika streptomütsiiniresistentsus määratud kloroplasti DNA poolt, kuid tema aval-
dumine sõltub paardumistüübi kromosoomsest geenist. 

Meeldejätmiseks
• Organellide poolt määratud tunnuste pärandumine näitab vanemate ebavõrdset osalust tunnuste 

pärandumisel ja ebaregulaarset fenotüübilist segregatsiooni.
• Organellide tunnuste pärilikkus on mittemendellik kromosoomiväline pärilikkus. 
• Kui taimede tolmuterades puuduvad kloroplastid, siis pärandatakse kloroplastide DNA poolt määratavad 

tunnused mööda emaliini (emapärilikkus). 
• Kui taimede tolmuterades on ka kloroplastid, siis päranduvad kloroplastide DNA poolt määratavad tun-

nused kahe vanema tunnuste seguna (kahevanemapärilikkus). 

+ - - +

- -+ ++ + - -

+ - - +

+/- +/-

Tetraad

Meioos

Sügoot

Järglased

Kõik streptomütsiiniresistentsed Kõik streptomütsiinitundlikud

str-sstr-r str-s str-r

Retsiprooksed
ristamised

(+)- ja (-)-ristamistüübid
( e. mt+ ja mt-)

Joonis 21.5. Streptomütsiiniresistentsuse ja streptomütsiinitundlikkuse ühevanemaline pärandumistüüp 
koppvetikal (Ch. reinhardtii). str-r – streptomütsiiniresistentsus; str-s – streptomütsiinitundlikkus; (+) – 
plussristamistüüp; (–) – miinusristamistüüp. Järglaskond on alati sama fenotüübiga kui vanemate plussris-
tamistüüp (mt+).
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• Kloroplastide geenide avaldumine võib toimuda koostoimes kromosoomsete geenide avaldumisega, 
kusjuures koppvetikal sõltub DNA stabiilsus (või degradatsioon) kromosoomsete geenide aktiivsusest.

• Ühevanemlikul tunnuse pärandumisel avaldub kõigil järglastel vaid ühe kindla vanema tunnus, sõltu-
mata oodatavast alleelide segregeerumisest. 

2.2. Mitokondriaalsete tunnuste pärandumine
2.2.1. Pärmseente hingamismutandid
1940. ja 1950. aastatel kirjeldas vene-prantsuse geneetik Boris Ephrussi (1901–1979) 
kahte tüüpi pärmseene hingamismutante. Glükoosirikkal söötmel moodustavad metsik-
tüüpi pärmirakud suuri kolooniaid (ingl. grande colonies), mutantsed pärmirakud aga 
väikesi kääbuskolooniaid (ingl. petite colonies) e. kääbusmutante. Kääbusmutandid on 
defektsed glükoosi metabolismi suhtes. Kääbusmutante on kahte tüüpi. Neutraalsed 
kääbusmutandid (ingl. neutral petite mutants) ei ole ise võimelised metsiktüübiga ris-
tamisel oma fenotüübilist tunnust järglastele üle kandma. Kõik järglased moodustavad 
suuri kolooniaid ja neutraalne kääbusmutatsioon kaob (jn. 21.6). Supressiivsed kääbus-
mutandid (ingl. suppressive petite mutants) on kindlatel tingimustel võimelised mutantset 
fenotüüpi pärandama ja metsiktüübiga ristates metsiktüüpi tunnust kaotama. Mõlemate 
mutanditüüpide puhul saadi retsiprooksetel ristamistel samad tulemused, mis näitab, et 
pärmide paardumistüübil pole siin tähtsust. 

Neutraalne
kääbuskoloonia

Sügoot Sügoot

x x

Neli askospoori Neli askospoori

Supressiivne
kääbuskoloonia

Metsiktüüpi
koloonia

Metsiktüüpi
koloonia

Ainult metsiktüüpi kolooniad Ainult kääbuskolooniad

Ristamine 1 Ristamine 2

Joonis 21.6. Hingamismutantide mittemendellik pärandumine pagaripärmil (S. cerevisiae). Neutraalsete 
(ristamine 1) ja supressiivsete (ristamine 2) kääbuskolooniate mutatsioonide pärandumine ja avaldumine 
järglaskonnas. Vaid supressiivsete kääbuskolooniate mutatsioonid päranduvad edasi järglastele ning avaldu-
vad ühtselt kõigis järglastes.
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Molekulaarsete uuringutega selgitati, et neutraalsetes kääbusmutantides puudub 
mitokondriaalne mtDNA täielikult ning supressiivsetes kääbusmutantides on mtDNA 
muteerunud, sisaldades suurt deletsiooni (jn. 21.7). Järelejäänud mtDNA on väga A:T-rikas. 
Metsiktüüpi tüvede ristamisel neutraalsete kääbusmutantidega saab sügoot mitokond-
reid vaid metsiktüüpi vanemalt ja arusaadavalt päranduvad need edasi ka järglastele ning 
moodustuvad suured kolooniad. Supressiivsete kääbusmutantide ja metsiktüüpi tüve rista-
misel lähevad sügoodis kokku kaks eritüüpi mtDNA-d: metsiktüüpi mtDNA ja supressiivse 
kääbusmutandi väike mtDNA. Kui sügoot allub kohe sporulatsioonile, siis pärandatakse 
järglastele vaid supressiivse kääbusmutandi mtDNA ja moodustuvad kolooniad on kää-
buskasvulised. Kui sügoot allutada aga eelnevale mitootilisele jagunemisele, siis pärast 
sporulatsiooni moodustuvad kolooniad sisaldavad vaid metsiktüüpi mtDNA-d ja moodus-
tavad suuri kolooniaid. Seda seletatakse asjaoluga, et mitokondri genoomi replikatsioonil 
on defektsel genoomil (supressiivse kääbusmutandi mtDNA) võrreldes algse genoomiga 
eelised, sest tema täielikuks replikatsiooniks vajaminev aeg on väiksem. Kui enne sporulat-
siooni sügoot aga paljuneb, siis on olnud piisavalt aega metsiktüüpi mtDNA replikatsiooniks 
ning metsiktüüpi mtDNA esinemisel on sellel eelis hingamismutandi supressiivse mtDNA 
suhtes. Domineerib metsiktüüpi mtDNA ning moodustuvad üksnes metsiktüüpi kolooniad. 
Isegi juhul, kui rakk sisaldab mõlemat tüüpi mtDNA-d, kasvab sellest suur koloonia tänu 
metsiktüüpi mtDNA koopiate olemasolule mitokondrites. 

mtDNA

Neutraalne
kääbuskoloonia

x x

Neli askospoori Neli askospoori

Supressiivne
kääbuskoloonia

Metsiktüüpi
koloonia

Metsiktüüpi
koloonia

Ainult suur metsiktüüpi mtDNA Ainult deletsiooniga mtDNA

Ristamine 1 Ristamine 2

mtDNA mtDNA mtDNA mtDNA

mtDNAmtDNA 
puudub

mtDNA Sügoot mtDNA Sügoot

Neli askospoori

Neli askospoori

Ainult suur metsiktüüpi mtDNA

mtDNA mtDNA mtDNA mtDNA

Deletsiooniga 
mtDNA

Metsiktüüpi 
mtDNA

Metsiktüüpi 
mtDNA

Joonis 21.7. Mitokondriaalse DNA (mtDNA) pärandumine kääbuskolooniates pagaripärmil (S. cerevisiae). 
Neutraalsed kääbuskolooniad ei sisalda mitokondriaalset DNA-d. Supressiivsed kääbuskolooniad sisaldavad 
suure deletsiooniga mitokondriaalset DNA-d, mis kohe pärast sporulatsiooni pärandub edasi, moodustuvad 
uued kääbuskolooniad. Supressiivsete kääbuskolooniate deletsiooniline mtDNA ja metsiktüüpi mtDNA 
segunevad sügoodis ja kui sügooti allutada mitootilisele jagunemisele, moodustuvad sporulatsioonijärgselt 
ainult metsiktüüpi mtDNA-ga kolooniad.
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2.2.2. Isasteriilsus maisil
Maisil on isas- ja emasreproduktiivorganid sama taime eri osades. Emasõisikud asuvad 
taime lehekaenaldes ja isasõisikud taime ladvas. Mõnedel maisisortidel ei arene isasõisi-
kud välja, need taimed on isassteriilsed (ingl. male-sterile). Isassteriilsete maisitaimede 
emasõisikud on aga jätkuvalt viljakad, sest nad moodustavad funktsionaalsed munarakud 
ja neid saab ristata teiste isasfertiilsete maisiliinidega. 

1930. aastatel näitas USA tsütogeneetik Marcus Rhoades (1903–1991), et maisi 
isassteriilsus pärandub emalt pärit geneetilise faktorina e. emapärilikkusena (jn. 21.8). 
Nimelt tolmeldas ta katsetes isassteriilse maisi emasõisi fertiilsete tolmukatega ning sai 
tulemuseks ikkagi isassteriilse järglaskonna. Sama fenotüüp säilis ka korduvatel tagasiris-
tamistel viljakaid isasõisi kandvate taimede tolmukatega. Kõik see näitas, et tegemist on 
tsütoplasmaatilise pärilikkusega, mis kandub edasi vaid emaliini pidi. Ristamiste käigus 
sedastati ka dominantseid mutatsioone tuuma DNA-s, mis supresseerisid tsütoplasmaa-
tilise faktori toime. Kuivõrd sellistel juhtudel saadi viljakate isasõitega taimi, järeldati, et 
isassteriilsus avaldub tuumageenide ning tsütoplasmaatilise faktori koostoimel. Siiski, 
selline koostoime oli efektiivne vaid tuuma ja mitokondriaalse mtDNA geenide kindlate 
kombinatsioonide korral.

Isasfertiilsest
tüvest

K
or
du
va
d

ta
ga
si
ris
ta
m
is
ed

Isassteriilne tüvi
emastaimena

x

x
x

x

Isasfertiilne tüvi
isastaimena

Isassteriilsest
tüvest

IsassteriilneMunarakkTolmuterad

Tuum

Tuum

Tsütoplasma

Joonis 21.8. Isassteriilsuse tsütoplasmaatiline pärandumine maisil (Z. mays). Korduvate tagasiristamistega 
viiakse isasfertiilse isastaime tuum isasstertiilse emastüve tsütoplasmasse, kuid tuuma asendamine ei muuda 
taime isasfertiilseks. Isassteriilsus on määratud emasorganismist pärit tsütoplasma poolt (emapoolne tsüto-
plasmaatiline pärilikkus).

Tsütoplasmaatilise isassteriilsuse primaarseks põhjuseks on mitokondriaalse mtDNA 
mutatsioonid. Ühtedel juhtudel on mitokondrites lisa DNA-molekulid, mida tähistatakse 
S1 ja S2, teistel juhtudel sedastati mutatsioonid mtDNA-s endas. Viimasel juhul täheldati 
mutatsiooni tulemusel mutantsete valkude sünteesi, mis destrukteerivad mitokondrite 
sisemembraane. Sama mutatsiooni korral täheldati maisiliinide muutumist ülitundli-
kuks lehe jahukaste (ingl. southern leaf blight) suhtes. Maisi isassteriilsust oli mugav 
kasutada sobiva tunnusena maisi aretustööl. Vaatamata sellele, kaotas USA 1970. aastatel 
ligi 50% maisisaagist, sest maisisordid, milledel oli ülalnimetatud mutantne mitokond-
riaalne valk, nakatusid ja olid ülitundlikud looduslikes tingimustes mutantse jahukaste 
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(Helminthosporium maydis) suhtes. Seepärast keelustati edaspidises aretustöös vastavate 
maisisortide kasutamine. 

Meeldejätmiseks
• Pärmseente hingamismutandid on pärmide mitokondriaalse DNA mutandid, millel mtDNA kas puudub 

(neutraalsed kääbused) või on deleteerunud (supressiivsed kääbused). Nimetatud mutatsioonid põhjus-
tavad kääbuskolooniate moodustumist gükoosirikkal söötmel.

• Maisi tsütoplasmaatiline isassteriilsus on põhjustatud mitokondriaalsetest mutatsioonidest, mis päran-
duvad edasi järglastele vaid emaliini pidi.

3. ORGANELLIDE GENOOM

3.1. Mitokondrite genoom
Mitokondritel on oma replikatsiooni-, transkriptsiooni- ja translatsiooniaparaat. Neil on 
valgusünteesiks isegi oma ribosoomid. Mitt e kõik mitokondrites sisalduvad valgud pole 
aga mitokondrite DNA poolt määratud. Osa vajalikke valke imporditakse mitokondri-
tesse tsütosoolist ja need on määratud rakutuumas paiknevate geenide poolt.

3.1.1. Mitokondriaalne DNA
Nüüdisajal on mitokondriaalse mtDNA primaarstruktuur määratud väga paljudel 
organismidel. mtDNA genoomi suurus varieerub väga suurtes piirides. Malaariaplas-
moodiumi (Plasmodium sp.) mtDNA genoom on ainult 6 kb, kuid mõningate õistaimede 
mtDNA genoom kuni 2500 kb. Selgroogsete organismide mtDNA on 16–17 kb suu-
rune. Mitokondrite genoomi koopiate arv raku kohta on tavaliselt väga suur, kuid samas 
erinevates rakutüüpides üsnagi kõikuv. Kui selgroogsete loomade somaatilistes rak-
kudes on alla 103 koopia raku kohta, siis ootsüütides on koopiaarv 108. Enamasti on 
mitokondriaalse DNA molekulid rõngasjad, kuid näiteks ripsloomal (Paramecium sp.) ja 
koppvetikal (Chlamydomonas reinhardtii) on mtDNA genoom lineaarne.

Selgroogsete mtDNA on väga kompaktne ning kõik geenid paiknevad üksteisele 
lähestikku. Inimese mtDNA on 16 571 bp suurune, sisaldab 37 geeni, millest 2 kodee-
rivad ribosoomi-rRNA-d, 22 tRNA-sid ja 13 oksüdatiivsel fosforüülumisel osalevaid 
ensüüme (jn. 21.9). Viimatinimetatud ensüümid osalevadki protsessides, mis toodavad 
energiat. Selline hulk geene mahub DNA-sse vaid juhul, kui DNA-s on kattuvate gee-
nide piirkonnad, mida käsitleme allpool eraldi (vt. 3.1.2). Ka konnade, hiirte ja sõraliste 
mtDNA ülesehitus on sarnane inimese mtDNA omaga. Selgrootute mtDNA genoom on 
üldiselt sama suurusega kui selgroogsetel, kuid siin on mitokondriaalsete geenide järjes-
tus mõneti muutunud. Nendes mtDNA-des puuduvad intronid.

Seente mtDNA on imetajate omast oluliselt suurem. Pärmide mtDNA on 78 kb suu-
rune, kuid sisaldab vähem geene kui imetajate mtDNA. Pärmseentes on 33 geeni, millest 
2 kodeerivad ribosoomi-rRNA-sid, 23–25 erinevat tRNA-d, 1 geen ribosoomivalku ja 
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7 geeni oksüdatiivsel fosforüülumisel (ATP süntees) osalevaid ensüüme. Erinevalt loo-
made mtDNA-st sisaldavad pärmseente mtDNA mitmed geenid introneid ja osa geene on 
lahutatud üksteisest pikkade mitt ekodeerivate DNA-järjestustega.

Taimede mtDNA on vaieldamatult kõige suurema, komplekssema ning mitmekesi-
sema struktuurse organisatsiooniga. Üheks esimeseks taimeks, mille mtDNA järjestus 
sekveneeriti, oli maksasammal harilik helvik (Marchantia polymorpha), mis tänapäeval 
on muutunud süsteemibioloogiaalaste uurimiste mudelliigiks. Selle suhteliselt primitiivse 
mitt esoontaime mtDNA on 186 kb suurune, sisaldab 94 avatud lugemisraami (ORF-i), 
milledest vaid osa saab kokku viia konkreetsete geeniproduktidega. Tundmatu funktsioo-
niga oletatavaid geene nimetatakse mitt emääratletud lugemisraamideks e. URF-ideks 
(ingl. unassigned reading fr ame, URFs). Hariliku maksasambla molekulis on ka 32 intronit, 
mis moodustavad ca 20% vastava mtDNA genoomist. Soontaimede mtDNA on tavaliselt 
veelgi suurem. Näiteks arbuusi mtDNA on 300 kb ja maisi mtDNA-l on 570 kb suurused 
rõngas-DNA-d. Õistaimede mtDNA sisaldab kordusjärjestusi, mis on geneetiliste rekom-
binatsioonide aluseks ning nende tulemusel võib algne molekul (DNA) dissotsieeruda 
mitmeks väiksemaks molekuliks ning need omakorda tagasi algseks molekuliks. Geneeti-
liselt on selline rekombinatsiooniprotsess sarnane faagide ja viiruste genoomis ja bakterite 
plasmiidides toimuva kordusjärjestustevahelise rekombinatsiooniprotsessiga. Näiteks 
hiina kapsa (Brassica chinensis) mtDNA on 218 kb, mis võib aga dissotsieeruda kaheks, 
135 kb ja 83 kb suuruseks, rõngasmolekuliks (jn. 21.10). Isegi lähedaste liikide mtDNA-d 

H-ahel

L-ahel

Inimese mtDNA
~17 kb

Väike rRNA

Suur rRNATsütokroom b

Tsütokroom c oksidaas III ATPaas, alaüksus 6
Tsütokroom c oksidaas II

Tsütokroom c oksidaas I

tRNA-geenid

tRNA-geenid

NADH reduktaasi
alaüksused

Joonis 21.9. Inimese mitokondriaalne mtDNA (16 571 bp). Sisemise (sinise) ringi geenid (tähistatud rohe-
liste ringidega) transkribeeritakse L- (kergelt) ahelalt, välimise (pruun) omad (pruunid, rohelised, sinised) 
H- (raskelt) ahelalt.
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võivad olla väga erinevad. See näitab, et kõrgemate taimede evolutsioonis on toimunud 
väga ulatuslikke ja mitmesuguseid rekombinatsioonilisi DNA ümberkorraldusi. 

3.1.2. Mitokondriaalsete geenide regulatsioon
Selgroogsete mtDNA genoomis on DNA mõlemad ahelad transkriptsiooniliselt aktiivsed. 
Vastavat rasket e. H- (ingl. heavy) ja kerget e. L- (ingl. light) ahelat transkribeeritakse 
vastassuunaliselt (jn. 21.9). Mõlemal juhul on transkriptsiooniks vajalikud promootorid 
fenüülalaniinigeeni ees. Järelikult on samas DNA piirkonnas informatsioon erinevate gee-
nide jaoks, s.t. esinevad katt uvate geenide piirkonnad. H-ahela transkript kodeerib kahte 
rRNA-d, 14 tRNA-d ja 12 polüpeptiidi; L-transkript aga 8 tRNA-d ja ühte polüpeptiidi. 
Täispikad RNA transkriptid lõigatakse esmalt tRNA-, rRNA- ja mRNA-molekulideks. 
mRNA-molekulid polüadenüülitakse ja transleeritakse mitokondrites mitokondriaalse-
tel ribosoomidel, kasutades kombineeritult tuuma DNA poolt kodeeritud komponente. 

+

KordusjärjestusedTaime mtDNA

218 kb
135 kb

83 kb

Rekombinatsioon Segregatsioon

Joonis 21.10. mtDNA molekulisisene rekombinatsioon hiina kapsa (B. chinensis) näitel. Kordusjärjestus-
tevaheline rekombinatsioon (krossingover) põhjustab rõngasmolekuli (218 kb) katkilõikamise kaheks 
väiksemaks rõngasmolekuliks (135 kb ja 83 kb). Rekombinatsiooniprotsess on pöörduv: kahest väiksemast 
rõngasmolekulist moodustub tagasi algne mtDNA.
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Joonis 21.11. Erisused genoomse ja mitokondriaalse geneetilise koodi koodonite kasutuses.
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Põhimõtt eliselt on valgusünteesi mehhanismid tsütosoolis ja mitokondrites samasugu-
sed. Erineb vaid koodoni kasutus. Imetajate mitokondrites on AGA- ja AGG-koodonid 
terminaatorkoodoniteks, kuid tsütosoolis kodeerivad nad arginiini (jn. 21.11). Samas 
on UGA tsütosoolis stoppkoodon, kuid mitokondrites kodeerib trüptofaani, ning AUA 
kodeerib tsütosoolis isoleutsiini, kuid mitokondrites on see koodon metioniini initsiaator-
koodoniks. Järelikult pole geneetiline kood täielikult universaalne, vaid on mitokondrites 
ja tuumas erinevalt evolutsioneerunud. 

3.1.2.1. Mitokondriaalsed kattuvad geenid
Taimede ja seente mtDNA ekspressiooni erisuseks on asjaolu, et mtDNA organiseerub 
erinevateks transkriptsioonilisteks üksusteks ning osa neist sisaldab informatsiooni ka 
rohkem kui ühe geeni kohta. Esinevad nn. kattuvad geenid (ingl. overlapping genes). 
Transkriptsioonil on erinevusi muidki. Näiteks pärmseente mitokondrites töötav RNA 
polümeraas on ühekomponendiline (üks polüpeptiid) ja see on kodeeritud tuuma geeni 
poolt. RNA protsessinguga kõrvaldatakse mRNA-st intronid ja viiakse omavahel kokku 
struktuurgeenide komponendid. 

3.1.2.2. RNA korrektuur
Taimede mtDNA ekspressiooni teiseks erisuseks on see, et rida transkripte läbivad 
RNA korrektuuri (ingl. RNA editing), s.t pärast transkriptsiooni asendatakse RNA-
molekulis osa nukleotiide. Kõige sagedamini asendatakse C U-ga, harvemini U C-ga. 

e

b c

a

d

e

Pre-mRNA 2

trans-splaissing

Pre-mRNA 1

Pre-mRNA 3

Pre-mRNA 4

Küps mRNA

NADH reduktaasi mRNA

cis-splaissing

dcba

Joonis 21.12. cis- ja trans-splaissing nisu mitokondrite NA DH reduktaasi mR NA-s. Lõplikku küpsesse 
mRNA-sse kontributeerivad 4 mRNA-d. cis-splaissing tähendab, et mRNA protsessingu tulemusel viiakse 
erinevad mRNA osad kokku samast pre-mRNA- molekulist. trans-splaissing tähendab, et mRNA protses-
singu tulemusel viiakse erinevad mRNA osad kokku erinevatest pre-mRNA-molekulidest.
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RNA korrektuuriga muudetakse taimede mitokondriaalses transkriptis osa koodoneid. 
Asendused muudavad näiteks koodoneid, millede algseks ülesandeks oli translatsiooni 
termineerimine. Selle tulemusel võimaldatakse funktsionaalse polüpeptiidi süntees. 
Mitokondriaalset RNA-d korrigeeritakse kõigil taimedel (sõnajalgtaimed, paljasseemne-
taimed, katteseemnetaimed), üllatavalt ei toimu R NA korrektuuri aga vetikatel ja 
sammaltaimedel. Seevastu toimub see protsess algloomadel, näiteks trüpanosoomidel. 
Algloomades on leitud väikeseid giid-RNA-molekule e. gRNA-sid (ingl. guide RNAs), 
mis on osaliselt komplementaarsed mtDNA transkriptidega ja võimaldavad sellega juh-
tida RNA-järjestuste korrigeerimist RNA-protsessingu (ingl. RNA processing) käigus. 
Võimalik, et ka taimedes toimivad samased mehhanismid.

3.1.2.3. Trans-splaissing
Taimede mtDNA kolmandaks geeniekspressiooni erisuseks on trans-splaissingu- (ingl. 
trans-splicing) nähtus. Sel puhul võivad mRNA erinevad segmendid olla transkribeeritud 
mtDNA erinevatelt piirkondadelt, üksteisest sõltumatult. Erinevate transkriptide eksonid 
viiakse kokku intronitevahelise interaktsioonide tulemusel. Näiteks leiab selline prot-
sess aset nisu nad1-geeni puhul, mis kodeerib NADH-reduktaasi alaüksust (jn. 21.12). 
See valk osaleb oksüdatiivsel fosforüülimisel ja selle DNA on jaotatud mtDNA-s nelja 
fragmenti. Geeni kokkupanek nõuab ühte cis-splaissingu- (ingl. cis-splicing) ja kolme 
trans-splaissingureaktsiooni. 

3.1.3. Koostoime tuumageenidega
Ilmselt toimivad kõik mitokondriaalsete geenide produktid mitokondrites. Mitokondri 
geeniproduktidest endist aga mitokondri elutegevuseks ei piisa. Probleem on lahendatud 
mitokondriaalsete ja tuumavalkude koostoimega, kusjuures koostoimes avaldub sageli ka 
toimimise eripära. Märkisime juba, et mitokondrite ribosoomid koosnevad mitokond-
riaalsest RNA-st ja rakutuuma poolt kodeeritud ribosoomivalkudest. Ribosoomivalgud 
sünteesitakse tsütosoolis ja transporditakse seejärel mitokondritesse. Paljusid mitokond-
rites läbiviidavaid aeroobseid reaktsioone katalüüsivad ensüümid, millede info pärineb 
tuumageenidelt. Nendeks on eelkõige rea valkude alaüksused, mis osalevad oksüdatiivsel 
fosforüülimisel. Näiteks ATPaas, mis vastutab aeroobsel metabolismil vabaneva energia 
salvestamise eest ATP-vormi. ATPaasi osa alaüksuseid on kodeeritud tuuma geenide, osa 
aga mtDNA poolt. Sellest tuleneb ka vajadus koordineerida rakusiseselt tuuma ja mito-
kondrivalkude sünteesi. 

3.1.4. Inimese mitokondriaalsed haigused 
Inimesel põhjustavad rea pärilikke haiguseid mitokondriaalsete geenide mutatsioo-
nid. Üheks selliseks haiguseks on Leberi päritav optiline neuropaatia (ingl. Leber̀ s 
hereditary optic neuropathy). See haigus esineb täiskasvanutel ning lõpeb haige täieliku 
pimedaksjäämisega. Füsioloogiliselt on siin tegemist nägemisnärvi hävimisega. Genee-
tiliselt on tegemist mutatsioonidega oksüdatiivses fosforüülimises osalevate ensüümide 
aminohappelise järjestuse muutusega valgus. Sellega kaasneb ka ensüümide aktiivsuse 
muutumine. Kui mitokondrites energia tootmine väheneb, kärbub nägemisnärv. Haigus 
pärandub edasi emaliini pidi. 
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Teiseks mitokondriaalse DNA mutatsiooni põhjustatud päriliku haiguse näiteks on 
1979. a. kirjeldatud Pearsoni luuüdi-pankrease sündroom (ingl. Pearson marrow-panc-
reas syndrome). Sündroom avaldub juba lastel ja lõpeb tavaliselt surmaga. Selle haiguse 
süvenedes väheneb haigel luuüdirakkude arv. Üle 10 aasta hiljem näidati, et Pearsoni 
sündroomi põhjuseks on suur deletsioon mtDNA-s, mis peab olema toimunud kas ema 
sugurakkude oogeneesi ajal või loote arengu jooksul, sest Pearsoni sündroomi ei ilmne 
kunagi täiskasvanutel, ta avaldub kohe ja on juba lapseeas letaalne. Kuivõrd siin on tege-
mist somaatilise mutatsiooniga, siis haige rakkudes peab olema nii normaalse mtDNA-ga 
kui ka mutantse mtDNA-ga mitokondrite segu. Haigetel on igal juhul rakkudes ka mingi 
protsent normaalseid mitokondreid. Sellise mitokondriaalse haiguse avaldumine sõltub 
eelkõige mutantsete mitokondrite hulgast munarakus. Arvatakse, et üksnes mutantset 
mtDNA-d sisaldavate mitokondritega rakk pole elujõuline ja vastavad embrüod hävivad 
juba üsas.

Kolmandaks inimese mitokondriaalsete pärilike haiguste näiteks on pärilik kardio-
müopaatia (ingl. cardiomyopathy), mis ilmneb indiviiditi erinevalt: pehmest avaldumisest 
kuni raske kuluga haiguse sümptomite avaldumiseni. Viimasel juhul surevad indiviidid 
enne täiskasvanuks saamist. Kardiomüopaatia pärandub edasi emalt nii tütardele kui poe-
gadele, kuid ei pärandu isalt tema järglastele (jn. 21.13). Esitatud sugupuus on seepärast 
selgelt näha emapärilikkuse tüüp, kus tunnuse määrab mitokondriaalne genoom ning 
mis avaldub erinevatel indiviididel kas täieliku, vahepealse või nõrga penetrantsusega. 
Kardiomüopaatia avaldumise tugevus võib olla seostatav ka mutantsete mitokondrite 
arvuga, sest rakkude jagunemisel toimub mitokondrite mitt ereguleeritud segregatsioon 
tütarrakkude vahel. Kindlasti mõjutavad selle päriliku haiguse avaldumise tugevust ka 
tuumageenid ja keskkonnategurid.

I

II

III

Täielik penetrantsus

V

IV

Vahepealne penetrantsus Nõrk penetrantsus

Terved

Joonis 21.13. Päriliku kardiomüopaatia pärandumine haige patsiendi suguvõsas. Kardiomüopaatia avaldub 
täieliku, vahepealse või nõrga penetrantsusega. Kardiomüopaatia on mitokondriaalne pärilik haigus, mis 
pärandub emalt nii poegadele kui ka tütardele, kuid mitt e isalt tema järglastele. 
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Mutatsioonid mitokondriaalses mtDNA-s vähendavad mitokondrite energiatoot-
misvõimet, mis viib organismi üldise vananemiseni. Organismi normaalseks arenguks 
on vajalik kindla hulga mitokondrite funktsioneerimine, nn. funktsionaalne lävi (ingl. 
functional threshold). Kui normaalselt funktsioneerivate mitokondrite arv, näiteks mutat-
sioonide toime tõtt u, väheneb alla kriitilise piiri, hakkab organism raugastuma (jn. 21.14). 
Üle 80-aastastel indiviididel täheldatakse juba 10%-l rakkude mitokondritest hingamis-
ahela komponentide mutatsioonide kogunemist. Mutatsioonide akumulatsioon toimub 
vananedes enim südame-, skeletilihaste ja neerurakkudes. Mutatsioonid mtDNA-s põh-
justavad pärilikke muutusi mitokondri genoomis ja päranduvad järglastele edasi mööda 
emaliini. Mitokondriaalsete haigustega on seotud ka üle 70 tuumageeni, mis kodeerivad 
valkude alaüksuseid ja osalevad otseselt mitokondriaalsetes protsessides. Lisaks on sada-
del tuumageenidel kaastoime mitokondriaalsete haiguste avaldumisele. Need geenid 
reguleerivad tavaliselt oksüdatiivses fosforüülimises osaleva valkkompleksi assamblee-
rumist, funktsioneerimist ja degradeerimist. Kaudse toime näiteks on koensüüm Q10 
(ubikinoon) defektsus. Q10 on hingamisahela lipofi ilne komponent, mis toimib rakkudes 
muu hulgas ka kui antioksüdant. Q10 roll on oluline ka membraanide stabiliseerimisel. 

Noorus Keskiga Eakus Raugaiga

Funktsionaalne
lävend

Mitokondriaalne
kahjustus

Punktmutatsioonid
mtDNA-s

Mutantse mtDNA
amplifikatsioon

Mitokondri hukkumise
aktivatsioon

Raku
hukk

K
oe

 ra
ku

lin
e 

ko
os

tis

1

2

Joonis 21.14. Vananemise mitokondriaalne ja rakuline mudel. 1. Mitokondrite osa rakkude energeetikas ja 
rakutsüklis. 2. Rakkude hukk, mille põhjustavad mutatsioonid mitokondrite genoomis (tumedad rakud). 
Minimaalne organismi normaalseks eksisteerimiseks vajalike rakkude lävend on tähistatud punktiirjoonega. 

Meeldejätmiseks
• Mitokondriaalse DNA (mtDNA) suurus varieerub vahemikus 6–2500 kb ning vastav DNA on enamasti 

rõngasmolekul. 
• Mitokondri DNA-molekulis on geenid, mis määravad ribosoomi rRNA, ülekande tRNA ja mitokondrites 

toimuvate polüpeptiidide sünteesi. 
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• Mirokondriaalsete geenide struktuur, organisatsioon ja avaldumine varieeruvad suuresti erinevatel 
liikidel. 

• Mõnedes organismides toimub mitokondriaalsete RNA transkriptide korrektuur, millega muudetakse ka 
osa koodoneid.

• Mitokondri normaalseks funktsioneerimiseks on vajalik tuuma ja mitokondrite geeniproduktide koos-
toime.

• Leberi päritav optiline neuropaatia ja Pearsoni luuüdi-pankrease sündroom on põhjustatud mtDNA 
mutatsioonidest. 

• Inimese pärilik kardiomüopaatia on mitokondriaalne haigus, mis pärandub edasi emalt poegadele ja 
tütardele, mitte aga isalt tema järglastele, ning mis avaldub kas täieliku, vahepealse või nõrga penet-
rantsusega. 

• Mitokondriaalsete mutatsioonide kogunemine põhjustab inimese vananemist.

3.2. Kloroplastide genoom
Kloroplastid (ingl. chloroplasts) on tüüp taimeorganelle, mis on üliolulised fotosünteesil. 
Kloroplastid on plastiidide (ingl. plastids) üks alarühm. Plastiidide hulka kuuluvad veel 
kromoplastid (ingl. chromoplasts), mis sisaldavad pigmente, amüloplastid (ingl. amylo -
plasts), mis sisaldavad varuainet tärklist, ja elainoplastid (ingl. elainoplasts), mis sisal-
davad õlisid või lipiide jt. Kõik need plastiidide tüübid arenevad algsetest väikestest 
membraaniseoselistest proplastiididest (ingl. proplastids) ja sisaldavad põhimõtt eliselt 
sama geneetilist materjali. Vastavat DNA-d nimetatakse kloroplasti DNA-ks e. cpDNA-ks.

Kõrgematel taimedel on cpDNA tüüpiliselt 120–160 kb ja vetikatel 85–292 kb suu-
rune. Mõnedel üksikutel vetikaliikidel (genus Acetabularia) on cpDNA veelgi suurem, ca 
2000 kb. Kloroplastide, nagu ka mitokondrite DNA on valdavalt rõngakujuline ja vaid 
üksikjuhtudel lineaarne. cpDNA molekulide arv raku kohta sõltub kloroplastide arvust 
rakus ja cpDNA koopiate arvust kloroplasti kohta. Näiteks on üherakulisel koppvetikal 
(Chlamydomonas reinhardtii) vaid üks kloroplast, mis sisaldab 100 koopiat cpDNA-d. 
Samas on ainuraksel, rohelisel silmviburlasel (Euglena viridis), raku kohta 15 kloroplasti, 
mis kõik sisaldavad 40 koopiat cpDNA-d. Erinevatel liikidel on cpDNA-geenid erinevalt 
organiseeritud. Kloroplastid kannavad informatsiooni ribosoomi-rRNA, transpordi-
tRNA, mõnede ribosoomivalkude ja mitmete fotosünteesil osalevate polüpeptiidide 
kohta. Viimastest nimetagem ribuloos-1,5-bifosfaadi karboksülaasi (RuBisCO) kata-
lüütiliselt aktiivset alaüksust. cpDNA kodeerib ka nelja kloroplastispetsiifilise RNA 
polümeraasi alaüksuse sünteesi. 

Praegusajal on sekveneeritud sadade taimede cpDNA. Näiteks maksasambla (Marc-
hantia polymorpha) cpDNA sisaldab 121024 bp, milles on 134 produkti määravat geeni 
(jn. 21.15). Tubaka cpDNA on suurem, 155 844 bp ja ca 150 geeni. Enamik cpDNA-sid 
sisaldab pikki pöördjärjestusi (10–76 kb), milles asuvad ribosoomi-rRNA geenid. 

Kloroplastide areng on stimuleeritud valgusega. Valguse toimel aktiveeritakse 
paljude kloroplasti cpDNA geenide ja mõnede tuuma DNA-s asuvate geenide trans-
kriptsioon. Valguse toimel aktiveeruvad geenid kaskaadselt ja ajaliselt eristatult. Näiteks 
teame, et valguse toimel aktiveerub esmalt tuumas asetsev geen, mis kodeerib ribuloos 
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1,5-bifosfaadi karboksülaasi ühe alaüksuse sünteesi. Lisaks ekspresseeruvad mitmed 
pigmentatsioonivalgud e. fütokroomid (ingl. phytochromes), mis on võimelised valgus-
energiat adsorbeerides aktiveerima teisi valke, et omakorda käivitada kloroplastide 
biogeneesis osalevate geenide töö. Seega on kloroplastide moodustumine, säilimine ja 
funktsioneerimine taimede elutsüklis ranges seoses tuuma ja kloroplasti geenide koordi-
natiivse avaldumisega. 

Rakkude endosümbiontsetel organellidel, mitokondritel ja kloroplastidel on hulk 
sarnasusi (jn. 21.16). Nende genoom on valdavalt rõngasmolekul. Neil on raku omaga 
sarnane, kuid peaaegu sõltumatult toimiv transkriptsioon ja translatsioon. Nad sõltuvad 
tuumavalkudest ja täidavad tähtsat osa energia tootmisel. Mitokondrite ja kloroplastide 
erinevustena nimetame erisugust organellide struktuuri, genoomi suurust ja organellide 
jagunemismehhanisme rakus, erinevat lipiidide sisaldust ja ATP tootmise mehhanisme. 
Mitokondrid on sarnased α-proteobakteritega, kloroplastid tsüanobakteritega. 

Meeldejätmiseks
• Kloroplastide DNA (cpDNA) molekulid on tüüpiliselt 120–292 kb suurused ja sisaldavad vähemalt 100 

geeni.
• cpDNA organisatsioon on eri taime- ja vetikaliikidel oluliselt erinev. 
• Valgus indutseerib kloroplastide arengut mittepigmenteerunud plastiididest ning see toimub tuuma ja 

kloroplasti geeniproduktide integratiivse toime kaudu.
• Mitokondrid on sarnased α-proteobakteritega, kloroplastid aga tsüanobakteritega.

Transkriptsiooni
suund

Maksasambla chDNA
~ 121 kb

Transkriptsiooni
suund

Joonis 21.15. Maksasambla (M. polymorpha) kloroplasti DNA (121024 bp). Kaksikahelalise DNA üks ahela-
test on näidatud sinisena, teine pruunina. DNA-ahelatel asetsevad ringid tähistavad skemaatiliselt erinevates 
DNA-ahelates asetsevaid geene. 
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Päritolu:
tsüanobakterid

Päritolu:
-proteobakterid 

Sarnasused
1. DNA rõngasjas
2. Transkriptsioon
3. Translatsioon
4. Sõltuvus tuumavalkudest
5. Osalemine energia 
tootmises

Erinevused
1. Organelli struktuur
2. Genoomi suurus
3. Paljunemise viis
4. Lipiidide koostis
5. ATP tootmise viis
6. Päritolu
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DNA
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Joonis 21.16. Mitokondrite ja kloroplastide võrdlus ning päritolu.


