El0szo

A napfény és a z6ld novények annyira hozzatartoznak mindennapi
életlinkhdz, hogy természetes jelenlétiikre gyakran oda sem figyellnk.
Marpedig a széleskorl valtozatossagaban kibontakozé foldi életet a
napfény tartja fenn, mas széval mulandé foldi Iétliink kozmikus energiat
hasznal. A kozmikus sugarzas és a foldi Iények “fénybdl sz6tt” élete kozti
kotelékben az O6sszekotd kapocs a ndvényvilag, vagy ahogy még
mondani szoktak, z6ld rabsagban éliink, hiszen a névények altal
atalakitott fényenergiaval jon Iétre minden taplalékunk és a belélegzett
oxigén, valésul meg otthonaink melegitése és gépeink makodtetése.
Mindezt a novények legjellegzetesebb életmikodése, a fotoszintézis
teszi lehetove.

Jelen kdnyv, mint a névények szemmel nem lathaté életét feltaro
sorozat elsd koétete, a fotoszintézis terlletén ezredfordul6i 6sszefoglaldja
szeretne lenni a klasszikus élettani alapokra épult modern molekularis
novénybioldgiai ismeretek kibontakozdsanak. Ugyanakkor a rohamosan
fejlddd tudoméany vilagdban hianypétld és ismeretfelfrissitd
Osszefoglaloként ajanljuk az erdélyi magyarsag szamara, tekintve, hogy
helyi viszonylatban az utols6 magyar nyelvi névényélettani szakkdényv
1977-ben jelent meg, azbta pedig sokminden megvaltozott és temérdek
Ujdonsag gydlt fel a természettudomanyok e dinamikus teriletén. A
korszer( és egyben idotallé ismeretek 6sszegyljtése, rendszerezése €s
szelektadlasa nem kis munka, de f6lottébb izgalmas és érdekes, egy-egy
0j eredmény pedig megannyi Gjabb ismeretlent tar elénk. Mindezek
alapjan a teljesség igénye nélkul prébaltuk meg dsszegezni azt, amit a
novények fotoszintézisérdl az elméleti megalapozas és a gyakorlati
alkalmazasok szempontjabdl érdemes lenne megismerni.

A novények anyagcseréjének élettana és ezen belll a fotoszintézis
vizsgalata olyan elemz& és dsszegezd kisérleti tudomanyag, amely
nélkilozhetetlen kapcsolatban van a biokémiaval, a sejtbiolégiaval, a
biofizikaval, a molekuléris genetikaval, a ndvény-szervezettannal, az
Okoldgiaval, az agrartudomanyokkal és a természet-tudoméanyok
szamos mas agazataval. Jelenleg a kutatdbmunka déntden molekularis
szinten zajlik, az eredmények kiértékelésekor azonban nem szabad
szem el@l vesziteni, hogy a névények egységes élo szervezetek, melyek
beilleszkednek valtozatos kdrnyezetikbe és teljes fejl6désiik soran
fenntartjdk dinamikus belsé egyensulyukat.

A novényélettani ismeretek nemcsak a koruléttink levd vilagrol
kialakulé nézeteinket hozzak egyre kozelebb az objektiv valésaghoz,
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hanem alapul szolgalnak olyan gyakorlati szaktertletek szamara is, mint
a gabona-, z0ldség- és gyumolcstermesztés, az erddgazdalkodas, a
novénynemesités, a néveényi gyogyszer-alapanyagok elballitasa, a
fiszer- és illatszeripar, az allatok mindségi takarmanyozasa, a
telepllésrendezés és parktervezés, szamos ipari termék biotechnoldgiali
eldallitasa, a ndvényvédelem, a szennyezett vagy mas Uton
megvaltoztatott természetes kdrnyezet nbvényzetének helyreallitdsa stb.

A fotoszintézis tanulmanyozésénak szinte kdvethetetlen mértékben
felgyGld tudomanyos eredményeit tobb tucatnyi nemzetkozi
szakfolydirat, rendszeresen megjelend szamos tanulmany és
monografia ismerteti. A szaktertletnek kulon foly6irata van
Photosynthesis Research cimmel, a legfrissebb eredményeket a sok
szdz kutatécsoport harom évenként megszervezett nemzetkozi
kongresszuson, valamint a Nemzetkdzi Fotoszintéziskutatd Tarsasag
egyeb rendezvényein ismerteti. Figyelemre mélté Uj eredmények
eléréséhez nélkilozhetetlen az alapos felkésziiltség és dokumentacié
mellett a szoros egyuttmikddés a szakosodott kutatécsoportok kdzott,
valamint a magas szintd mdszeres felszereltség. Mindezen
kovetelmények mellett szamos magyar munkacsoport k6z6l rendzeresen
vilagszinvonall eredményeket.

A fotoszintézis izgalmas kutatadsaban elindulni szandékozok
szamara nyUjtana e konyv elméleti megalapozé Utravalét. Ugyanakkor
segitséget nyujt elsGsorban a bioldgia, biokémia és agrartudomanyi
szakos egyetemi hallgatdk, bioldgus kutatdok és bioldégia tanarok
névényélettani ismereteinek kibdvitéséhez. Természetesen szél ez a
konyv a fotoszintézis megismerésében elmélyilni akar6 minden
olvasénak, mindazoknak, akik a Kkivllrdél szemléldnél kdzelebb
szeretnének kerllni a névényi élet Iényegéhez. Reméljik, hogy az itt
bemutatott ismeretek birtokdban az olvasd béatran tovabbléphet az Uj
évezred novényélettani tudomanya felé.

Kdszonet illeti a kbnyv anyaganak 6sszeallitAsahoz nyujtott dnzetlen
segitségeért Veészi Tibor szamitdégépes grafikust, Hajdu Laszl6 Hunor
szamitogép-szakertdt, az lllyés Kozalapitvanyt, valamint dr. Borbély
Gyorgy tanszékvezetd professzort és dr. Nagy-Toth Ferenc tudomanyos
fokutatot.

Kolozsvar, 2004 januar
A szerzd
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fotokémiailag aktiv a-klorofill reakciécentrum iranyaba.

Két pigmentmolekula kdzott a kdzvetlen energiaatadasnak a
feltétele az, hogy energiaszintjik k6zott ne legyen nagy kiulénbség, és
térben is kozel legyenek egymashoz. A membranfehérjékhez kotott
pigmentmolekulak kozoétti atlagos tavolsadg minddssze 1,2 nm, igy az
elektronfelhdk gyakorlatilag atfedik egymast. llyen kériilmények kozott az
S1 vagy T1 allapotu pigmentmolekula a gerjesztési energiajat (majdnem
teljesen, de sosem egészen) atadhatja egy masik, alapallapotban levd
pigmentmolekulanak, igy ez utdbbi kertl S1 vagy T1 allapotba, mig az
energiaadé molekula visszatér alapallapotdaba. Ezt nevezzik
energiatranszfernek, és egyarant végbemehet vegyileg azonos vagy
kilébnb6zd pigmentek kozott. Ha azonos molekulak kozott torténik, a
folyamat tobbszoér ismétlddhet, egy foton elnyelése soran felvett
gerjesztési energia sorozatosan molekularél molekuldra adédhat at
(energiavandorlas a pigmentkomplexben).

Az energiatranszfer feltétele, hogy az energiafoloslegét atado
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26. abra. A fotoszintetikus pigmentek energia tovabbitasa

molekula abszorbcids vagy fluoreszcencia spektruma részleges atfedjen
a felvevd molekula abszorbciés spektrumaval, az energiaatadas
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hatasfoka pedig annal nagyobb, minél nagyobb a spektrumok atfedése
(és minél kdézelebb vannak a molekulak). Ez a magyarazata annak, hogy
a karotenoid pigmentek az altaluk felfogott fényenergia kisebb részét
adjak at a klorofill molekuldknak, mint egyik klorofill egy méasiknak.

A gerjesztési energiatranszfer iranyitottsaga és hatasfoka

Fontos szabalyszerliség, hogy a pigmentek kozti energia-
vandorlas energetikai okok miatt mindig a rdvidebb hullamhossznal
(nagyobb energiaju fotonokat) abszorbealé molekulakrol a nagyobb
hullamhossznal elnyeld pigmentmolekuldk irdnyaba torténik. Mivel
minden energiaatadasi lépésben a leadott energia kis része hdként
elvész, a pigmentmolekuldk kozti atadas szigorlan egyeniranyitott,
tehat egy pigmentmolekula altal atvett energia nem adhaté vissza annak
a pigmentnek, amelytdl szarmazik, mert az energia egy része mar
elvesztddott, tehat az el6z6 pigmentet (mely kisebb hullamhossznal nyel
el) nem tudja gerjesztett allapotba hozni. Ennek eredménye az, hogy
azok a pigmentmolekuldk, melyek a legnagyobb hullamhosszon
abszorbealnak, Osszegy(Qjtik a tobbi pigment altal elnyelt fotonok
kvantumait is, vagyis megvaldsul az energiakoncentralas a fotokémiai
reakciokat beinditani képes reakciocentrumok felé (26. abra).

A gerjesztési energiatranszfer a fénybegy(jtd antennaban tisztan
fizikai jelenség, kdzvetlen rezgési atadast képvisel, csakis egyiranyu
lehet a mindegyik lIépésben bekdvetkezd kis energiaesés miatt, kémiai
valtozadsokat pedig nem okoz. A fotonelnyelést kovetd elsd kémiai
reakcio (elektronleadasos toltésszétvalas, tehat redox reakcid) a
reakciocentrumban torténik. A széles spektrumon abszorbeald
Osszesitett pigmentegyittes a kilénb6zd hullamhosszu fénysugarak
fotonjainak energidit végul mind egyazon fotokémiailag aktiv a-klorofillra
juttatja el (gyQjti 6ssze), mikdzben a fény ,kioltddik”, kémiai energiava
alakul at. A reakciécentrumok a-klorofill parja energiacsapdaként
mdkddik, mivel abszorbciés spektrumanak maximuma nagyobb
hullamhossznal van, mint a korulétte levé barmely masik a-klorofill
formaké vagy kisérd pigmenteké (b-klorofillok, karotenoidok). A
rekciocentrumok a-klorofillja (a P680 és a P700) a klorofill tartalomnak
csak 1-2 %-at teszi ki, és az elnyelt fényenergia kdzvetlen elnyeléséhez
is 1-2 %-kal jarulnak hozza, de a tobbi pigmenttdl ide érkezd
energiatranszfer csaknem két nagysagrenddel megnéveli a fotokémiai
reakciok gyakorisagéat, hiszen az antennapigmentek barmelyike altal
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elnyelt fotonok gerjesztési energiaja a reakciécentrum felé tovabbitodik.

Az energidnak a pigmentmolekuldk kozti rezgéstranszfer altali
nem sugarzé jellegh tovabbitdsat Forster-transzfernek is nevezik.
Azéltal, hogy egyik pigmentrél a masikra torténd energiaatadast minden
|épésben hdveszteség kisér, a rendszer minden kvantumbal ,felaldoz”
egy bizonyos energiamennyiséget azért, hogy a tovabbitas egyiranyitott,
irreverzibilis lehessen, vagyis gyakorlatilag a felfogott fény minden
kvantuma a reakciocentrumba juthasson.

Mindegyik reakciécentrumhoz tébb szaz fénybegyQjtd pigment
tarsul, és minden reakcidcentrum egymas utan négyszer kell leadjon és
felvegyen elektront egy molekula O, termelésehez. Ezeért van az, hogy

kb. 2500 klorofillmolekula kézremikddése sziikséges telitd fényben egy
oxigénmolekula fotoszintetikus képz&déséhez. Optimalis hullamhossznal
az elnyelt fényenergianak kémiai energiava valo atalakulasa atlagosan
27%-0s hatasfokkal torténik, a tényleges biomasszatermelésre forditott
hanyada pedig ennél is kisebb.

Az Osszes elnyelt kvantum energidja csak megfelelden gyenge
fény esetében hasznalédik fel a fotokémiai reakciGkban. Magasabb
fotonfluxus (erBsebb fénybesugarzas) alkalmaval csak kb. minden 300-
dik elnyelt kvantum (2400/8) hasznosul, vagyis mindegyik fotokémiailag
aktiv a-klorofill molekuléra jut 300 olyan pigmentmolekula, amely elnyel
a fényt, de egyéb utakon adja le energiaftloslegét (elvesztddd
fluoreszcencia vagy hd). A tilakoidokban szorosan egyuttmakodo
pigmentek egylttesei vannak jelen, melyek koézul 300-szor tébb a
fotokémiailag inaktiv antennapigment, mint a fotokémiailag aktiv

-

A /
7

£ o8
S s

g &

£ &7
fényhasznositas

v

novekvo fotonfluxus

27. dbra. A fényenergia elnyelése és hasznositasa
novekvd fotonfluxus mellett
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reakciocentrum-klorofill. Megfeleléen alacsony fotonfluxusnal a
pigmentcsoport barmelyik alkotéja altal elnyelt energia atadédik a
reakciécentrumnak, mely az energiafelvételkor rovid idére ,foglalt”, nem
tud pillanatnyilag toébb energiat elnyelni (gerjesztési allapotaban
refrakter). igy annak val6szinsége, hogy a reakciocentrum képes
legyen energiat elnyelni azon kb. 1 ns alatt, ami rendelkezésre all egy
antennapigment altali kvantumelnyelést kdvetden, fokozatosan cstkken
a fotonfluxus novekedésével. Erbs fény telitd kvantumfluxusanal a
reakciocentrum allanddan foglalt, ezért a kvantumhozam az optimalis
érték 1/300-ara csokken. A reakciécentrumban lejatszédo fotokémiai
redoxreakciok sokkal lassubbak, mint a pigmentkomplexekben
lejatsz6d6 fotofizikai (elnyelési és energiatovabbitasi) folyamatok. Teljes

napfénynek kitett (100000 Ix, 2000 umol foton m-2 s'l) normalis zold
levélben minden klorofill kb. 50 fotont nyel el masodpercenként. igy
érthetd, hogy a fotoszintézis kvantumhozamat a fotokémiai reakciok
ratdja korlatozza az optimalisnal sokkal kisebb értékekre. Az elBbbi
korilmények kozoétt intenziv fotoszintézis folyik, de csak minden 25-dik
elnyelt kvantum hasznosulhat, ami egyben azt is jelenti, hogy a
fotoszintetikus apparatus ugyanezen rataval folytatja mikodését akkor
is, ha a besugéarzas a fenti érték 25-6d részére csdkken. Alacsonyabb
fotonfluxuson, amikor egy adott klorofill molekulat atlagosan néhany
masodpercenként ér egy kvantum, az antennapigmentek fénybegydijtd
funkcidja teljes mértékben hasznosul (27. abra).
A fotoszintézis szerkezeti alapjai

A fotoszintézis a fénynek kitett névényi sejtek, elsbsorban a
levelek asszimilalé alapszovetének kloroplasztiszaiban zajlik. A
kloroplasztiszok (zdld szintestek) csakis fény jelenlétében
differencialodnak, kozvetlenlil a merisztémasejtek proplasztiszaibal,
vagy a sotétben kifejlddd etioplasztiszokbdl. Kialakuldsuk soran a két
hataroldmembran koézil a belsd az organellum hossztengelyével
parhuzamosan betliremkedik a sztroméba, majd ezek a belsd
membranlemezek lefiz6dnek, magukba zarva a membrankozti
(periplasztidialis) térbbl eredd anyagok egy részét, amibdl a
tilakoidlemezek membrannal kérilzart lumenje jon létre, anélkil, hogy a
sztromaval valaha is kapcsolatba kertilne.

A kloroplasztiszok sejten beliili szama a kiilonb6zé noévényeknél
kulonbdzik. Hajtdsos novényeknél egy mezofillum sejtben tdbb tiz
kloroplasztisz van, lencse alakldak, néhany mikrométernyi atmérovel,
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néhany tiz mm3-nyi belsd térfogattal. Kiilsé hatarolémembranjuk
permeabilis sokféle kis molekula szdméra, a belsd hatarolomembran
viszont sokkal szelektivebb, és szabalyozza a sztréma és a citoszol kozti
anyagszallitast. A periplasztididlis tér 10-20 nm széles, de helyenként a
két burkolomembran egymassal érintkezik és sajatos porusszerkezetet
alakit ki.

A sztroméban a szénasszimilacid enzimei és kodztestermékei
mellett jelen van a prokariota tipusu sajat, kor alaku ketdsspiral DNS tobb
példanya, a sajat fehérjeszintetizald rendszer, beleértve a 70S tipusu
riboszémaékat, tovdbba a primer keményitdszemcseék, valamint a sarga
olajcseppekként lathaté plasztoglobulusok, melyekben karotenoid
pigmentek és kinonok raktarozédnak. A tilakoidok 6sszefliggd, folytonos
membranrendszert alkotnak a kloroplasztiszok belsejében, lapos
korongjaik helyenként szorosan egymasra tevdodnek (nem érintkeznek a
sztrbmaval), helyenként pedig egy-egy hosszabb tilakoidlemezt
alkotnak, melyek Kkivilrdl kapcsolatban &llnak a sztrémaval. A
fotoszintetikus klorofillpigmentek csakis a tilakoidmembranokban vannak
jelen, tehat az 0Osszes zold novényi testrész szine a tilakoidoknak
tulajdonithatd. Az etioplasztiszok kloroplasztissza valé atalakuladsakor a
bennik levd prolamellaris testbdl fejlddnek ki sugariranyban a tilakoidok.
A kloroplasztisz harantiranyu bef(z8déssel 6nalléan képes osztédni, az
idos kloroplasztisz pedig, tilakoidmembranjainak részleges lebomlasa
soran gerontoplasztissza alakul.

A Kkloroplasztisz funkciondlis felépitése

A kloroplasztisz belsejében levd fotoszintetizald6 membran-
rendszer (a tilakoidrendszer) a belsd burkolomembrannak az organellum
hossztengelyével parhuzamos betiremkedéseinek tovabbfejlddésével
és leflzddésével jon létre. A sztomaba bendvé membranok korong
alaku, lapos holyagszerd képzddmeényeket, tilakoidlemezeket
(lamellakat) alkotnak. A tilakoidlemez felépitésében a tilakoidmembran
teljesen koriilveszi a lumen nev( belsd teret, mely a periplasztidialis
térbdl szarmazik (an. ,P fazis”"), és soha nem volt kbzvetlen kapcsolatban
a sztromaval (,N fazis”). A tilakoidmembranok helyenként szabalyos
kitiremkedéseket képezve pénztekercs-szerlien egymasra tevodott
korongokat, un. grdnum-korongokat hoznak létre. Egy granumkorong-
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koteg a granum. A granumok szintjén a legfelsd és a legalsé korong
kilso fellletének, valamint a granumkorongok oldals6 gorbilt részeinek
kivételével, a tilakoidmembranok egymast fedik, szorosan egymasra
tevddnek (kapcsolt membranok), vagyis nem érintkeznek a sztromaval.
Ez annak kdszonhetd, hogy a sztromatilakoidokkal ellentétben a
granumtilakoidok fellletén nagyon kevés az elektromos toéltés, igy a
taszitberbk minimalisak és érvényesiilhetnek a Van-der-Waals erok,
melyek nagyon kis tavolsdgot stabilizalnak az egymast fedd
tilakoidmembranok kdzott. A grdanumok kdzott egy-egy sztrématilakoid-
lemez teremt kapcsolatot, melyet kozvetlenil a sztréma vesz korul, akar
a granumok kerlletét is. A tilakoidlemezek egységes, 6sszefliggd
rendszert alkotnak, a granum- és sztrématilakoid-membranok
kozvetlenil folytatbdnak egymassal, a tilakoidlemezek (korongok)
lumenjei pedig szintén egységes belsd térrendszert képeznek. A
mitokondriumokhoz viszonyitva az a fo kilénbség, hogy a krisztak nem
valnak le a belsd mitokondrialis membranrdl, a tilakoidlemezek viszont
lefz6dnek képzddésikkor (a proplasztisznak kloroplasztissza valo
atalakulasakor) a belsd plasztiszmembranbdl, a leval6 membranvégek
pedig egymassal 6sszeolvadnak, teljesen kdzrezarva a létrejévd lapos
hélyag belsejében a membrankdzti tér egy részét, mely lumenné valik. A
tilakoidok egységes rendszere, valamint fehérjeegyitteseinek
orientacios aszimmetriaja szerkezeti alapot biztosit az oldaliranyd, illetve
vektoridlis transzlokaciés folyamatok szaméara.
A tilakoiddlis fotoszintetikus készulék molekuléris
szervezfdése

A tilakoidmembran kett8s lipidrétegének felépitésében sajatos
lipidek is részt vesznek. F6 lipidtipusat nem a foszfogliceridek, hanem
glikozil-gliceridek (galaktozil-gliceridek) képezik: a monogalaktozil-
diglicerid (MGDG), mely nagyobb mennyiségben talalhaté az egymast
fedé granumtilakoidokban, és a digalaktozil-diglicerid (DGDG),
amelybdl a sztrématilakoidokban van tdbb. Tobbszortsen telitetlen
(nagy fluiditasu) zsirsavjaik képzédéseében a sztroma és a plasztiszburok
mellett a sejt sima endoplazmatikus retikuluma is kdzrejatszik. Szintén
sajatos 0Osszetevdje a tilakoidmembran lipidrétegének a szulfo-
guinovozil-diacilglicerol (SQDG) nevi szulfolipid. Megjegyzendd, hogy
a levél sejtjeiben Uj zsirsavak a Kkloroplasztiszok sztromajaban

képzddnek. Az ép plasztiszburok nem engedi at az ADP-t és NADP*-t, a
tilakoidmembran impermeabilis pl. a protonok szamara (az ATP-szintetaz
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28. dbra. A tilakoiddlis fotoszintetikus készilék molekularis
szervezfdése: a) akloroplasztisz szerkezete; b) atilakoidrendszer
részlete a szupramolekul &ris komplexek lokalizaciojaval;

c) afotokémiai reakciokat ebonyolitd egysegek alkotéelemel
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komplex kivételével), de erdsen permedbilis pl. a Cl- és Mg2*, valamint
kis semleges molekulak szamara. Példaul az ammodnia (akar egyéb
gyenge bazis) semleges formaban (NH3) halad at a tilakoidmembranon,

majd a savas lumenben ammonium kation (NH4*) alakjaban gyalik fel,

ami maga utan vonja a CI” felvetelét, igy nagy mennyiségl NH4CI
halmozddik fel, ezt endozmotikus vizfelvétel koveti, ami a tilakoidlemez
kitaguldsdhoz és széthasadasahoz vezethet. l1zolalt plasztiszok
szuszpenzios pufferoldatdba ozmotikus stabilizatorként megfeleld
koncentraciéju ozmotikusan aktiv szacharidot (pl. szacharézt) vagy
cukoralkoholt (pl. szorbitolt) szokas adagolni, membran-stabilizatorként
(lipidvéddkeént) bovin szérum albumint, a redukalé kbézeg pedig pl.
aszkorbinsav segitségével biztosithato.

A fotoszintézis fényszakaszanak folyamataiban a tilakoid-
membranok 6tféle szupramolekularis fehérjeegyittese vesz részt: a
kettes fotokémiai rendszer (ang. ,photosystem II” = PS Il) a hozza
kapcsolodd vizbontd komplexszel vagy oxigénkibocsatdé komplexszel
egyutt (ang. ,water-splitting complex” = WSC vagy ,oxygen-evolving
complex” = OEC), a citokrom bg/f complex, az egyes fotokemiai rendszer

(ang. ,photosystem 1” = PS 1), a kétféle fotokémiai rendszerhez
kapcsolddo fénybegydjtd pigment-protein komplex (ang. ,light-harvesting
complex” = LHC), valamint a kloroplasztiszban levd ATP-szintetaz
(kapcsoléfaktor, CF1-CFo vagy CF1Fo) komplex (28. 4bra).

Mindegyik fehérjeegyiittesnek jol meghatarozott lokalizacidja van
a tilakoidrendszer egyes régidiban: a mikodoképes kettes fotokémiai
rendszer, terjedelmes fénybegyQjtd komplexével, és a lumen feldli
oldaldhoz kapcsol6dé vizbonté komplexszel, csak az egymast fedd (a
sztromaval nem érintkezd) granumtilakoidokban van jelen, mig az egyes
fotokémiai rendszer és az ATP-szintetdz csakis a sztrémaval érintkezd,
egymast nem fedd (nem kapcsolt) tilakoidmembran részekben: a
sztrématilakoidokban, valamint a granumkorongok goérbilt oldalrészein
és a granumok legkulsd (legfelsd és legalso) tilakoidmembranjainak
szintjén talalhaté. Egyeduli fehérjekomplex, mely egyarant megtalalhaté
az egymast fedd és a sztromaval érintkezd tilakoidmembranokban, a
citokrom bg/f rendszer. A mikodesképtelen, kijavitasi folyamatban levd,

kis belsd fénybegyjtd antennaval rendelkezd kettes fotokémiai rendszer
(PS 1IR) jelen lehet a sztrématilakoidokban, a fénybegyQjtd komplex
mobilis része (LHC IIm) pedig vandorolhat a kapcsolt és a nem kapcsolt
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tilakoidszakaszok, az itt levd PS Il és PS | kdzott.
A fényszakasz fotokémiai folyamatai

A kétféle fotokémiai rendszer, amelyekben a fényenergia kémiai
energiava alakul, és melyek kozil az egyik az egymast fedd
granumtilakoid szakaszokban, a masik a sztrématilakoidokban mikdédik,
egymassal makodési szempontbdl sorba van kapcsolva. A tilakoidalis
elektrontranszport Utjat tekintve sorrendben a kettes fotokémiai rendszer
(PS 1l) az elsB, ez vonja el az elektronokat a viztdl (végsd elektrondonor),
miutdn sajat energiadus elektronjait tovabbadta az egyes fotokémiai
rendszer felé, a citokromkomplex kozvetitésével. Az egyes fotokémiai
rendszer (PS 1), habar id6rendi szempontbél elsdként azonositottak
P700 reakciécentruma altal (amely a vords tartomanyban az 6sszes
tébbi pigmentnél nagyobb hullamhossznal mutat elnyelési maximumot),
sorrendben a masodik, mert a PS |l feldl potlodik elektronhianya, miutan

sajat energizalt elektronjat atadja a NADP*-nak (a fényszakasz végso
elektronakceptora). Hatékony fotoszintézis akkor torténik, ha a kétféle
fotokémiai rendszer szorosan egyittmikoddik, és pontos szabalyozé
mechanizmusok biztositjak, hogy mindig egyensulyban legyenek, vagyis
Osszesitett hatékonysaguk maximalis legyen, annak ellenére, hogy a
kiilsd és belsd kérilmények allandban valtoznak.

Az Emerson-effektus és a Blinks-féle kromatikus atmenetek

A kétféle fotokémiai rendszer létezését és egyuttmikodését
elsbként Emerson mutatta ki, annak alapjan, hogy a voros
fénytartomanyban a PS Il kisebb hullamhosszaknal nyel el (max. 680
nm-nél), mint a PS | (max. 700 nm-nél). Kovetkeztetéseinek Iényege,
hogy a tavoli voros fény energiaja (melyet csak a PS | nyel el) csak akkor
tud optimalisan felhasznalodni a fotokémiai reakciokkal parhuzamos O»-

termelésben, ha rovidebb hullamhosszu voros fény is jelen van
egyidében (amit a PS Il nyel el). Tehat a kétféle fotokémiai rendszer
egymas hatasat felerdsiti, ezért a jelenség neve fokozo hatas, felerdsitd
hatas vagy Emerson-effektus. Egymas hatékonysaganak fokozasa
akkor is észlelhetd, ha a kétféle hullamhosszat (kbzeli és tavoli voroset)
egymas utan alkalmazzuk, azzal a feltétellel, hogy a kézottik levd sotét
periodus megfelelden rovid legyen (Blinks-effektus). Természetesen az
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Emerson-hatas nem érvényes olyankor, amikor csak az egyik fotokémiai
rendszer mikddik (pl. ciklikus elektrontranszport, Hill reakcio
ferricianiddal — erre késdbb visszatérink).

A fokozo hatés helyes értelmezése hatarkd volt a fényszakasz
lényegének megértésében, nevezetesen abban, hogy az egymassal
sorba kapcsolt kétféle fotokémiai rendszer mindegyike fény altal hajtott
elektronpumpaként mikddik két kilénb6zd, de egymast részben atfedd
redoxskélan. A PS | jobban hasznositja a tavoli voros (700 nm kordli)
fénytartomany energiajat, a PS Il pedig, a b-klorofill nagyobb mértéka
hozzajarulasaval, a PS I-nél hatékonyabban nyeli el a fényt 650 nm
koral, ha pedig a kettd kézrem0Okodik, kiszélesitik egymés hatas-
spektrumat, igy egyiittes mikddésik nettdé hatasfoka nagyobb, mint
egyenként mutatott hatékonysaguk algebrai dsszege. Ezen fontos tény
jobb megértése céljabdl réviden ismertetjik Emerson kisérletének
eredményeit. Mikroszkopikus zo6ldalgak (els6sorban Chlorella)
oxigéntermelésének akciospektrumat vizsgalva azt tapasztalta, hogy a
685 nm-nél nagyobb hulldmhosszu fény, habéar jol abszorbealddik,
gyenge oxigéntermelést eredményez, vagyis az akciéspektrum 685 nm
folott meredeken csokken (vorés esés). Azonban a 685 nm-nél nagyobb
hulldAmhossza fény sokkal hatasosabba valik, ha egyidejlleg rovidebb
hullamhosszu (pl. 650 nm-es) vords fényt is alkalmazunk. Ha egyszerre
megvVilagitjuk az algatenyészetet 650 nm-es és 700 nm-es fénnyel,
erdsebb O,-termelést észlelink, mint a csak 650 nm-rel és a csak 700

nm-rel egyforma besugarzasi értékkel megvilagitott mintakban
Osszesitve, ami azt jelzi, hogy a kisebb és nagyobb hulldmhosszaknal
elnyeld klorofillok kdzott funkciondlis kulénbségek vannak. A ,voros esés”
annak tulajdonithatd, hogy a nagyobb hullamhosszakbdl a PS |l egyre
kevesebbet nyel el, igy hatart szab az O,-termelésnek, melyhez mindkét
fotokémiai rendszer kdzremikodése sziikséges. Hidba abszorbeal sokat
a PS | a 685 nm-nél nagyobb hullamhosszakbdl, mert az O,-termelést a
kisebb hullamhossznal elnyeld PS Il fogja megszabni. Amikor viszont
kisebb hulldmhosszu (650 nm-es) megvilagitast alkalmazunk, ebbdl a
PS 1l nyel el tdbbet, mint a PS I, igy a teljes elektrontranszport-lanc,
illetve az O,-termelés mértéket a PS I-ben végbemend fotokémiai
reakciok korlatozzak. Egyultt alkalmazva a kisebb és nagyobb
hullamhosszi vords megvilagitast, mindkét fotokémiai rendszer
hatékonyan tud mikodni, igy az Oo-termelés felilmuilja a kalon-kulon

mért értékek dsszegét. (Erbsebb fényben egyre tompul a fokoz6 hatas,
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mert az Oo-termelés fliggése a besugarzas intenzitasatol telitési gorbe

szerint valtozik.)

Emerson kovetkeztetéseit Blinks kisérletei tAmasztottdk ala és
egészitették ki. Ha kivalasztunk két kilénbdzd hullamhosszat (pl. 650 nm
és 700 nm), és ugy Aallitjuk be intenzitasukat (egységnyi idd alatti
energiatartalmukat), hogy mindkét hullamhosszal kilén-kulén
megvilagitva az algakat azonos legyen az Oj,-termelés, az egyik

hullamhosszr6l a masikra valé hirtelen atvaltaskor jellegzetes
valtozasokat eészlelink az O,-termelésben. 650 nm-r6l 700 nm-es fenyre

val6 atkapcsolaskor az oxigéntermelés atmenetileg csdkken, a 650 nm-
re valé visszakapcsolaskor pedig a normalisr6l magasabb szintre
emelkedik néhany masodpercig. Ha csupan egyféle fotokémiai rendszer
koré tomorilne az dsszes klorofillmolekula, akkor ilyen valtozasok nem
kdvetkezhetnének be.

A Blinks-féle kromatikus atmenetek azt mutatjdk, hogy a
kétféle fotokémiai rendszer eltérd mértékben hasznositja a kétféle
hulldamhosszat: 650 nm-en a PS Il aktivabb, mint a PS |, igy a két
fotokémiai rendszer kdzé iktatédott elektronszallitok redoxegyensulya a
redukalt allapot iranyaba tolédik el (tobb elektront kapnak a PS 1I-tdl, mint
amennyit ugyanazon idé alatt tovabb tudnak adni a PS I-nek). Amig ez
be nem kovetkezik, atmenetileg jelentds elektronbefogad6 képesség all
fenn, igy a vizbontaskor torténd O,-termelés is atmenetileg nd. Forditott

a helyzet akkor, amikor 650 nm-rél hirtelen atvaltunk 700 nm-re:
atmenetileg a PS I-ben valnak gyakoribbakka a fotokémiai reakciok,
amig a kétféle fotokémiai rendszer kozotti komponensek redox-
egyensulya a redukaltabb allapotbdl el nem tol6dik az oxidaltabb allapot
irAnyaba. Amig ez tart, a vizbontads mérsékeltebb, mert a PS Il szamara
kezdetben nem all rendelkezésre elegendd elektronakceptor. Amint beall
az Ujabb redoxegyensuly (700 nm-en), a PS Il mikbédése (és ezzel
egyutt a vizbontasos O,-termelés) az eredetileg bedllitott szintre

emelkedik vissza.
A kloroplasztisz szerkezete és mikodése kozotti kapcsolat két
elven alapul: a fotoszintetikusan aktiv fellletek kiterjedésén, amit a

tilakoidrendszer sajatos szervezddése biztosit (atlagosan 660 mm2—nyi
Osszfellilettel plasztiszonként), és a fotofizikai, fotokémiai és biokémiai
folyamatok kompartimentalt lokalizaciéjan. A sztroma- és
granumtilakoidok a bels6 membranrendszernek nemcsak morfolégiai,
hanem funkcionalis differencialodaséat is képviselik a vizbontast
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(fotolizist), iranyitott elektronszallitast és fotofoszforilaciét végzd alkotok
tekintetében.

A kétféle fotokémiai rendszer kooperativ mikodését a
kozottik kapcsolatot teremtd citokrom bg/f komplex f-citokromjanak

redoxallapot-valtozasai is bizonyitjak. Sététben a citokrém-f legnagyobb

redukalo
+ A erds %
redukald \
gyenge 3
b=
% citokrom NADPH
g be-f komplex X
Qo
E @)
sOtét voros
Qe O fény
vOros O 0

02 fény

-V

gyenge oxidalo

oxidalo erds oxidald
PSTI PS 1
P680* Pheo & P680* + Pheo P700* + Ao P700* + Ao

29. abra. Erds oxiddl 6 komponens ( P680T) képzddése a PS 11 - ben és
erds reduka 6 komponens ( P700* ) képzddése a PS | - ben fény hatésare

része redukalt allapotban van. 685 nm-nél nagyobb hullamhosszu voros
fény alkalmazasakor a citokrom-f oxidalédik, ha pedig a tavoli voréssel
egyidében 650 nm-es megvilagitast is alkalmazunk, a citokrom-f részben
visszaalakul eredeti formajaba. Ez azt mutatja, hogy a kétféle fotokémiai
rendszer kozil az egyik redukalja (elektront ad at neki), a masik pedig
oxidalja az f-citokrémot (elektront vesz at tble), pontosabban a révidebb
hullAmhosszon elnyeld PS Il redukdlja, a nagyobb hulldmhosszon is
elnyeld PS | pedig oxidalja. A fényenergia elnyelése altal gerjesztett
allapotba keriild reakciécentrum-klorofillok (a P680 a PS ll-ben és a
P700 a PS I-ben) redoxpotenciélja sokkal negativabba valik, mint
alapallapotban, igy olyan komponenseknek is képesek elektront atadni,
illetve olyan komponensektdl poétoljak elektronhianyukat, amelyektdl
alapallapotban, pozitivabb redoxpotencialjuk miatt képtelenek. A P680
voros fény elnyelésekor nagyon erds oxidalo tényezdvé valik, és képes
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lesz a viz (gyenge donor) oxidaciojara, a P680* pedig gyenge redukal6
tényez®. A tavoli vorosben elnyeld P700 gyenge oxidalé tényezd, a
P700* viszont a legerdsebb redukald tényezd, mely képes redukalni a
NADP*-t (ez pedig eljuttatja e redukalé erdt a szénasszimilacio helyére).

Tehat a fényenergia elnyelésekor a PS ll-ben a legerdsebb
oxidalo tényezd és egy gyenge redukalé komponens jon létre, a PS I-
ben pedig gyenge oxidalé tényezd és a legerdsebb redukald
komponens keletkezik. A PS Il a vizet oxidalja (elektronelvonassal), a

PS | redukalja a NADP*-t (29. abra).

A tilakoidok szerkezeti heterogenitasat kiegésziti a funkciondlis
komponensek oldaliranyd vandorlasanak dinamikaja a kettds
lipidrétegben. A nem kapcsolt, egymast nem fedd tilakoidszakaszok is
kétfélék lehetnek: egyenesek (sztrOmatilakoidok és termindlis
granumtilakoidok), valamint gorbtiltek (a tilakoidkorongok oldalsé szélei),
amelyek kozvetlen folytonossagi kapcsolatot teremtenek az egymas
melletti sztroma- és granumtilakoidok ko6zo6tt. A tilakoidmembran
funkciondlis komplexei egyittesen valdsitiak meg a fényenergia
elnyelését és atalakitasat, az iranyitott elektronaramlast a vizmolekulatol

a NADP*-ig, valamint az elektrontranszporthoz kapcsolt egyiranyu
protontranszlokacio altal létrehozott elektrokémiai gradienset, mely
segitségével az ATP-szintetaz ATP molekulakat termel. A kovetkez6kben
a tilakoidalis elektronszallitd lanc és a fotofoszforilaci6 komponenseit
vesszik szemigyre, funkcionalis egymasutanisaguk sorrendjében.

A kettes fotokémiai rendszer

A kettes fotokémiai rendszer (PS Il) példanyainak 80 %-a az
egymast fedd granumtilakoidokban van jelen, 20 %-a pedig az
Ujraképzddési (kijavitasi) ciklus folyamataban levd, mOkddésképtelen PS
lI-t képviseli, a sztromatilakoidok és a granumtilakoidok sztrémaval
érintkezd oldals6 széleinek szintjén. A granum nélkdili, lemezes tipusu
plasztiszokban (a legtobb alganal és C4-es tipusi ndvények
nyalabhivelyi parenchimajaban) az aktiv PS Il a hosszu tilakoidlemezek
egymasra tevodott részeiben lokalizalédik. A PS Il kézponti része a D1-
D2 polipeptid heterodimert tartalmazza, egymasra kereszben
attekeredve. Mindkettd tartalmaz egy-egy redoxaktiv tirozint (TyrZ a D1-
ben és TyrD a D2-n, de csak az eldbbi vesz részt a fotoszintetikus
elektronszallitasban a vizbontdé komplex feldl). Mindkét polipeptidhez
kozosen kotddik a P680 reakciocentrumot alkotd sajatos a-klorofill
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dimer. Mind a D1, mint a D2 még megkét egy-egy feofitin-a molekulat,
a sztréma feldli oldalan pedig mindkettd tartalmaz egy sajatos kinonk6td
helyet. A D2 polipeptid stabilan kéti az elsddleges kinonakceptort, a
Qa-t, a D1 pedig labilisan, lazan koti a masodlagos kinonakceptort, a

Qp-t, mely ket elektron felvétele utan (kétszeresen redukalt allapotban)
kilép a tilakoidmembran lipidrétegébe és helyébe egy oxidalt
plasztokinon (egy masik Q) kotddik be. A Qp és Qg kdzott nem-hem

tipustl Fe2* ion talalhatd, mely nem vesz részt az elektronszallitasban. A
Qp Viszonylag erdsen kotddik a D2 polipeptidhez és csak egy-egy

elektront képes fogadni a reakcidcentrum feldl, a Qg viszont egymas

utan ket elektront tud felvenni, egyszeresen redukalt Qg™ allapotban
nagyon stabil, megvarja egy Ujabb elektron erkezéset a Qp feldl, ekkor a

QBZ' allapotban egyszerre felvesz 2 H*-t a sztréma feldl, és igy levalik a

D1-rdl oldaliranyban kidiffundalva a tilakoid lipidrétegének szabad
plasztokinonallomanyaba. A D1 polipeptid szintézisét nagyon gyors
turnover jellemzi, és nagyon érzékeny a fotoinhibiciéra (lasd késdbb). A
PS Il kdzponti részéhez tartozik, a D1-D2 heterodimer mellett, két
citokrom b559 molekula. Mindegyik két fehérjealegységbdl all, melyek
atérik a tilakoidmembrant, és melyek egy-egy hisztidinjéhez kdzo6s
hemcsoport kapcsolodik. A kettes fotokémiai rendszer teljesitményét
tultelitd erds fényben fotoprotektiv szerepet tolt be azaltal, hogy ciklizalja
az elektronszallitast a PS Il korul, igy az elektronok nem jutnak tovabb a
PS | felé, elterelve az energiaf6ldosleget a normalis atrél. Egy magas
potenciall és egy alacsony potenciall formaja van, a kettd aranya pedig
makodési allapotatél figg. Lehet, hogy a vizbonté komplex egyes
allapotai kodzti atmenetet is segiti. A D1 és D2 akceptor oldalahoz (amely
a sztroma feldli oldal, neve pedig azt jelzi, hogy & kapja a gerjesztett
reakciocentrum elektronjat) egy kis kinonvédd fehérje (QSP) is
csatlakozik. A PS Il kdzponti egyltteséhez (ang. ,core complex”) tartozik
még a fénybegyQjtd a/b-klorofill-fehérje komplex kdzponti része, ami a
sztromatilakoidokba kijuto, atépuld PS II-r6l (PS 1IR) sose valik le. Az
egymast fedd granumtilakoidokban levd funkciondlis PS II-k (PS lla)
kozponti részét terjedelmes periférias, mobilis fénybegyQjtdé pigment-
protein komplex is kortlveszi (periférikus LHC II, LHC lIm), ennek mérete
pedig a fényviszonyoktdl fliggden valtozik.

A hajtasos noévények legelterjedtebb fénybegydjtd antennaja a
LHC IIb, mely trimerekké rendezddik a tilakoid membranokban. Minden
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a).LHC I1b monomér
(oldalnézet) C

b).LHCII egyiittese
(felUlnézet sikba vetitve)
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toltés-szétvalas

Kozponti antenna

30. dbra. A f6 fénybegy(jtd komplex egyik LHC I1 b tipusi monomer-
jének (a.) ésaPS|I-hez tartozd teljes egyittesének (b.) modellje
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LHC lIb monomer pigmentkotd fehérjéje 3 alfahélixet alkot a membranon
keresztll, az a- és b-klorofill molekulak viszonylag merdlegesen allnak a
membran fellletére, az a-klorofillokat pedig keresztlancként rogziti két
lutein molekula (I) a fehérjéhez. A PS Il koruli fénybegy(ijtd egyilttesben
a belsd LHC llb antennéat egy LHC lla és egy LHC llc monomer kapcsolja
a kozponti antenna CP47 egységéhez. Az LHC lld és LHC lle
monomerek szerepét még nem sikerult tisztazni (30. abra).

A PS Il antennapigmentjei altal elnyelt fotonok energiaja a P 680
reakciocentrumba jut, ahol megtorténik az els6dleges fotokémiai
reakcio, vagyis a gerjesztett P680 lead egy energizalt elektront a D1-hez
kapcsolt feofitin altal képviselt elsddleges akceptornak. Ezéltal a
fényenergia felhasznalddott arra, hogy a reakciécentrum klorofilljébdl

nagyon erds oxidalé tényezd (P680%) jojjon létre az elsddleges toltés-
szétvalas (P6801 Pheo”) soran, a fényenergia kémiai energiava alakult.
A PS Il elsddleges fotokémiai reakciéja tehat: P 680 * + Pheo -> P 6807
+ Pheo™. Ahhoz, hogy a toltés-szétvalas stabilizalodjék (a Pheo™rél ne
keriiljpn vissza az elektron a P680%-ra), a feofitin gyorsan leadja az
éppen felvett elektront az elsddleges kinonakceptornak, a Qa-nak: Pheo”

+ Qp -> Pheo + Qp", ez pedig az elektront a Qg-nek juttatja tovabb. A
Qp altal a gerjesztett reakciocentrumbol szarmazo energizalt elektron
elhagyja a PS II-t és a PS | felé szallitédik tova.

Az elektronhianyos P680" annyira erds oxidalé tényezd
(redoxpotencialja +1200mV), hogy képes a gyenge elektronlead6
képességl, kis energiatartalmd vizmolekulabdl elektront elvonni.
Ekbzben az oxidalt (fény hatasara felbomlott, fotolizalt) vizbdl
visszamarad a lumenbe keriild H* és az O,. Tehat az oxigén a vizbdl

szarmazik a fényszakasz melléktermékeként. A vizbonté komplextdl az
elektront a D1 polipeptid 161-es tirozinja, a TyrZ veszi at és juttatja

kdzvetleniil a P680%-ra (Tyrz” + P680+ -> TyrZ + P680).
A vizbontd enzimkomplex és a fotoszintetikus oxigéntermelés
Avizbonté enzimkomplex vagy oxigéntermeld komplex a lumen
feldl kapcsolédik a kettes fotokémiai rendszer donor oldaldhoz (a viztél a

reakciécentrumnak elektront add, lumenalis végéhez). Legaldbb harom
(33, 23 és 16 KDa-o0s) polipeptidet tartalmaz, melyek hidrofil jelleglek,
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igy nem a membranban, hanem a granumtilakoid membran belsd,
lumenalis fellletén foglalnak helyet, regulalé sapkanak is nevezik dket,
és az LHC Il belsd felliletével is érintkeznek részlegesen. A vizbonté
komplex tartalmaz legalabb 4 mangan iont, 2 klorid iont és egy kalcium
iont. Térben a négy mangan szabdlyosan egy tetraéder csucsaiban
helyezkedik el. A 4 Mn kozil kettd jelenléte nélkiil6zhetetlen a
vizbontashoz azaltal, hogy egy-egy elektront tovabbit, a masik kettd

pedig karosodas nélkiil kicserélhetd cink vagy réz ionokkal. A Ca2*t
stabilizalé szerepet tolt be, egy masodik példanya az LHC Il szamara

szlikséges. A CI™ valészinQleg segit a mangan redoxatmeneteiben. (A
vizbontéas tekintetében a szlkebb értelembe vett fotolizis kifejezés nem
egészen pontos, mert nem kodzvetlenul a fény bontja a vizet, habar
vizbontas csakis a fény kozvetlen hatdsara kovetkezik be.) Egy
oxigénmolekula négy elektron egymas utani leadasa soran keletkezik két

o ) o ghr) é}}/\ ghz) é’}z—\ 5hz)
tl'g\ﬂsgo :gd’/\ﬂsso Red” R0 R80T  Rs80

Tyrz Tyrz" Tyrz Tyrzt Tyrz Tyrz Tyrz Tyrz"

\( " [Ht
<l

00- -3504, &
@ﬁor (Mn3+) (M ) 1 Ca2+
So )(Mn?*) Sa) (Mnd+)
1,5 ms (spontan)
O 2H+ 2H,0

31. abra. A vizbont6é komplex mikddése

vizmolekulabol, mikzben a lumenben 4 H* gydlik fel, a képzddatt O,
pedig a lumenbdl a sztrémaba diffundal.
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A hosszas és intenziv kutatbmunka ellenére ma még keveset
tudunk a vizbonté komplex mikodésérdl. Ot redoxallapota van, melyek
ciklikusan kovetik egymast, négy lépéses folyamatsorban (Kok-ciklus).
MOkoddését egymast kovetd fényvillanasok alkalmazasaval vizsgaljak.
Sotétben adaptalt névényi anyag az elsd rovid fényvillanasra sohasem
termel oxigent, a masodik felvillanas kis mennyiségi O, keletkezéséhez

vezet, a harmadik felvillanasra pedig olyan nagy az O,-kibocsatas, hogy

messze felilmulja azt az értéket, amit a folytonos fénnyel telitési
intenzitdson észlelni lehet. A negyedik felvillanas oxigéntermelése mar
az eltbbinél kisebb. Az O, kibocsatasaban oszcillacio tapasztalhato, a

maximumok pedig négyes periédusban jelentkeznek (a 3., 7., 11., 15.
sth. felvillanaskor, de ezen maximumok egyre kisebbek). Ez az
ingadozas egyre kozelit a folytonos fényben mért értékhez, és kb. a 25.
felvillanas utan meg is szdnik. Tehat a vizbonté komplex négy lépésben
gyQjti 6ssze a toltéseket, mikbzben 5 allapotot vehet fol: So, S1, S2, S3,
és S4, ez utdbbi pedig spontan médon visszaalakul So allapotba és a
ciklus Ujrakezdddik. A protonok az So, S2 és S4 allapotokbdl kiindulva

keletkeznek (S4 -> So atmenetkor 2H™), egy-egy elektron pedig az S4 -
> So visszaalakulason kivil a tobbi négy |épés mindegyikében atadddik
a vizbdl a TyrZ-nek, vagyis a vizbonté komplex egy ciklusa alatt a PS II-
ben négy egymas utani fotokémiai Iépés zajlik (31. 4bra).

Sotétben a vizbontd komplex az So és S1 &llapotokban van,
osszhangban azzal, hogy a Mn stabil formai a Mn2t és Mn3*. Az S3 ->

S4 atmenethez a Ca?" jelenléte is szilkséges, a Cl~ ionok pedig
gyorsitjak a Mn segitségével torténd elektronatadasi folyamatokat.
Sotétben az S2 és S3 allapot visszakerlil az Sl1-be, aminek
kovetkeztében sotétben a vizbontd komplexek kb. 3/4-e S1, 1/4-e pedig
So éllapotban talalhaté. Mindezek ismeretében megmagyaradzhaté az
egymas utani felvillanasok altal eredmeényezett O,-felszabaditas

dinamikaja (O, csak az S4 -> So lepesben keletkezik).

Az elsd fényvillandskor S1 -> S2 és So -> S1 atalakuladsok
mennek végbe, igy nem alakulhat ki S4 allapot, még akkor sem, ha
egyes PS lI-kben ezalatt két fotokémiai lépés is lejatszddhat, vagyis az
elso felvillanasra sohasem képzddik O,. A masodik felvillanaskor S2 ->

S3 és kisebb mértékben S1 -> S2 atalakulasok mennek végbe, ami
szintén nem jarna O, termeléssel, ha a felvillanas alatt a PS 1I-k egy kis

részében (kb. 5 %) nem torténne két fotokémiai reakcié. Mivel azonban
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ez megtorténik, egyes PS ll-kben a masodik felvillanaskor megjelenik az
S4 allapot, tehat tapasztalunk egy kis Oj-termelést. A harmadik

felvillanaskor alakul ki az S4 allapot a PS II-k csaknem 75 %-4aban, és
mikor ez spontanul So-ba tér vissza, a folytonos megvilagitaskor
termelddd O,-mennyiségnek kb. haromszorosa szabadul fel. A negyedik

felvillanaskor tapasztalt O,-termelés a folytonos fényben észlelhetd

ertékhez all koézel, mivel allandé megvilagitaskor a négyféle S allapot
(S1-S4) egyforma valoszinGséggel (25-25 %) fordul eld, sttétadaptélt
mintdban pedig a negyedik felvillanésra jut S4 allapotba a PS II-k szintén
kb. 25 %-a. Mivel azonban a sotétadaptacid altal kialakitott aranyok a
kettds és a végbe nem mend reakciok miatt fokozatosan
megvaltozhatnak, az O,-termelés oszcillacioja csillapodik a felvillanasok

szamanak eldrehaladasaval, hiszen egy id6é utdn ugyanuagy 25-25 %-0s
o) OH

Os
H,C CHC - HC
CH, e 5 MZH) (rH*
e (CH,-CH-C-CH,),H He | R e (CH,-CH-C-CH,),H

O U oH

PQ PQ- PQH,
plasztokinon szemikinon plasztokinol=plasztohidrokinon
4 4
2H 2e

val6szinGséggel fordulnak eld az egyes S allapotok, mint folytonos
fényben.

A plasztokinonok szerepe

A kettes fotokémiai rendszer viz:plasztokinon oxidoreduktazként
mOkodik. Kdzponti egyuttesének (D1, D2, citokrom b559, 43 kDa-o0s és
kloroplasztisz sajat génjei (a ,psb”-gének) kodoljak. Lumenalis donor
oldaldhoz a vizbonté komplex kapcsolédik, a sztréma feldli akceptor
oldala pedig a Qpg-n keresztil all kapcsolatban a plasztokinon

allomannyal. A plasztokinon (PQ) a tilakoidmembran lipidrétegében
szabadon mozgd komponense az elektronszallité lancnak. A PS II-tdl
atvett elektronokat tovabbitja a citokrom bg/f komplexnek, mikdzben a

95



hv hv

Peso QaQs — Peso” Qa ¢ iﬂ Peso Qa ¢« Qg — Psgo QaQes —
N stabil allapot
yrz Tyr; P
— Peso’ QA._QE;;?_Y PasoQA‘_QB_'/_’_> PGSOQAQBH?Y Pes0QaQs

Tyr, Ty 2H PQ PQH,

sztrdmabdl protonparokat juttat 4t a lumenbe, tehat a vizbonté komplex
mellett hozzajarul az elektrokémiai protongradiens kialakitasahoz (a
lumen savasodasahoz) is. Erdsen lipofil (hidrofob) jellegét a két
metilcsoporttal szubsztitualt benzokinon gy(rihoz kapcsol6dé, kilenc
izoprénegységhdl allé oldallanc biztositja. Miutan egy plasztokinon

molekula a PS II-t8l felvesz két elektront, a sztromabdl megkot 2 Ht-tis,
igy plasztohidrokinonna (PQH,) vagyis plasztokinolla alakul. Amig még
csak egy elektront vesz fel, szemikinonként (PQ-") van jelen. A PS 1I-t6l
felvett két elektront a citokrom bg/f komplexnek adja at és visszaalakul

oxidalt plasztokinonna:

A plasztokinon a fotoszintetikus elektrontranszportlanc
legnagyobb mennyiségben levd komponense, minden PS I
reakciocentrumra kb. 40 plasztokinon jut, tartalékallomanya pedig a
sztroméban levd plasztoglobulusokban taldlhaté. A PS Il reakcio-
centrumanak egyelektronos lépései a Qa-rol a Qpg-re valo atadas
szintjén alakulnak at a kinonokra jellemzd kételektronos redoxlépéssé. A
PS II-rdl levalé QgH» helyébe a granumtilakoid lipidrétegebdl egy oxidalt
plasztokinon lép be, amely igy 0j Qg-vé valik. Nagy mobilitasanak
kdszdonhetden a plasztokinon kdnnyen atviheti az elektronokat a
granumtilakoidokbdl a sztromatilakoidokba. A PS Il és a citokrom bg/f

komplex kozétt a plasztokinonok kodzvetitésével torténd, fény hataséra
bekovetkezd elektronszallitas lépései (a PS Il akceptor oldalan) a
kovetkezok:

A citokrom bg/f komplex szervezddése es makodese

A citokrom bg/f komplex plasztokinol:plasztocianin
oxidoreduktazként makodik a PS Il és PS | kozotti lineéris (aciklikus)
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elektronszallitasban, valamint ferredoxin:plasztocianin oxidoreduktaz-
ként a PS | korlli ciklikus elektrontranszportban. Ugyanakkor hozzajarul
(a plasztokinon feldli oldalan) a sztrémabdl szarmazd protonok
felgyOléséhez a lumenben. Felépitésében hat alkotd vesz részt. A két
citokrom-bg (cyt. b563) molekula a komplex kiilsd, sztroma feldli

részében talalhaté és két hemcsoportjuk nem-kovalens médon kétédik
az apoproteinhez. A citokrom-f molekula a citokrom-c szerkezeti és
funkcionalis homoldgja, a komplex lumen feldli részében helyezkedik el,
és hemcsoportja kovalens koétéssel kapcsolodik apoproteinjéhez. Ez adja
at kozvetlentl a PS 1l feldl jovd egyik elektront a plasztocianinnak. A

[ sztroma

32. abra. A citokrom ky/f komplex mikddése
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komplex sajatos, un. Rieske-féle Fe-S proteinje (FeSg) a plaszto-
hidrokinontdl vesz &t egy elektront és ezt tovabbitja a citokrom-f-nek.
A FeSr a komplex egyetlen komponense, melyet nem

plasztidialis, hanem sejtmagban levd gén koédol (tehat a citoszol
riboszoémain képzddik). Szerkezetében két nem-hem tipusu Fe
kapcsolédik 6ssze két kénatom segitségével (“Fe-S kocka”). A redukalt
plasztokinon egyik elektronjat a FeSy-nek adja at (ez az elektron fog

eljutni a plasztocianinra), a masikat pedig az egyik citokrom-bg veszi at

(az alacsony, —150 mV-os redoxpotencial(), majd innen a masik (a
magas, —50 mV-os redoxpotenciall) citokrom-bg hemje, ahonnan

szemikinon intermedieren at ez az elektron visszajut a plasztokinonra,
mikdzben két proton jut a lumenbe. A citokrom bg/f komplexnek két

kotdhelye van a plasztokinon szaméra (32. abra): a lumenhez kbzelebb
levon csak a PQH, tud megkotddni és oxidaloédni PQ-va, a sztromahoz

kozelebbin pedig a PQ és PQH koétddhet meg és kaphat egy elektront a
magas redoxpotenciall citokrom-bg-tdl, vagy a sztromaban levé mobilis,

redukalt ferredoxintol (ebben az esetben a PS | fel6l), és ennek
oxidalasakor szintén proton transzlokalédik a sztrémabdl a lumen felé. A
PS | kordli ciklikus elektrontranszportban a komplex egyik citokrom-bg

molekuldja vesz részt, a komplex sztréma feldli oldalahoz kapcsol6do,
ferredoxin:plasztokinon oxidoreduktaz aktivitdsu flavoprotein Aaltal.
Ugyancsak ezen szerkezethez csatlakozik még egy kis (19 kDa-o0s)
polipeptid (a komplex IV-es alegysége), amelynek a plasztokinon
megkdtésében van szerepe.

A vektoridlis elektronszallitas és tilakoidalis protontranszlokacio
mellett, a citokrom bg/f komplexnek fontos szerepe van a gerjesztési

fényenergia kiegyensulyozott megoszlasanak szabalyozasaban a kétféle
fotokémiai rendszer kozott. A komplex redoxallapota iranyitjia annak a
kindznak a makodését, amely az LHC Il mobilis részét foszforilacio utjan
a granumtilakoidokbél (a PS 1l korll) a sztrématilakoidokba (a PS | koré)
juttatja, csokkentve a PS Il és notvelve a PS | fénybegy(jtd
tevékenységét. A mobilis antennaegyuttesek oldaliranyl Gjraeloszlaséat a
tilakoidokban az egyes citokrom bg/f komplexek egyidejl elmozdulasa is

koveti a granumtilakoidokbol a PS I-et tartalmazé sztrématilakoid
régiokba. gy a citokrom bg/f komplex megvalositja a fényenergia
felfogasanak és az elektrontranszportnak az interaktiv, 6sszehangolt
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szabalyozaséat, és dinamikaja a fényviszonyok megvaltozdsahoz val6
gyors akkomodécié egyik molekularis mechanizmusat jelenti. Tehat az
egyes citokrom bg/f komplexek reverzibilis oldaliranyl Ujraeloszlasa a

tilakoidrégiokban kozrejatszik az ATP és NADPH egyiittes termelddését
eredményezd linearis elektronszallitds és a csupan ATP-képzddéssel
jaré ciklikus elektrontranszport, vagyis az ATP/NADPH arany
szabalyozaséaban.

A plasztocianin jellemzdi

A plasztocianin a citokrom bg/f komplex citokrom-f-jétdl a PS |

reakciécentrumahoz elektront szallitd kis, hidrofil, mobilis molekula, mely
nem a tilakoidmembranban, hanem ennek lumen feldli oldalan talalhato,
kb. 2-3-szor nagyobb mennyiségben, mint a PS | és a citokrom bg/f

komplex szama. Néhany algafajnéal egy citokrom-c553 helyettesiti. A
plasztocianin tetramerként mikodoképes, és redoxaktiv elemként 2 vagy
4 réziont tartalmaz, melyek egyes ciszteinegységek —SH csoportjahoz
kétddnek. Mivel sejtmagban levé gén kbdolja, a citoplazma
riboszoémainak szintjén képzodik, és szadmos egymas utani szignal-
szekvenciat tartalmaz, melyek segitségével atjut a plasztisz mindkét
hataroldmembranjan és a sztréma fel6l a tilakoidmembranon is. A
lumenbe keriilve rezet kot meg és hozzakapcsolédik a tilakoidmembran
belsd fellletéhez, mely mentén elektrosztatikus erbk altal iranyitva
kénnyen mozog. Oxidalt formaja molekulanként 9 negativ toltést visel,
izoelektromos pontja pedig 4-es pH korili (ami kdnnyen elérhetd fény
hatdsara torténd lumensavasodas, vagyis protonfelgyQlés altal). A
redukalt plasztocianin (PC*) elektrosztatikus kolcsonhatasba keril a
citokrom-f egyes argininrészeivel, a felvett elektront pedig (amely a PS |l
reakciocentrumabdl ered) elviszi a PS I-hez. Itt a Psa F jelzésd, lumen
feldli fehérjekomponens pozitiv téltésd 6 hidrofil tartomanyanak lizinjei

gy orientéljak a negativ t6ltés plasztocianint, hogy a Cut kénnyen &t
tudja adni egyik elektronjat a fényelnyelés soran oxidalt allapotba kerdlt

(elektronhianyos) P700" reakciécentrumnak.

Az egyes fotokémiai rendszer, a ferredoxin és a NADP*
redukcidja

Az egyes fotokémiai rendszer (PS I) plasztocianin:ferredoxin
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oxidoreduktazként mikodik az egymast nem fedd, sztrémaval érintkezd
tilakoidmembranokban. Molekuléris szerkezete jelenleg kevésbé ismert,
mint a PS Il-é. Kézponti részének polipeptid heterodimérjét a plasztisz
sajat 'Psa’ génjei kodoljak, két periférikus fénybegy(jté komplexének
(LHC la és LHC Ib) fehérjéi pedig a citoplazma riboszoméaiban
szintetizalédnak, a sejtmagban levd ,cab” gének alapjan. Hidroféb
polipeptid-heterodimérjéhez (PsaA és PsaB) atlagosan 140 fénybegyijtd
klorofillmolekula kapcsolddik, PsaA polipeptidjéhez pedig a PS |
reakciécentruma, a sajatos a-klorofill dimér altal képviselt P700 is
kotddik. A P700 szintjén, akéar a PS Il P680-ja esetében, a fényenergia
hatasara megtorténik az elsddleges fotokémiai reakcidé vagy primer
toltés-szétvalas, amikor a gerjesztett P700 leadja energizalt elektronjat
az elsddleges akceptornak, az igy létrejovd elektronhianyt pedig a
plasztocianintdl potolja, a P680-bdl kiindult (PS 11 feldl jovd) elektronnal.
A heterodimer PsaB polipeptidjéhez a Ilumenalis oldal feldl a
plasztocianinnal valé kolcsonhatasért felelds PsaF fehérje kapcsolodik.
Szintén a PsaB tartalmazza azt a 3 hisztidinnel rendelkezd régiot is,
amely az elsddleges akceptort képviseld, Ao jelzési a-klorofill monomer
megkotésében jatszik szerepet. A PS | masodlagos elektronakceptora az
Al jelzésh K1l-vitamin (fillokinon = 2-metil-3-fitil-1,4-naftokinon),
melynek egyik molekulaja a PsaA-hoz, a masik pedig a PsaB-hez
kotddik, redoxpotencialja pedig —800mV. Tdle az energizalt elektront az
elsddleges kotott ferredoxin-akceptor, a FeSx veszi at. Ez 4Fe-4S
kézponttal rendelkezik, ciszteincsoportjai mind a PsaA-hoz, mind a
PsaB-hez hozzakapcsoldédnak. (A PsaB-nek FeSx-kétd, 100 aminosav
sorozatabdl allé6 szakasza nagyon jol konzervalta teljes szerkezetét az
egész novényvilagban.) =730 mV-o0s redoxpotencidlja a legnegativabb
az Osszes biologiai szerepl FeS kozpontoké kozil. A FeSx-rdl az
elektron a PS | kdzponti egyltteséhez szintén szorosan kotott, a sztroma
feldli oldalon rogziilt ket masik ferredoxinra, a FeSp és FeSg jelzési, 4

Fe-4S tartalml kodzpontra kerl at. Innen a PS | reakci6centrumabol
szarmazo elektron a szabad, szolubilis ferredoxinra (Fd) jut, amely kis
hidrofil molekulaként a tilakoidmembran sztréma feldli fellilete mentén
mozoghat. A FeSp és FeSpg a PS | sztroma feldli PsaC polipeptid egyes
ciszteinjeihez rogziil, a Fd pedig a PsaD jelzés periférikus fehérjével Iép
elektrosztatikus kélcsénhatasba. A PS | kdzponti része még tartalmaz
néhany kisméretd, integrans polipeptidet (Psal, PsaJ, PsaK, Psal),
melyek valészinlleg a membranon belili lipid-protein kdlcsénhatasokat
segitik eld, a sztroma feldli oldalon levé PsaH pedig gy tanik, hogy az
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LHC | fénybegydjtd pigment-protein komplex stabilizaciojaban jatszik
kozre a PS | kbzponti egyittese kordl. A granumtilakoidok egymast nem
fedd széls6 membranrészeiben levd PS I-ek (PS la) antennarendszere
kb. 40 %-kal nagyobb, mint a sztromatilakoidokban levdké (PS IR), ami
annak tulajdonithaté, hogy a PS la-hoz az LHC Il mobilis, periférikus
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része is csatlakozhat. Ez magyarazza azt is, hogy a PS la 60-100 %-kal
tobb b-klorofillt tartalmaz, mint a PS IB. Valészin, hogy kisebb
fénybegyQjtd antenndjanak kdszonhetben a PS I erdsebb fényen
telitddik, mint a PS la, és a ciklikus elektrontranszporthoz kapcsolt ATP-
szintézis (ciklikus fotofoszforilacid) atjan ATP-tObbletet hoz létre, ami
szilkséges az erds fényben zajld kijavité folyamatok fenntartdsahoz,
valamint a keményitd és a fehérjék fokozott képzddéséhez.

A sztromatikus, mobilis ferredoxin, melynek 2Fe-2S tartalmud
kézpontja van, tobb uton is képes tovabbadni az elektront. A
legaltalanosabb eset az, amikor a PS | kornyéki tilakoidmembran
szakasz sztréma feldli oldalan levd, szolubilis, FAD-tartalmu flavoprotein,

a ferredoxin-NADPT-oxidoreduktaz (FNR) kdzvetitésével az elektron a
NADP™-re, a fényszakasz végsé akceptorara keril at, ezt redukalva.

A ferredoxin-NADP*-oxidoreduktaz genetikai kédja a sejtmagban
lokalizalt. Az enzimnek harom funkciondlis doménje van: az egyik az
allosztérikus hely, amely a prosztetikus csoportot (FAD-t) tartalmazza, a

masik kettd pedig szubsztratumkotd hely: egyik a NADPT, méasik a Fd
szaméara. A NADP* egy lizin segitségével kotddik toltésatvitel atjan az
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enzimhez, a ferredoxin pedig kovalens koétéssel kapcsolddik harom
karboxilcsoport segitségével lizin és arginin egységek amino

csoportjahoz. Az allosztérikus régié szintjén az NADP? jelenléte fokozza
az enzim affinitasét a ferredoxinnal szemben. Az enzim 2 elektront juttat

a NADP™-ra, amihez két egymas utani ferredoxin molekulat kell oxidalni.

A NADP™ redukcidjakor a molekula nikotinamid részére két elektron és
egy proton addiciéja torténik:

Az elektronatadast kovetd NADP™ altali HY-felvétel a sztromabdl,
a vizbontd komplex és a plasztokinol-citokrom bg/f komplex mikodése

mellett, hozzajarul ahhoz, hogy a fény jelenlétében, a tilakoidalis
elektrontranszport soran sokkal tébb proton legyen a tilakoidkorongok
lumenjében, mint a sztréméaban, vagyis ahhoz, hogy jelentds
protongradiens alakuljon ki a tilakoidmembranok két oldala kdzott.

A fotoszintetikus elektrontranszport tipusai és élettani
szerepeik

A szolubilis ferredoxin a PS I-t8l felvett elektront vissza tudja
juttatni a citokrom bg/f komplex sztroma fel6li bg citokromjara (ciklikus

elektronszallitas a PS | koril), ekkor nem térténik vizbontas és NADP*
redukcio, de a plasztokinon altali protontranszlokaciéo kévetkeztében
megvaldsulhat az ATP-szintézis. Normalis kortlmények kozoétt ez a
ciklikus elektrontranszport nagyon ritka, de el6térbe kertlhet akkor,
amikor mar felgydlt a redukalt NADPH (pl. anaerobiozis) és csak ATP-re
van szukség (pl. cukrok foszforilaci6jahoz, keményitdképzéshez,
ionfelvételre), vagy a kizoldilés kezdetén, amikor még csak a PS |
makodik, a PS Il viszont nem, ugyanis még nincsenek granumok. A
ferredoxin a PS I-tol felvett elektront a citokrom-bg magas redox-

potencidlt formajara juttatja vissza, amely kdzel van a PQ és PQ-~ kotd
helyhez, igy ezek felé képes tovabbitani az elektront. Ezt H-felvétel
kiséri a sztromabdl, a létrejovd PQH, pedig megkotodik a komplexnek a
lumenhez kdzelebb allo kotGhelyén, ahol az egyik elektron a FeSg-re,
innen pedig a citokrom-f-re és a plasztocianin kdzvetitésével a PS I-be
kerdl vissza. A korfolyamat nettd eredménye a protonok atkertilése a
sztromabdl a lumenbe, ami az ATP-szintézishez hasznalddik fel.

A linearis és ciklikus tilakoidalis elektrontranszport mellett 1étezik

102



egy pszeudociklikus elektronszallitds is, melyhez szintén
fotofoszforilacié kapcsolddik. Ez akkor kovetkezik be, amikor a linearis
elektronszallité lanc ferredoxinja elektront visz at a molekularis oxigénre:

1/2 Oy + 2e” + 2H* -> H,0. Ez az Gn. Mehler-reakcio, amely altal

sz

Viz helyett az oxigénbdl elektronatvétellel szuperoxid gydk vagy
hidrogén-peroxid is keletkezhet, ami a Mehler-reakcié karos oxidativ

Elektrondonor(pl.PS1) fﬁzﬁé

membran

Ferredoxin

tioredoxin (-S-S-» 2-SH)

enzimek

deszaturéz iy
telitetlen ivaldsa
zsirsavak  glutamat- 5 (-SS>2-SH)
képzbdése szi.ntfiz' NOy- SO3*- oo

-amindlds  pigit- salfi- \app' b6 pszeudo-

(N-transzfer) redukci6 6 -t citokrém  giklikus
redukcid linedris

e———— ciklikus  dektron-
N-és S-autotrdfia elektron- elektron-

transzport
transzport - aneznort

33. abra. A ferredoxin dltali elektrontovabbités |ehetséges Gtjai

mellékhatasa. Természetes korllmények kozoétt a pszeudociklikus ut
ritka, és jelentdsége talan az, hogy fényben, a fotokémiai reakciok és az
ATP szintézis leallitasa nélkil, megakadalyozza a redukaléerd (NADPH)
tulzott felhalmozodasat. A ciklikus elektrontranszporttal ellentétben,
anaerob korilmények kdzott nem makadik, igy ilyenkor nem tud ATP-t
szolgaltatni a gatolt aerob légzés helyett.

A ciklikus és pszeudociklikus elektrontranszporttal szemben, a
linearis elektronszallitas folyamatainak egyuttesét, mindkét fotokémiai
rendszer mikddésével, vagyis a teljes fotoszintetikus elektrontranszport
folyamatot, mely vizbontas eredményekeént O,-képzddéssel jar,

fuggetlentl attol, hogy a fotokémiai reakcidsor végsé akceptora

természetes (a NADP™) vagy mesterséges (pl. az oxidalt 2,6-diklorfenol-
indofenol, DCPIP), Hill-reakciénak nevezzik.

A sztromatilakoidok kulsd felszinéhez lazan kétddd ferredoxin az
elektronszallitas elagazasi pontja a nitrit és a szulfit redukciéja iranyaba,
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a glutaminsav szintéziséhez sziikséges redukalderd biztositdsahoz,
valamint forrasa lehet aktivalt oxigénformak (szinglett oxigén és H,0,)

keletkezésének, amikor elektronjat a fotolizis soran keletkezd
molekularis oxigénre juttatja. Nagy jelentdsége lehet a ferredoxin és a
tioredoxin (Td) kozti elektronatadasnak is, a noévényi sejtek
redoxallapotanak szabalyozadsdban, az oxidativ stresszhatasok
kivédésében és tbbb enzim fény altali szabalyozasiban. Eképp a
ferredoxin altal a fotoszintézis fényszakaszaban keletkezd redukal6 erd
a novényi anyagcsere szamos mas folyamataban is kodzvetlendl
hasznosulhat. igy a kloroplasztiszok szintjén a fotokémiai reakciokhoz
kapcsolddik a ndvényi nitrogénanyagcsere, a kénmetabolizmus, a kdztes
lipidanyagcsere sth. egy-egy kulcsfontossagu lépése. Ugyanezen
elektrontranszfer altal valésulhat meg a fény szabdlyoz6 hatasa az
enzimek mOkddésében és a stresszreakciokban (33. abra).

A két fotokémiai rendszert dsszehasonlitva megallapithato,
hogy mindkettdnek a reakciécentruma a-klorofill dimer, mely polipeptid
heterodimerhez kotddik. Mindkét reakciocentrum a vele kapcsolatban

A
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34. bra. A fotoszintetikus el ektrontranszport Z-sémaja
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allo 6sszes tdbbi pigmentmolekulanal nagyobb hullamhosszu véros fényt
is képes elnyelni. Mindkét reakciécentrum elsddleges akceptora
porfirinvazi monomer. Fény altali gerjesztés soran a PS |l
reakciocentruma erds oxidalé tényez6t, a PS | reakciocentruma pedig
erds redukald tényezot hoz létre. A PS Il akceptor oldalan kinonok, a PS
| akceptor oldalan pedig Fe-S kdzpontok (ferredoxinok) veszik at az
elektronokat. Mindkét fotokémiai rendszer donor oldala a lumen felé,
akceptor oldala a sztroma felé néz. A donor oldaldn a PS Il manganion
segitségével, a PS | pedig rézion altal kap elektront. A hosszutavu
elektrontovabbitést biztosito kis, mobilis molekulak kdzil a plasztokinon
a tilakoidmembréan belsejében, a plasztocianin a lumenalis fellleten, a
ferredoxin pedig a sztroma feldli oldalon talalhat6. A fényenergia
begyljtése mindkét fotokémiai rendszer szintjén sajat antennakomplex
altal biztositott. Az elektronszallitok fémion komplexek és aromas
csoportok, melyek legnagyobb része fehérjékhez kotott. A fehérjék
elsBsorban azaltal ellendrzik a redoxpérok kozti irdnyitott elektron-
szallitdst, hogy meghatarozzdk az egyes elektronszallitok kozti
tavolsagot és a fémionok, valamint az aromas csoportok elektromos
kérnyezetét. A fehérjekomponensek kozti elektronatadast, akar a
fehérjemolekulan beldlit is, a tavolsag és a szabadenergia hatarozza
meg, valamint két fehérje szoros kapcsolatba kerllésének a
valoszinlsége.

A fotokémiai rendszereken kivil az elektronszallitds iranya
mindig pozitivabb redoxpotencial-értékek felé tart, tehat exergonikus. A
két reakciécentrum fényenergia altali gerjesztett allapota az a két
folyamat, mely sok energiatt juttat a tilakoidalis elektrontranszport
lancba, ami a redoxpotencial kb. 1800 mV-tal negativabba valasat
eredményezi mindkét fotokémiai rendszer szintjén. A fotoszintetikus
elektrontranszportot, az alkotok redoxpotencidljanak figyelembe
vételével, az Un. Z-séma segitségével szokas abrazolni (34. abra).

A fényreakcidkbol rendelkezésre allé kb. 1,8 eV/kvantum szabad
energianak csak kb. a fele (kb. 1 eV/elektron) kéthetd le vegyi formaban.

A fotokémiai reakcidk kozil a plasztokinon oxidacidja a
leglassubb lépés (T1/2 = 20 ms), igy ez az egész folyamat
sebességkorlatozéja. Mivel az els6dleges toltés-szétvalast kdvetd
elektronszallitas energetikai szempontbdl lefele halad (alacsonyabbtdl
magasabb redoxpotencial felé), ez szolgaltatia a szabad energiat a
protongradiens kialakitasahoz. A fotoszintetikus membranok
gyakorlatilag két dimenzidra korlatozzdk az elektronszallitast, ami a
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mobilis elektronhordoz6k esetében noveli diffazijuk soran a
véletlenszerl talalkozasok esélyét. Tovabbda, a plasztocianin mobilis
volta miatt barmelyik citokrom bg/f komplex kdlcsonhatasba kertlhet

szamos PS I-gyel. Ugyanez érvényes a plasztokinonra is, amely
tobbsz6ros mennyiségben van jelen a PS Il komplexek szamahoz
viszonyitva.

A fényenergia hasznositasanak, illetve atalakitasanak Iényege
az, hogy mindkét fotokémiai rendszerben a gerjesztett klorofill (P680 és
P700) leadott elektronjaval redukal egy akceptormolekulat.

A klororespiracio

A klororespiracié vagyis a kloroplasztiszokban zajlé |égzési
folyamat, a fotoszintézishez kapcsol6dd, ma még kevésbé ismert
jelenség, melyet 1982-ben mutattak ki eldszor egyes algaknal. Ma uagy
tinik, hogy a folyamat szdmos hajtasos névény kloroplasztiszaiban is
makaodik, tehat bizonyos mértékben altalanos jelenség, habar intenzitasa
nagyon kilonb6zd lehet, és ezért nem mindig mutathat6 ki. Erds fényben
gatolt, gyenge fényben erdsodik.

Utja a fotoszintetikus elektrontranszport-lanccal keresz-
tezddik a plasztokinon allomany és a citokrom-bg/f komplex szintjén,

ennek a tilakoidalis redoxlancnak az egyes komponenseit hasznalja,

mik6zben egy NADH-dehidrogenaztdl az elektronok athaladnak végll
egy citokromoxidaz komplexre, amely atadja Oket az Oy-nek,

NADH - DH
\e

+
Sl - PQE| cyt.bg/f \

024/ O2

cyt.c—» cyt.-oxidaz—€» 05

‘o
ADPiPi  ATP CN'H+/)\>H20

35. dbra. A klororespiracio lehetséges Gtja
(szaggatott vonallal bekeretezve)
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fényenergia

fényelnyelés
\
Elektronok gerjesztési energidja |——— fénybegydijtd
antennarendszer
lfotokémi ai reakcio
Toltésszétval as el ektronleadas soran |——  reakcidcentrum
elektronétadés/ \):oton és elektrontranszfer
elextron | redoxenergia Elektrokémiai potencidgradiens | tilakoid
szdlitok vezikulum

lproton ésfoszfat - transzfer

elektronszallit M akroergikus foszf atktéd— ATP-szintetéz
7 (CFiFo)
(NADPH) (ATP)

Kémiai kotés energigj e:/

Uj szerves anyagok

39. dbra. A fotoszintetikus energiaatal akul asok véazlata

allapotban van. Kezdetben a CF1 egyik katalitikus helye lazan megkét
egy ADP és egy Pi molekulat. A fehérje konformacié valtozasa altal ez
erds kotdhellyé alakul a képzddott ATP szaméara. Ezutdn a
protondramlas olyan konformacié véltozast idéz eld, amely hatasara az
ATP kiszabadul a vizes kézegbe. Tehat a protonok elektrokémia
gradiense A&ltal szolgaltatott energia arra hasznalodik fel, hogy
csokkentse a kotbhely affinitasat az ATP szamara. A harom katalitikus
hely egyméssal kdzremdkddik, vagyis konforméacios allapotaik kozott
kapcsolat van (38. abra).

A mitokondriumtdl eltérben, ahol a protongradiens energiajanak
jelentds része transzportfolyamatokra (szubsztratumok, ionok membran-
transzportjara) hasznalddik, a kloroplasztiszban a Dpp4 egyetlen

fogyasztéja az ATP-szintetaz. A CF1Fo nagyon hasonlit a mitokondriélis
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a)kloroplasztisz:
sztroma

o I[QI M

lumen %5 02+H+ H+

b.)mitokondrium: ' '

membrankozti ter

belsd NAD )
mitokondriéliss? | denidro-
membran ge”az
matrix N ADH

40. abra. A kloroplasztisz és a mitokondrium
energiakonzerva 6 rendszerének Gsszehasonlitasa

F1Fo-hoz, de nemcsak egy, hanem szamos alegysége szintetizal6dik az
organellum sajat riboszémaiban (a kloroplasztisznak amuagy is nagyobb
a genomja).

Osszegezve a fényszakasz folyamatait elmondhatd, hogy a
fotoszintézis soran a fény altal szolgaltatott, pigmentek altal felfogott és
tovabbitott energia nagy része szabad redoxenergiaként (ami a vegyi

fény sOtétseg fény
ol T |
60 ! !
50 | ATP :
of :
301 I I
20 : ADP :
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41. dbra. Algasgit ATP-tartalma fény-sotétség-fény amenetek soran
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energia egyik formdja) elraktarozédik a NADPH-ban, hogy majd késbbb
felhasznalédjek a CO, redukciojahoz a szerves anyagokba valo

beépités soran.

Emellett a tilakoidalis elektronszallité reakciok protonokat
koncentralnak a tilakoidvezikulumok lumenjébe és elektromos potencialt
hoznak létre a fotoszintetikus membranon keresztil. Ezen folyamatban
az elektronszallitasi reakciok atalakitiak a szabad redoxenergiat a
protonok elektrokémiai potencialjava. Ez alakul &t ATP-szintéziskor az
0j makroergikus foszfatkotés kémiai energiajava, amely majd atadhat6
egy masik molekulanak a bioszintetikus folyamatokban (39. abra).

A Kkloroplasztisz tilakoidmembranjaiban a fény altal fenntartott

elektrontranszportlanc a viztdl a NADP*-ig, valamint a mitokondrium
belsd membranjdban a leboml6 szerves anyagokbdl szarmazé
elektronok transzportlanca a NADH-t6l (és FADH,-t0l) az oxigénig

nagyon hasonlit egymashoz. Ugyanigy, a kloroplasztiszban térténd

kiilsd jel

jelzésazonositas
atilakoidalis el ektronszallitasra gyakorolt hatas alapjan

aNADPH és ATP készlet médosul ésa

jelzéstovabbités és dtiras | (transzdukcio)

v

I 1
egyes gének megnyilvanul dsanak fehérjék foszforil&cidjaa
szabalyozésa tilakoidban
| |
bioszintézis ¥ lebomlés

vaasz:

aPS|, citokrom b6/f és PS Il sztéchiometrigjanak Ujraigazitésa

afotokémiai rendszerek hatékonysaganak korelativ kiegyensiilyozasa

42. dbra. A fotokémiai rendszerek kozotti arany szabalyozésanak vazlata

115



fotofoszforilaci6 és a  mitokondridlis oxidativ ~ foszforilacio
alapmechanizmusa ugyanaz, és ko6zottik, mint az éldvildg két
energiakonzervalo folyamata kozott, jol észlelhetd parhuzam létezik,
egyik a masikéval komplementer, és mivel energiaforrAsuk mas,
lényegében ugyanazon elvi alapon ellentétes irAnyban makddnek (40.
abra). A bioenergetikai folyamatok csakis membranokhoz kotétten
zajlanak, az elektronok pedig vagy a viz hidrogénjébdl szarmaznak,
vagy pedig a viz hidrogénjébe lépnek be.

Fény jelenlétében az asszimilalo sejtekben, amig a fotoszintézis
zajlik és fotofoszforilaciéval allandéan termel ATP-t (ennek egy része
pedig nem hasznalédik fel a szénasszimilacibban, hanem kijut a
kloroplasztiszokbol), az adenilat-cikluson (ADP-ATPegyensulyon)
keresztlli szabalyozas kdvetkeztében a mitokondrialis 1égzés szilinetel
vagy hagyon alacsony szinten folyik (Kok-effektus , 41. abra).

Amikor besotétedéskor a fotofoszforilaciéd leallasa miatt révid
idore csokkenni kezd az asszimilalo sejtek ATP-szintje, kb. tiz percen
belul ez a szint visszadll eredeti értékére, mert megfeleld mértékben
fokozodik a mitokondrialis oxidativ foszforilacio. igy a sejt 6ssz-ATP-
termelése nem fligg a nappal-éjszaka (fény-sététség) atmenettdl.

A fényszakasz szabalyozasa

A fényenergia hatékony fotokémiai hasznositdsahoz az
sziikséges, hogy a nagyon valtozatos fényviszonyok ellenére a kétféle
fotokémiai rendszer kiegyensulyozott, 6sszehangolt makddése
biztositva legyen. A besugarzas médosulasai valtozasokat idéznek eld a
P680 és P700 szintjén torténd toltés-szétvalasok ratajdban, és ennek
kovetkeztében a kétféle fotokémiai rendszert sorba kotd elektronszallité
és protontranszlokal6 komponensek redoxallapota allandéan valtozik,
igy médosul a NADPH és az ATP képzddésének liteme is (42. abra).

A megvaltozott megvilagitasi feltételekre adott gyors valaszként a
fénybegyijtd pigment-protein komplex mobilis része atvandorol az egyik
fotokémiai rendszertdl a masikhoz, megvaltozik egyes sajatos gének
expresszioja, tilakoidalis fehérjemolekulak foszforilalédnak, modosul
szamos polipeptid megujulasi ciklusanak rataja, az egyes fotoszintetikus
pigmentek mennyisége kozti arany megvaltozik, kiilébnb6z6 mértékben
termelddnek karos reaktiv oxigénformak, atrendezddik a kloroplasztiszok
helyzete a sejtekben, vagy az egész levéllemez ugy mozdul el, hogy
besugarzasi fluxusa megfeleldbb legyen. A fény mennyiségi, min8ségi és
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id6tartambeli valtozasaira adott valaszoknak az egész asszimilaloé sejt
vagy a teljes levél, illetve a nbvényegyed szintjén észlelhetd valtozataival
a kilso tényezok hatasainak ismertetésekor foglalkozunk, most csak azt
vizsgaljuk meg, hogy a tilakoidalis fotokémiai rendszer szervezddését és
makddését (a fényszakaszt) hogyan befolyasolja a felfogott fényenergia
véltozasa.

Heliofilia és arnyékkedvelés

A fotokémiai készliléknek a fényviszonyok allandé véltozasara
adott gyors makddeési akkomodacios vélaszai raépulnek egy 6rokletesen
régzilt adaptaciés tulajdonsagegyuttesre, aminek kovetkeztében az
arnyékkedveld és az erbs fényt kedveld névényi struktirdk dinamikus
szabalyozasi mechanizmusai bizonyos sajatossagokat mutatnak.

Altalaban a gyenge fényben kifejldds, arnyékkedveld (szkiatofil)

Arnyékban: Erds fényben:
-kanyargos, -vastag, egyenes
vékony falt falti epidermisz
epidermisz -vastag kutikula
-v€kony kutikula -sok sztoma
-kevés sztoma (gyakran zart)
-fejletlen paliszad -fejlett paliszad
parenchima parenchima
-vékony levéllemez -vastag levellemez
-laza mezofillum -tomor mezofillum
-sok klorofill -kevés klorofill

-sok karotenoid
-kis intercellularis jaratok

-kevés karotenoid
-nagy sejtkozotti jaratok

-gyér levélerezet -stirlin elagazo levélerezet
-kevés szklerenchima -sok szklerenchima,
-kis szivohatds tobb lignin

-nagy szivohatas
-tobb flavonoid és
antocidn pigment

43. dbra. Egy falombkorongjanak arnyékban és erds fényben
fejl6do levelei kozti 6 strukturalis kil dnbségek
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tipusu levelek fotoszintetikus készllékének mOkodési dinamikaja
jelentdsen megvaltozik a szamara kedvezdtlen erbs fényben, a nagy
besugarzasi energiahoz hozzaszokott, heliofil tipusu levelek pedig a
gyenge fényre reagalnak akkomodativ mechanizmusokkal. Ezeket
egészitik ki a beesd fény spektralis valtozdsaira adott valaszok.

A heliofilidnak és szkiatofilianak sajatos jellegei vannak a
kloroplasztisz tilakoidrendszerében. A gyenge fényben fejlddd levelek
kloroplasztiszaiban a granumok egymasra tevdott tilakoidkorongjainak
szama nagy, a granumok szélesebbek, de szamuk kisebb. Tdbb
klorofillmolekulajuk van egy reakci6centrumra vonatkoztatva, tobb
bennik a b-klorofill és kevesebb a xantofill pigment. A PS I:PS Il arany
atlagosan 1:3, tovabba a sztromafehériék és a keményitdszemcsék
mennyisége kisebb. Erds fényben fejlddott, heliofil tipusu levelekben a
fellletegységre vonatkoztatott klorofilltartalom nagyobb, de az egységnyi
szarazanyagra vonatkoztatott klorofilltartalom kisebb. A PS I:PS Il arany
1:2 koruli, a fénybegyQjtd pigmenteket kotd fehérjék dsszmennyisége
kisebb, ami 06sszefigg a granumkorongok kisebb szaméaval és
felliletével, valamint a plasztiszonkénti tilakoidlemezek kisebb szamaval.
Kloroplasztiszonként kevesebb klorofillmolekula van jelen, de a
mezofillumsejtek plasztiszokban gazdagabbak. A sztromaban levd
keményitd, oldédd cukrok és prenilkinonok mennyisége nagyobb. A
nagyobb a/b klorofill arany és az ezzel tarsul6 kisebb xantofill/R-karotén
arany azzal figg 6ssze, hogy erfs fényben a PS | anternnarendszere
erdsen csokkent méretd. A fotoszintetikusan aktiv fotonfluxus
sOriségének kulonbsége magyaradzza azt is, hogy a szivacsos
asszimilaldé szovet kloroplasztiszaiban (melyek kevesebb fényt kapnak)
granumonkeént tobb a tilakoidkorong és a bennik levd klorofillmennyiség,
mint az oszlopos (paliszad) parenchimaban. Ez utdbbinak sejtjei 30-40
%-kal tobb kloroplasztiszt tartalmaznak, mint a szivacsos
parenchimaban levdk, de plasztiszaik klorofilltartalma kisebb (43. abra).

Az a-klorofill/b-klorofill arany a heliofil tipusu kloroplasztiszokban
3,4-4,5 kozott van, mig a szkiatofil tipustuban 2,6-3,4 kdzotti értékeket
mutat. A heliofil jellegek indukalhaték gyenge kék fény altal vagy
citokininek hatéasara, a szkiatofil jellegek pedig voros fényben és egyes
herbicidek (pl. DCMU, bentazon, metabenztiazuron) hatdsara is
kifejlddnek. Habar a heliofil levelek kloroplasztiszaikban nagyobb
mennyiségben tartalmazzdk az elektrontranszportlanc fehérje

118



A.
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44. dbra. A periférikus fénybegy(jté komplex (LHCp) hatas-
keresztmetszete erds fényben és arnyékban (A), valamint alevelek
a-klorofill/b-klorofill aranyanak napszakok szerinti valtozéasa (B)

komponenseit és nagyobb a fotoszintetikus kapacitasuk, révidebb ideig
fotoszintetizalnak, mint az arnyékkedveld tipustak, mert gyorsabban
fejlddnek és hamarabb dregednek, tehét révidebb életlek.

Arnyékban a fénybegy(ijtd pigment-protein komplex periférikus
része (LHCp), mely a legnagyobb mennyiségl b-klorofillt tartalmazza,
sokkal nagyobb kiterjedés(, mint er6s napfényben. Ez érvényes egyazon
levél felsd és also fele, a paliszad és szivacsos klorenchima esetében,
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egyazon novény arnyékban és kdzvetlen napfényben fejlddd leveleinél,
egy fajon belll az arnyékban és az erds fényben él6 ndvényeknél,
valamint szkiatofil és heliofil nGvénytipusok esetében is.

A fénybegy(jtd komplex kiterjedését jol tikrézi az a-klorofill/b-
klorofill arany. A b-klorofill szinte kizarélag a LHC II-ben van jelen, emiatt
itt az a-chl./b-chl. arany atlagosan 1,2:1, szemben a plasztiszok teljes
tilakoidrendszerére érvényes atlagos 3:1 arannyal. Ez az arany jél
meghatarozott valtozasokat mutathat a levélrész ontogenetikai
allapotatol (pl. buzalevél fiatal alapi része és dregebb csucsa kozott), a
levél életkoratodl, a levelet érd fény fotonfluxusatol (pl. egyazon névény
arnyékolt és napsutotte leveleiben), a fajtol és okotipustdl, valamint a
napszaktol fiiggden.

Erdekes modon a nap folyaman az a-chl./b-chl. arany délidében
csokken, ami annak kdvetkezménye, hogy a LHC (és ezzel a b-klorofill
részaranya) nd, habar azt varnank, hogy nem az erdsebb fényQ
napszakban, hanem gyengébb fény jelenlétekor (hajnalban és
alkonyatkor) noévekedjen az LHC kiterjedése és a b-chl. mennyisége
(illetve csokkenjen az a-chl./b-chl. arany). Ugyanilyen napi ritmust mutat
a LHC egyes fehérjéinek szintézisében szerepet jatsz6 mRNS molekulak
mennyisége (minimum éjszaka, maximum délben). Megjegyzendd, hogy
eléregedett levelekben ez a napszakos ritmus mar nem érvényesul.
Ejszaka sohasem képz&dik 0j LHC rész, hiszen a felépiiléséhez
szukséges klorofill fény hidnyaban nem szintetizalodik (44. abra).

Altalaban a kloroplasztiszokban a fényszakasz folyamataiban
résztvevd makromolekularis komplexek kozotti mennyiségi arany
atlagosan PS Il : PS | : cyt. bg/f : CFIFo =1,5:1:1:1, de amint a

késbbbiekben latni fogjuk, a fényviszonyok valtozasaival kapcsolatos
szabalyozasi mechanizmusok soran ez az arany meghatarozott médon
véltozhat.
A fotokémiai rendszerek és a fénybegy(jtd antennakomplexek
akkomodaciéja a véaltozo6 fényviszonyokhoz

A kétféle fotokémiai rendszer fényhasznositasanak alland6 és
gyors kiegyensulyozasaban, és a Kkiindulasi donortél (H,O) a

fényszakasz végsé akceptoraig (NADP1) haladé linearis elektron-
szallitdsban val6 hatékony k6zremkodés biztositasaban dontd szerepe
van a fénybegyQjtd pigment-protein antennakomplex mobilis része
altal végzett iranyitott vandorlasnak a mikoddképes PS Ill-ket
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fokénak flggvényében
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tartalmaz6 egymast fedd granumtilakoidok és a szabad (nem kapcsoilt)
sztrématilakoidok kozétt, ahol a PS I-ek foglalnak helyet.

A periférikus antenna ezen elmozdulasait az valtja ki, hogy a
fotokémiai rendszerek eltér6 mennyiségl hasznosithaté fotonenergiat
kaphatnak. A periférikus LHC Il oldalirAnyu vandorlasat a PS 1I-t6l a PS
I-hez egy tilakoidalis protein-kinaz iranyitja, azaltal, hogy a pigment-
protein komplex egyik fehérjekomponensének a kiilsd felllet feldli, N-
termindlis végéhez kozeli néhany treonin egységet foszforilal.
Foszforilacié altal megnd a fellleti elektromos toltésmennyiség, és a z
azonos toltésh, egymasra tevddott granumtilakoidok kozti taszitéerd
fokozddik, aminek kovetkeztében a foszforilalt periférikus LHC Il a
granumtilakoidok szélére, és innen a sztromatilakoid membranzénaba
diffundal, tehat elvélik a PS II-t6l és a PS I-hez jut, megndvelve ez
utdbbinak a fényfelfogo felliletét és fotokémiai hatékonysagat.

igy pigmentmolekulai mar nem a P680-nak, hanem a P700-nak
tovabbitjak az altaluk felfogott fényenergiat. Ez akkor kovetkezik be, ha
a PS Il tul sok fényt fogott fel a PS I-hez viszonyitva, és ez utdbbi mar
nem gy6zte fogadni a PS Il feldl érkezd tal sok elektront. A periférikus
LHC Il &tvandorlasanak eredményeként az eredetileg a PS 1l altal felvett,
tdlstlyban levd fényenergia egy része atadédik a PS I-nek, igy nd a
fotoszintézis kvantumhatékonysédga, csokken az Emerson hatas. A
jelenség egymas utan tdébbszor ismétliddhet, hiszen természetes
kdrnyezetben a Napnak az égbolton valé mozgasa és a felhGtakaro
valtozasa soran a leveleket allandéan valtozé megvilagitas éri. A
folyamatot iranyito kinazt a plasztokinon allomany és a citokrom bg/f

komplex redoxallapota szabalyozza. A kinaz akkor aktivalédik, amikor a
PS ll-nek PS I-hez viszonyitott mikddésének fokozodasa miatt felgydl a
redukalt plasztokinon, illetve a citokrom bg/f komplex tobb elektront kap

a PS Il feldl, mint amennyit at tud adni a PS I-nek. (45. abra).

Ellenkezd esetben, amikor a fényviszonyok Ggy moédosulnak,
hogy a megndvekedett antennaju PS I-hez tobb gerjesztési energia jut,
mint a PS llI-h6éz, a plasztokinonok nagy része oxidalt allapotba kerdl,
akkor a kinaz gatlodik, és aktivalodik egy tilakoidhoz kotott foszfataz,
mely defoszforildlja a periférikus LHC I-et, igy ez visszakerll a PS Il
mellé a granumtilakoidokba. Ezaltal a mobilis antennarendszer
reverzibilis oldaliranyd elmozdulasa gyors akkomodaciés valaszt jelent a
valtozdé megvilagitasi viszonyokra, ugyanis gyenge (nem telitd) fény altal
korlatozott koériilmények kdzott a nem-ciklikus elektronaramlas maximalis
hatékonysagahoz az sziikséges, hogy mindkét fotokémiai rendszer
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egyforman gerjesztddjék annak ellenére, hogy a PS | és a PS Il
fényelnyeld tulajdonsagai nem azonosak.

Ebben a szabalyozasi mechanizmusban a fotikus jelzés felfogasa
kdzvetlenul a fotoszintetikus pigmentek szintjén torténik, fitokrom tipusu
specifikus fotoreceptor kozremakddése nélkil. A jel azonositdsanak elsd
[épése a PS Il és PS | kozotti elektronszallitAs egyensulyanak a
felbomlasa, aminek kovetkezményeként moédosul a plasztokinon
allomany és a citokrom bg/f komplex redoxallapota, valamint az

ATP/NADPH arany. Az antennarendszer és egyéb fehérjék foszforilacios
allapotanak véltozasa mellett a fényviszonyok mdédosulasara adott
valaszként atallitodik a PS Il, citokrom bg/f és PS | sztéchiometrigja is.

Ez valamivel hosszabb id6t igényel, mint a mobilis pigmentantenna
vandorlasa, mert genetikailag szabdlyozott lebomlasi és bioszintetikus
folyamatokat foglal magéba. Ehhez a szabalyozéashoz a fény spektralis
mindsége is hozzajarul, hiszen a PS Il, melynek fénybegyQjtd antennaja
b-klorofillban gazdagabb, méas hulldmhosszu fotonok energidjat
hasznositja nagyobb mértékben, mint a PS |, ahol a fényelnyelést a
legnagyobb mértékben az a-klorofill valdsitja meg, ugyanakkor a 680 és
700 nm kozti fényt csak a PS | tudja felhasznélni. Ennek kovetkeztében
azok a ndvények vagy novényi testrészek, amelyeket foleg a PS | altal
hasznosithat6 fénytartomany éri, terjedelmes granumokkal és rovid
sztromatilakoidokkal rendelkeznek, vagyis a PS Il csokkent
hatékonysagat a PS Il egységek nagyobb szama ellensulyozza.
Vorosalgakban olyan kortlmények kdzott, amikor a fény elsésorban a
PS I-et gerjeszti, nd a fikobiliszdmak szama (melyek csak a PS lI-hdz
kdtddnek), és ezaltal a fikobilin/klorofill ardany. Forditott hatdsa van annak
a fénynek, amelyet elsdsorban a PS Il hasznosit: ekkor nd a PS I:PS I
arany, kiterjednek a sztromatilakoid dvezetek. A fotokémiai rendszerek
mennyiségének és aranyanak médosulasa fontos akkomodacios valasz
a kulénbdzé élbhelyek sajatos fényviszonyaira. Példaul az arnyékos
élohelyek fénye gyenge, és tavoli vords fényben (680-710 nm)
gazdagabb, ilyen koérulmények kozott a kloroplasztiszokban az
elektronszallitas rataja alacsonyabb, a b-klorofill és a PS Il mennyisége,
valamint a PQ/P700 arany értéke magasabb, a sztromatérfogat pedig
kisebb a tilakoidrendszer nagyobb kiterjedése miatt.

Amikor atmenet térténik a PS | &ltal jobban hasznositott
megvilagitasarol olyan fényre, amelyet hatékonyabban nyel el a PS Il, az
figyelhetd meg, hogy kb. egy nap alatt a PS 1I:PS | arany 2,5-rdl 1,25-re
csokken, 50-80 %-kal n6 a PS I-ben levd psaA és psaB polipeptidek
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mennyisége, majd a P700 reakciécentrumok plasztiszonkénti szama is
nd. Ugyanezen idd alatt a PS Il-ben levd D1 és D2 polipeptidek
mennyisége is modosul, kétszakaszos kinetikaval: a D1 mennyisége az
elsd két ordban gyorsan cstkken 30 %-kal, majd ezt egy lassubb
csokkenés kiséri a kovetkezd 20 6radban Ujabb 35 %-kal, a D2 esetében
pedig 24 6ra alatt 6sszesen csak 15 %-0s cstkkenés észlelhetd. Ezzel
parhuzamosan meérseklodik a Qa mennyisége és felére csokken a

citokrom b559 apoproteinek koncentracidja.

A megvilagitdsi korilmények mobdosuldsai akkomodacids
valtozdsokat eredményeznek a PS Il és PS | kozotti koztes
elektronszallité és tilakoidmembran két oldala kozti protongradiens
kialakulasaért is felelds citokrom bg/f komplex szintjén is. Gyenge

fényben a klorofilltartalomhoz viszonyitott mennyisége csdkken,
arnyékban a tipikus citokrom bg/f:P700 arany 0,33-0,50, mig erds
fényben értéke 1,00 kordli. Az a-chl./b-chl. arany és a fényerdsség kozti
Osszefliggés nem lineéris, azonban tokéletes linearis viszony van a
klorofilltartalom és a citokrom-f tartalom kozott a legkilonbdzébb fotikus
kériulmények kozott. Gyenge fényben az a-chl./b-chl. arany és a
chl./citokrdm-f ardny értéke egyarant alacsony, tikrozve a fényfelfogd
képesség és a tilakoidalis elektrontranszport intenzitasa kozti szoros
Osszefliggést. Ugyanilyen lineéris korrelacio van a kloroplasztiszban levd
ATP-szintetaz aktivitdsa és az a-chl./b-chl. molarany kozott is. APS | és
a PS Il egységek szamahoz viszonyitva kevesebb citokrom bg/f komplex

van jelen gyenge fényben, mint erds megvilagitaskor. A citokrom bg/f-

tartalom és a tilakoiddlis ATP-szintetdz aktivitasa kozti arany értéke
allandd, mert mindkettd egyforma mértékben és iranyban valtozik
egyiddben a kilénb6zd fényviszonyok fliggvényében, arra utalva, hogy
az elektrontranszport és a fotofoszforilacié6 6sszehangolt szabalyozas
alatt all. Mindezekkel ellentétben a P700 abszolit dsszmennyisége
allandé szinten marad, fuggetlenil a megvilagitasi korilményektol.
Altalaban egy névénynek gyenge fényrdl erds fényre valo
athelyezesét néhany napon belil koveti a levél citokrom bg/f tartalmanak
megduplazédasa, a PS | mennyiségének 35-40 %-0s ndvekedése, az
ATP-szintetdz tartalom 90-95 %-0s emelkedése és a levél globalis
fotoszintetikus teljesitményének a megkétszerezddése, mikdzben a
feluletegységre vonatkoztatott 6sszklorofill tartalom és P700 mennyiség
nem valtozik (habar nd az a-chl./b-chl. arany). Az erds fényhez vald
akkomodacié a fotoinhibicié elleni védelmet is szolgalja, mert a PS I,
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citokrom bg/f és CF1Fo mennyiségének novekedése a fenyenergia

nagyobb mértékd fotokémiai felhasznaldsahoz vezet.

Mivel mérsékelt és erds fényben a fényenergia elnyelésének és
hasznositasanak rataja a PS Il és PS | szintjéen nem korlatozza az
elektrontranszport sebességeét, a tobb citokrom bg/f €s CF1Fo jelenléte a

PS Il és a PS | mennyiségéhez viszonyitva az elektronszallitas és a
fotofoszforilacié optimizaldsanak tendencigjat tikrozi megfelelden erfs
fényben. Ezzel szemben, gyenge megvilagitdskor, amikor a fény
korlatozo tényezdveé valik, a citokrom bg/f és CF1Fo-tartalom

csokkenése az antennapigmentek mennyiségéhez viszonyitva nagyobb
fényfelfog6 képesség szilkségességét és a tulméretezett fotoszintetikus
készilék fenntartdsdhoz szikséges energiakdltségek csokkentését
mutatja.

Nemrég derilt ki, hogy a megvilagitas erdssége a
tilakoidvezikulumok plasztocianintartalmét is befolysolja: erds fényben
2-4-szer tbbb a plasztocianin, mint gyenge fényben, tehat mennyiségi
valtozasainak mertéke meg nagyobb, mint a citokrom bg/f és a PS I
esetében. Példaul a PC/P700 mdlarany 2 és 3 kozo6tt van 600 pmol foton

m-2sL1-0s ergs fényben és 0,1-1,5 kozotti értékeket mutat 60 pmol foton

A

klorofill 4
alb arany
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gyenge fényben fgjl6dott levél erds
fényben val 6 tovabbfejl6désének idegje

46. dbra. A Kklorofill a/ b arany médosulasa arnyékkedvel &
levélnek erds fényhez vald akkomodécioja soran
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tovabba az aktivalt szulfat redukcidja —SH csoportta (szintén a ferredoxin
segitségével), valamint egyes zdéldalgakban (pl. Chlamydomonas,
Scenedesmus fajok) a fotoszintetikus Ho-termelés. Mivel a hidrogén

géazt termeld algak szénasszimilacidja C3 tipusu, ezt a folyamatot is itt
emlitjik meg.

Ezek a zoldalgak rendelkeznek a hidrogenaz nevid enzimmel,
amely molekularis hidrogént termel:

A hidrogenazt az O, gatolja, mikodese pedig a ferredoxinhoz

kapcsolddik. Két sajatos metabolikus Utnak ad lehetdséget. 1. Anaerob
korilmenyek kozott a fotoszintetikus elektrontranszport a Hsp

termelddésére hasznalodik, és ezaltal Oy-hianyos kdzegben levezeti a

redukald erd tulzott felhalmozédasat. A folyamat mesterséges
koralmények kozott barmely més nodvény kloroplasztiszaiban is
megtorténik bakteridlis hidrogendz adagolaséaval, és azt eredményezi,
hogy a napfényenergia bioldgiailag katalizalt reakciékban atalakul nagy
Jdisztasagl” (nem kornyezetszennyezd) és hatékony lUzemanyagga
(H,O -> Hy, + 1/2 O,). Ezzel magyarazhatd, hogy a fotoszintetikus

hidrogéntermelést intenziven tanulmanyozzak az energetikai iparban
valdé hasznositas céljabol. 2. A méasik metabolikus Ut az, amelyben a

ferredoxin segitségével a H, felhasznalodik a NADPH?* redukcidjara, igy
lehetdvé valik a cukrok bioszintézise Hjp-tartalmi legkorben, O,-

képzbdés nélkil. Ez a folyamat az un. ,fotoredukcio” és a PS-1 mikddése
szilkséges hozza. Fénytdl valé fliggdsége a ciklikus fotofoszforilacio altal
termelt ATP biztositdsara korlatozodik. A hidrogenaz altali
fotoredukcionak fontos szerepe lehetett akkor, amikor a foldi
Osatmoszféra Hy-ben gazdag volt és nem tartalmazott szabad O,-t,

vagyis az oxigéntermeld (vizbontd) fotoszintetikus készlilék megjelenése
elbtt, utdlag viszont jelentdségét vesztette és eltint a mai ndvények
tobbségébdl. A fentiekbdl az is kitdnik, hogy a hidrogenéazt tartalmazo
algakban megtortenhet mind a H, termelése a fotoszintetikus eredetl

protonokbdl és elektronokbdél (a vizbdl), mind pedig a kbzegben
megjelend H, lebontasa.

A fénylégzeés és jelentdsége a novenyek életében

A fényenergiat megkotni és altalunk is felhasznalhatéva alakitani
képes zo6ld novények a fotoszintézisik soran termelt szerves

INem tekintjik névényi sejteknek a fotoautotréf prokariotakat, tehat a
fotoszintetizalé baktériumokat (a cianobaktériumokat sem).



anyagaikban megkdotott vegyi energianak atlagosan 25 %-at, de olykor
tébb, mint felét is, ugyancsak fény jelenlétében ,elpazaroljak”, mert oly
maodon bontjak le egyik frissen eldallitott vegyduletiket, hogy a benne
raktarozott energia nem hasznosithatd, hanem hd forméjaban
egyszerlQen elvész. Nagyon leegyszer(sitve és emberkdézpontuan
fogalmazva, annak a kozmikus energianak, mely a foldi élet legnagyobb
részét, tehat az emberiséget is taplalja és fenntartja, jelentds hanyadat a
névény elvesziti, még mieldtt sajat szervezete és tovabba fogyasztoja
felhasznéalhatna.

Ez az életfolyamat, melynek szerepérdl egyeldre csak
feltételezések vannak, és amely a fotoszintézistdl szétvalaszthatatlanul
folyik, egyuttal szép példat nydjtva a ndvényi sejt harom sejtszervecskéje
kozti szoros egyittmakodésrdl, a fotorespiracié vagy fénylégzés.

A folyamat annyiban légzés, amennyiben szerves anyagoknak
képviseli, melyhez, akar az aerob |égzéshez, molekularis oxigén
szilkséges, és szén-dioxid felszabaduldsa kiséri. Csakhogy elmarad a
k6zbnséges légzés lényegi mozzanata: a lebontas 6sszekapcsolddasa a
felszabadulé energia hasznosithaté formaban valé megkotésével az
ATP-ben.

A fotorespiracio, mely a fény jelenlétében torténd sajatos
oxidaciés ut, a kloroplasztisz, a peroxiszOma és a mitokondrium
kozremOkoddésével a zold névények egyik kdzonséges életfolyamata,
mely a fotoszintézissel egyltt zajlik le, de teljesen ellentétes
eredménnyel. Ezt az életmikddést azonban, mely jellemzd a fotoautrof

novényi sejtekrel, nehéz volt felismerni. Annak ellenére, hogy Warburg
mar 1920-ban megfigyelte a fotoszintézisnek O, altali gatlasat, a

folyamat észlelését akadalyozta az a tény, hogy a fotorespiracié soran
felhasznalt és termelt f6 gaznema anyagok (az O, és a CO») ugyanazok,

mint amelyek a fotoszintézis és a légzés folyamataiban szerepelnek, igy
a ndvény és a kornyezet kozotti gazcsere nem jelzi kilon a fénylégzés
lefolyasat. Mig a fotoszintetikus és a légzési géazcsere kdnnyen
elkllénithetd, ugyanis sottétben csak a |égzés megy végbe, addig a
fotorespiracié csakis a fotoszintézissel egyidfben jatszédik le. lgaz
azonban, hogy kozvetlenll a megvilagitds utdn az asszimilald sejtek
szén-dioxid leadasa jelentds emelkedést mutat (PIB - ang. “post-
illumination burst”), mert ekkor még folytatédik a fénylégzés
anyagcseréje (a foszfoglikolattol a glicinig) és méar beindul a
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mitokondridlis 1égzés is.

A fénylégzés a mitokondrialis 1égzéstdl elsdsorban abban
kulonbozik, hogy nem termel ATP-t, csak fényben torténik és a
kloroplasztiszban kezdddik, a fotoszintézis szénasszimilaciéjaval (a
Calvin-ciklussal) azonos kiindul6pontban.

A fénylégzés létezéséért az elsbrend( felelés épp az a
kulcsfontossagl enzim, mely révén a noévény beépiti a felvett szén-
dioxidot szerves anyagaiba, ezéltal gyarapitva sajat él6 anyagat
(természetesen a megko6tétt fényenergia segitségével). A Rubisco, mely
egyrészt megvalositja a CO,-nak szerves anyagot felépitd folyamatokba

valo belépését, masrészt a szerves szubsztratumnak O,-nel vald

kettébomlasi reakcidjat katalizalva beindit egy reakciésort, mely altal
CO,, valik ki a szerves vegyuletek egyikébdl. A fotorespiracios reakciosor

réven azonban a CO, a Rubisco elGfordulasi helyétdl (a kloroplasztisz

sztroméajatol) tavol, egy masik sejtorganellumban (a mitokondriumban)
szabadul fel, igy tehat ezt a CO,-ot a fenti enzim nem kétheti meg, és

sorsa azonos a mitokondrialis légzeskor keletkez6 CO- sorsaval.

Mivel a lebontds soran nem termel6dik ATP, a felszabadul6
energia hd formajaban kisugarzédik, elvész. A fotorespiracio intenzitasa
atlagosan 3-4-szerese a soOtétben folyé mitokondrialis Iégzésnek és
fotoszintézis soran keletkezd szerves anyagnak akar a fele is elvész
altala. A folyamat minden felszabaditott CO, molekulara 3 ATP-nek és 2
NADPH-nak a felesleges elhasznalaséat is jelenti (melyek szintén a
fotoszintézis soran képzddtek), ugyanis ennyi energia kellett az illetd egy
molekula CO, el6zetes beeéplléséhez a szerves anyagba. igy karba
veszet az az energia, melyet a novény ezen CO, megkotéseére forditott.
Emellett a melléktermékkent keletkez6 H,O, peroxiszomaban torténd

lebontasa is energiaigényes folyamat, akarcsak a szerin nevii aminosav
képzbdése a mitokondriumban.

Intenzitasdnak megitélésekor azt is figyelembe kell venni, hogy a
fenylégzésnek kedvez a nagy Oj-koncentracid, az alacsony CO5-
koncentracio, valamint a fényersség és a hdmérséklet emelkedése.
Magasabb homersékleten a kloroplasztisz sztromajaban oldott O,

mennyisége kevesbé csokken, mint a CO»-€, tehat a Rubisco oxigenaz

aktivitdsa el6térbe kertilhet. Ugyanakkor a homérséklet emelkedésével a
fénylégzés egyik kulcsenzimének: a glikolat-oxiddznak a mikodése is

178



jelentdsen fokozodik (jobban, példaul, mint a katalazé).

Ha arra gondolunk, hogy sok termesztett nbévénynek jelentdsen
emelkedne a terméshozama a fotorespiracié korlatozasaval, talan
megoldottnak tekinthetnénk az élelmezési alappal valo ellatas gondjat.
Tény az, hogy sok ndvényfaj fotoszintetikus hozamat és ezéltal
biomassza-termelését a fénylégzés jelentdsen lecsdkkenti. Ezért a
folyamat szabalyozasanak kozvetlen gyakorlati jelentdsége van. Annak
ellenére, hogy kezdjiuk egyre jobban megismerni a fénylégzés
biokémiajat, még a ndvény életében betoltbtt szerepe sem tisztazott.

A folyamat egyik szerepe az lehet, hogy erds fényben
megszlintesse a fblosleges redukéléer6t a fotoszintézis fény-
szakaszaban képz6dd NADPH oxidalasa révén, igy Ujraképezve azt a

NADP*-t, amelyet a fotoszintézis redukalhat a vizbontasbdél szarmazo6
hidrogének (elektronok és protonok) altal, ezaton biztositva a nem
ciklikus fotofoszforilacié folyamatossdgat. Ugyanakkor a fénylégzés
kozremOkddhet az ATP/NADPH arany szabalyozasaban, valamint az
anyagcsere-reakciokbol szarmazé karos szabad gyokok hatas-
talanitdsdban. Val6szinO tehat, hogy a fénylégzésnek a fotoinhibicio
karos hatasai elleni védd szerepe van a tul erBs fénynek Kkitett
arnyékkedveld novényeknél, mivel elvezeti a folosleges fotokémiai
energiat. Tehat a fotorespiracionak tulzott megvilagitaskor védd szerepe
van: amikor csokkent vizellatas esetén a sztomak becsukddnak, és igy
csokken a levelekben a CO, koncentracioja, a fénylégzeéskor termelddo
CO, ezt a szénforrashianyt kepes npillanatnyilag potolni (Gjra-
hasznositani), igy fenntartja az ATP-t és NADPH-t termeld fotokémiai
reakciokat, csokkentve az elnyel fényenergia azon hanyadat, amely
foloslegként aktiv oxigénformak képzddésére hasznaldédhatna fel. A
mitokondriumban felszabadul6 CO, azon része, ami visszajut a

kloroplasztiszba, kiilsd CO,, felvétele hianyaban fenntarthatja a NADPH

Ujraoxidalasat a Calvin-ciklus soran, ami Gjratermeli a fényszakasz végso
elektronakceptorat (a NADP-t). (Lasd a fotoinhibici6 okat a heliofil
novényeknél alacsony COj-szint mellett.) Emellett szerepe van a

fehérjeszintézishez szilkséges két aminosav: a glicin és a szerin
képzbdésében is, bar ezek elégséges mennyiségben termelédnek mas
anyagcsereutakon is. A fénylégzésnek bizonyos mérték( energiaképzd
funkcioja is lehet, mert a mitokondriumban keletkezd NADH oxidacioja
soran oxidativ foszforilaciéval ATP termelddik, ami a fotoszintézisbdl
elveszitett energia egy részét poétolja, tekintve, hogy nappal a
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mezofillumsejtek sotétlégzése (kizarélag mitokondrialis 1égzése) a Kok-
effektus miatt gatolt, azonban a mitokondriumokban zajl6é bioszintetikus
folyamatok fény jelenlétében is zajlanak és ATP-t igényelnek.

Néhany szakember Ugy véli, hogy a fotorespiracié csak egy
hasztalan folyamat és a Rubisco sajatos makddésének tulajdonithatd
evoluciés maradvany, ugyanis az enzim Oj,-kOtését a novenyvilag
kialakulasakor az Gslegkorben lev alacsony O,-koncentracio kevesbe

befolyasolta. Annyi bizonyos, hogy intenzitasanak csokkentésével
jelentds mértékben novelni lehet, legaldbbis egy bizonyos idore, a
névények fotoszintetikus hatasfokat. Ugyanakkor azt is kimutattak, hogy
az olyan mutans névények, melyeknél hianyzik a fénylégzés egyik vagy
masik enzimfehérjéje, egyszerlen életképtelenek, ha nem nevelik dket
CO,-dls légkorben. Ez arra utal, hogy a fénylegzes teljes kKiiktatasa

karosan hat a novény életére, elsdsorban azért, mert elégtelenné valik a
fénylégzéshez kapcsol6do nitrogénanyagcsere (ammaoniumtranszfer).

A ribul6z-1,5-difoszfat karboxilaz/oxigenaz vagyis a Rubisco egy
lassti enzim. Atlagosan csupan 3 molekula szubsztratumot alakit at
masodpercenként, de e lassi mdkodését azzal ellensulyozza, hogy
nagyon nagy példanyszamban van jelen: a Kkloroplasztiszok
fehérjemennyiségének kb. 50 %-at teszi ki, és alighanem a Fo6ldén
jelenleg létezd legnagyobb mennyiséga fehérje.

A fotoszintézistdl elvalaszthatatlan fénylégzés annak
tulajdonithatd, hogy a Rubisco funkciondlisan dudlis jellegd, ugyanis a
ribul6z-1,5-difoszfatnak két egymassal versengd gaznem( anyaggal — a
CO,-dal és az Oy-nel — valo, teljesen kulonbdzo kimenetell reakcigjat

katalizalja, ugyanazon aktiv centruma szintién. CO, jelenlétében ezt
beépiti a keletkezd két molekula 3-foszfoglicerinsav egyikébe, és igy

kezdetét veszi a szervesanyag-alap gyarapitasanak reakcidsorozata a
fotoszintetikus Calvin-ciklus atjan. O, jelenlétében a ribul6z-1,5-difoszfat

kettéhasad, és két szénatomos oxidalt terméke — a glikolsav — beinditja
a fénylégzést, igy a szerves anyagba mar el6bb beéplilt szén egy része
elvész CO, formajaban, masik része pedig egy energiaigényes
reakciésoron at hasznosul Gjra.

Normalis koértlmények kozott, a kloroplasztisz sztromajaba
diffundalé oldott CO, mennyiségét és a tilakoidok vizbonté komplexébdl

“ sz

muakodése 60-70 % karboxilacio (CO, megkotés) és 30-40 % oxidacio
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(oxigenaz aktivitas) kozott oszlik meg az él6 névényben. Ezt az aranyt
befolyasolni lehet a leveleket korulvevd légtéer CO,- és O,

- sz

koncentraciéjanak megvaltoztatasaval. Ugyanakkor ismert, hogy a
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65. abra. A fénylégzés anyagcsereltja (C2 glikolat-glioxilét ciklus)
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kloroplasztisz sztromajaban levd Mn2*, Cu* és Co2* mennyiségének

novekedése (mikor ezek a fémionok helyettesitik a Mg2™ katalizisben
betdltott szerepét) jobban kedvez az enzim oxigendz muikodésének,
ezaltal fokozva a fénylégzést a fotoszintézis rovasara (a hdmérséklet
emelkedésének hatasahoz hasonléan).

Kilonboz6 novenyekben az enzim CO, iranti fajlagossaga is
killébnb6zd lehet, és az a Rubisco, amely nagyobb specificitassal koti a
CO,-ot, lassabban mikddik, mint a kevesbé fajlagos véltozat. Olyan

Rubisco nincs, mely ne kétné az O,-t, és a karboxilaz és oxigenaz
aktivitasok elvalasztasa sem sikertilt ezidaig. A legkori CO,, 0,035 tf. %-

os koncentraciéjanal és ennek megfelelden a ndvényi sejtekben levd kb.
8 mikromolos szén-dioxid koncentracional az enzim karboxilald
képessége nincs teljesen kihasznalva, ezért is makodik sokkal jobb
eredménnyel azon novényeknél, melyek kifejlesztettek egy sajatos
stratégiat a felvett COy-nak a Rubisco koriili koncentralasara és

ugyanakkor az O, mennyiségének csokkentésere.

Mint lattuk, a Rubisco dualis mdkodése altal a fotoszintetikus
redukcios ciklussal egyiddben beindul egy fotorespiracidés oxidativ
kdrfolyamat is, mely a kloroplasztiszban kezdddik és ugyanitt végzadik,
de lefolydshoz szikséges masik két, tipikusan katabolikus (lebonto)
reakciokat lebonyolitdé sejtszervecske: a peroxiszéma és a
mitokondrium kézrem(kddése. Elektronmikroszkopos felvételeken a
levél asszimilal6o sejtjeiben gyakran megfigyelhetd e héaromféle
organellum szoros egymas melletti elhelyezkedése, oly modon, hogy a
peroxiszOma a kloroplasztisz és a mitokondrium kdzé ékelddik. A
fotorespiracio soran a kloroplasztisz, a peroxiszOma és a mitokondrium
k6zott kétiranyl anyagforgalom térténik, és mindkét iranyban a
kloroplasztisz és a mitokondrium kozti Ut a peroxiszéman halad keresztil
(65. abra).

A Rubisco oxigenaz muidkodése révén a ribuloz-1,5-difoszfatbol
egy foszfoglicerinsav mellett keletkezd foszfo-glikolsav, miutan elvesziti
foszfatgyokét, atjut a kloroplasztiszbdl a peroxiszOmaba. Itt a glikolsav
oxidaz nevl (koenzimként flavin-mononukleotidot, FMN-t tartalmazdé)
enzim hatasara, molekularis oxigén segitségével hidrogén-peroxid
(H»O0,) képzbdése kozben glioxilsavva oxidalodik, a keletkezett
hidrogén-peroxidot pedig a katalaz neva enzim lebontja. Mind a glikolsav
oxidaz, mind a katalaz altal iranyitott reakcié soran felszabadul6 energia
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hoként elvész. A glikolsav oxidaz ugyanakkor az az enzim, mely
termelBdésének és/vagy aktivalddasanak serkentése révén a kék fény, a
peroxiszOma szintjén hatva, noveli a fénylégzés erbsségét. A glikolsav
oxidalasanak gyenge mikddése miatt sok zoéldalga a glikolsav nagy
részet nem alakitja at, hanem kivalasztja kdrnyezetébe, igy ebbdl semmi
sem kerll vissza a kloroplasztiszba. Mikroszkopikus algakban a glikolsav
oxidazt egy glikolsav dehidrogenaz helyettesiti, melyet a cianid gatol, és
a glikolsav mellett a D-tejsavat is oxidalhatja. Szamos zdldalgadban ez az
enzim nem a peroxiszOmaban, hanem a mitokondriumban talalhato.

A keletkezett glioxilsav a peroxiszémaban, a glutaméat:glioxilat
aminotranszferdz vagy a szerin: glioxilat aminotranszferaz segitségével
a legegyszerlbb aminosavva: glicinné alakul. Ez, Kkijutva a
citoplazméaba, részt vehet a ribosz6mak szinjén zajloé fehérje-
szintézisben. Ha nem &all rendelkezésre elegendd nitrogén, akkor nem
glicin keletkezik, hanem a glioxilsav O, segitsegével, H,O, kepzddeés
kiséretében, a peroxiszémaban tovabb oxidalédik oxalsavva, mely kijut a
citoplazméba és atmehet a vakudlum sejtnedvébe. (Az oxalsav gyakran
anyagcsere-végtermékként kikristalyosodik kalcium-oxalat formajaban).

A fénylégzés e mellékatjan kivil egy masik is lehetséges, amikor
a Jglioxilsav visszajut a kloroplasztiszba, ahol a fotoszintézis
fényszakasza soran keletkezett NADPH-t reoxidalva Uraképezi a
glikolsavat. Ez esetben a folyamat redukaléerdt fogyaszt, és Ujraképezi

a NADP*-t, mely ismét felhasznalédhat a fényszakaszban. Ezzel

szabalyozhat6 a NADP*/NADPH arany, példaul erds fényben, amikor
sok NADPH termelddik, de a fotorespiracio is erds, megfékezve a
redukald erd tulzott hirtelen felhalmozodéasat.

A normdlis fénylégzési utat kdvetve, a glioxilsavbol keletkezd
glicin atjut a mitokondriumba, ahol CO, és NH4 felszabadulasa, valamint

NAD*' redukélasa kozben egy szénatomos metilcsoportként
tetrahidrofélsav-szarmazékka (C1-THFS) alakul. A folyamat lépéseit a
glicin dekarboxilaz katalizalja, melynek négy enzimkomponense van (a
P-, H-, T- és L-proteinek). A glicinbdl maraddé C1 rész a kdvetkezd
Iépésben, a szerin:hidroximetil transzferdz segitségével, egy masik
glicinmolekulaval a szerin nevl aminosavva egyesiil. A felszabadult NH3

egy aminosavba (altalaban glutaminsavba) gyorsan beépil, tehét
ujrahasznosul, a CO,, viszont, tavol az ezt megkotni képes Rubiscotdl, a

mitokondriumbdél elvész, és kicsi a val6szinlsége annak, hogy ne hagyja
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el a sejtet, hanem épp a kloroplasztiszba kertljon vissza, ahol Ujra
felhasznal6dhatna a fotoszintézis folyaman.

A fénylégzés mitokondrialis szakaszanak fontos szerepe van a
levél nitrogén-anyagcseréjében, és ez az egyik oka annak, hogy a
fotorespiracio teljes kiiktatasa karos a ndvény szamara. Az er@s
fotorespiracidju (C3 tipusu) noévények fénylégzéshez kotdtt N-fluxusa
nagyobb, mint a nitrogén-anyagcsere 6sszes tobbi reakcidié, két
kulcsenzime pedig a glutamin szintetdz és a glutaméat szintaz.

A szerin részt vehet akar a mitokondriumban, akar kijutva a
citoplazma riboszémaihoz, a fehérjeszintézisben, de ugyanakkor
visszakerulhet a peroxiszémaba, ahol glicerinsavva redukalédik. A
reakciot katalizalé6 hidroxipiruvat reduktaz enzim lehet mind
peroxiszémalis, mind pedig citoplazmatikus eredetl, és redukal6erd
felnasznalasat igényli, akar NADH, akar NADPH formajaban. Erdemes
megemliteni, hogy a peroxiszomaban a glikolsav oxidaz, a katalaz, a
kétféle aminotranszferaz és a hidroxipiruvat reduktdz egy multienzim
komplexet (egy metabolont) alkot, ami megkdnnyiti a metabolitok
rendezett eloszlasat.

A glicerinsav a peroxiszémabdl visszajut a kloroplasztiszba, ahol
a fotoszintézis fényszakaszdban keletkezett ATP felhasznalasaval
foszforildlédik, és a fénylégzés reakcidsorozata ezaltal a
kloroplasztiszban zarul, ugyanis a keletkezd 3-foszfoglicerinsav belép a
fotoszintetikus Calvin-ciklusba, akarcsak az, amely a Rubisco karboxilaz
aktivitdsa soran keletkezett és az, mely az enzim oxigenaz miakodése
révén a glikolsav mellett Iétrej6tt a fotorespiracio elsd l1épésében.

Egységében tekintve, a fénylégzés a fotoszintetikus épitd
folyamatokbdl szarmaz6 minden négy szénatombdl ,elpazarol” egyet,
ugyanis két glikolsavbél (4C) végul is visszakerUlt a kloroplasztiszba egy
glicerinsav (3C), egy CO, pedig a mitokondriumban elveszett.

Ugyanakkor a folyamat O,-t hasznal fel a kloroplasztiszban (mint a

fotoszintézis fényszakaszanak mellékterméke) és a peroxiszOmaban
(egy fénylégzési ciklusban 1 szén-dioxid keletkezik és 2 oxigénmolekula
hasznalodik fel), tovabba ATP-t és redukald erdt igényel. A ribuléz-1,5-
difoszfat karboxilacidja és a Calvin-ciklus tovabbi l1épései 3 ATP és 2
NADPH felhasznalasat (521 kJ) igénylik minden megkotétt CO,

molekulara. Ugyanazon szubsztratumnak a fénylégzés reakciéi soran
val6 atalakulasakor 2 ATP és 2,5 NAD(P) hasznalddik el (600 kJ)
minden egyes ribul6z-difoszfat molekula oxidalasakor. Mivel normalis
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korilmények kozott a karboxilaz és oxigendz mikodések aranya 3:1,
harom molekula ribul6z-difoszfat karboxilalasa és egy molekula
oxidacioja 3 x 521 + 600 = 2163 kJ energiabefektetést igényel 2,5
molekula CO, tényleges megkotéséhez. igy a fotorespiracié az egy mal

CO,, beépitésehez sziikséges energiamennyiséget 521 kJ-rol 867 kJ-ra
noveli, tehat a fotoszintetikus CO,-fixacio termodinamikai hatasfokat 90

%-r0l (467/521 = 0,90) 54%-ra csokkenti (467/867 = 0,54).

Tekintettel arra, hogy élelmezési igényeink egyre ndvekednek, de
termesztett nbvényeink termelékenysége csak egy bizonyos hatarig
fokozhat6 tragyazassal, ontozéssel, rovar-, gomba- és gyomirtdszerek
alkalmazéasaval, ez pedig egy koltséges és sokszor kérnyezetszennyezd
eljaras, a probléma megoldasanak fo lehetésége a névények fény-, viz-
€s asvanyi sé-hasznositasanak hatékonyabbé tételében rejlik. Ennek
egyik médja a fotorespiracié korlatozasa lenne, tudva, hogy mérsékelt
égovi termesztett ndvényeink tobbsége a fotoszintézissel egyiddben
erds fénylégzést folytat.

A Rubisco két versengd gaznem szubsztratumanak mennyiségi

sz

térfogat %-ig) jelentdsen emelhetd a fotoszintetikus biomassza-termelés.
Hasonlo hatas érhetd el a l1égtér oxigéntartalménak a lecsokkentésével
(1-2 tf.%-ig). Csakhogy a CO,/O, arany ilyen merték noévelése aligha
valOsithatd meg a természetben, legfeljebb kdltségesen felszerelt
uveghazakban. A levelbdl a kilsd kornyezet O,-szegénysége nem

iktathatja ki a Rubisco oxigenaz aktivitdsat, ugyanis a kloro-
plasztiszokban a fotoszintézis soran allandéan termelddik Gjabb és Ujabb
O,-mennyiseg, megpedig annal tobb, minél intenzivebb a fotoszintézis.

Tehat a fotoszintézis erGsddésével a fénylégzés is fokozdodik, hatart
szabva a folyamat hatékonysaganak.

A fotorespiraciés anyagcsere néhany sajatos gatléanyaga is
ismert. Egyes vegylletek a fénylégzéshez kapcsol6d6 nitrogén-
anyagcserét allitjak le, ilyenek példaul a glutamin szintetazt gatlé
metionin-szulfoximin és a glutamat szintaz inhibitoraként ismert
azaszerin. Az idealis gatld az lenne, amely specifikusan fékezné a
Rubisco oxigenéaz aktivitasat, anélkil, hogy befolyasolna karboxilaz
makoddését. Ez a gatléanyag aranylag kis molekulasulya lehetne, hogy
sajat szdllitéfehérje nélkil atjuthasson a kloroplasztisz kettds burkolé-
membranjan. Lehet, hogy antibiotikumszerl anyagot kell keresni,
ugyanis a Rubisco aktiv centruma a kloroplasztisz sajat, prokariéta
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(bakterialis) tipusu genomja altal kédolt nagy alegységeiben talalhat6.
Az az dotlet is megsziletett, hogy a fénylégzés beindulasaért
felelds enzim megfeleld génjeit kellene izolalni, in vitro (mesterséges
korilmények kozott) modositani génsebészeti technikaval, majd
visszajuttatni a nodvénybe (pontosabban olyan névényi sejtekbe,
amelyekbdl Uj novények regeneralhatok), igy ezek a névények gyenge
oxigenaz aktivitasi Rubisco-t allitananak eld, és ezt a képességiiket
utédaikba is atorokitenék. A problémat megneheziti az a kérilmény, hogy
az enzimnek ugyanaz a katalitikus regioja mindkét gazmolekula (a CO,»
és Oy) szamara, habar a karboxilaz reakcioban a ribul6z-1,5-difoszfat
egy lizin —NH, csoportjahoz kotddik, az oxigenaz reakciohoz pedig egy
ciszteinnel vald kapcsolat kialakuldsa szikséges. A cél nem a fénylégzés
teljes kiiktatdsa, hanem olyan mérték( korlatozadsa, mely az adott
kornyezeti feltételek mellett nem karositja a névények életképességét,
csupan javitja fotoszintézisik hatasfokat. A tovabbiakbol kiderdl, hogy a
fénylégzés mérséklésének megoldasat a névényvilag régéta megtalalta
és alkalmazza, szamos novény a torzsfejlddés soran sajatos
szénasszimilacios anyagcsereutakat alakitott ki a CO»-nak a Rubisco

korili koncentralasara.

A C4 tipusu szénasszimilacioé anyagcsereutja, szabalyozasa és
adaptativ jelentdsége

Meleg égbvi magas hdémérsékleten a Rubisco oxigenaz (lebonto)
mikddése jelentdsen erdsoddik a karboxilaz (felépitd) aktivitAsahoz
viszonyitva, igy ilyen kdrtlmények kozoétt fennall annak veszélye, hogy a
légkdri alacsony COjp-koncentracio és a magas Ojp-tartalom mellett a

fotorespiraciés anyaglebomlas nagy szervesanyag veszteséget
okozzon. Ennek elkerlléséért szamos tropusi és szubtropusi lagy szard
néveny olyan szénasszimilacios utat fejlesztett ki, amelyben a CO,-ot

elsddlegesen megkotd enzim nem a Rubisco, és ennek segitségével
lehetdve valik a CO, koncentralasa a sajatos sejtek plasztiszaiban
lokalizalt Rubisco koré, igy magasabb hdmérsékleten sem folyhat
szamottevd fénylégzés, ha pedig ez bizonyos mértékben végbe is megy,
a felszabaditott CO, a novenyben djrahasznosul. Mivel ezen
novényeknél a széndioxid fényben zajlé elsddleges fixacidjanak
kozvetlen elsd terméke 4 szénatomos szerves vegyiilet (oxalecetsav és
az ebbdl azonnal keletkezd almasav vagy aszparaginsav), ezt az

186



anyagcsereutat C4 tipusu szénasszimilaciénak nevezzik. A C4-es fajok
fotoszintetikus adaptacidja annyira hatékony, hogy kdzottik taladlhatok a
legnagyobb termelékenységl ndvények (pl. a cukornad, a kukorica),
természetesen a magas homérsékleti viszonyok (30-40 °C) és erds fény
mellett, amihez sajatosan alkalmazkodtak. A C4-es tipusu novények
csoportjaba tébb, mint ezer faj tartozik a zarvatermdék 19 csaladjabél, sok
képviseldvel a Poaceae, Cyperaceae, Euphorbiaceae, Chenopodiaceae
és Portulacaceae csaladokbdl, az Amaranthaceae csaladnak pedig
majdnem minden faja ide sorolhatd. Néhany Hawaii-ban €16 Euphorbia
faj kivételével, melyek cserjék, a C4-es ndvények mind lagyszaruak. Ez
az anyagcsereut polifiletikusan (legaldbb 3 vonalon) alakult ki a trépusi
élohelyeken (valészinlleg szavannakban).

Az elsbdlegesen képzbddd 4 szénatomos dikarbonsavak csak a
megkotott széndioxid szallitoi azon sejtek felé, melyekben ez
koncentralddik, és felszabadulva a C4 savbol belép a Calvin-ciklusba.
Tehat a C4-es tipusu novényekben a C3 tipusu szénasszimilacio is
makodik, meghatarozott sejtekben kompartmentaltan, de ez a CO»-ot
nem a kilsd 1égkorbdl, hanem egy C4-es ciklus altal kapja, amely mas
asszimilalé sejtekben makddik, és kdzvetlen szacharidszintézist nem
eredményez.

A C4 tipusi ndvények leveleinek sajatos jellemzbje a
koszorubélyegek, vagyis az un. Kranz-anatoOmia jelenléte, ami e
specifikus szénasszimilacios Ut szerkezeti alapjat képezi. A C4-es
novények levéllemezében minden levéleret (fa-hancs nyalabot) két
koncentrikus hengerpalast (kettds érkoszord) formajaban veszik koril a
nyalabhively parenchima és a mezofillum sejtjei. A mezofillum homogén
tipusu, szivacsos, asszimilald alapszovet épiti fel, melynek sejtjei nem a
levél fellleteivel parhuzamos sorokban, hanem korkérdsen, illetve
sugarasan allnak az erek koriul. A nyalabhiively parenchimét, a tdbbi
névény levelében talalhat6tdl eltérben, asszimilald, kloroplasztiszoskat
tartalmazo6 sejtek alkotjdk. A C4-es novények levelében tehat a
mezofillum homogén, de kétféle asszimilalé alapszévet van jelen: a
szivacsos klorenchima és a fotoszintetizalé nyaldbhtvely parenchima.
Az elbbbi az erek koruli kilsd sejtkoszorat, az utébbi pedig a belsd
koszorut alkotja. A kétféle asszimilald szdvet kdzoétt szoros kdzvetlen
kapcsolat van az egymassal érintkezd sejtfalakon athaladdé szamos
plazmodezmoszon keresztll (a szimplasztikus Uton), ezeken at alland6
kétiranyl anyagszallitas zajlik a mezofillum és a nyalabhively kézott. A
kétféle asszimilald sejt kozotti valaszfalban szamos C4 fajnal szigeteld
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szuberinréteg van, ami korlatozza a szén-dioxid kiszabadulasat a
nyaldbhtvelyi sejtekbdl e viszonylag nagy hatérfelllet mentén. A Kratz-
anatomia altal a mezofillum barmely sejtie maximalisan két sejtnyi
tavolsagra van a nyalabhiively parenchima valamely sejtjétél. A
specializalédas tovabbi jeleként, legaldbbis a C4-es ndvények azon
altipusanal, melynél mezofillumbdl a nyalabhivelybe atszallitodé C4-es
dikarbonsav (a CO,-hordozd) az almasav (pl. a kukoricanal, a

cukornadnal stb.), megdfigyelhetd a kloroplasztisz-dimorfizmus is. A
mezofillum sejtek plasztiszaiban vannak grdnumok, sok bennik a
plasztoglobulus, de sohasem tartalmaznak keményitdszemcséket. A
nyaldbhiively parenchima sejtjeiben levd nagyméretd kloro-
plasztiszokban nincsenek granumok, ami egyben azt is jelenti, hogy alig
van bennik makodoképes PS I, vagyis alig torténik vizbontasos Oo-

termelés és nem makodik a linearis elektrontranszport, tehat NADPH
sem képzodik. Az, hogy granumok hianyaban alig van O,-termelés,

erdsen kedvez a Rubisco karboxilaz mikodésének (kevés O, verseng a
COyp-dal), de a CO, redukcidjahoz szikséges NADPH-t egy masik

folyamat biztositja ezekben a plasztiszokban. A mezofillum sejtekben
levokkel ellentétben, a nyalabhivelyi plasztiszok sztrémajaban szdmos
keményitdszemcse van jelen, de hianyoznak a plasztoglobulusok.
Mindezek a szerkezeti jellegek biztositjak, hogy egyazon idbben, de
térben elklildénllve jatszédnak le a C4-es szénasszimilacié egyes,
sajatos folyamatai a mezofillumban. A C3-as ut folyamatai a
nyaldbhiuvely parenchimaban, a kétféle sejttipus szoros kozre-
makddésével azért, hogy magas hémérsékleten is a Rubisco karboxilaz
aktivitasa lényegesen feliilmulja ezen enzim oxigenaz mikddését. Ehhez
ATP-t6bblet szikséges a C3-as Uthoz viszonyitva, de ezt az erds
fényben zajl6 intenzivebb fotofoszforilaciéo kdnnyen fedezi, és ez sokkal
kisebb energetikai hatasfokcstkkenést jelent, mint az, amelyet az erds
fénylégzés okozna. A Hatch-Slack-Kortschak ciklus szerepe az, hogy
kotott formaban koncentralja a CO,-ot a nyalabhuvelyi sejtek

plasztiszaiban levd Rubisco kéré. Ennek koszénhetden a koszoru-
bélyeges levelek szintjén nem észlelhetd a fénylégzés, a C4-es
novényeknek a CO, iranti affinitasa nagyon nagy, illetve nagyon

alacsony és a homerseklettdl fliggetlen a CO, kompenzéacios pontja.
A C4-es novényeknél a legkorbdl felvett CO, a mezofillumsejtek
citoszoljaban kotddik szerves molekulahoz, és ezt a folyamatot nem a
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szubsztratumként felismer. A Rubisco-val ellentétben a PEPC nem ismeri
fel az O,-t, igy nem indithatja be a fénylégzest. Ugyanakkor a PEPC

nagyon nagy affinitast mutat a HCO3 -tal szemben, igy nagyon alacsony
CO,-koncentracio mellett is hatékony fixacio folyik. A bikarbonatot a

PEPC a foszfoenolpiruvathoz kapcsolja. Ez a mezofillumsejtek kloro-
plasztiszaiban képzddik (pirolsz8ldsavbdl) és innen jut ki a citoszolba. A
PEPC altal katalizalt elsddleges CO,-fixacios reakcio eredmenyeként

oxéalecetsav (C4-dikarbonsav) képzddik, amelynek az egyik
karboxilcsoportja a megkotott CO,-ot képviseli. Az oxalecetsav egyes

C4-es nbvényeknél bejut a mezofillumseijt plasztiszaiba, ahol almasavva
alakul, ez pedig kikeril a citoszolba, a C4-es novények masik
csoportjanal pedig a mezofillumsejtek citoszoljdban az oxalecetsav a
glutaminsav segitseégével torténd transzaminalas altal
aszparaginsavva alakul. A PEPC tetramerként makddik, melynek
mindegyik monomerje 41 a-hélixet tartalmaz térszerkezetében. A 4
egyforma monomer kdrbevesz egy hidrofdb csatornat, ahol a malat vagy
az aszparaginsav kétdhelye taladlhat6. Az enzim aktiv helye a b alegység
aszpartat nem hasznélodik fel, akkor meghatéarozott aminosavakhoz
kotddve a PEPC gatlasat idézi eld. A C4-es dikarbonsav (az almasav
vagy az aszparaginsav) a mezofillumsejtek citoszéljabél a
plazmodezmoszokon atjut a nyalabhlvely parenchima valamely sejtjébe,
ahol dekarboxilacioval felszabaditja az el6zoleg megkotott CO,-ot. A

C4 dikarbonsav dekarboxilaciéja soran visszamaradé C3
monokarbonsav (pirosz6ldsav vagy alanin) visszajut a mezofillumsejtbe,
itt a piruvat bejut a kloroplasztiszokba, ahol foszfoenolpiruvat képzédik,
ez kijut a citoszolba és a PEPC segitségével Ujabb CO, kotodik meg, igy

a ciklus Ujrakezdodik (66. abra).

A nyalabhivelyi sejtekben nincs szénsav anhidraz, ami a szén-
dioxidot bikarbonatta alakitana. A foszfoenolpiruvat regeneral6dasa a
mezofillumban fotoszintetikus ATP-t igényel, ezzel magyarazhat6 , hogy
a C4-es novények a 2 NADPH mellett a C3-as tipustaktél eltérden nem
3, hanem 5 ATP-t hasznalnak el egy CO, asszimilaciéjahoz.

Megjegyezzik, hogy bar a Calvin-ciklus legtdbb enzime hianyzik a
mezofillum kloroplasztiszaibdl, itt jelen vannak a 3-foszfoglicerinsav
redukalasdnak enzimei, a segitségukkel keletkezd tribz-foszfatok pedig
vagy tartalék cukrok képzddésére hasznaldédnak, vagy a nyalaghtvelyi
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sejtekbe jutnek és részt vesznek a ribuldz-1,5-difoszfat Gjraképzésében.
A redukcidkor egy proton hasznalodik el, ami ellensilyozza annak a
protonnak a képzddését, amely a mezofillumsejtben a szén-dioxid
hidrataciéjakor a bikarbonat anionnal egytitt szabadult fel a szénsavbal.
Tovabba, a 3-foszfoglicerinsav egy része, a foszfoglicerat mutaz és az

4. téblazat. A C4 dikarbonsavak dekarboxilécigjanak tipusai

Dekarboxildé | C4-dekar- | Nyaldb- Mezofil-  |Energetikai| Nyaab- Példa
enzima boxilacié | huvelybe lumba védtozés | hivelyi
nyaldbhiivelyben| helyea jut6 C4sav | visszakeriild plasztiszok
nyalébhi- C3sav tipusa és
velyi helyzete
sgjtben
1 2 3 4 5 6 7
NADP- kloroplasztisz| almasav pirolsz616- | NADPH- | grénum Zeamays,
malé enzim sav képzddés | nélkdli, Saccharum
(NADP-ME) centrifugdliq officinarum,
Sorghum
bicolor
NAD- mitokondrium| &ZPar& aanin NADH- | granumos, Pa_lln_lcum
malat enzim ginsav kepzbdés | centripetdis XHZrCa?\Jt?us
(NAD-ME) retroflexus,
Cynodon
dactylon,
Portulaca
oleracea
PEP- citoszol aszpara- aanin+ |ATP- granumos, | Panicum
karboxi- ginsav PEP elhaszndlas | centrifugdlis| maximum,
kinaz Urochloa
(PEP-CK) panicoides

enoldz hatasara a mezofillumsejtek citoszoljdban foszfoenolpiruvatta
alakulhat. Ez&ltal kozvetlen metabolikus kapcsolat Iétesiil C4 ciklus és a
C3 ciklus (Calvin-ciklus) kozott.

A Kkloroplasztisz burkolomembranjain keresztuli transzport o
sajatossaga a C4 novényekben, hogy fotoszintézis soran a mezofillum
plasztiszai importalnak 3-foszfoglicerinsavat és exportalnak trioz-
foszfatokat, a nyaldbhivelyi szintestek pedig exportaljdk a 3-
foszfoglicerinsavat és importaljdk a triéz-foszfatokat, amelyek a
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mezofillum kloroplasztiszaiban torténd redukcioval képzddtek. Tovabba,
a C4 novények mezofillumi plasztiszainak foszfat-transzlokatora (mely
nagyon hasonlit a C3 ndvényekben levohdz) trioz-foszfatok és 3-
foszfoglicerinsav mellett foszfoenolpiruvatot is exportdl a citoszolba a
szervetlen foszfat cseréjében.

A C4 dikarbonsav dekarboxilacigjanak médja szerint, valamint
annak alapjan, hogy almasav vagy aszparaginsav transzlokalédik a
nyaldbhtvelyi sejtekbe, illetve aszerint, hogy piroszdlésav vagy alanin
kertil vissza a mezofillumba a dekarboxilaci6 utan, a C4-es
szénasszimilaciés Utnak harom altipusa alakult ki (4. tablazat).

Mindharom esetben a nyaldbhiivelyi sejtbe jut6 szamos C4
dikarbonsav molekula dekarboxilaciojakor felszabadul6 CO, az itteni

kloroplasztiszokba jutva koncentralédik a Rubisco korll, belép a
Calvin-ciklusba, és akar a C3-as ndvényeknél, cukrokka redukalédik.
A fotoszintetikus CO»,-fixacido a mezofillum sejtjeiben nem

eredményez kozvetlen cukorszintézist, mert a rogzitett CO, az almasav

vagy az aszparaginsav termindalis karboxilcsoportjaként &rzddik meg,
amig nem transzlokalodik a Rubisco-t tartalmazé nyalabhlvelyi sejtekbe.
A C4-es szénasszimilacidés Ut harom altipusanak létezése arra
utal, hogy ez a fotoszintetikus anyagcsere polifiletikusan alakult ki a
kilonbdzd ndvénycsoportok torzsfejlddése folyaman.
Az egyik altipus a NADP-maléat enzim (NADP-ME) tipus, amely
megtalalhaté pl. a kukoricanal, cukornadnal, ciroknal stb. A CO,

megkotésének eredményekeént keletkezd oxalecetsav a mezofillumsejt
kloroplasztiszaba jut, ahol a fotoszintézis fényszakaszdban termel6dd
NADPH felhasznélasaval almasavva alakul. Ez kijut a citoszolba, innen
a nyalabhivelyi sejtbe transzlokalédik, itt pedig bejut a centrifugalis
helyzetl (a mezofillum feldli sejtfal mentén elhelyezkedd), granum nélkuli
kloroplasztiszok valamelyikeébe. A dekarboxilaciot (a CO, felszabaditasat

az almasavbol) a NADP-malat enzim végzi, mikdzben piroszdldsav
marad vissza. Ebben a reakcidban redukalt NADPH is keletkezik, ami
azért fontos, mert ezen plasztiszokban nem makoddik a linearis
elektrontranszport, a ciklikus elektronszallitas pedig csak ATP-t termel,
NADPH-t viszont nem. A CO, belép a Calvin-ciklusba, az almasavbol

visszamarado pirosz6losav pedig kijut a citoszolba, atszallitodik a
szomszédos mezofillumsejt citoszoljaba (ahonnan az almasav
szarmazott), innen bekertl egy kloroplasztiszba, itt pedig a piruvat-
ortofoszfat-dikinaz altal katalizalt reakciéban Ujraképezi a Hatch-Slack
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ciklus elsddleges CO,-akceptorat, a foszfoenol-piruvatot.

1.NADP-maét enzim tipus:

Mezofillumsejt Nya dbhiivelyi sgit
Wopl asztiszban:
malat D

malat » malat

Oxalacetat +
N ADP+ NADP-ME

HCO3 NADPH NADP NADPH COxy
PEPC . Calvin
2 PEP<—— piruv piruvat ciklus

2.NAD-malét enzim tipus:

Y mitokondriumban :
ammotranszferaz
ASP —» ASP 7—? OA
CO
2 mal &t
GLU oC kg l GLU
HCO3 PEPC 02

PEP< piruva™~e<aanin <—alan|n piruvét Calvin
ciklus

3.PEP-karboxikinéz (PEP-CK) tipus:

citoszol ban:
ASP —>» ASP
Co ; I ATR
2 PEP)
GLU "C kg L kg GLU ¢k Calw n
HCO3 PEPC ADP CIk|US
PEP & piruv. alanln <—a]an piruv ak\PEP

N

67. dbra. A C4 dtipusok

Egy masik valtozat a NAD-malat enzim (NAD-ME) altipus,
amely megtalalhato pl. a Panicum miliaceum (kdles), Amaranthus
retroflexus, Cynodon dactylon, Portulaca oleracea fajoknal. A
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mezofillumsejtek citoszoljAban az oxalecetsavbdél, a glutaminsav
részvételével torténd transzaminacio soran aszparaginsav keletkezik, ez
atjut a szomszédos nyaldbhivelyi sejtbe, itt pedig a mitokondriumba
kerll, ahol transzaminaciéval (a-ketoglutarsavbol val6é glutaminsav
képzodés mellett) Ujraképzddik az oxalacetat. Ez NAD-specifikus malat-
dehidrogenazzal almasavva alakul, ez pedig oxidativ dekarboxilaciét
szenved a mitokondridlis NAD-malat enzim hatasara. A felszabadulo
CO, atkerul a nyalabhivelyi sejtek centripetalis helyzetd (az ér

széllitbedényei felé nézd sejtfal mentén tomorild) kloroplasztiszokba,
ahol belép a Calvin-ciklusba. A visszamaradd pirosz8ldsav kijut a
mitokondriumbél a citoszolba, ahol transzaminalassal (szintén a
glutaminsav segitségével) alaninna alakul. Az alanin atjut a szomszédos
mezofillumsejt citoszoljdba, itt pedig transzaminaciéval (mikézben a-
ketoglutérsavbol glutaminsav lesz) piruvatot képez. Ez a plasztiszba
jutva a mar ismertetett médon Ujraképezi a foszfoenol-piruvatot.

A harmadik valtozat a PEP-karboxikinaz (PEP-CK) altipus, mely
jellemzd pl. a Panicum maximum és az Urochloa panicoides fajokra.
Akér az eldbbi esetben, szintén aszparaginsav transzlokalédik a
nyaldbhivelyi sejtekbe, itt viszont a citoszol szintjén képzddik beldle
transzaminélassal ismét oxalecetsav. Ez ATP felhasznélasaval
dekarboxilalodik, a PEP-karboxikinaz altal katalizalt reakcioban. A CO,

belép a centrifugdlis helyzetl kloroplasztiszok Calvin-ciklusaba, a
visszamaraddé foszfoenolpiruvat pedig részben visszajut a
mezofillumsejtbe, részben pedig ATP képzddése kbzben piroszdldsavva
alakul. EbbdI alanin jon létre, ami szintén visszajut a mezofillumsejbe. Itt
transzaminalassal piroszdl6savva alakul, ez pedig a kloroplasztiszban
foszfoenolpiruvatot képez, akar a tobbi altipus esetében is (67. abra).

A mezofillumsejtek kloroplasztiszaiban a piruvéat-ortofoszfat-
dikinaz (PPDK) altal katalizalt reakci6ban a foszfoenol-piruvat mellett
pirofoszfat és AMP keletkezik. Ez utdébbi az adenilat kindz segitségével
egy ATP-vel reagdl, és igy két ADP jon létre.

A C4 dikarbonsavak atszallitasat a nyalabhtivelyi sejtekbe és a
C3 monokarbonsavak visszajutdsat a mezofillumsejtekbe kompenzald
protondramlas és egyéb ionok iranyitott transzlokacioja kiséri, igy
megmarad a pH- és toltésegyensuly a kétféle asszimilald sejtben. A
Hatch-Slack ciklus nett6 hatasa a CO, koncentralasa a nyalabhivelyi

sejtekbe, és a C4-es és C3-as ciklusok kombinalt mikddése soran egy
CO, asszimilaciojahoz 6sszesen 5 ATP és 2 NADPH hasznalodik fel.
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Ezen magasabb energiaigény miatt a C4-es novények tobb
fénykvantumot igényelnek egy CO, fixacigjahoz, mint a C3 tipustak. Ez

Erdsfény Gyenge fény
aktiv PPDK szabdlyoz6 inaktiv
Thr- OH fehérige Thr-O{P)
@D
ADP AMP His @
Piruvat _
MP + Ppi
ATP + Pi
PEP _ _
Ppi Pi Thr-0{P)
G S G5
His PPDK szabdlyozs fenesie

68. abra. A piruvat-foszfat-dikinaz (PPDK) szabalyozés vézlata

kénnyen biztosithato, hiszen a C4-esek élettere napfényben bdvelkedik.
A Calvin-ciklushoz kapcsolddé fénylégzés a C4-es névények leveleiben
is zajlik, de sokkal kisebb mértékben, mint a C3 tipustaknal. A
peroxiszomélis enzimek foleg a nyalabhuvelyi sejtekre korlatozédnak, az
innen felszabadulé CO, pedig a mezofillumsejtekben Ujra megkotddhet

és visszajuthat a Rubisco koré. Ez magyarazza azt, hogy az egész levél
szintjén nem mérhetd a fénylégzéses CO,-leadas, és azt, hogy a C4-es
novényeknél hianyzik a Warburg-effektus (a fotoszintetikus szén-
asszimilacionak az O, altali gatlasa).

A fotorespiracios pazarlas hianya magyarazza a C4-es novények
nagyon magas termelékenységét 30 °C feletti hdmérséklet és erds fény
mellett. Alacsonyabb hdmérsékleten és gyenge fényben azonban a C3-
as novények produktivitasa nagyobb. A NADP-malat-enzim altipusba
tartoz6 novényeknél a nitrat-reduktaz és a nitrit-reduktaz csakis a
mezofillumban makodik, ami 6sszefigg a granum nélkili kloro-
plasztiszok csOkkent linearis elektrontranszportjaval a nyalabhtvely
parenchima szintjén. Ez is egyik élettani jellemzdje a kloroplasztisz-
dimorfizmusnak az illetd névények leveleiben.

A C4-es szénasszimilacios ciklus kulcsenzimeit is a fény
szabalyozza. Fény Aaltal aktivalédik a PEPC, a NADP-malat-
dehidrogenaz és a piruvat-ortofoszfat dikindz. A NADP-malat-
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dehidrogenaz a ferredoxin-tioredoxin rendszer altali szabalyzas alatt all,
vagyis megvilagitds hatasara redukalédva aktivalddik, sotétben pedig
oxidalodva inaktivalodik. A piruvat-ortofoszfat dikinaz (PPDK), mely
csak a mezofillumsejtek plasztiszaiban van jelen és hianyzik a C3-as
novényekbdl, bonyolultabb szabalyozés alatt all, amelyet a levelet érd
fény erbssége hataroz meg. Az enzim gyorsan inaktivalodik amikor a
fényerbsség egy bizonyos érték ala cstkken, és fokozott megvilagitaskor
aktivalodik (68. abra).

Az inaktivacio annak tulajdonithaté, hogy az enzim egyik
treoninja ADP-fliggd foszforilaciot szenved, aktivaciokor pedig ezen
treonil foszfatcsoportja foszforolitikusan eltavolitédik. Mindkét folyamatot
(a foszforilaciét és a pirofoszforolizist) egyazon szabélyozéfehérje
katalizalja. A piruvat-ortofoszfat-dikinaz katalitikus mikodése soran egy
foszforilalt hisztidingytk képzddik. A hisztidinil-foszfat atszallitédik a
piruvatra, és igy jon létre a foszfoenolpiruvat. Gyenge fényben, amikor
kevés a mezofillumsejtbe visszajutdé piruvat, az aktiv, foszforilalt
hisztidinilt tartalmazé enzim szubsztratumm@ valik egy ADP-fliggd
foszforilaciés reakciéban, amit a szabalyozo6fehérje katalizal, igy a PPDK
inaktivalodik. Erds fényben ugyanez a szabalyozofehérje megvalésitja
az enzim pirofoszforolitikus reaktivaciojat. Azt, hogy a rendelkezésre allé
enzimmolekulakbol mennyi van a Kkatalitikusan aktiv formaban,
befolydsolja a piruvat, az ortofoszfat, az AMP, az ADP és az ATP
mindenkori szintje.

5.tdblazat. A C3 és aC4 novények fobb jellemzdinek dsszehasonlitasa

Jelleg

C3-as noveények

C4-es noveények

1. levél szerkezet

felllettel parhuzamosan
rétegzett mezofillum

koszorubélyegek
(Kranz-anatémia),
sgjatos nyal db-
hivelyparenchima

Kiteheti

2. kloroplasztisz- nincs jelen lehet (granumos
dimorfizmus és granum nélkili tipus)
3. levélé&rsliriiség kisebb nagy

4. alevé nettd jelen van, abrutt6 foto- nem mérhetd
fénylégzése szintézis 30-50%-ét is

5. netto fotoszinte-
tikus fluxus

alacsony (< 30 mg CO, -
dm’h’

magas (60-100 mg CO, -
dm?®h*
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6. a netto foto- alacsony (<200 Wm?) magas (400-600 Wm”)
szintetikus fluxus

7. CO, kompenzé- magas (30-60 ul CO, 1)

alacsony (10 ul CO, I

ci6s pont (I) hémérsékletfiiggd hémérséklettdl
fliggetlen
8. Warburg effektus van nincs
alevé szintjén
9. anetto foto- oE o 30-45 °C
szintézis hdmérsek- 15-25°¢C
leti optimuma
10. az aslszzi mil atu- alacsonyabb magasabb
o rcaaa | eleargmma | | Jearg mina
(°C/ *C) standard “|(*c/ “C) standard
-10°=-2,8% -10°=-1,4 %
11. primer CO,-kotd Rubisco PEPC
enzim
12. aszénforréas koz- CO, HCO,
vetlen formgja
13. aprimer CO, kloroplasztisz citoszol
fixacio intra- sztromga
cellularis helye
14. a CO, megkote- C3 szerves sav: C4 dikarbonsav: oxa ecet-
sének elsd kimutat- foszfoglicerinsav sav, dmasav vagy
hat6 termékei aszparaginsav
15. sztémaellendllés alacsony magas
a CO,-dal szemben
16. nezofillum-éllen- magas aacsony
alésa CO,-dal
szemben
17. peroxiszamak magas alacsony
szama
18. CO,-leadas van nincs
fényben

19. egy CO, asszimi-| 3 ATP+ 2 NADPH+H' | 5ATP + 2 NADPH+H"
|&ci6janak energia
igénye

20. asszimilaumok alacsony magas
transzlokéacids rétgja
21. aprimer karboxi- alacsony magas
46 enzim CO,-
affinitésa
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nak ndvekedése a kiilsd
CO,- koncentréci6
novekedésével, fényben

észlelhetd

22. aRubisco rész- 40-50% 8-20%
aranya az oldott
fehérjetartalombdl
23. szénsav- magas alacsony
anhidréz aktivitas
24. a sHtétszakasz 12 15
kozvetett kvantum-
sziikséglete (mal
foton/mal CO,)
25. az energiadta akitas
hatékonysaga:
a) gyenge fényben 5% 4%
b.) erGs fényben 1-2% 3-5%
26. netto fotoszintézis-
rata (mg szérazanyag
dm? nap
a.) az egyedfejl6dés 50-150 70-220
atlagaban
b.) anovekedés fézisban 200 400-800
27. nbvekedés réta 0,5-2 35
(g szérazanyag dm*nap™)
28. abiomassza tapértéke magasabb alacsonyabb
29. a/b- klorofill 28+0,3 36+0,6
arany atlagértéke
30. P700/ ésszkloro- 12+01 18+0,2
fill arény
31. ferredoxin/ 6ssz- 24 5
klorofill arany
32. aviragképzést dtaé hossz( n al By i
ban serkentd fotoperi 6dus unapp rovid nappal
33. anetto fotoszintézis
hdmérsékletfliggése: .
a.) alsb hatér dtaldban -2-0°C +5-+8°C
b.) felsd hatér 45°C 60°C
c.) 25°C és 35 °C kozott csokken emdkedik
34. 1 g szérazanyag - -
termeléshez el pérolagt: 500-1000 g 250-400 g
tott vizmennyiség
35. aCO,-fixécio rat§a 3000 ppm COig nem észlelhets

36. aCO,-fixacio ratgja
nak novekedése az O,
koncentracidcsbkkenésé-

vel, fényben

1% O,-ig ézlelhetd

nem észlelhetd
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A Cd-es jellegek megnyilvanulasat dominans regulator gének
ellendrzik, amelyek meghatarozzak, hogy a C4-es szindréméért felelds
strukturgének megnyilvanulnak vagy inaktiv allapotban maradnak.
Példaul az Eleocharis vivipara nev( sasfélénél szarazfoldi korilmények
kdzott a C4-es jellegek fejlddnek ki, mig a vizben alamerult fenotipus a
C3-as tulajdonsagokat viseli. Tovabba, a C4-es ndvényeknél ugyanaz a
nukleéris és plasztidialis genom van jelen mind a mezofillum, mind pedig
a nyaldbhively parenchima sejtjeiben, habar ezek mas-mas
enzimrendszert és kilénb6zd plasztisztipusokat fejlesztenek ki. Példaul
kukoricanal a csirandvény fiatal leveleiben a nyaldbhlvelyi sejtek is
granumos kloroplasztiszokat tartalmaznak, €és a Rubisco a
mezofillumsejtek szintesteiben is jelen van, vagyis mindkét tipusu
asszimilald sejtben kezdetben atirodnak mRNS-be mind a sejtmagban
kddolt kis alegységek, mind pedig a plasztiszkromoszémaban kddolt
nagy alegységek génjei. A C4-es jellegek specifikus megnyilvanulasa
(grdnumok eltGnése a nyalabhuvelyi plasztiszokbdl, a Rubisco eltinése

a mezofillum plasztiszaibdl, a PEPC megjelenése a mezofillumsejtek
citoplazméjaban, a PPDK képzddése a mezofillum szintesteiben stb.)
csupan a levél fotomorfogenézise soran jelentkezik. A megvilagitas
hatasara létrejovo aktiv fitokromforma (Py,) serkenti a Rubisco génjeinek
megnyilvanulasat specifikusan a nyaldbhlvelyi sejtekben és indukélja a
C4 ciklus génjeinek expressziojat.

Mivel az adaptiv evollcié soran drokletesen rdgziilt metabolikus
sajatossagokat fejlesztettek ki, a C4-es ndvények szamos élettani
paraméterik alapjan j0l azonosithaték. Biomassza-gyarapodasi ratajuk

3-5 g szerves szarazanyag dm2-nyi levélfelilletre és egy napra
vonatkoztatva, biomasszajuk energiaértéke viszont alacsony.

A C3 és C4 szénasszimilaciéju novények kozotti fo
kulonbségeket az 5. tdblazat foglalja dssze.

A C4-es szénasszimilaciés Ut nyilvanvalé adaptiv eldénydket
biztosit a meleg és a fényben bdvelkedd termbhelyeken valo elterjedés
és a hatékony fotoszintézis szempontjabol. Egyik eldnye az, hogy mivel
a Hatch-Slack Gt begydjti a CO»-ot a nyalabhivelyi sejtek kis O,-

termelésl plasztiszainak Rubisco-ja koré, gyakorlatilag megszinteti a
fénylégzést, amely meleg kérnyezetben nagyon erBs lenne. A C4-es
novények masik jelentds eldnye az, hogy sokkal hatékonyabban
hasznositjak a vizet, mint a C3-as novények, azéltal, hogy mérsékeltebb
parologtatas mellett is jol fotoszintetizadlnak. A foszfoenolpiruvat-
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karboxilaz affinitasa a HCO3™ irant olyan magas, hogy gyakorlatilag
telitddik a légkori alacsony CO, koncentracionak megfeleld értékeken.

Ez lehetdvé teszi, hogy a C4-es ndvények cstkkent sztbmanyilas
vagyis mérsékelt parologtatdsos vizvesztés mellett ugyanolyan vagy
még nagyobb rataval kossék meg a CO,-ot, mint a C3-as novények

teljesen kinyilt 1égréssel. Ezért van az, hogy mig a C3-as ndvény 1 g
szarazanyag termelésekor 500-1000 ml vizet parologtat, C4-es
névényeknél csupan 250-500 ml viz adédik le pérologtatassal 1 g
szarazanyag képzOdéséhez. Lehetséges, hogy szélsdséges esetben a
C4 dikarboxilat ciklus kizarélag arra szolgél, hogy csokkentse a
vizveszteséget, habar a Cd4-es novények nem Kkifejezetten
szarazsagtarok. llyen helyzetben a C4-es (t szerepe nem a
fotoszintetikus biomassza gyarapodas fokozasa, illetve a novekedési
rata emelése, hanem egyszerlen a tulélési esély ndvelése iddleges
szarazsag esetén. A PEPC szubsztratum iranti nagy affinitAsanak
tulajdonithaté az is, hogy mig a C3-as novényeknél a fotoszintézist
normalis kortlmények kozott (megfelelden erds fenyben) a CO, Rubisco

altali megkétése korlatozza, addig a C4-es fajoknal a limitald 1épés a
CO,, diffazidja a levélbe (a mezofillumsejtek citoszoljaig).

A C4 tipusu fotoszintézis sajatos 6koldgiai eldnye természetesen
csakis a meleg éghajlati Ovezetekre korlatozddik, hlvdsebb és
nedvesebb éldhelyeken viszont a C3-as novények jelentik az
életképesebb alternativat.

A magas karboxilacidés hatékonysdg a C4-es ndvényeknek
fokozott versengési elbnyt biztosit meleg, erdsen napfényes és
mérsékelten szaraz éldhelyeken. Emellett nitrogénigényik is kisebb,
mert Rubisco enzimfehérjéjik csak a nyalabhivelyi sejtekre
korlatozédik. Ellenben adaptativ hatranyuk, hogy hidegérzékenyek (az 5-
7 °C alatti hdmérséklet karosan hat anyagcseréjikre), a szélességi fok
€s a tengerszint feletti magassag névekedésével, egyes fajok C3-as
Okotipusaik altal vannak jelen. Viragzasukat altalaban a hosszu éjszakak
indukaljadk. Nem reagélnak a légkor szén-dioxid és oxigén tartalménak
novekedésére, szerves anyagaik pedig a C3-as novényekhez
viszonyitva nagyobb mennyiségben tartalmazzak a 13-as szénizotdpot.

A C3-C4 intermedierek fotoszintézise

A novények fotoszintetikus anyagcsereutjai régoéta ismertek, de
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69. dbra. A C3-C4 intermedier ndvények levelének részleges
koszorubélyegei és anyaldbhiivelyi sejtek szerkezeti sajatossagai

csak nemrég fedezték fel, hogy néhany hajtasos névényfajnal, melyek
k6zo6tt nincs szoros torzsfejlddési kapcsolat, és amelyek koézos
jellemzdje, hogy a viszonylag meleg szubtrépusi koérnyezethez
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alkalmazkodtak, a CO, asszimilacidjanak egy sajatos strategiaja

érvényesil. Koztes jellegeket mutat a szén-dioxidot harom szénatomos
primér szerves termékbe (C3) épitd novények és azon fajok kozott,
melyek elsd fotoszintetikus terméke négy szénatomos molekula (C4).

A légkori Oy-koncentracio mellett mérve, a C3-as novényeknel a

CO, kompenzacios pont erteke 4 és 5,5 kPa CO, kozotti, mig a C4-es
fajoknal 0 és 0,5 kPa CO, koOzott valtozhat. A C3-as és C4-es

fotoszintézis névények ilyen alapon torténd azonositasat célz6 mérések
soran eldszor 1974-ben jeleztek egy olyan ndévényt (a Mollugo
verticillata-t), melynél a CO, kompenzacios pont 0,5 kPa-nal jelentdsen

nagyobb, de 4 kPa-nal sokkal kisebb. Azota hat zarvatermd
novénycsalad (Asteraceae, Brassicaceae, Amaranthaceae, Aizoaceae,
Poaceae, Cyperaceae) 8 génuszaba tarozo 25 fajrol derdlt ki, hogy CO,
kompenzacios pontjuk 0,8 és 3 kPa CO, kdzott van, tehat fénylégzesik
sokkal korlatozottabb, mint a C3-as ndvényeké, de a C4-es fajokkal
ellentétben mindig jol mérhetd értékeket mutat. Ezért ezeket a koztes
fotoszintézis-tipust névényeket C3—-C4 intermediereknek nevezték el.
A C3-C4 intermedier fajokat magukba foglal6 8 génusz mindegyike
tartalmaz C3-as fajokat, és tbbbségiikben a C4-es fajok is fellelhetbk
(Flaveria, Panicum, Alternanthera, Moricandria, Parthenium stb.).

A meleg és erds napfényben bdvelkedd kdrnyezeti viszonyokhoz
valé élettani alkalmazkodasnak sajatos szerkezeti alapja alakult ki és
régzllt orokletesen a C3-C4 intermedier fajok esetében, igy a
levélkeresztmetszet mikroszkdpos vizsgalata Utjan is azonositani lehet
ezeket a ndvényeket. A C3-C4 intermedier fajok levélszerkezete
részleges koszorubélyegeket mutat (69. abra).

A levélereket klorenchimatikus nyalabhiuvelyi sejtek 6vezik, de
ezek korul a mezofillumsejtek nem alkotnak koncentrikus gydrQt, hanem
a C3-as fajok leveleihez hasonld térbeli elrendezddést mutatnak, a
Kranz-anatémia hidnyos formaban mutatkozik. Valészinlleg ez az egyik
oka annak, hogy a nyalabhlvelyi sejtekben nem koncentralodik olyan
nagy mennyiségd CO, a Rubisco korul, hogy ez teljesen gatat
szabhasson a fénylégzésnek.

Elektronmikroszkoépos vizsgalatok soran az figyelhetd meg, hogy
az Osszes C3—C4 intermedier faj leveleiben a nyaldbhlvelyparenchima
sejtjei nagyon gazdagok sejtorganellumokban, melyek tébbsége, a
sejtmaggal egydutt, a sejteknek a levélér szallitoszoveti elemei felé nézd
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feldli felében helyezkedik el, citoplazmaval koérilhatarolva. Sajatos
sejttani bélyege a C3-C4 intermedierek nyaldbhtivelyi sejtjeinek az, hogy
a levélér feldli péluson (centripetalisan) hagyon sok (tdbb szaz vagy akar
ezer) mitokondrium témoril, kdzottik pedig allandban jelen van néhany
nagyobb atmérdja (0,5-2 mm) peroxiszéma is. Az egységnyi sejtteriletre
vonatkoztatott mitokondriumok és peroxiszémak szama a nyalab-
hivelyben 4-szer nagyobb, mint a mezofillumban. A kloroplasztiszok,
peroxiszOmak és mitokondriumok szabdalyos elrendezddése és
egymassal valo térberli viszonya a fénylégzés anyagcseréjében vald
kdzremdkddés sajatos megnyilvanulasahoz biztosit szerkezeti alapot.
A szallitoszoveti elemekkel szomszédos sejtfal mentén
0sszegyllt nagyszamu, de kisméretl mitokondriumot kiviilrdl teljesen
korilveszik a kloroplasztiszok, melyek szintén kisebbek a szintestek
atlagos méreténél (1-2 mm hosszluak), granumokat tartalmaznak, és
kisebb-nagyobb keményitdszemcsék gyllhetnek fel benniik. Az a tény,
hogy a C3-C4 intermedier fajok nyalabhuvelyi sejtjeiben a
kloroplasztiszok kivulrél szabalyosan befedik a mitokondriumokat
tartalmazo belsd sejtpdlust, azt jelzi, hogy a mitokondriumokbal
felszabadulé CO,-nak kotelezd modon at kell haladnia a kloroplasztiszok

Ovezetén a levelbdl valo kiaramlas el6tt (kifele haladasanak kezdetén).
Ez lehetdvé teszi, hogy a C3 tipusu fajokhoz viszonyitva sokkal nagyobb
mennyiségl CO, kotddjek meg UGjra feny jelenlétében a kloro-
plasztiszokban, még miel6tt elhagyhatna a nyalabhively sejtjeit (70.
abra).

A mitokondriumok és a kloroplasztiszok ilyen iranya viszonya
azonban csakis a C3-C4 intermedierek nyaldbhivelyi sejtjeiben van
jelen, melyek az illetd ndvények leveleiben levd asszimilalé sejteknek
csak kisebbik hanyadat teszik ki, tehat ez 6nmagaban nem magyarazza
a CO, ujrahasznosulasanak 50 %-os javulasat a C3 fajokhoz képest,

mint ahogy ezt a gazcsere mérései kimutattak.

A C3 tipusu novényekkel ellentétben, a C3-C4 intermedierek
CO, kompenzéacios pontja nagymeértékben fligg a fenyerdssegtol, ami
abban nyilvanul meg, hogy meredeken csokken a fényerdsség
névekedésével. Ugyanakkor viszont, a C3 fajokhoz hasonléan a C3-C4
fajok netto fotoszintézisére is gatlo hatast gyakorol az Oy, bar az O,-

koncentracio valtozasara adott valaszuk kétszakaszos és nem linearis,
ami arra utal, hogy a fénylégzést korlatoz6 mechanizmusok telitddnek
egy adott O,-koncentracion, és igy a CO, kompenzaciés pont ettdl az
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ertéktdl kezdve erdsebben emelkedik.

A C3-C4 fajok fénylégzésének korldtozdsa nem a Rubisco
oxigenaz makodésének megszantetésével, hanem a levélbdl
felszabadulo féenylégzesi CO, mennyiségének lecsokkentésével valosul
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71. abra. A CO, kompenzécids pont értéke a hdmérsekl et
flggvényében C3, C4 és C3-C4 ndvényekben

meg. A mérési adatok azt igazoltak, hogy a fénylégzés soran
felszabadulé CO, mennyiségének C3 ndvenyek leveleben atlagosan 50

%-a, C3—-C4 intermedierekben pedig 75 %-a hasznosul Ujra a
fotoszintézisben. Mindkét CO,-megkotd enzim, a Rubisco és a PEPC

egyarant jelen van a C3—-C4 intermedierek levelének mezofillumaban és
nyaldbhtvelyében is. Mindkét sejttipusban makddik a Calvin-ciklus és
a fénylégzés, viszont a mezofillumsejtek mitokondriumaiban nem
makodik a glicin-dekarboxilaz katalitikus alegységének génje. igy a
mezofillum fénylégzése sordn képz06dd glicin csak a nyalabhuvelyi
sejtekbe atjutva tud dekarboxilalédni ezek mitokondriumaiban.

Mivel a mezofillumban zajlé fénylégzésbdl szarmazo CO, is a

nyalabhuvelyi sejtek belsd poélusan tomoriald mitokondriumokban
szabadul fel, és innen a kloroplasztiszokba kerl, az itteni Rubisco koriil
koncentralodik a CO,, ami az enzim oxigenaz makddésenek és igy a
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fénylégzésnek a gatlasat eredmenyezi. A nyalabhuvelyben torténd CO,-
felhalmozodasnak (mely CO, nagy része a glicinmolekulakkal jutott ide)

az is kedvez, hogy a nyaldbhivelyi sejtek fala nehezen engedi at a
gaznemlO CO,-ot. Ugyanakkor a mezofillumbdl glicin forméajaban

elveszett szerves anyag nagy része valészinlleg a szerinmolekulak altal
tér vissza a nyaldbhuvelybdl, habar a csupan részleges koszorubélyegek
miatt az anyagszallitas Utja sokkal hosszabb, mint a C4-es névényeknél.

A hdmérséklettdl val6 flggdség tekintetében a C3-C4
intermedierek fotoszintézise sokkal kdzelebb all a C4-es ndvényekéhez,
mint a C3 tipustuakéhoz. Mig a C3 novenyeknél a CO, kompenzacios

pontjia meredeken emelkedik a hdmérsékletnek 30 °C folotti
ndvekedésével (38-40 °C-ig, mely folott irreverzibilis karosodas Iép fel),
addig ugyanilyen korilmények kdzott a C3—C4 fajok e paramétere alig
véltozik, és mindvégig majdnem ugyanolyan alacsony szintet mutat, mint
a C4-es novényeké (71. abra).

A C3 tipusu fajokhoz viszonyitott kisebb fénylégzési CO5-
veszteség fo oka tehat a glicin-dekarboxilaz makodésének egyenldtlen
megoszlasa a mezofillum és a nyalabhively kézott. Ugyanakkor a
legtébb C3—-C4 intermedier fajnal egyéb biokémiai sajatossagok is
kimutathatok. gy példaul a C3-as fajokhoz viszonyitva az intermedierek
alapvetd fénylégzési enzimeinek (glikolat-oxidaz, katalaz, NADH-
hidroxipiruvat-reduktaz és glicerin-kinaz) makddése (30-40 %-kal)
alacsonyabb szintet mutat, akarcsak az aminotranszferazoke is, de 2-7-
szer erdsebb a PEP-karboxildz és a piruvat-ortofoszfat-dikinaz
aktivitasuk. Tovabba, a legtébb C3-C4 intermediernél részleges C4-
tipusu fotoszintézis is zajlik (Hatch-Slack ciklussal), habar ennek
enzimei nem kompartmentalédnak a C4-es névényekre jellemzd maédon,
és sokkal alacsonyabb szinten mOkdédnek, az intermedierek
mezofillumsejtjeiben pedig a bejutd CO, egy részet kozvetlenul az itt
levd Rubisco koti meg. Mindezeket tekintetbe véve, a C3-C4
intermedierek nettd CO,-asszimilacios ratajat (A) az

A=(Vm - Fm — Mm) + (Vhp — Fhp — Mhp)

Osszefliggés adja meg, ahol Vm és Vhp a Rubisco altali karboxilacio
mértékét jelzi a mezofillum és a huvelyparenchima szintjén, Fm és Fhp
a Rubisco oxigenaz mikodéseébdl adodo fenylegzeési CO, felszabaditast
jeléli a mezofillumban és a nyaldbhiivelyben, Mm és Mhp pedig a
fénylégzéssel nem tarsulé egyeb CO,-termeld folyamatok ratajat jelenti
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a mezofillumban és a nyalabhivelyben.

A C3-C4 intermedierek masik biokémiai sajatossdga, hogy a
klorofill a/b aranyuk nagyobb a C3-as fajokénal és kisebb a C4-es
novényekénél, és a szamukra természetes j6 megvilagitasi korilmények
kozott ezen arany atlagértéke 3,25 (a C3-asok 2,75-6s és a C4-esek
3,50-es atlagértékd klorofill a/b aranyt mutatnak). Ez 6sszefliggésben
lehet a C3—-C4 intermedierek C3-as ndvényekénél nagyobb, de a C4-
eseknél kisebb fényenergia igényével.

A novényi szarazanyag szeénizotopjainak mennyiségi elemzése
jol bevélt modszere a fotoszintetikus anyagcsere modern kutatasanak,
ugyanis a 13CO, és a 12C0O, mas-mas mértékben hatol at a gazcsere-

nyilasokon és méas-mas meértékben hasznalédik fel a karboxilaciés
enzimek altal. Mivel a PEP-karboxilaz kevésbé tesz kulénbséget a

130, és a 12C0, megkétése kozott, mint a Rubisco, mely a 12CO,-
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72. abra. A vizfelhaszndlas hatékonysaganak valtozasai
alevél hdmérsékletének fliggvényében a C3 ésa C3-C4
intermedier tipust névényeknél
ot részesiti eldnyben, szarazanyaguk szénizotép-0sszetétele alapjan jol
azonosithatok a C3 és a C4 tipusu novények. C3—C4 intermedierekben
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a szénizotépok kozti ,valogatast” megszabja a mezofillum Rubisco-ja,
mely a sztomakon atjutdé légkori CO»-ot kapja, a nyalabhuvelyi
szintestekben levd Rubisco, mely a glicinmolekulakba épiilten ide atjovo
CO»-ot, valamint azt hasznalja fel, mely a C4-es tipusu fotoszintézis

négy szénatomos szerves savmolekulainak dekarboxilaciéjakor
szabadul fel. Tehat a kétféle sejt Rubisco-ja altal felhasznalt CO,-forras

izotdp-Osszetétele eleve kulonbdzik, ehhez pedig az is nagymértékben
hozzajarul, hogy a nyalabhivelyi sejtek fala nagyjabol atjarhatatlan a
gaznem( CO, szaméra (a sejtkozotti jaratok feldl). igy a C3-C4
intermedierek szénizotop-diszkriminaciéja nagyon hasonlit a C3-as
fajokéhoz, hiszen az 6ssz-CO,-nak csak egy kisebb része kotddik meg

elsddlegesen a nyaldbhuvelyben, az eltérések pedig fiiggnek a
nyalabhtvely parenchima CO,-dal szembeni ateresztd képességétdl,

valamint a glicin és a C4 savak dekarboxilaciéjanak a mértékétdl,
kbzvetve pedig a mezofillum Rubisco-janak oxigenaz aktivitdsanak
merteketdl is, mely meghatarozza a nyalabhivelyben koétédé CO,

mennyiségét. Mivel a CO, egy része kétszer is kotodik a Rubisco altal,

az intermedierek szénizotép-diszkriminacidja esetenként elérheti és
meghaladhatja a C3-as nodvényekre jellemzd mértéket (30 %o),

elsdsorban az erds fénylégzés korilményei kozott, mint amilyen a 30 °C-
nal magasabb homerseklet és a nagyon alacsony CO»-koncentracio.

A C3-C4 intermedier novények élbhelyének kdzbs vonasa a
légkdr magas homérséklete, ami a vizgazdalkodast is befolyasolja (72.
abra). Ezek a tdbbnyire ruderdlis fajok aranylag gyorsan ndnek, fokozott
a biomassza gyarapodasuk, és nem mutatjak a szarazsagtlrés és/vagy
a tapanyaghiany-stresszel szembeni ellenallas jeleit.

Mivel a fénylégzés sokkal nagyobb mértékben fokozodik a
homerséklet 30 °C folé torténd emelkedésével, mint a CO,
asszimilaciéja, a meleg kdrnyezetben él6 C3-C4 intermediereknek
magasabb fotoszintetikus hatékonysagot kell biztositani magas légkori
hdmérsékleten. Ennek leggazdasagosabb moddja a fénylégzéskor
felszabadul6 CO, jelentds hanyadanak az Ujrahasznositasa a
nyalabhiivelyi sejtekben, ami &ltal az intermedier fajok fotoszintetikus
rataja 35 °C-on és alacsony légkori CO»-koncentracio mellett atlagosan
30 %-kal nagyobb, mint a C3-as fajoké ugyanilyen kérilmények kozott.
Ha ugyanezt a fotoszintetikus hatékonysagot a névény a fotorespiracios

208



éjszaka. Ezt a magasabb éjszakai CO,-koncentraciot hasznaljak ki a
CAM tipusu viziharasztok, melyek nem a szarazsag, hanem a napi CO,-
tartalom valtozasainak fliggvenyeben szelektalodtak a CO»-ban nagyon
szegény éldhelyeken (hegyvidéki és sarkvidékhez kdozeli, jol
megvilagitott sekély édesvizekben). A széarazfoldi CAM névényektdl
eltéréen, a viziek sztdbmai hianyoznak vagy nem muakodnek, igy a CO,-

felvétel meértéke csak a vizben lévdé CO, mennyiségtdl fligg. Amikor az

oligotréf alléviz kezd kiszaradni, a levelek levegbbe keriild felsd része
elvesziti CAM jellegét és a C3-as modon fotoszintetizal.

A fotoszintetikus keményitdképzddés és szabalyozasa

A Calvin-ciklus tri6zfoszfat foloslegébdl egyarant képzddhet
keményitd (a kloroplasztisz sztrémajaban), szacharéz (a citoszélban),
vagy ritkabban fruktézpolimer (pl. az inulin). A plasztiszban térténd
keményitbszintézis és a citoszolikus szacharbézképz6dés egymassal
versengd folyamatok, és gyorsan novekedd ndveényeknél altalaban az
utébbi van tulsulyban. A keményitd és a szachar6z képzddésének ltjai
néhany kozos lépést foglalnak magukba. A keményitd- és
szachardzszintézis egyensulyanak szabalyozasaban dontd szerepe
van a szervetlen ortofoszfat és a tri6zfoszfatok relativ
koncentracidjanak a citoszolban és a kloroplasztiszban. Amikor a
citoszolban magas a foszfatkoncentracio, akkor a kloroplasztiszbol
jelentds mennyiséga tribzfoszfat szallitddik ki a citoszolba az ortofoszfat
cseréjében, igy mérséklddik a plasztisz keményitdszintézise €s
fokozédik a szachardozképzddés a citoszolban (76. abra). A
kloroplasztiszban a cukorképzddésen kivll cukorbontas (glikolizis,
oxidativ pentézfoszfat at, citratkdr) és sok mas anyagcsere folyamat is
torténik, de ezek nem a fotoszintézishez, hanem a I|égzési
anyagcseréhez, a szekunder metabolizmushoz stb. tartoznak.

A fotoszintetikus késziilék evollucidja az élet megjelenése 6ta

A bioenergetikai folyamatok megnyilvanulasi formainak
tanulmanyozasa, ami magaba foglalja a fotoszintézis, aerob légzés és
erjedés molekuléris szint( vizsgalatat, alapvetd fontossaggal bir a foldi
élet lényegének megértésében. llyen tekintetben a fotoszintézis
biokémiaja és az éldvilag eredete kozti kapcsolat kdzponti kérdése az
élet kialakulasardl és evolacidjarél alkotott tudomanyos nézetiinknek.
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Az élet eredetére vonatkozé két alapvetd elmélet egyben a
Urey dolgozta ki és az élet eredetének heterotréf elméletének nevezzik,
mely szerint a fotoszintézis az élovildg evollciéjanak egy késdbbi
szakaszaban jelent meg, az eredeti heterotr6f anyagcsere vég-
termékeitdl (pl. aminosavakt6l és zsirsavaktél) visszafele haladva a
szén-dioxid és a nitrogén megkotése irAnyaba. A masik elmélet szerint,
mely Garnick nevéhez fizddik és jelenleg a szakemberek egyre nagyobb
tébbsége helyezi elotérbe, a Foldon az élet nem ,szerves levesben”,
hanem vizben jelent meg, ahol a szén- és nitrogénforrds a légkorbdl
szarmazott. Ezt az elméletet egyre tobb mikropaleontolégiai bizonyiték
tdmasztja ala, és ugy tlnik, hogy az elsd prokariétak, melyek kb. 3,5
milliard évvel ezelbtt éltek, autotréf, fotoszintetizald |ények voltak, mint
amilyeneket a sztromatolit kdviletekbdl ismeriink. A sztromatolitokban
levok sok tekintetben hasonléak voltak a mai cianobaktériumokhoz.

Garnick szerint a biolégiai anyagcsereutak megismételik
autotrof eredetének elmélete alapjan a ,preprotoplazma” els®
szervezddési formdja (a protobionta) nukleinsavban rdgzitett Ujra-
képzddési kdéddal rendelkezd primitiv energiaatalakitdé rendszer volt,
mely Onfenntartdsaért véghez tudta vinni a fotoszintézis és a légzés
elemi folyamatait. Ez a rendszer kdézonséges asvanyi anyagokat
hasznélhatott fel, tekintve, hogy a fémionokat tartalmazé éasvanyi
anyagok koordinacios kozpontokként és katalizatorokként egyarant
képesek mikodni szamos vegyi reakcidoban. Ezen egységek kordl
alakulhattak ki a szerves molekulak, melyek fokozatosan egyre
bonyolultabb rendszerekbe szervezddtek, és egymastol vald
flggodségik, tehat integraciojuk egyre névekedett az évmilliok soran.

A bioszintetikus anyagcsereutak a szén-dioxid megkotésével
kezdbddtek és fokozatosan fejlddtek tovabb, igy a jelenlegi szén-
asszimilacios reakcidsor utolsé lépései alakultak ki a legkésdbben. Ezt

tamasztja ala az a kisérleti eredmény, mely szerint Fe2* ionok oldatanak
CO, atmoszferaba (1 atm nyomason) torténd, nagy hullamhosszu

ultraibolya sugarakkal valé besugarzasa soran a CO, 1%-abdl oxalsav
és hangyasav képzédik. Hasonlé eredmények nyerhetdk, ha Fe2t oldat

helyett vastartalm( agyagrészecskéket hasznalunk. A szerves molekulak
képzddése CO,-bdl, fényenergia altal hajtott Fe-redoxciklushoz

(elektrontovabbitashoz) kapcsoltan, gyakorlatiiag a fotoszintézis
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fényszakaszanak és szénasszimilacidjanak a primitiv formaban val6
megjelenését jelentette. Valoszind, hogy a fotoautotréf metabolizmus
eredete szorosan kapcsolddik a replikalodo agyagrészecskékhez, az
atmeneti fémek ionjaihoz és a Nap ultraibolya sugarainak energigjahoz,
ami nélkil nem térténhetett meg a szén-dioxid és a nitrogén beépulése
szerves vegylletekbe.

A fotoszintetikus anyagcsere kialakulasanak négy szakasza
kulonithetd el. Az elsd szakaszban tortént meg a CO»-nak vasionok altal

katalizalt fixacidja oxalsavba és hangyasavba, az UV sugarak
energiajdnak felhasznalasaval. Az oxélsav tovabbi redukcitjaval
glioxalat keletkezhetett, majd ebbdl egyéb szerves savak is |étrejottek,
mint példaul a glicerinsav. Ebben a szakaszban a kromofér (fényenergiat

felfogd és tovabbitd kémiai anyag) és az elektrondonor a Fe2* volt, tehat
egyszerl szervetlen formaban volt jelen. A masodik szakaszban a
bioszintetikus rendszerbe belépett a kén, igy tioészterek, diszulfidok,
valamint ferredoxinnal analog Fe,S, és Fe,S, kdzpontok keletkeztek. A

redukalt ferredoxin-analégok és a tioészterek segitségével kialakulhatott
egyfajta reduktiv citratciklus, az acetil-tioésztereknek kinonokka és
egyéb poliketidekké (acetogeninekké) vald polimerizacioja pedig az elsd
szerves kromoforok kialakulasahoz vezetett, amelyek mar nem az UV
sugarzas, hanem a kék fény energigjat nyelték el és tovabbitottak.
Ebben a stddiumban a fo fotokémiai reakcidkat a tioészterek és a

ferredoxinok redukci6ja képviselte. A Fe2* ion mar nem 6nallé kromofor,
hanem vas-kinon komplexbe és ferredoxin kdézpontokba épilten az
elektronszallitasban vesz részt, a fo elektrondonorokat a ferro- és
szulfid ionok képviselik.

A harmadik szakaszban a nitrogén is belépett a fotoszintetikus
rendszerbe. Ez azdltal valt lehetségessé, hogy a molibdéntartalmu
ferredoxin-analégok (dsi nitrogenaz) fotokémiai redukcidjat kdvetéen a
N, ammoniava redukalodott. Ekkor valt lehetségessé az aminosavak

bioszintézise a citratkbr vegyuleteibdl kiindulva, ami utan
megtdrténhetett a pirrol, a flavin, a nikotinamid, a fikobilinek (lineéris
tetrapirrolok), a hem és a klorofill kialakulasa. igy a kromoférok, melyek
a fényenergia felhasznaldséaval fenn tudtak tartani az elektrontovabbitast
a vas-kinon komplexeken és a ferredoxin-analégokon keresztill,
valtozatosabbda valtak. Ugyanakkor az elektronszallitdé rendszer hem
tipust vegyuletekkel (citokrémokkal) boévilt. Az aminosav-tioészterek
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tilakoidok dsei) és a valodi ferredoxinok (Fe-S kdzpontokat tartalmazé
fehérjék). Az alapvetd elektrondonorok a ferro- és szulfid ionok
maradtak. A negyedik szakaszban megtortént a foszfor belépése az
asszimilacios rendszerbe, ami a foszfolipidek (a sejthartyak szerkezeti
alapvazat kialakitdo és szelektivitasat meghatarozé molekuldk) és a
nukleotidok (foszforilalt nukleozidok) kialakulasahoz vezetett. A
foszfolipidek fokozatosan helyettesitették a szulfolipideket a lipoprotein
membranokban, a peptidek pedig sajatos membranfunkciét betoltd
fehérjékké (pl. protonpumpava) fejlddtek. A nukleotidok nagy energiaju
(makroergikus) kovalens foszfatkdtéseik altal energiatarolé molekulakat
hoztak létre, mint amilyen az ATP.

A fotoszintézis az UV sugarak energiajaval kezdddétt, majd
folytatddott a kék fénnyel, ezutan a sargaval és végil a vorés fény
felhasznélasa felé fejlddott. Mindez annak tulajdonithatdé, hogy a
napsugarzast elnyeld kromoférok a vasionoktdl kiindulva a kinonok és a
diszulfidok &ltal, majd a flavinokon, porfobilinogénen és protoporfirineken
keresztul a klorofillokig fejlédtek tovabb. Ezzel parhuzamosan a

fotoszintetikus elektrontranszport lanc is fejlodstt a Fe2t ionoktdl a
FeyS, és FeyS, tartalmi kozpontokon keresztil a hemcsoportokig,

melyek féleg a citokromokban vannak jelen.

Az autotréf elmélet szerint az élet és a fotoszintézis a foldfelszin
meleg forrasaiban és allovizeiben jelent meg, ahol a vizben viszonylag
nagy mennyiségben volt jelen Fe, Mo, Zn, Cu, Mg, Al és Si, valamint
néhany gazneml anyag, mint a CO,, N, és H,S. Miutan a szulfidok

kicsapodtak, a foloslegben levd Fe2t, magnézium és szilikat ionok
vasban gazdag agyagrészecskéket alkottak, melyek szintjén
megtorténhetett a CO, megkotése oxalsavva és egyeb szerves savakka,

melyek képesek voltak katalizalni a tovabbi anyagképzddést, amit a
koérnyezd szubsztratumokbdl valé kénvegyiiletek, nitrogén és foszfatok
beépiilése kovetett. Mindezek a korai evollciés események elvezettek
azon szupramolekularis szerkezetek kialakulasahoz, amelyek a
fotoszintézis Utjan a napfény energidja Aaltal fenntartjadk az
életmikddéseket a halobaktériumok, a biborbaktériumok, a
zoldbaktériumok, a heliobaktériumok, a cianobaktériumok és a névények
fejlédési vonalain. A fotoszintézis tehat legalabb 3,5 milliard éve létezik
és evolucidjanak leghosszabb  szakaszaban  anoxibiotikus
(oxigéntermelés nélkiili) volt.

A jelenlegi fotoautotrof szervezeteknél kétféle fotokémiai
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rendszer, illetve kétféle fotoszintetikus reakcidocentrum-komplex
ismeretes. Az egyik tipus feofitint és kinonpéart tartalmaz elektron-
akceptorokként, a masik pedig vas-kén kézpontokat (ferredoxinokat).
Minden Kklorofillalapa fotoszintetikus szerkezet tartalmaz egy
fénybegy(jtd antennarendszert, mely a felfogott sugarzé energiat
tovabbadja egy reakci6centrumnak, ez pedig a fényenergiat kémiai
energiava alakitja. Ez al6l az éldvilagban egyetlen kivétel van a
halobaktériumokndl, ahol egy retinaltartalma fehérje (a bakterio-
rodopszin) a fény altali gerjesztés hatasara kozvetlenul pumpdl at
protonokat a plazmamembranon. Ezeknek az archebaktériumoknak a
fotoszintetikus készliléke nem tartalmaz elkilonllt antennapigmenteket
és reakciocentrumokat, nem végez elektronszallitast és egy teljesen
onallé evollciés vonalat képvisel, mely a torzsfejlddés nagyon korai
szakaszaban szétvalhatott a fotoszintetizaldo eubaktériumoknal és a
néveényi kloroplasztiszoknal ismert fényfelhasznaldsi mechanizmusoktol.
Izotopos mérésekkel a 3,5 milliard évvel ezeldtti autotrof CO, fixaciot a

fosszilis sztromatolitoknal mutattak ki, melyekrdl azt feltételezik, hogy
fotoszintézis sordn molekularis oxigént termeltek. A sztromatolitokhoz a
jelenlegi él6lények kézlil a Chloroflexus aurantiacus fajhoz tartozo6
fonalas zdldbaktériumok hasonlitanak a legjobban, habar ez utébbiak
fotoszintézise anoxibiotikus. Az oxigéntermeld fotoszintézist végzd mai
éldlények kozul a legegyszerlbbek a cianobaktériumok, melyek a
novényi kloroplasztiszok funkciondlis megfeleldi. A fotoszintézis
szempontjabo6l a cianobaktériumok sokkal koézelebb allnak a zoéld
névényekhez, mint a tébbi fotoautotrof baktériumokhoz, ami valészindleg
annak tulajdonithaté, hogy megjelenésikig a fotoszintetizal6é rendszerek
alapvetd evoluciés valtozasai mar megtorténtek.

A fotoszintetikus funkcié hatékonysaganak novelése és
stabilizalédasa szempontjab6l dontd fontossaggal a fotokémiai
rendszerek reakciocentrum-komplexumai rendelkeznek. Az elsédleges
elektrontovabbitasi Iépés (a tbltés-szétvalds iniciacibja) és a kezdeti
masodlagos reakcidk, melyek stabilizaljak a fotokémiai termékeket, mind
a reakciocentrum egyittesében térténnek. Ahhoz viszont, hogy a
reakciocentrum Ujra meg Ujra mOkodoképes legyen az sziikséges, hogy
valamilyen mechanizmus eltavolitsa az elektronokat a redukalt
akceptorrdl és helyettesitse 6ket az oxidalt donor szintjén. Ez
korfolyamattal valosithaté meg, amelyben a redukalt akceptor szallitok
sorozatdn at visszajuttatja elektronjat az oxidalt donorhoz. Az energia
konzervélasa ugy érhetd el, ha ehhez az elektrondramldshoz a
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fotokémiai reakci6kat végzd membranon keresztlil torténd
protontranszlokacié kapcsolédik. Masik lehetdségként fény altal hajtott
nem ciklikus elektrontranszport is torténhet, amikor egy szabadon
rendelkezésre 4ll6 alapanyag oxidalddik, egy masik pedig redukalodik.
Mindkét elektronaramlasi Gt megtalalhatd a fotoszintetizalo
szervezetek vildgaban: anoxibiotikus ciklikus elektrontranszport van
jelen a biborbaktériumoknal és a fonalas zoéldbaktériumoknal, melyek
aciklikus transzportra is képesek, az oxibiotikus linearis elektronszallitas

z06ld kénbaktériumok
z6ld nem-kén
baktériumok

heliobaktériumok

cianobaktériumok
(+ Kloroplasztisz)

biborbaktériumok

[ =Ps! (Fe-S) tipusi RC
I =Ps i1 (Pheo-Q) tipusi RC

77. abra. A fotoszintetizal 6 szervezetek evolUcios torzsfga
a16S rRNS elemzése alapjan

pedig a cianobaktériumoknal és az dsszes noévény kloroplasztiszaiban
megtalalhatd, és ezek bizonyos korilmények kozott ciklikus
elektrontranszportra is képesek, mind az egyes, mind pedig a kettes
fotokémiai rendszer koril. Val6szinGnek tlnik, hogy minden klorofillalapu
fotoszintetizadlé6 rendszer egyazon ko6zds 8sbdl szarmazik. Az
anoxibiotikus fotoszintézist végz6 szervezetek mind prokariotak, és
Woese altal 1987-ben bevezetett rendszerezés szerint, mely az egyes
fajok képviseldiben levd 16S tipusu riboszomalis RNS-ek nukleotid-
szekvencigjaban jelentkezd6 hasonlosdg meértékén alapul, a
fotoszintetikus képesség jelen volt minden bakterialis fejlddési vonal dsi
képviseldiben, majd egyes csoportok utélag elvesztették ezt a
képességuket. Jelenleg 5 eubaktérium torzs tartalmaz fotoszintetizalé
képviseldket: a biborbaktériumok (kén- és nem-kén baktériumokkal
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egyarant), a zold kénbaktériumok, a fonalas zdldbaktériumok (melyeket
egyesek zo6ld nem-kén baktériumoknak is neveznek), a Gram-pozitiv
baktériumok és a cianobaktériumok. A cianobaktériumok magukba
foglaljak az eukariéta noévényi sejtekben levé kloroplasztiszokat is,
tekintve, hogy ezek a sejtszervecskék cianobaktérium tipusu
endoszimbionta prokariotakbdl szarmazhatnak.

A biborbaktériumok fotoszintetikus reakciécentruma a noévények
kettes fotokémiai rendszeréhez hasonlé (csakhogy nem kapcsolddik
hozz4 vizbonté komplex), feofitint és fémionnal (leggyakrabban
vasionnal) tarsuld két kinont tartalmaz elektronakceptorokként. Minden
feofitin- és kinontartalmu reakcidcentrum fehérjedsszetétele nagyon
hasonlé, ami kbzos eredetre utal. Ugyanilyen erfs hasonl6sag mutathat6
ki a zold kénbaktériumok és a heliobaktériumok reakciécentruma,
valamint a cianobaktériumok és a kloroplasztiszok 1-es fotokémiai
rendszerének membranhoz kotott Fe-S tipusu elektronakceptorokat
tartalmazo reakciocentruma kozott. A 16S rRNS nukleotidsorrendjének
alapjan a kovetkezd evoluciés torzsfa allithatd fel a fotoszintetizalod
élélénycsoportok szamara (77. abra).

Létezik egy fonalas zoldbaktérium, a Chloroflexus aurantiacus,
melynek sajatossagai kimerikus, hibrideredetre engednek kévetkeztetni.
A 16S rRNS alapjan a fotoszintetikus eubaktériumok kozil a
legkorabban kilénvalé evollciés utat képviseli, és kilonds tulajdonséagai
kdzé tartozik egy egyedilallé szén-dioxid fixaciés anyagcserelt (sem
Calvin-ciklus, sem forditott trikarbonsav-ciklus), kilénds lipid és
karotenoid molekulak jelenléte a fotoszintetikus plazmamembranban, a
szolubilis c-citokrobm hidnya, egy Kkulénds aminosavtermeld
metabolizmus és egy olyan sejtfalszerkezet, ami nem jellemzd a tébbi
gram-negativ prokariotara. A legtdbb szakember azt éllitja, hogy ez a
baktérium oldaliranyt géntranszfer altal jutott fotoszintetizald
képességhez, a tobbi fotoautotr6f eubaktériumtdl eltérden.

Az evollcié legnyilvanvalobb jelei a fotoszintetikus reakcio-
centrumok fehérjéinek szerkezetében lelhetdk fel. Az eredeti
reakciocentrum egy polipeptid monomer volt, mely az id6k soran
dimerizalddott, majd két példanya kozil az egyik, génjének mutacidja
soran, megvaltozott. igy a monomer forméabél elébb homodimer
reakciécentrum alakult ki, majd ebbdl létrejott, génduplikaciét kdvetd
mutacié miatti divergens génképz6dés tjan, a heterodimer
reakciocentrum, mely az 6sszes mai fotoszintetizal6 rendszerben
megtalalhaté. ValészinQ, hogy a monomer reakciécentrum fehérje,
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egyetlen reakciocentrum-klorofill molekulaval, kevésbé volt hatékony a
fényenergia atalakitdsaban, ezért az egyes fejlddési vonalakon
véletlenszerllen kialakult homodimer valtozat, mely egyben
pigmentmolekula dimert is tartalmazott a primer toltésszétvalas
székhelyéll, jobban makddoétt €s igy evollcios elbnyt jelentett. Ez még
mindig egyetlen kdédolé géntipust igényelt. A fotoszintetikus
energiaatalakitds még hatékonyabba és stabilabba, illetve pontosabban
szabalyozhatova valt, amikor, szintén véletlenszerlen, klorofilldimert
kapcsolé heterodimer polipeptidpar alakult ki a reakciécentrumban. Ez
agy torténhetett, hogy az eredeti fehérjemolekulat koédold gén
megkettdz6dott (duplikdlodott hibéas replikacié vagy egyenlbtlen
crossing-over Gtjan), az egyik példany megmaradt valtozatlanul, a masik
pedig mutaciot szenvedve megvaltozott, vagyis a génduplikaciot
divergens evollcié kovette.

A novények fotoszintetizalé szintesteiben levd, oxigént termeld
(vizbontd), kétféle sorba kapcsolt fotokémiai rendszert tartalmazé
készulék eredetének tekintetében valészinG, hogy az autotrof
szervezetek evollcidja soran kezdetben egyetlen tipusu reakciécentrum
|étezett, majd ebbdl létrej6tt két kilonbdzd reakciécentrum, monomer
formaban. Az egyik feofitint és kinonokat, a masik pedig Fe-S
kozpontokat hasznalt elektronakceptorokként. Ez a kétféle primitiv
reakciocentrum egymastoél figgetlenil homodimer, majd heterodimer
allapotba kerult (génduplikaciét kovetd mutacié soran), ami szelekcids
eldnyt biztositott. Az anoxibiotikus eubaktériumok vilagaban a kétféle
fotokémiai rendszer sohasem tarsul egymassal, egyes baktérium-
taxonokban csak PS I, masokban pedig csak PS Il tipusu fotokémiai
rendszer van jelen.

A cianobaktériumok fotoszintetikus készuléke ugy alakulhatott ki,
hogy kétféle baktérium genetikai anyaga kozott faziés kombinacio
kovetkezett be, és igy kerllt egymas mellé a feofitin-kinon tartalmi
reakciécentrum és a ferredoxin tartalmi reakciécentrum. Az igy létrejott
kimérikus baktériumsejtben a kezdetben egymastdl figgetlen kétféle
fotokémiai rendszer egyiranyu elektronszallitok lanca altal, citokrémok
kozbeiktatddasaval dsszekapcsolddott, a PS II-hdz vizbont6 elektron-
po6tlé komplex tarsult, €és az egész készulék egyseges egészként kezdett
makodni. Ez olyan fontos szelekcids eldnyt jelentett aerob kérilmények
k6zott, hogy elterjedt minden cianobaktériumban és a beldlik
szarmaztathaté kloroplasztiszokban. igy az egész ndévényvilagban a
kétféle fotokémiai rendszert egyazon tilakoidmembranban egymassal
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granumos kloroplasztisz
(mohak, hajtasos ndvények)

Api renoid CAM tipust

C4 tipust
énasszimilécio
tropus fafélék)

dtlinése szénasszimilé&cié
lemezes tipusu ( pozsgésok)
kloroplasztisz P
fikobiliszomakkal lemezestipus | | K@ /4 ff
(vOrosalgék) Kloroplasztisz ; - fakultativ 3
intratilakoiddlis| | (C3-Ca intermediierek C3.CAM
fénybegy(ijto RS s A
\ komplexekkel
intra-és extratil akoidal (lgek) C3 tipusd
antennak szénasszimil&cio

PSII + citokromok + PS |
egyazon membranban
(cianobaktériumoknal)

\

PS1I RC heterodimér, P68 dimér
( pl. biborbaktériumok)

PS | RC heterodimér, P700 dimér
(pl. z6ld kénbaktériumoknal)

4 duplika 6dott gén mutécidja 4

PS Il RC homodimér

PS| RC homodimér

f o

duplikécio f

PS I reakciécentrum monomér,
feofitinnel és kinonokkal
mint e~ akceptorok

PS| reakciécentrum monomé,
Fe -S centrumokkal mint
el ektronakceptorok

\ / protont pumpa 6 membran
bakteriorodopszinnal
(hal obaktériumokndl)

fényérzékeny kromoproteint
tartalmazd membranok
(Gsi prokariétakban)

A

Fe-S kdzpontok, kinonok,
flavinok, porfirinek, hem

78. abra. A fotoszintetikus késziilék evolUciojanak fo |épésel

sorba kapcsolt és vizbonté komplexet is viseld fotoszintetikus készilék
allandosult. A fotoszintetikus szerkezetek, melyek az eubaktériumok
korai evolulcidja soran jelentek meg és fejlodtek ki, megorizték alapvetd
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molekularis szervezddésiiket és mikodési jellemvonasaikat a napjainkig
eltelt sok szaz millio éven keresztiil. Ez a fokozottan stabilizalt szerkezet
a fényszakasz fotokémiai hatékonysaganak biztositasaért sziikséges.

A ndvényvilag megjelenése 6ta a fényszakasz egyetlen lényeges
evolicios jelensége a fénybegy(jtd pigment-protein komplexek
valtozatossaganak a kialakulasa, az életterek valtozatos fény-
viszonyaihoz val6 alkalmazkodas eredményeként. A vorosalgak, melyek
onall6 torzsfejlédési vonalat képviselnek, rodoplasztiszaikban
kozvetlenll 6rokolték a cianobaktériumoktdl nemcsak az intratilakoidalis
klorofill-karotenoid alapu pigmentantennéakat, hanem az extratilakoidalis
fénybegyQjté antennakomplexeket is, fikobiliszoméakba szervezddott
fikobiliproteinekkel. A novényvilag tobbi evolliciés vonaldban a
fikobiliszdmak eltintek (mert ezek a ndvények a mélyebb vizek helyett
egyeéb élettereket népesitettek be), és csak a kétféle fotokémiai rendszer
koré rendezddd intratilakoidalis fénybegyQijtd komplexek maradtak fenn,
az egyes rendszertani csoportokra jellemzd pigmenttsszetétellel.

A fotoszintetikus membranok alapvetd szervez6désében a
névényvilag evollcidja sordn egyetlen jelentdsebb valtozas kdvetkezett
be, mely altal tokéletesedett a fehérje-egyiittesek térbeli szervezddése,
mert egyes mohak és a szarazfoldi éldhelyeket benépesité hajtasos
novények kloroplasztiszaiban megjelentek a granumok, igy a belsd
membranrendszer egymassal kontinuitasban levd granum- és
sztrOmatilakoid szakaszokra tagolédott, és ez egy hatékonyabb
makodési szerepmegosztas ultrastrukturalis alapjat képezte. Kézben
foloslegessé valtak és eltlintek a pirenoidok (78. abra).

A szénasszimilacids anyagcsereutak evolucidjanak tekintetében
itt annyit lehet megemliteni, hogy az elsd fotoszintetikus CO,-fixacios és

redukcios reakciésorozat a forditott citratkdr vagy reduktiv trikarbonsav
ciklus volt, mely jelenleg a z6ld kénbaktériumoknal talalhaté meg, ATP és
NADPH helyett redukalt ferredoxint és acetil-tioésztereket igényel. Egy
masik dsi szénasszimilaciés anyagcsereut a reduktiv dikarbonsav ciklus,
mely csupén a fonalas z6ldbaktériumokban maradt fenn napjainkig.

A reduktiv pentézfoszfat ciklus vagy Calvin-ciklus kés6bb jelent
meg, az oxidativ pentézfoszfat ciklus (Horecker ciklus) megfordulasaval,
amikor kialakult a két sajatos, kulcsfontossagl enzime: a ribul6z-1,5-
difoszfat karboxilaz/oxigendz és a foszforibulokindz. A Calvin-ciklus
onallé makoédésén alapulé C3 tipusu szénasszimilacié fokozatosan
elterjedt a biborbaktériumoknal, a cianobaktériumoknal és a névények
kloroplasztiszaiban. A késdbbi evolluciés események, melyeket a meleg
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és a szaraz kornyezeti korilményekhez val6 alkalmazkodas valtott ki a
szarazfoldi hajtdsos novények kilonb6zd fejlédési vonalaiban, a C4
tipusu és a CAM tipusu szénasszimilacios utak kialakuldsahoz vezettek.
Mindkettd a C3 szénasszimilaciobol szarmazik és megorzi, térben vagy
iddben kompartmentaltan, a Calvin-ciklust, de ehhez egy kiegészitd,
talélesi esélyt noveld CO,-koncentrald anyagceseredt tarsul. A C3 és C4

tipust szénasszimilacidval rendelkezd hajtasos ndvények kozotti
evolluciés atmenetet a C3-C4 intermedier fajok képviselik, a CAM Ut
kornyezeti kérilményektdl fiiggd adaptiv jellegét pedig a fakultativ CAM
novények fotoszintézise: a C3-CAM atmeneti tipus létezése tikrozi.

A fentieket 0sszefoglalva dsszegezhetd, hogy a Foldon az élet
meleg vizszemekben jelent meg, és az elsd prokariotak, melyek kb. 3,5
milliard évvel ezelbtt éltek, autotréf, fotoszintetizald 1ények voltak, tehat a
fotoszintézis megjelenése egybeesik az élet megjelenésével. Ezt
tamasztjak ala példaul a sztromatolit kdviletek altal szolgaltatott adatok.
Kezdetben a fotoszintetikus elektronszallitok a vasionban és egyéb
atmeneti fémekben gazdag agyagrészecskék voltak, melyek a Nap
ultraibolya sugarzasanak energigjaval CO5-bdl oxalsavat és

hangyasavat szintetizdltak. A kénnek a redoxrendszerekbe valo
beépitésével létrejottek a ferredoxinszerl Fe,S, és FeySy kdzpontok, az

acetil-tioészterek polimerizicioja pedig kinonokat eredményezett,
melyek az elsd szerves kromoforokként féleg a kék fényt hasznositottak.
A nitrogén részvételével kibovilt a fényelnyeld kromoférok kére és a
hasznosithato6 fényskala eltolédott a nagyobb hullamhossz (a voros fény)
felé, mikozben az elektronszallitbk hemcsoportos vegyuletekkel
gazdagodtak. A foszfor belépésével létrejbttek a membranok foszfo-
lipidjei és a makroergikus kotéseket tartalmazé nukleotidok.

A halobaktériumok fotoszintetizalé rendszere teljesen egyedi,
fényenergia hatasara protongradiens altal kozvetlentl ATP-t termel. A
fotoautotréf eubaktériumok kdrében egymastol flggetlentl kétféle
reakciécentrum alakult ki: az egyik a PS Il-nek felel meg, feofitin és kinon
akceptorokkal, a masik a PS | el6futéra, ferredoxinokkal. Egyikhez sem
tarsul vizbonté komplex, igy a csupan egyféle fotokémiai rendszert
tartalmazo baktériumok fotoszintézise anoxibiotikus, amelyben a végsd
elektrondonor nem a viz, hanem szulfid, ferroion vagy redukalt szerves
vegyulet. Mindkét tipusu reakcidcentrum monomer fehérjeként jelent
meg monomer Kklorofillal, majd génjének duplikaciojaval homodimerré
fejlodott, a megkett6zddott gén egyik példanya pedig mutécioval
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