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Rola alternatywnych ścieżek przepływu elektronów w 
łańcuchu fotosyntetycznym roślin wyższych

STRESZCZENIE

Faza jasna fotosyntezy zachodzi w obrębie błon tylakoidowych chloroplastów, jej funkcją 
jest absorbcja światła i wykorzystanie jego energii do wytwarzania ATP i siły reduk-

cyjnej NADPH. Główną ścieżką przepływu elektronów w łańcuchu fotosyntetycznym jest 
liniowy transport elektronów (LET), w którym uczestniczą oba fotosystemy (PSII, PSI). W 
trakcie LET produkowane są zarówno cząsteczki ATP jak i NADPH, jednak synteza tych 
związków jest niewystraczająca do pokrycia zapotrzebowania energetycznego cyklu Calvi-
na. Ponadto, zaburzenia równowagi metabolicznej wynikające z warunków stresu środo-
wiskowego, przyczyniają się do zwiększenia zapotrzebowania na ATP, które nie może być 
w pełni pokryte przez LET. Dlatego też muszą istnieć alternatywne drogi przepływu elek-
tronów. Należą do nich: cykliczny transport z udziałem kompleksu NDH lub kompleksu 
PGR5/PGRL1, cykl woda-woda, czy ścieżka z udziałem enzymu PTOX. Efektem aktywności 
alternatywnych dróg transportu elektronów jest utrzymanie optymalnego stosunku produk-
cji ATP/NADPH, wynikającego z aktualnego zapotrzebowania chloroplastu, co pozwala na 
regulowanie równowagi oksydoredukcyjnej i zawartości ATP.

WPROWADZENIE

Życie na Ziemi zależne jest od energii pochodzącej ze Słońca, zatem fotosyn-
teza to kluczowy proces, dzięki któremu możliwe jest pozyskiwanie przez orga-
nizmy fotosyntezujące energii kwantów światła i generowanie biomasy z wody, 
dwutlenku węgla oraz składników mineralnych. Proces fotosyntezy zachodzi w 
dwóch etapach: faza jasna (zależna od światła) oraz cykl Calvina-Bensona-Bas-
shama (niezależny od światła), określany mianem fazy ciemnej. Reakcje zależ-
ne od światła mają miejsce w obrębie błon tylakoidowych chloroplastów, a ich 
funkcją jest absorbcja światła i wykorzystanie jego energii do syntezy ATP oraz 
siły redukcyjnej w postaci cząsteczek NADPH. Energia chemiczna zgromadzo-
na w fazie jasnej wykorzystywana jest do wiązania i redukcji dwutlenku węgla 
w fazie ciemnej w stromie chloroplastów. Reakcje zależne od światła zachodzą z 
udziałem kompleksów białkowych i białkowo-barwnikowych, a do najważniej-
szych z nich należą:

• fotosystem I (PSI) wraz z antenami LHCI,

• fotosystem II (PSII) wraz z antenami LHCII,

• pula plastochinonowa (PQ/ PQH2),

• kompleks cytochromów b6f (Cyt b6f),

• oraz syntaza ATP.

Transport elektronów w fazie jasnej może przebiegać dwiema głównymi ścież-
kami określanymi jako: niecykliczny (liniowy) transport elektronów (LET), w 
którym uczestniczą oba fotosystemy oraz cykliczny (CET), który zachodzi tylko 
z udziałem PSI. Produktami reakcji LET jest zarówno siła redukcyjna NADPH, 
jak i ATP, natomiast podczas CET generowane są tylko cząsteczki ATP.

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

Podstawową drogą przemieszczania się elektronów w łańcuchu fotosynte-
tycznym są reakcje zależne od światła łączące ze sobą fotosystem II z fotosyste-
mem I (Ryc. 1A). Centra reakcji obu fotosystemów zbudowane są z specjalnych 
par chlorofili a, które różnią się długościami fal przy maksymalnej absorbcji tj. 
700 nm oraz 680 nm, dlatego też centrum reakcji dla PSI określa się jako P700, 
a dla PSII – P680. Systemy antenowe fotosystemów LHCI oraz LHCII zbudo-
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wane są z dwóch typów barwników fotosyntetycznych - 
chlorofili a i b oraz karotenoidów zdolnych do wychwyty-
wania światła w zakresie widzialnym. Po absorbcji światła 
przez barwniki zachodzi proces propagacji fali wzbudzenia 
elektronowego transportującego wzbudzoną energię do 
centrów reakcji fotosystemów – określa się to mianem fali 
ekscytonów. Energia docierająca do centrów reakcji powo-
duje ich wzbudzenie. Z P680 elektron przekazywany jest na 
plastochinon (PQ), przy udziale kilku przenośników elek-
tronów, będących częścią PSII. Miejsce po elektronie wzbu-
dzonym w centrum reakcji P680 redukowane jest przez 
elektron pochodzący z reakcji utleniania cząsteczki wody, 
przeprowadzanej przez kompleks utleniający wodę (OEC), 
będący częścią fotosystemu II. Elektrony ze zredukowa-
nej puli plastochinowej (PQH2) kierowane są na kompleks 
cytochromów b6f (Cyt b6f), a następnie na plastocyjaninę 
(PC), aby ostatecznie trafić do fotosystemu I [1]. W obrę-
bie kompleksu Cyt b6f zachodzi cykl Q, w wyniku którego 
protony H+ przemieszczane są ze stromy chloroplastów do 
wnętrza tylakoidów – lumen. Równocześnie, anteny LHCI 
przekazują zaabsorbowaną energię światła do centrum 
fotosystemu I (P700), co prowadzi do wzbudzenia P700 
i przekazania elektronu na kolejne przenośniki, końcowym 
akceptorem w PSI jest ferredoksyna (Fd) [2]. Umożliwia to 
transport elektronu z plastocyjaniny do centrum P700. Fer-
redoksyna jest utleniana przez enzym reduktazę ferredok-
syny: NADP+ (FNR). W reakcji tej NADP+ ulega redukcji do 

NADPH, co kończy ścieżkę reakcji LET. Równocześnie w 
błonach tylakoidowych, produkowane są cząsteczki ATP 
przez syntazę ATP, która wykorzystuje gradient protono-
wy, generowany przez kompleks Cyt b6f oraz utlenianie 
wody. W wyniku reakcji LET produkowane są cząsteczki 
ATP i NADPH w stosunku 9:7, natomiast zapotrzebowanie 
na ATP i NADPH na wiązanie 1 cząsteczki dwutlenku wę-
gla w cyklu Calvina-Bensona wynosi 3 cząsteczki ATP oraz 
2 cząsteczki NADPH, tj. stosunek 9:6. Stres środowiskowy 
może zaburzać równowagę stechiometryczną produkcji 
ATP i NADPH, dlatego też istnieją dodatkowe mechanizmy 
pozwalające na zbilansowanie zapotrzebowania na ATP w 
stosunku do jego produkcji oraz ochronę przed nadmierną 
redukcją tylakoidowych kompleksów błonowych [3]. Na-
leżą do nich cykl woda-woda (reakcja Mehlera), cykliczny 
transport elektronów, czy aktywność plastydowej oksydazy 
terminalnej (PTOX).

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

Reakcje cyklicznego transportu elektronów, nazywane 
również fosforylacją cykliczną, zachodzą z udziałem tylko 
fotosystemu I. W ramach CET istnieją dwie ścieżki przepły-
wu elektronów: z udziałem kompleksu chloroplastowej de-
hydrogenazy NDH oraz ścieżki zależnej od kompleksu bia-
łek PGR5 (ang. Proton Gradient Regulation 5) i PGRL1 (ang. 

Rycina 1. Ścieżki transportu elektronów w łańcuchu fotosyntetycznym roślin wyższych. A: liniowy transport elektronów oraz cykl woda–woda. B: ścieżki cyklicznego 
transportu elektronów. Poszczególne linie przedstawiają ścieżki przepływu elektronów: czerwona – liniowy transport elektronów; niebieska – cykl woda-woda; żółta – 
cykliczny transport elektronów, ścieżka z udziałem kompleksu PGR5/PGRL1; zielona – cykliczny transport elektronów ścieżka z udziałem kompleksu NDH; różoware-
akcja katalizowana przez enzym PTOX; przerywana – transport protonów. Skróty: PSII, PSI – fotosystemy II i I; PQ/ PQH2 – pula plastochinonowa; Cyt b6f – kompleks 
cytochromów b6f; PC – plastocyjanina; Fd – ferredoksyna; FNR – oksydoreduktaza ferredoksyna: NADP+; PTOX – plastydowa oksydaza terminalna.
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PGR5-LIKE Photosynthesis Phenotype). Efektem przepływu 
elektronów przez ścieżki CET jest produkcja cząsteczek 
ATP, ale brak jest generowania siły redukcyjnej w postaci 
NADPH, co wynika z faktu, że elektrony z ferredoksyny nie 
są wykorzystywane do redukcji cząsteczek NADP+, ale tra-
fiają na pulę plastochinonową poprzez kompleks NDH lub 
kompleks PGR5/PGRL1. Następnie, elektrony transporto-
wane są na Cyt b6f, plastocyjaninę, aby ostatecznie wrócić 
na fotosystem I, skąd ponownie mogą powtórzyć cykl CET 
lub też trafić na NADP+ (Ryc. 1).

Brak jest jednoznacznych danych wskazujących na 
konkretne warunki fizjologiczne, czy czynniki aktywu-
jące przepływ elektronów w poszczególnych ścieżkach 
CET. Wskazuje się na zwiększony udział ścieżki NDH czy 
PGR5/PGRL1 u niektórych grup roślin, niemniej jednak 
mechanizm ich aktywacji pozostaje niejasny [4,5]. Fizjolo-
giczne znaczenie CET, również nie jest w pełni zrozumiałe; 
proponuje się, mechanizm aktywacji CET jako szybką od-
powiedź aparatu fotosyntetycznego na niekorzystne wa-
runki środowiskowe [6]. Nawet krótkotrwała ekspozycja 
na nagłe zmiany jakości i natężenia światła, suszę, czy za-
solenie, mogą wprowadzać aparat fotosyntetyczny w stan 
stresu, a także przyczynić się do generowania reaktywnych 
form tlenu (ang. reactive oxygen species, ROS), wywołujących 
stres oksydacyjny. Jednym z pierwszych efektów działania 
czynników stresowych jest zaburzenie stosunku produkcji 
ATP/NAPDH oraz stanu oksydoredukcyjnego, rozumia-
nego jako stan nadmiernego przeredukowania przenośni-
ków elektronowych w błonach tylakoidowych [7]. Wysoki 
poziom redukcji przenośników prowadzi do zjawiska „za-
korkowania elektronów” (ang. electron conjugation) w łań-
cuchu fotosyntetycznym, co sprzyja generowaniu ROS oraz 
uszkodzeniom fotosystemów. Zatem, zwiększenie aktyw-
ności przepływu elektronów przez ścieżki CET, przyczynia 
się do zrównoważenia stosunku produkcji ATP/NADPH 
oraz do „rozładowania” łańcucha elektronowego. Dodatko-
wo, w warunkach wysokiego natężenia światła aktywacja 
ścieżek CET jest kluczowa w mechanizmie ochrony fotosys-
temów przed fotoinhibicją. W warunkach stresu może być 
również reakcją na zwiększone zapotrzebowanie na ATP, 
niezbędnego do aktywacji mechanizmów ochronnych, ta-
kich jak synteza enzymów antyoksydacyjnych, czy też an-
tyoksydantów nieenzymatycznych.

Jak wspomniano wcześniej, ścieżki CET mogą pełnić tak-
że znaczącą rolę w warunkach optymalnych fizjologicznie, 
gdyż reakcje LET nie zapewniają pełnego zapotrzebowania 
na produkcję ATP w stosunku do NADPH.

ŚCIEŻKA CET PRZY UDZIALE 
KOMPLEKSU PGR5/PGRL1

Kompleks PGR5/PGRL1 zbudowany jest z dwóch bia-
łek: PGR5, małego (14 kDa) białka błonowego zlokalizo-
wanego po stronie stromy oraz większego (29 kDa) białka 
transbłonowego PGRL1 [8]. Inhibitorem ścieżki przepływu 
elektronów zależnej od kompleksu PGR5/PGRL1 jest an-
tymycyna A (AA) [9]. Badania nad Arabidopsis thaliana wy-
kazały możliwość tworzenia superkompleksów z udziałem 
białek PGR5, PGRL1, fotosystemu I, kompleksu Cyt b6f oraz 
ferredoksyny (Ryc. 1B). Sygnałem do powstania tego typu 

superkompleksów są warunki stresu środowiskowego za-
burzające stosunek produkcji ATP/NAPDH w chloropla-
stach [10]. Kolejne analizy potwierdziły, że do poprawnego 
funkcjonowania ścieżki PGR5/PGRL1 niezbędne są oba 
białka. Wydaje się, że białko PGR5 odgrywa rolę pośredni-
ka w przekazywaniu elektronów, natomiast białko PGRL1 
stabilizuje kompleks [11,12]. Badania fizjologiczne funkcji 
białek PGR5 oraz PGRL1 są możliwe dzięki uzyskaniu mu-
tantów delecyjnych oraz z podwyższoną ekspresją genów 
pgrl1 i pgr5 [13]. Wykazano, że brak któregoś z komponen-
tów kompleksu PGR5/PGRL1 ogranicza nie tylko aktyw-
ność CET, ale także LET, czego efektem była obniżona wy-
dajność fotosyntetyczna rośliny. Ponadto, badane mutanty 
charakteryzowały się zwiększoną wrażliwością na stres 
abiotyczny, w szczególności na stres świetlny, co drastycz-
nie zwiększało prawdopodobieństwo fotoinhibicji i uszko-
dzenia fotosystemów [14,15].

ŚCIEŻKA CET PRZY UDZIALE KOMPLEKSU 
CHLOROPLASTOWEJ DEHYDROGENAZY NDH

Kompleks chloroplastowej dehydrogenazy NDH (ang. 
NADH dehydrogenase – like complex) pełni rolę przenośnika 
elektronowego, pośredniczącego w przeniesieniu elektronu 
z ferredoksyny na pulę plastochinonową (Ryc. 1B) w cy-
klicznym transporcie elektronów. Kompleks ten wykazuje 
homologię do mitochondrialnego Kompleksu I. Ze wzglę-
dów historycznych często określany jest mianem dehydro-
genazy NADPH, ponieważ pierwotnie uważano, że źró-
dłem elektronów dla tego kompleksu jest właśnie NADPH 
[16]. Kompleks NDH występuje w formie monomeru o ma-
sie 550 kDa, lub częściej przyjmuje postać dimeru, którego 
masę szacuje się na około 1000–1100 kDa. Zbudowany jest 
z 35 podjednostek, z których jedenaście (NdhA~NdhK) ko-
dowanych jest przez genom plastydowy [17,18], a pozosta-
łe przez genom jądrowy. Udowodniono, że kompleks ten 
wykazuje homologię ewolucyjną do Kompleksu I w mito-
chondrialnym łańcuchu oddechowym [19]. NDH występuje 
w postaci dwóch podtypów. Podtyp I powszechny jest w 
błonach tylakoidowych roślin wyższych i glonów m.in. cy-
janobakterii. Podtyp II (NDH-2) został zbadany i opisany 
u bakterii i roślin wyższych, jednak nie wykazano jego ak-
tywności w transporcie elektronów [20,21]. W odróżnieniu 
od ścieżki PGR5/PGRL1, kompleks NDH jest niewrażliwy 
na działanie antymycyny A, co jest szeroko wykorzystywa-
ne w badaniach fizjologicznych porównujących aktywność 
poszczególnych ścieżek transportu elektronów w chloro-
plastach [5, 22]. Wykazano, że kompleks NDH zdolny jest 
do wchodzenia w interakcję z fotosystemem I [23]. W takim 
superkompleksie PSI-NDH, NDH jest położony centralnie, 
otoczony przez dwa monomery PSI. Białkami linkerowy-
mi, które umożliwiają powstanie i stabilizację tego super-
kompleksu, są białka Lhca5 i Lhca6 [7,24]. Superkompleks 
PSI-NDH może zatem ogrywać kluczową rolę w aktywacji 
CET, co zaobserwowano w warunkach stresu wywołane-
go ekspozycją na światło o wysokim natężeniu [25] oraz 
w warunkach wysokiej temperatury [26]. W przeszłości 
uważano, że kompleks NDH jest niezbędnym przenośni-
kiem elektronów na pulę plastochinonową, umożliwiając 
tym samym proces chlororespiracji, w którym pula PQH2 
utleniana jest przez enzym PTOX [23]. Najnowsze donie-
sienia sugerują jednak, że proces ten zależny jest tylko od 
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kompleksu PTOX, a przenośnikiem elektronów na PQ może 
być nie tylko kompleks NDH, ale też PGR5/PGRL1 lub re-
akcje LET. Niemniej jednak, nadal w literaturze określenie 
„chlororespiracja” najczęściej odnosi się do drogi utleniania 
PQH2, w której pośredniczy PTOX [27]. W 2017 roku Strand 
i współpracownicy [16], wykazali udział kompleksu NDH 
w generowaniu dodatkowego gradientu protonowego w 
CET, niezależnie od działania kompleksu Cyt b6f. Przepro-
wadzana przez NDH reakcja redukcji puli plastochinono-
wej jest sprzężona z przeniesieniem protonu w poprzek bło-
ny tylakoidowej do wnętrza tylakoidu (lumen) i pozwala 
na podwojenie ilości ATP generowanego w ramach CET. 
Mechanizm aktywowany jest w warunkach stresu fizjo-
logicznego, najczęściej stresu wywołanego ekspozycją na 
światło o wysokim natężeniu, skutkującego zachwianiem 
równowagi produkcji ATP/NADPH w chloroplaście [7].

CYKLICZNY TRANSPORT ELEKTORNÓW, 
A PROCES STATE TRANSITIONS

Jedną z szybkich odpowiedzi aparatu fazy jasnej foto-
syntezy na zmienne warunki natężenia i jakości światła jest 
mechanizm state transitions (Stan 1 – Stan 2). Polega on na 
odwracalnej, czasowej migracji anten LHCII pomiędzy fo-
tosystemami PSII i PSI, mającej na celu wyrównanie wzbu-
dzenia fotosystemów poprzez korzystniejszą redystrybucję 
energii trafiającej do centrów reakcji. Stan 1 definiuje się 
jako stan, w którym PSI jest preferencyjnie wzbudzany, a 
przez to większość LHCII jest związana z PSII. Warunki 
oświetlenia, które prowadzą do nadmiernego wzbudzenia 
fotosystemu II, w porównaniu z fotosystemem I, indukują 
przejście do Stanu 2, w którym więcej pochłoniętej energii 
wzbudzenia jest przekazywane do PSI, na skutek odłą-
czenia anten LHCII od PSII i migracji anten do PSI [28,29]. 
Mogłoby się wydawać, że mechanizm state transitions jest 
ściśle powiązany z aktywacją CET, a migracja anten LHCII 
do PSI stymuluje ścieżki CET. Dane literaturowe wskazują, 
że Stan 2 zwiększa udział ścieżek CET w pełnym łańcuchu 
przepływu elektronów oraz ułatwia asocjację kompleksu 
PGR5/PGRL1 do PSI [10,30], jednak nie oznacza to, że Stan 
2 jest niezbędny do aktywacji CET [21,31].

CHLORORESPIRACJA, CZYLI 
AKTYWNOŚĆ ENZYMU PTOX

Alternatywną drogą utlenienia puli plastochinonowej jest 
chlororespiracja, czyli reakcja katalizowana przez plastydo-
wą (plastochinonową) oksydazę terminalną (ang. plastid ter-
minal oxidase, PTOX), w której elektrony z PQH2 wykorzy-
stywane są w redukcji tlenu do cząsteczki wody (Ryc. 1). 
PTOX to małe białko błonowe lokujące się w błonach tyla-
koidowych od strony stromy, które wykazuje homologię 
do mitochondrialnej alternatywnej oksydazy (AOX). Iden-
tyfikacja PTOX i dalsze badania fizjologiczne były możliwe 
dzięki uzyskaniu mutantów Arabidopsis typu immutans (im), 
u których inaktywacja PTOX skutkowała zróżnicowanym 
fenotypem roślin oraz zaburzeniami metabolicznymi. Ce-
chą charakterystyczną mutantów im są białe obszary na li-
ściach, w których chloroplasty nie są poprawnie rozwinięte. 
Są to plastydy o nieregularnej organizacji błon tylakoido-
wych, a przez to niewykazujące budowy granowej. Wystę-
pują w nich zaburzenia szlaku biosyntezy karotenoidów, 

czego efektem jest akumulacja prekursora karotenoidów - 
fitoenu (Ryc. 2) [32,33]. W warunkach zwiększonej alkaliza-
cji stromy białko PTOX przemieszcza się z nieścieśnionych 
regionów błon tylakoidowych, gdzie występuje w formie 
nieaktywnej, do części granowych [35], co umożliwia jego 
przyłączenie się do PQH2. Aktywacja PTOX indukowana 
jest przesunięciem równowagi w kierunku zredukowanej 
formy puli plastochinonowej. Rolę PTOX określa się jako 
„zawór bezpieczeństwa” (ang. electron sink), pozwalający 
usunąć nadmiar elektronów z łańcucha fotosyntetycznego. 
Ogranicza to ryzyko wystąpienia stresu oksydacyjnego w 
warunkach przeredukowania błon tylakoidowych [36]. Po-
stuluje się, że enzym PTOX może pełnić rolę modulatora 
pomiędzy LET, a CET, a przez to wpływać też na balans 
produkcji ATP/NAPDH oraz stan oksydoredukcyjny w 
chloroplaście [37]. Zwiększoną aktywność PTOX zaobser-
wowano między innymi w warunkach stresu świetlnego 
[38], solnego [27], termicznego, czy suszy [39]. Sugeruje się 
również, że PTOX może pełnić pośrednią rolę w generowa-
niu dodatkowego gradientu protonowego w układzie PSII-
-PQ/PQH2-PTOX, pozwalającego zrealizować zwiększone 
zapotrzebowanie na ATP w warunkach stresu fizjologicz-
nego [5,40].

CYKL WODA–WODA

Konsekwencją działania warunków stresowych na ro-
ślinę może być zmniejszenie puli NADP+ w chloroplastach, 
spowodowane obniżeniem możliwości transferu elektro-
nów z ferredoksyny. Taki proces najczęściej indukowany 
jest obniżeniem natężenia reakcji w LET. Jedną z dróg roz-
ładowania łańcucha fotosyntetycznego w takich warunkach 
jest cykl woda-woda, znany również pod nazwą reakcji 
Mehlera lub fosforylacji pseduocyklicznej, gdzie elektrony 
z fotosystemu I trafiają bezpośrednio na tlen cząsteczkowy 
powstały z rozpadu wody (Ryc. 1A) [41]. W wyniku tej re-
akcji generowany jest też anion ponadtlenkowy (O2

-), który 
następnie przekształcany jest przez dysmutazę ponadtlen-
kową typu CuZnSOD [42] do nadtlenku wodoru (H2O2). 
W cyklu glutationowo-askorbinianowym H2O2 jest redu-
kowany do wody (stąd cykl woda-woda) oraz odtwarzana 
jest pula NADP+. Reakcja Mehlera określana jest jako jeden 

Rycina 2. Fentotyp mutanta immutans (lewa strona) oraz typu dzikiego (prawa 
strona) Arabidopsis thaliana [34].
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ze sposobów na szybkie obniżenie poziomu zredukowania 
przenośników elektronowych i odtworzenia puli NADP+. 
Może także mieć szczególne znaczenie dla utrzymania rów-
nowagi oksydoredukcyjnej w warunkach wysokiej tempe-
ratury [41], obniżonej zawartości CO2 [43], wysokiego natę-
żenia światła [44], czy warunków beztlenowych [45].

Nadmierna redukcja tlenu w reakcji Mehlera, prowadzi 
do nagromadzenia się reaktywnych form tlenu, które sta-
nowią kolejne ogniwa w cyklu woda-woda, a równocześnie 
mogą przyczyniać się do wywołania stanu stresu oksyda-
cyjnego w chloroplaście. Warto jednak zaznaczyć, że nad-
tlenek wodoru czy anion ponadtlenkowy pełnią też funkcję 
cząsteczek sygnałowych. Nadtlenek wodoru informuje o 
statusie NADP+/NADPH, biorąc udział w odpowiedzi na 
stres środowiskowy [41].

W wyniku reakcji fazy jasnej fotosyntezy, kończących się 
przeniesieniem elektronów z PSI na tlen w reakcji Mehle-
ra generowane są cząsteczki ATP, a brak jest zysku netto 
cząsteczek NADPH. Szacuje się, że reakcje te mogą stano-
wić około 20–50% maksymalnego przepływu elektronów w 
łańcuchu fotosyntetycznym w zależności od warunków śro-
dowiskowych. Istnieją zatem przesłanki mówiące o tym, że 
reakcja Mehlera może stanowić ważny czynnik w regulacji 
stosunku ATP/NADPH w chloroplaście [42].

ROLA ALTERNATYWNYCH SZLAKÓW 
PRZEPŁYWÓW ELEKTRONÓW U ROŚLIN TYPU C4

Fotosynteza C4 to cykl reakcji enzymatycznych, zacho-
dzących w komórkach mezofilowych i pochew okołowiąz-
kowych, pozwalających osiągnąć wysoką wydajność foto-
syntetyczną, a przez to szybki przyrost biomasy. Asymilacja 
i redukcja CO2 rozdzielone są przestrzennie i katalizowane 
są przez dwa różne enzymy. Tylko w chloroplastach komó-
rek pochew okołowiązkowych, gdzie jest wysokie stężenie 
CO2 zachodzi cykl Calvina, natomiast pierwotne wiązanie 
dwutlenku węgla odbywa się cytoplazmie komórek mezofi-
lowych, a w chloroplastach zachodzą tylko reakcje świetlne 
fotosyntezy. Dzięki temu proces fotooddychania u roślin C4 
jest ograniczony lub nawet wyeliminowany. Fotosynteza 
typu C4 jest przystosowaniem roślin do warunków wyso-
kich natężeń światła, temperatury oraz suszy. Dlatego też, 
wielu z przedstawicieli roślin C4 to rośliny strefy podzwrot-
nikowej, dla przykładu należą do nich: kukurydza, sorgo 
czy trzcina cukrowa. W zależności od enzymu przeprowa-
dzającego proces dekarboksylacji, rodzaju transportowa-
nego kwasu karboksylowego oraz miejsca dekarboksylacji 
w komórkach wyróżniono trzy podtypy metaboliczne: (i) 
NADP-ME, (ii) NAD-ME, (iii) PEP-CK. Enzymem odpo-
wiedzialnym za przeprowadzenie reakcji dekarboksylacji 
w komórkach pochew okołowiązkowych jest odpowiednio: 
enzym jabłczanowy zależny od NADP (NADP-ME), enzym 
jabłczanowy zależny od NAD (NAD-ME) oraz karboksyki-
naza fosfoenolopirogronianu (PEP-CK). Fotosynteza typu 
C4 wymaga jednak większych energii, w porównaniu do 
fotosyntezy C3. Dodatkowe cząsteczki ATP zużywane są 
między innymi na transport kwasów organicznych z komó-
rek mezofilowych do komórek pochew okołowiązkowych. 
W zależności od podtypu koszty energii ponoszone na asy-
milację jednej cząsteczki dwutlenku węgla wahają się mię-

dzy 3,6–5,0 cząsteczek ATP oraz 2,0–2,3 cząsteczek NADPH 
(Tab. 1) [46]. Dlatego w aparacie fazy jasnej fotosyntezy ro-
ślin C4 muszą istnieć mechanizmy generujące dodatkową 
energię. Postuluje się, że alternatywne ścieżki przepływu 
elektronów, a zwłaszcza ścieżki CET, mogą zapewniać nie 
tylko odpowiedni stosunek oksydoredukcyjny w chloropla-
stach, ale także zapewniać dodatkową produkcję energii.

Liczne analizy wykazały, że ścieżka NDH może pełnić 
kluczową rolę w fotosyntezie C4. Stwierdzono wzrost aku-
mulacji podjednostek kompleksu NDH zarówno u podtypu 
NAD-ME, jak i NADP-ME [47,48]. Również zespół Mune-
kage zbadał akumulację podjednostki NdhH w rodzaju Fla-
veria, który obejmuje gatunki zaliczane do różnych typów 
fotosyntezy, tj. gatunki C3, C3–C4 pośrednie, C4-like i C4. 
Stwierdzono ponad dziesięciokrotnie wyższą akumulację 
podjednostki NdhH u typu C4, siedem razy wyższą w typie 
C4-like oraz dwukrotnie wyższą w gatunkach pośrednich 
C3–C4, co wskazuje, że ilość NDH wzrastała podczas ewo-
lucji w fotosyntezie C4 [49,4]. Sugeruje się również, że kom-
pleks NDH może pełnić kluczową rolę w chloroplastach po-
chew okołowiązkowych. Analizy przeprowadzone między 
innymi w kukurydzy wykazały 2–3 razy wyższą akumula-
cję kompleksu w chloroplastach pochew okołowiązkowych 
w porównaniu do chloroplastów mezofilowych tej samej 
rośliny [4,50]. Badania zespołu Ishikawa [51] wykazały, 
że ograniczenie transportu przez ścieżkę NDH zmniejsza 
gradient protonowy w poprzek błon tylakoidowych, a tym 
samym zmniejsza produkcje ATP. Efekt ten szczególnie wi-
doczny był w niskim i średnim natężeniu światła.

Dotychczasowe dane literaturowe dotyczące drugiej 
ścieżki CET są mniej jednoznaczne. Wykazano trzykrotnie 
wyższą akumulację białek PGR5 oraz PGRL1 u gatunków z 
rodzaju Flaveria typu C4 w porównaniu do Flaveria typu C3 
[52]. Jednak u gatunków pośrednich C3-C4 nie stwierdzo-
no takich różnic. Sugeruje to, że u niektórych gatunków C4 
zwiększenie przepływu w CET realizowane jest za pośred-
nictwem NDH, podczas gdy u innych zarówno przez NDH, 
jak i PGR5–PGRL1.

Istnieje niewiele danych na temat aktywności PTOX w 
poszczególnych podtypach roślin C4. Wykazano, że białko 
to jest zaangażowane w zwiększoną tolerancję na stres sol-
ny u halofitu Spartina alterniflora (podtyp PEP-CK), zapew-
niając ochronę przed nadmierną redukcją błon tylakoido-
wych oraz uszkodzeniem fotosystemów [53]. Stwierdzono 
również wysoką aktywność enzymu PTOX oraz towarzy-
szącą temu zwiększoną aktywność syntazy ATP w chloro-
plastach mezofilowych kukurydzy. Sugeruje to, że enzym 
PTOX może pośredniczyć w transporcie elektronów w se-
kwencji PSII-PQ/PQH2-PTOX, pozwalającej zwiększać gra-
dient protonowy w poprzek błon tylakoidowych, a przez 

Tabela 1. Zapotrzebowanie na ATP oraz NADPH do asymilacji jednej cząsteczki

dwutlenku węgla u poszczególnych podtypów roślin C4 [46]

ATP NADPH

NADP-ME
NAD-ME
PEPCK

5,0
5,0
3,6

2,0
2,0
2,3
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to zwiększać syntezę ATP i zapewniać zwiększone zapo-
trzebowanie na ATP [40,5].

ROLA ALTERNATYWNYCH SZLAKÓW PRZEPŁYWÓW 
ELEKTRONÓW U ROŚLIN TYPU CAM

Fotosynteza typu CAM (ang. Crassulacean Acid Metabo-
lism) powstała w wyniku serii zmian anatomicznych i me-
tabolicznych, umożliwiających funkcjonowanie roślinom w 
warunkach wysokiego natężenia światła i temperatury przy 
jednoczesnym deficycie wody. Najliczniejszą rodziną wśród 
przedstawicieli roślin typu CAM jest rodzina Crassulaceae. 
Zmiana w sposobie prowadzenia fotosyntezy jest uwarun-
kowana przystosowaniem ewolucyjnym, co pomaga rośli-
nom unikać konsekwencji działania stresu środowiskowego 
oraz prowadzić oszczędną gospodarkę wodną. Fotosynteza 
typu CAM charakteryzuje się rozdzieleniem w czasie pro-
cesów wiązania dwutlenku węgla i jego włączenia do cy-
klu Calvina. Rośliny CAM są bardzo zróżnicowaną grupą, 
dlatego u konkretnych gatunków mechanizm fotosyntezy 
typu CAM może odbiegać od najbardziej powszechne-
go schematu. Jednakże przyjmuje się, że większość z nich 
ma zamknięte aparaty szparkowe w trakcie dnia, co przy-
czynia się do ograniczenia transpiracji, a przez to oszczęd-
ność wody. Natomiast w nocy aparaty szparkowe pozosta-
ją otwarte, co umożliwia wymianę gazową oraz wiązanie 
dwutlenku węgla. Stres spowodowany działaniem światła 
o zbyt wysokim natężeniu czy wysoką temperaturą na ro-
śliny typu CAM może prowadzić do obniżenia, a nawet 
zahamowania reakcji fotosyntezy. Uszkodzenia wywołane 
działającym na roślinę silnym światłem mogą obejmować 
fotoinhibicję obu fotosystemów. Jednym ze sposobów na 
ograniczenie skutków działania stresu jest aktywacja alter-
natywnych ścieżek transportu elektronów. Zespół Yang’a 
[54] wykazał, że u przedstawicieli roślin CAM, takich jak 
Bryophyllum pinnatum (Żyworódka pierzasta) w warunkach 
zmiennego natężenia światła potencjał redoks fotosystemu 
I regulowany jest przez cykl woda-woda. Wykazano także, 
że proces ten przebiega wydajniej w chloroplastach dojrza-
łych liści w porównaniu do liści młodych. Udział reakcji 
Mehlera w fazie jasnej fotosyntezy chroni aparat fotosyn-
tetyczny przed przeredukowaniem oraz akumulacją ROS 
[54]. Badania grupy Wang [55] na Vanilla planifolia (Wa-
nilia płaskolistna) wskazują na taką rolę reakcji Mehlera, 
ale równocześnie pokazują istotny udział CET w regulacji 
produkcji ATP/NADPH w chloroplastach roślin CAM. Jest 
to ważny czynnik, zwłaszcza w godzinach porannych, gdy 
następuje uruchomienie aparatu fazy jasnej. Interesującym 
materiałem badawczym dla badań nad rolą alternatywnych 
ścieżek przepływu elektronów są również rośliny typu C3-
-CAM, które pod wpływem długotrwałego czynnika streso-
wego oddziałującego na gospodarkę wodną rośliny ulegają 
transformacji metabolicznej z fotosyntezy typu C3 na CAM. 
Przykładem takiej rośliny jest Mesembryanthemum crystalli-
num (Przypołudnik kryształkowy), u której aktywacja meta-
bolizmu CAM zachodzi pod wpływem stresu solnego [56]. 
Wykazano, że transformacji metabolicznej u M. crystallinum 
towarzyszy zwiększenie aktywności cyklicznego trans-
portu elektronów, co w konsekwencji chroni LET przed 
spadkiem aktywności [57,58]. Wydaje się, że alternatywne 
ścieżki przepływu elektronów, w szczególności ścieżki CET 
oraz cykl woda-woda, mogą pełnić kluczową rolę u roślin 

typu CAM. Ich znaczenie jest szczególnie istotne w proce-
sie utrzymania dobowego cyklu fotosyntezy oraz w zacho-
waniu równowagi oksydoredukcyjnej, w warunkach stresu 
środowiskowego.

PODSUMOWANIE

Działanie czynników stresowych, takich jak zmienne na-
tężenie i jakość światła, susza, zasolenie, czy zmienna tempe-
ratura, wpływają negatywnie na homeostazę roślin. Zmien-
ność warunków środowiskowych wymusza dynamiczne 
dostosowanie procesów metabolicznych w celu utrzymania 
wysokiej wydajności fotosyntetycznej oraz przyrostów bio-
masy. Jednym z kluczowych warunków utrzymania balan-
su pomiędzy reakcjami zależnymi od światła oraz cyklem 
Calvina jest zachowanie odpowiedniego stosunku produk-
cji ATP/NADPH oraz unikanie zjawiska przeredukowania 
błon tylakoidowych w aparacie fazy jasnej fotosyntezy. Do 
mechanizmów pozwalających utrzymać równowagę oksy-
doredukcyjną w chloroplaście i optymalną produkcję ATP 
należy precyzyjna regulacja ścieżek cyklicznego transpor-
tu elektronów, cykl woda-woda oraz aktywność enzymu 
PTOX. U poszczególnych grup roślin reprezentujących róż-
ne typy metaboliczne oraz funkcjonujących w różnych wa-
runkach środowiskowych uruchamianie poszczególnych 
mechanizmów zaliczanych do alternatywnych ścieżek prze-
pływu elektronów jest różne i może ulegać dostosowaniu 
związanemu z rodzajem występującego stresu, czy też być 
związane ze starzeniem się rośliny.
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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.


