Rola alternatywnych Sciezek przeptywu elektronéow w

lancuchu fotosyntetycznym roslin wyzszych

STRESZCZENIE

Faza jasna fotosyntezy zachodzi w obrebie bton tylakoidowych chloroplastéw, jej funkcja
jest absorbcja $wiatla i wykorzystanie jego energii do wytwarzania ATP i sily reduk-
cyjnej NADPH. Gléwna §ciezka przeplywu elektronéw w lancuchu fotosyntetycznym jest
liniowy transport elektronow (LET), w ktérym uczestnicza oba fotosystemy (PSIIL, PSI). W
trakcie LET produkowane sa zaréwno czasteczki ATP jak i NADPH, jednak synteza tych
zwiazkow jest niewystraczajaca do pokrycia zapotrzebowania energetycznego cyklu Calvi-
na. Ponadto, zaburzenia rownowagi metabolicznej wynikajace z warunkéw stresu srodo-
wiskowego, przyczyniaja sie do zwiekszenia zapotrzebowania na ATP, ktére nie moze by¢
w pelni pokryte przez LET. Dlatego tez musza istnie¢ alternatywne drogi przeplywu elek-
tronéw. Naleza do nich: cykliczny transport z udzialem kompleksu NDH lub kompleksu
PGR5/PGRL1, cykl woda-woda, czy $ciezka z udzialem enzymu PTOX. Efektem aktywnosci
alternatywnych drég transportu elektronéw jest utrzymanie optymalnego stosunku produk-
cji ATP/NADPH, wynikajacego z aktualnego zapotrzebowania chloroplastu, co pozwala na
regulowanie réwnowagi oksydoredukcyjnej i zawartosci ATP.

WPROWADZENIE

Zycie na Ziemi zalezne jest od energii pochodzacej ze Storica, zatem fotosyn-
teza to kluczowy proces, dzieki ktéremu mozliwe jest pozyskiwanie przez orga-
nizmy fotosyntezujace energii kwantéw swiatla i generowanie biomasy z wody,
dwutlenku wegla oraz skladnikéw mineralnych. Proces fotosyntezy zachodzi w
dwoch etapach: faza jasna (zalezna od $wiatla) oraz cykl Calvina-Bensona-Bas-
shama (niezalezny od $wiatla), okreslany mianem fazy ciemnej. Reakcje zalez-
ne od $wiatta maja miejsce w obrebie bton tylakoidowych chloroplastéw, a ich
funkcjq jest absorbcja §wiatla i wykorzystanie jego energii do syntezy ATP oraz
sity redukcyjnej w postaci czasteczek NADPH. Energia chemiczna zgromadzo-
na w fazie jasnej wykorzystywana jest do wigzania i redukcji dwutlenku wegla
w fazie ciemnej w stromie chloroplastéw. Reakcje zalezne od $wiatta zachodza z
udzialem komplekséw biatkowych i biatkowo-barwnikowych, a do najwazniej-
szych z nich naleza:

e fotosystem I (PSI) wraz z antenami LHCI,

e fotosystem II (PSII) wraz z antenami LHCII,
* pula plastochinonowa (PQ/ PQH,),

* kompleks cytochromoéw b f (Cyt b f),

e oraz syntaza ATP.

Transport elektronéw w fazie jasnej moze przebiega¢ dwiema gtéwnymi $ciez-
kami okredlanymi jako: niecykliczny (liniowy) transport elektronéw (LET), w
ktérym uczestniczg oba fotosystemy oraz cykliczny (CET), ktéry zachodzi tylko
z udzialem PSI. Produktami reakcji LET jest zaréwno sita redukcyjna NADPH,
jak i ATP, natomiast podczas CET generowane sa tylko czasteczki ATP.

LINIOWY TRANSPORT ELEKTRONOW (ANG. LINEAR
ELECTRON TRANSPORT LUB LINEAR ELECTRON FLOW)

Podstawowa droga przemieszczania sie elektronéw w lanicuchu fotosynte-
tycznym sa reakcje zalezne od $wiatla taczace ze soba fotosystem Il z fotosyste-
mem I (Ryc. 1A). Centra reakcji obu fotosysteméw zbudowane sa z specjalnych
par chlorofili a, ktére r6znig sie dtugosciami fal przy maksymalnej absorbdji tj.
700 nm oraz 680 nm, dlatego tez centrum reakcji dla PSI okreéla sie jako P700,
a dla PSII - P680. Systemy antenowe fotosysteméw LHCI oraz LHCII zbudo-

Postepy Biochemii Prace w druku

mgr Aleksandra Urban®,
mgr Marta Galas,
dr Pawel Rogowski

Zakiad Molekularnej Fizjologii Roslin, Insty-
tut Biologii Srodowiskowej, Wydzial Biologii,
Uniwersytet Warszawski

https://doi.org/10.18388/pb.2021_465

Sautor korespondujacy: aleksandra.urban@
student.uw.edu.pl

Stowa kluczowe: fotosyntetyczny tancuch
elektronowy; cykliczny transport elektronéw;
cykl woda-woda; plastydowa oksydaza alter-
natywna; stres srodowiskowy

Wykaz skrétéw: ATP - adenozynotréjfosfo-
ran; CET - cykliczny transport elektronéw;
LET - liniowy transport elektronéw; NADPH
- fosforan dinukleotydu nikotynamidoadeni-
nowego; NDH - kompleks dehydrogenazy;
PSI - Fotosystem I; PSII - Fotosystem II; PGR5/
PGRL1 - kompleks biatek PGR5 i PGRL1; PQ/
PQH2 - pula plastochinonowa; PTOX - plasty-
dowa oksydaza alternatywna



wane s3 z dwoch typéw barwnikéw fotosyntetycznych -
chlorofili a i b oraz karotenoidéw zdolnych do wychwyty-
wania $wiatla w zakresie widzialnym. Po absorbcji $wiatta
przez barwniki zachodzi proces propagaciji fali wzbudzenia
elektronowego transportujacego wzbudzong energie do
centréw reakcji fotosysteméw - okreéla si¢ to mianem fali
ekscytonéw. Energia docierajaca do centréw reakcji powo-
duje ich wzbudzenie. Z P680 elektron przekazywany jest na
plastochinon (PQ), przy udziale kilku przenosnikéw elek-
tronéw, bedacych czescig PSII. Miejsce po elektronie wzbu-
dzonym w centrum reakcji P680 redukowane jest przez
elektron pochodzacy z reakcji utleniania czasteczki wody,
przeprowadzanej przez kompleks utleniajacy wode (OEC),
bedacy czescia fotosystemu II. Elektrony ze zredukowa-
nej puli plastochinowej (PQH,) kierowane sg na kompleks
cytochroméw b f (Cyt b,f), a nastepnie na plastocyjanine
(PC), aby ostatecznie trafi¢ do fotosystemu I [1]. W obre-
bie kompleksu Cyt b f zachodzi cykl Q, w wyniku ktérego
protony H* przemieszczane sg ze stromy chloroplastow do
wnetrza tylakoidéw - lumen. Réwnoczesnie, anteny LHCI
przekazuja zaabsorbowang energie Swiatla do centrum
fotosystemu I (P700), co prowadzi do wzbudzenia P700
i przekazania elektronu na kolejne przenoéniki, koncowym
akceptorem w PSI jest ferredoksyna (Fd) [2]. Umozliwia to
transport elektronu z plastocyjaniny do centrum P700. Fer-
redoksyna jest utleniana przez enzym reduktaze ferredok-
syny: NADP* (FNR). W reakcji tejf NADP* ulega redukgji do

NADPH, co konczy Sciezke reakcji LET. Réwnocze$nie w
blonach tylakoidowych, produkowane sa czasteczki ATP
przez syntaze ATP, ktéra wykorzystuje gradient protono-
wy, generowany przez kompleks Cyt b f oraz utlenianie
wody. W wyniku reakcji LET produkowane sa czasteczki
ATP i NADPH w stosunku 9:7, natomiast zapotrzebowanie
na ATP i NADPH na wigzanie 1 czasteczki dwutlenku we-
gla w cyklu Calvina-Bensona wynosi 3 czasteczki ATP oraz
2 czasteczki NADPH, tj. stosunek 9:6. Stres érodowiskowy
moze zaburza¢ réwnowage stechiometryczna produkcji
ATP iNADPH, dlatego tez istnieja dodatkowe mechanizmy
pozwalajace na zbilansowanie zapotrzebowania na ATP w
stosunku do jego produkcji oraz ochrone przed nadmierng
redukcja tylakoidowych komplekséw btonowych [3]. Na-
leza do nich cykl woda-woda (reakcja Mehlera), cykliczny
transport elektronéw, czy aktywnosé plastydowej oksydazy
terminalnej (PTOX).

CYKLICZNY TRANSPORT ELEKTRONOW
(ANG. CYCLIC ELECTRON TRANSPORT, CET
LUB ANG. CYCLIC ELECTRON FLOW, CEF)

Reakgje cyklicznego transportu elektronéw, nazywane
réwniez fosforylacja cykliczng, zachodza z udzialem tylko
fotosystemu I. W ramach CET istnieja dwie éciezki przepty-
wu elektronéw: z udziatem kompleksu chloroplastowej de-
hydrogenazy NDH oraz $ciezki zaleznej od kompleksu bia-
tek PGR5 (ang. Proton Gradient Regulation 5) i PGRL1 (ang.
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Rycina 1. Sciezki transportu elektronéw w taficuchu fotosyntetycznym roslin wyzszych. A: liniowy transport elektronéw oraz cykl woda-woda. B: éciezki cyklicznego
transportu elektronéw. Poszczegodlne linie przedstawiajg Sciezki przeptywu elektronéw: czerwona - liniowy transport elektronéw; niebieska - cykl woda-woda; z6lta -
cykliczny transport elektronéw, éciezka z udziatem kompleksu PGR5/PGRLI; zielona - cykliczny transport elektronéw $ciezka z udzialem kompleksu NDH; ré6zoware-
akcja katalizowana przez enzym PTOX; przerywana - transport protondw. Skréty: PSII, PSI - fotosystemy Il i I; PQ/ PQH2 - pula plastochinonowa; Cyt b, f - kompleks
cytochroméw b f; PC - plastocyjanina; Fd - ferredoksyna; FNR - oksydoreduktaza ferredoksyna: NADP+; PTOX - plastydowa oksydaza terminalna.
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PGR5-LIKE Photosynthesis Phenotype). Efektem przeptywu
elektronéw przez sciezki CET jest produkcja czasteczek
ATP, ale brak jest generowania sity redukcyjnej w postaci
NADPH, co wynika z faktu, ze elektrony z ferredoksyny nie
sq wykorzystywane do redukcji czagsteczek NADP?, ale tra-
fiaja na pule plastochinonowgq poprzez kompleks NDH lub
kompleks PGR5/PGRL1. Nastepnie, elektrony transporto-
wane sg na Cyt b f, plastocyjanine, aby ostatecznie wrécic
na fotosystem I, skad ponownie moga powtérzy¢ cykl CET
lub tez trafi¢ na NADP* (Ryc. 1).

Brak jest jednoznacznych danych wskazujacych na
konkretne warunki fizjologiczne, czy czynniki aktywu-
jace przeplyw elektronéw w poszczegélnych Sciezkach
CET. Wskazuje sie na zwiekszony udzial éciezki NDH czy
PGR5/PGRL1 u niektérych grup roslin, niemniej jednak
mechanizm ich aktywacji pozostaje niejasny [4,5]. Fizjolo-
giczne znaczenie CET, réwniez nie jest w pelni zrozumiale;
proponuje si¢, mechanizm aktywacji CET jako szybka od-
powiedz aparatu fotosyntetycznego na niekorzystne wa-
runki §rodowiskowe [6]. Nawet krotkotrwata ekspozycja
na naglte zmiany jakosci i natezenia Swiatta, susze, czy za-
solenie, mogg wprowadza¢ aparat fotosyntetyczny w stan
stresu, a takze przyczyni¢ sie do generowania reaktywnych
form tlenu (ang. reactive oxygen species, ROS), wywolujacych
stres oksydacyjny. Jednym z pierwszych efektéw dziatania
czynnikéw stresowych jest zaburzenie stosunku produkcji
ATP/NAPDH oraz stanu oksydoredukcyjnego, rozumia-
nego jako stan nadmiernego przeredukowania przenosni-
kow elektronowych w btonach tylakoidowych [7]. Wysoki
poziom redukcji przeno$nikéw prowadzi do zjawiska ,za-
korkowania elektronéw” (ang. electron conjugation) w lan-
cuchu fotosyntetycznym, co sprzyja generowaniu ROS oraz
uszkodzeniom fotosystemoéw. Zatem, zwiekszenie aktyw-
nosci przeplywu elektronéw przez éciezki CET, przyczynia
sie do zréwnowazenia stosunku produkcji ATP/NADPH
oraz do ,rozladowania” faricucha elektronowego. Dodatko-
wo, w warunkach wysokiego natezenia Swiatla aktywacja
Sciezek CET jest kluczowa w mechanizmie ochrony fotosys-
temoéw przed fotoinhibicja. W warunkach stresu moze by¢
rowniez reakcja na zwiekszone zapotrzebowanie na ATP,
niezbednego do aktywacji mechanizméw ochronnych, ta-
kich jak synteza enzyméw antyoksydacyjnych, czy tez an-
tyoksydantéw nieenzymatycznych.

Jak wspomniano wczeséniej, ciezki CET moga pelnic tak-
Ze znaczaca role w warunkach optymalnych fizjologicznie,
gdyz reakcje LET nie zapewniajg pelnego zapotrzebowania
na produkcje ATP w stosunku do NADPH.

SCIEZKA CET PRZY UDZIALE
KOMPLEKSU PGR5/PGRL1

Kompleks PGR5/PGRL1 zbudowany jest z dwoch bia-
tek: PGR5, matego (14 kDa) biatka blonowego zlokalizo-
wanego po stronie stromy oraz wiekszego (29 kDa) biatka
transblonowego PGRL1 [8]. Inhibitorem $ciezki przeptywu
elektronéw zaleznej od kompleksu PGR5/PGRL1 jest an-
tymycyna A (AA) [9]. Badania nad Arabidopsis thaliana wy-
kazaly mozliwos¢ tworzenia superkomplekséw z udziatem
biatek PGR5, PGRL1, fotosystemu I, kompleksu Cyt b f oraz
ferredoksyny (Ryc. 1B). Sygnalem do powstania tego typu
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superkomplekséw sg warunki stresu érodowiskowego za-
burzajace stosunek produkcji ATP/NAPDH w chloropla-
stach [10]. Kolejne analizy potwierdzily, Zze do poprawnego
funkcjonowania Sciezki PGR5/PGRL1 niezbedne sa oba
biatka. Wydaje sig, ze biatko PGR5 odgrywa role poéredni-
ka w przekazywaniu elektronéw, natomiast biatko PGRL1
stabilizuje kompleks [11,12]. Badania fizjologiczne funkgji
biatek PGR5 oraz PGRL1 sa mozliwe dzieki uzyskaniu mu-
tantéw delecyjnych oraz z podwyzszona ekspresja genow
pgril i pgr5 [13]. Wykazano, ze brak ktéregos z komponen-
tow kompleksu PGR5/PGRL1 ogranicza nie tylko aktyw-
nosé¢ CET, ale takze LET, czego efektem byla obnizona wy-
dajnoé¢ fotosyntetyczna rosliny. Ponadto, badane mutanty
charakteryzowaly sie zwiekszona wrazliwoscia na stres
abiotyczny, w szczegolnosci na stres $wietlny, co drastycz-
nie zwigkszalo prawdopodobienstwo fotoinhibicji i uszko-
dzenia fotosysteméw [14,15].

SCIEZKA CET PRZY UDZIALE KOMPLEKSU
CHLOROPLASTOWE] DEHYDROGENAZY NDH

Kompleks chloroplastowej dehydrogenazy NDH (ang.
NADH dehydrogenase - like complex) pelni role przenosnika
elektronowego, podredniczacego w przeniesieniu elektronu
z ferredoksyny na pule plastochinonowa (Ryc. 1B) w cy-
klicznym transporcie elektronéw. Kompleks ten wykazuje
homologie do mitochondrialnego Kompleksu I. Ze wzgle-
déw historycznych czesto okreslany jest mianem dehydro-
genazy NADPH, poniewaz pierwotnie uwazano, ze Zro-
dlem elektronéw dla tego kompleksu jest wiasnie NADPH
[16]. Kompleks NDH wystepuje w formie monomeru o ma-
sie 550 kDa, lub czesciej przyjmuje postaé¢ dimeru, ktérego
mase szacuje sie na okoto 1000-1100 kDa. Zbudowany jest
z 35 podjednostek, z ktérych jedenascie (NdhA~NdhK) ko-
dowanych jest przez genom plastydowy [17,18], a pozosta-
te przez genom jadrowy. Udowodniono, ze kompleks ten
wykazuje homologie ewolucyjna do Kompleksu I w mito-
chondrialnym taficuchu oddechowym [19]. NDH wystepuje
w postaci dwoéch podtypéw. Podtyp I powszechny jest w
blonach tylakoidowych roélin wyzszych i glonéw m.in. cy-
janobakterii. Podtyp II (NDH-2) zostat zbadany i opisany
u bakterii i rodlin wyzszych, jednak nie wykazano jego ak-
tywnosci w transporcie elektronoéw [20,21]. W odréznieniu
od $ciezki PGR5/PGRL1, kompleks NDH jest niewrazliwy
na dzialanie antymycyny A, co jest szeroko wykorzystywa-
ne w badaniach fizjologicznych poréwnujacych aktywnosé
poszczegdlnych Sciezek transportu elektronéw w chloro-
plastach [5, 22]. Wykazano, ze kompleks NDH zdolny jest
do wchodzenia w interakcje z fotosystemem I [23]. W takim
superkompleksie PSI-NDH, NDH jest polozony centralnie,
otoczony przez dwa monomery PSI. Biatkami linkerowy-
mi, ktére umozliwiaja powstanie i stabilizacje tego super-
kompleksu, sa biatka Lhcab i Lhca6 [7,24]. Superkompleks
PSI-NDH moze zatem ogrywac kluczowa role w aktywacji
CET, co zaobserwowano w warunkach stresu wywotane-
go ekspozycja na $wiatto o wysokim natezeniu [25] oraz
w warunkach wysokiej temperatury [26]. W przeszlosci
uwazano, ze kompleks NDH jest niezbednym przenoséni-
kiem elektronéw na pule plastochinonowa, umozliwiajac
tym samym proces chlororespiracji, w ktérym pula PQH,
utleniana jest przez enzym PTOX [23]. Najnowsze donie-
sienia sugeruja jednak, ze proces ten zalezny jest tylko od
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kompleksu PTOX, a przenosnikiem elektronéw na PQ moze
by¢ nie tylko kompleks NDH, ale tez PGR5/PGRL1 lub re-
akcje LET. Niemniej jednak, nadal w literaturze okreslenie
,chlororespiracja” najczesciej odnosi sie do drogi utleniania
PQH,, w ktérej posredniczy PTOX [27]. W 2017 roku Strand
i wspotpracownicy [16], wykazali udziat kompleksu NDH
w generowaniu dodatkowego gradientu protonowego w
CET, niezaleznie od dzialania kompleksu Cyt b f. Przepro-
wadzana przez NDH reakcja redukcji puli plastochinono-
wej jest sprzezona z przeniesieniem protonu w poprzek blo-
ny tylakoidowej do wnetrza tylakoidu (lumen) i pozwala
na podwojenie ilosci ATP generowanego w ramach CET.
Mechanizm aktywowany jest w warunkach stresu fizjo-
logicznego, najczesciej stresu wywolanego ekspozycja na
$wiatlo o wysokim natezeniu, skutkujacego zachwianiem
rownowagi produkcji ATP/NADPH w chloroplascie [7].

CYKLICZNY TRANSPORT ELEKTORNOW,
A PROCES STATE TRANSITIONS

Jedna z szybkich odpowiedzi aparatu fazy jasnej foto-
syntezy na zmienne warunki natezenia i jakosci $wiatla jest
mechanizm state transitions (Stan 1 - Stan 2). Polega on na
odwracalnej, czasowej migracji anten LHCII pomiedzy fo-
tosystemami PSII i PSI, majacej na celu wyréwnanie wzbu-
dzenia fotosysteméw poprzez korzystniejsza redystrybucje
energii trafiajacej do centréw reakcji. Stan 1 definiuje sie
jako stan, w ktérym PSI jest preferencyjnie wzbudzany, a
przez to wiekszos¢ LHCII jest zwigzana z PSII. Warunki
o$wietlenia, ktére prowadza do nadmiernego wzbudzenia
fotosystemu II, w poréwnaniu z fotosystemem I, indukuja
przejscie do Stanu 2, w ktérym wiecej pochlonietej energii
wzbudzenia jest przekazywane do PSI, na skutek odia-
czenia anten LHCII od PSII i migracji anten do PSI [28,29].
Mogloby sie wydawa¢, ze mechanizm state transitions jest
Scisle powiazany z aktywacja CET, a migracja anten LHCII
do PSI stymuluje éciezki CET. Dane literaturowe wskazuja,
ze Stan 2 zwigksza udziat éciezek CET w pelnym laficuchu
przeplywu elektronéw oraz ulatwia asocjacje kompleksu
PGR5/PGRL1 do PSI [10,30], jednak nie oznacza to, ze Stan
2 jest niezbedny do aktywacji CET [21,31].

CHLORORESPIRACJA, CZYLI
AKTYWNOSC ENZYMU PTOX

Alternatywna droga utlenienia puli plastochinonowejjest
chlororespiracja, czyli reakcja katalizowana przez plastydo-
wa (plastochinonowg) oksydaze terminalna (ang. plastid ter-
minal oxidase, PTOX), w ktorej elektrony z PQH, wykorzy-
stywane sg w redukgji tlenu do czasteczki wody (Ryc. 1).
PTOX to mate biatko blonowe lokujace sie w btonach tyla-
koidowych od strony stromy, ktére wykazuje homologie
do mitochondrialnej alternatywnej oksydazy (AOX). Iden-
tyfikacja PTOX i dalsze badania fizjologiczne byly mozliwe
dzieki uzyskaniu mutantéw Arabidopsis typu immutans (im),
u ktoérych inaktywacja PTOX skutkowatla zréznicowanym
fenotypem roélin oraz zaburzeniami metabolicznymi. Ce-
cha charakterystyczna mutantéw im sa biate obszary na li-
Sciach, w ktérych chloroplasty nie sa poprawnie rozwiniete.
Sa to plastydy o nieregularnej organizacji blon tylakoido-
wych, a przez to niewykazujace budowy granowej. Wyste-
puja w nich zaburzenia szlaku biosyntezy karotenoidow,

4

Rycina 2. Fentotyp mutanta immutans (lewa strona) oraz typu dzikiego (prawa
strona) Arabidopsis thaliana [34].

czego efektem jest akumulacja prekursora karotenoidéw -
fitoenu (Ryec. 2) [32,33]. W warunkach zwiekszonej alkaliza-
qji stromy biatko PTOX przemieszcza sie z nieécie$nionych
regionéw blon tylakoidowych, gdzie wystepuje w formie
nieaktywnej, do czesci granowych [35], co umozliwia jego
przylaczenie sie do PQH,. Aktywacja PTOX indukowana
jest przesunieciem réwnowagi w kierunku zredukowanej
formy puli plastochinonowej. Role PTOX okresla sie jako
»,ZawOr bezpieczenistwa” (ang. electron sink), pozwalajacy
usuna¢ nadmiar elektronéw z laricucha fotosyntetycznego.
Ogranicza to ryzyko wystapienia stresu oksydacyjnego w
warunkach przeredukowania blon tylakoidowych [36]. Po-
stuluje sie, ze enzym PTOX moze pelni¢ role modulatora
pomiedzy LET, a CET, a przez to wplywac tez na balans
produkcji ATP/NAPDH oraz stan oksydoredukcyjny w
chloroplascie [37]. Zwiekszona aktywno$é PTOX zaobser-
wowano miedzy innymi w warunkach stresu $wietlnego
[38], solnego [27], termicznego, czy suszy [39]. Sugeruje sie
réwniez, ze PTOX moze pelni¢ posrednia role w generowa-
niu dodatkowego gradientu protonowego w ukladzie PSII-
-PQ/PQH2-PTOX, pozwalajacego zrealizowaé zwiekszone
zapotrzebowanie na ATP w warunkach stresu fizjologicz-
nego [5,40].

CYKL WODA-WODA

Konsekwencja dziatania warunkéw stresowych na ro-
sline moze by¢ zmniejszenie puli NADP*w chloroplastach,
spowodowane obnizeniem mozliwosci transferu elektro-
néw z ferredoksyny. Taki proces najczesciej indukowany
jest obnizeniem natezZenia reakcji w LET. Jedna z drég roz-
tadowania faficucha fotosyntetycznego w takich warunkach
jest cykl woda-woda, znany réwniez pod nazwaq reakcji
Mehlera lub fosforylacji pseduocyklicznej, gdzie elektrony
z fotosystemu I trafiajg bezposrednio na tlen czasteczkowy
powstaly z rozpadu wody (Ryc. 1A) [41]. W wyniku tej re-
akgji generowany jest tez anion ponadtlenkowy (O,), ktéry
nastepnie przeksztalcany jest przez dysmutaze ponadtlen-
kowa typu CuZnSOD [42] do nadtlenku wodoru (H,0,).
W cyklu glutationowo-askorbinianowym H,O, jest redu-
kowany do wody (stad cykl woda-woda) oraz odtwarzana
jest pula NADP*. Reakcja Mehlera okreslana jest jako jeden
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ze sposobow na szybkie obniZenie poziomu zredukowania
przenosnikéw elektronowych i odtworzenia puli NADP*.
Moze takze miec¢ szczegd6lne znaczenie dla utrzymania réw-
nowagi oksydoredukcyjnej w warunkach wysokiej tempe-
ratury [41], obnizonej zawartosci CO, [43], wysokiego nate-
zenia Swiatla [44], czy warunkéw beztlenowych [45].

Nadmierna redukgja tlenu w reakcji Mehlera, prowadzi
do nagromadzenia sie reaktywnych form tlenu, ktére sta-
nowig kolejne ogniwa w cyklu woda-woda, a réwnoczesnie
moga przyczynia¢ si¢ do wywolania stanu stresu oksyda-
cyjnego w chloroplascie. Warto jednak zaznaczy¢, ze nad-
tlenek wodoru czy anion ponadtlenkowy petnia tez funkcje
czgsteczek sygnalowych. Nadtlenek wodoru informuje o
statusie NADP*/NADPH, biorac udzial w odpowiedzi na
stres sSrodowiskowy [41].

W wyniku reakgji fazy jasnej fotosyntezy, koriczacych sie
przeniesieniem elektronéw z PSI na tlen w reakcji Mehle-
ra generowane sa czasteczki ATP, a brak jest zysku netto
czasteczek NADPH. Szacuje sie, Ze reakcje te moga stano-
wi¢ okoto 20-50% maksymalnego przeplywu elektronéw w
taficuchu fotosyntetycznym w zaleznosci od warunkéw sro-
dowiskowych. Istniejg zatem przestanki méwiace o tym, ze
reakcja Mehlera moze stanowi¢ wazny czynnik w regulacji
stosunku ATP/NADPH w chloroplascie [42].

ROLA ALTERNATYWNYCH SZLAKOW
PRZEPLYWOW ELEKTRONOW U ROSLIN TYPU C4

Fotosynteza C4 to cykl reakcji enzymatycznych, zacho-
dzacych w komérkach mezofilowych i pochew okotowigz-
kowych, pozwalajacych osiagnaé¢ wysoka wydajnosc¢ foto-
syntetyczng, a przez to szybki przyrost biomasy. Asymilacja
i redukcja CO, rozdzielone sa przestrzennie i katalizowane
sg przez dwa rézne enzymy. Tylko w chloroplastach komo-
rek pochew okotowiazkowych, gdzie jest wysokie stezenie
CO, zachodzi cykl Calvina, natomiast pierwotne wigzanie
dwutlenku wegla odbywa sie cytoplazmie komoérek mezofi-
lowych, a w chloroplastach zachodza tylko reakcje swietlne
fotosyntezy. Dzieki temu proces fotooddychania u roslin C4
jest ograniczony lub nawet wyeliminowany. Fotosynteza
typu C4 jest przystosowaniem roslin do warunkéw wyso-
kich natezen swiatta, temperatury oraz suszy. Dlatego tez,
wielu z przedstawicieli roslin C4 to roéliny strefy podzwrot-
nikowej, dla przykladu naleza do nich: kukurydza, sorgo
czy trzcina cukrowa. W zaleznoéci od enzymu przeprowa-
dzajacego proces dekarboksylacji, rodzaju transportowa-
nego kwasu karboksylowego oraz miejsca dekarboksylacji
w komoérkach wyrézniono trzy podtypy metaboliczne: (i)
NADP-ME, (ii) NAD-ME, (iii) PEP-CK. Enzymem odpo-
wiedzialnym za przeprowadzenie reakcji dekarboksylacji
w komorkach pochew okotowigzkowych jest odpowiednio:
enzym jablczanowy zalezny od NADP (NADP-ME), enzym
jablczanowy zalezny od NAD (NAD-ME) oraz karboksyki-
naza fosfoenolopirogronianu (PEP-CK). Fotosynteza typu
C4 wymaga jednak wiekszych energii, w poréwnaniu do
fotosyntezy C3. Dodatkowe czasteczki ATP zuzywane sa
miedzy innymi na transport kwaséw organicznych z komo-
rek mezofilowych do komérek pochew okotowigzkowych.
W zaleznosci od podtypu koszty energii ponoszone na asy-
milacje jednej czasteczki dwutlenku wegla wahaja sie mie-
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Tabela 1. Zapotrzebowanie na ATP oraz NADPH do asymilacji jednej czgsteczki

dwutlenku wegla u poszczegdlnych podtypéw rodlin C4 [46]

dzy 3,6-5,0 czasteczek ATP oraz 2,0-2,3 czasteczek NADPH
(Tab. 1) [46]. Dlatego w aparacie fazy jasnej fotosyntezy ro-
slin C4 musza istnie¢ mechanizmy generujace dodatkowa
energie. Postuluje sig, ze alternatywne &ciezki przeptywu
elektronéw, a zwlaszcza sciezki CET, moga zapewniaé nie
tylko odpowiedni stosunek oksydoredukcyjny w chloropla-
stach, ale takze zapewnia¢ dodatkowa produkcje energii.

Liczne analizy wykazaly, ze sciezka NDH moze pelnié
kluczowaq role w fotosyntezie C4. Stwierdzono wzrost aku-
mulacji podjednostek kompleksu NDH zaréwno u podtypu
NAD-ME, jak i NADP-ME [47,48]. Réwniez zesp6t Mune-
kage zbadat akumulacje podjednostki NdhH w rodzaju Fla-
veria, ktéry obejmuje gatunki zaliczane do réznych typéw
fotosyntezy, tj. gatunki C3, C3-C4 posrednie, C4-like i C4.
Stwierdzono ponad dziesieciokrotnie wyzsza akumulacje
podjednostki NdhH u typu C4, siedem razy wyzsza w typie
C4-like oraz dwukrotnie wyzsza w gatunkach posrednich
C3-C4, co wskazuje, ze iloé¢ NDH wzrastala podczas ewo-
lucji w fotosyntezie C4 [49,4]. Sugeruje sie rowniez, ze kom-
pleks NDH moze pelni¢ kluczowa role w chloroplastach po-
chew okolowigzkowych. Analizy przeprowadzone miedzy
innymi w kukurydzy wykazaly 2-3 razy wyzsza akumula-
cje kompleksu w chloroplastach pochew okotowiazkowych
w poréwnaniu do chloroplastéw mezofilowych tej samej
rodliny [4,50]. Badania zespotu Ishikawa [51] wykazaly,
Ze ograniczenie transportu przez Sciezke NDH zmniejsza
gradient protonowy w poprzek blon tylakoidowych, a tym
samym zmniejsza produkcje ATP. Efekt ten szczeg6lnie wi-
doczny byl w niskim i érednim natezeniu $wiatfa.

Dotychczasowe dane literaturowe dotyczace drugiej
Sciezki CET sg mniej jednoznaczne. Wykazano trzykrotnie
wyzsza akumulacje bialek PGR5 oraz PGRL1 u gatunkéw z
rodzaju Flaveria typu C4 w poréwnaniu do Flaveria typu C3
[52]. Jednak u gatunkéw posrednich C3-C4 nie stwierdzo-
no takich réznic. Sugeruje to, ze u niektérych gatunkow C4
zwigkszenie przeptywu w CET realizowane jest za posred-
nictwem NDH, podczas gdy u innych zaréwno przez NDH,
jak i PGR5-PGRL1.

Istnieje niewiele danych na temat aktywnosci PTOX w
poszczegdlnych podtypach roslin C4. Wykazano, ze biatko
to jest zaangazowane w zwiekszona tolerancje na stres sol-
ny u halofitu Spartina alterniflora (podtyp PEP-CK), zapew-
niajac ochrone przed nadmierng redukcja blon tylakoido-
wych oraz uszkodzeniem fotosysteméw [53]. Stwierdzono
réwniez wysoka aktywnos¢ enzymu PTOX oraz towarzy-
szaca temu zwiekszona aktywnosé syntazy ATP w chloro-
plastach mezofilowych kukurydzy. Sugeruje to, ze enzym
PTOX moze posredniczyé w transporcie elektronéw w se-
kwencji PSII-PQ/PQH2-PTOX, pozwalajacej zwiekszac gra-
dient protonowy w poprzek bton tylakoidowych, a przez
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to zwiekszac¢ synteze ATP i zapewnia¢ zwiekszone zapo-
trzebowanie na ATP [40,5].

ROLA ALTERNATYWNYCH SZLAKOW PRZEPLYWOW
ELEKTRONOW U ROSLIN TYPU CAM

Fotosynteza typu CAM (ang. Crassulacean Acid Metabo-
lism) powstala w wyniku serii zmian anatomicznych i me-
tabolicznych, umozliwiajacych funkcjonowanie roslinom w
warunkach wysokiego natezenia $wiatla i temperatury przy
jednoczesnym deficycie wody. Najliczniejsza rodzing wérod
przedstawicieli roslin typu CAM jest rodzina Crassulaceae.
Zmiana w sposobie prowadzenia fotosyntezy jest uwarun-
kowana przystosowaniem ewolucyjnym, co pomaga rosli-
nom unikac konsekwencji dzialania stresu srodowiskowego
oraz prowadzi¢ oszczedna gospodarke wodna. Fotosynteza
typu CAM charakteryzuje si¢ rozdzieleniem w czasie pro-
cesOw wiazania dwutlenku wegla i jego wlaczenia do cy-
klu Calvina. Rosliny CAM sa bardzo zréznicowana grupa,
dlatego u konkretnych gatunkéw mechanizm fotosyntezy
typu CAM moze odbiega¢ od najbardziej powszechne-
go schematu. Jednakze przyjmuje sie, ze wiekszos¢ z nich
ma zamkniete aparaty szparkowe w trakcie dnia, co przy-
czynia sie do ograniczenia transpiracji, a przez to oszczed-
nos$¢ wody. Natomiast w nocy aparaty szparkowe pozosta-
ja otwarte, co umozliwia wymiane gazowa oraz wiazanie
dwutlenku wegla. Stres spowodowany dzialaniem $wiatla
o zbyt wysokim natezeniu czy wysoka temperatura na ro-
sliny typu CAM moze prowadzi¢ do obniZenia, a nawet
zahamowania reakgji fotosyntezy. Uszkodzenia wywotane
dziatajacym na rosline silnym $wiattem moga obejmowac
fotoinhibicje obu fotosysteméw. Jednym ze sposobéw na
ograniczenie skutkéw dziatania stresu jest aktywacja alter-
natywnych Sciezek transportu elektronéw. Zesp6t Yang'a
[54] wykazal, Ze u przedstawicieli roslin CAM, takich jak
Bryophyllum pinnatum (Zyworédka pierzasta) w warunkach
zmiennego natezenia $wiatta potencjal redoks fotosystemu
I regulowany jest przez cykl woda-woda. Wykazano takze,
Ze proces ten przebiega wydajniej w chloroplastach dojrza-
tych lisci w poréwnaniu do lisci mtodych. Udziat reakcji
Mehlera w fazie jasnej fotosyntezy chroni aparat fotosyn-
tetyczny przed przeredukowaniem oraz akumulacja ROS
[54]. Badania grupy Wang [55] na Vanilla planifolia (Wa-
nilia plaskolistna) wskazuja na taka role reakcji Mehlera,
ale réwnoczesnie pokazuja istotny udziat CET w regulacji
produkgcji ATP/NADPH w chloroplastach roélin CAM. Jest
to wazny czynnik, zwlaszcza w godzinach porannych, gdy
nastepuje uruchomienie aparatu fazy jasnej. Interesujacym
materialem badawczym dla badan nad rolg alternatywnych
Sciezek przeptywu elektronéw sa réwniez rosliny typu C3-
-CAM, ktére pod wptywem dlugotrwatego czynnika streso-
wego oddziatujacego na gospodarke wodna rosliny ulegaja
transformacji metabolicznej z fotosyntezy typu C3 na CAM.
Przykladem takiej rosliny jest Mesembryanthemum crystalli-
num (Przypotudnik krysztatkowy), u ktérej aktywacja meta-
bolizmu CAM zachodzi pod wplywem stresu solnego [56].
Wykazano, Ze transformacji metabolicznej u M. crystallinum
towarzyszy zwiekszenie aktywnosci cyklicznego trans-
portu elektronéw, co w konsekwencji chroni LET przed
spadkiem aktywnosci [57,58]. Wydaje sie, ze alternatywne
Sciezki przeplywu elektronéw, w szczegdlnosci éciezki CET
oraz cykl woda-woda, moga petni¢ kluczowa role u roslin
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typu CAM. Ich znaczenie jest szczegodlnie istotne w proce-
sie utrzymania dobowego cyklu fotosyntezy oraz w zacho-
waniu réwnowagi oksydoredukcyjnej, w warunkach stresu
srodowiskowego.

PODSUMOWANIE

Dzialanie czynnikéw stresowych, takich jak zmienne na-
tezenieijakosc¢ $wiatta, susza, zasolenie, czy zmienna tempe-
ratura, wplywaja negatywnie na homeostaze roslin. Zmien-
noé¢ warunkéw Srodowiskowych wymusza dynamiczne
dostosowanie procesow metabolicznych w celu utrzymania
wysokiej wydajnosci fotosyntetycznej oraz przyrostéw bio-
masy. Jednym z kluczowych warunkéw utrzymania balan-
su pomiedzy reakcjami zaleznymi od $wiatla oraz cyklem
Calvina jest zachowanie odpowiedniego stosunku produk-
¢ji ATP/NADPH oraz unikanie zjawiska przeredukowania
blon tylakoidowych w aparacie fazy jasnej fotosyntezy. Do
mechanizméw pozwalajacych utrzymaé réwnowage oksy-
doredukcyjng w chloroplascie i optymalng produkcje ATP
nalezy precyzyjna regulacja Sciezek cyklicznego transpor-
tu elektronéw, cykl woda-woda oraz aktywnos¢ enzymu
PTOX. U poszczegolnych grup roslin reprezentujacych réz-
ne typy metaboliczne oraz funkcjonujacych w réznych wa-
runkach $érodowiskowych uruchamianie poszczegélnych
mechanizméw zaliczanych do alternatywnych Sciezek prze-
plywu elektronéw jest rézne i moze ulega¢ dostosowaniu
zwiazanemu z rodzajem wystepujacego stresu, czy tez by¢
zwigzane ze starzeniem sie rosliny.
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ABSTRACT

Light-dependent reactions of photosynthesis takes place in the thylakoids of chloroplasts where light energy harvested from the sun drives
the synthesis of ATP and NADPH. The major pathway of photosynthetic chain is the linear electron transport (LET), in which both photo-
systems (PSI and PSII) are involved, and ATP and NADPH are produced. However, ratio in production of those components is insufficient
to cover the Calvin cycle energy requirements, depending on the metabolism of the cell. Moreover, disturbance in metabolism homeostasis,
caused by environmental stress conditions, increases ATP demand, which cannot be covered by LET. Thus, in photosynthetic apparatus must
exist alternative electron transport pathways, these include: cyclic electron transport (CET) mediated by NDH complex or PGR5/PGRL1 pro-

teins, water-water cycle and PTOX enzyme. Activity of alternative pathways can optimize ratio in production of ATP/NADPH, appropriately
to requirements, which allows to achieve redox balance and ATP contents.
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