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1. ETAPY FOTOSYNTEZY

«Fotosynteza polega na syntezie zwiazkow organicznych (cukréw) z substancji
mineralnych — kosztem energii $wiatla widzialnego i w obecnosci barwnikow asy-
milacyjnych zamieniajacych energi¢ $wietlna na chemiczna; ubocznym produktem
jest tlen» (Gorski 1962).

Powyzsza definicja oraz sama etymologia stowa «fotosynteza», gdzie «fos»
znaczy $wiatlo a «syntesis» — skladanie, podkreslaja dwa zasadnicze aspekty tego
procesu. _

1) Proces fotosyntezy wymaga nieustannego doplywu energii spoza organizmu.
Specyfika jego polega na tym, ze Zrodlem energii jest promieniowanie stoneczne.
W trakcie fotosyntezy energia w tej postaci zostaje zuzyta nie tylko do jej przebiegu,
ale i przeksztalcona w energi¢ wiazan chemicznych pozostajaca do dyspozycji
organizmu. Zgodnie ze wspolczesnymi pogladami bioenergetyki wartoS¢ energe-
tyczna materialu badz procesu mozna oceni¢ ze wzgledu na mozliwa do uzyskania
zen ilo$¢ ATP (Baldwin 1959). Fotosynteza dostarcza ATP bezpo$rednio w drodze
fosforylacji cyklicznej i niecyklicznej (Arnon, 1958), podobnie, jak dzieje si¢ to
przy oddychaniu dzigki fosforylacji oksydatywnej.

2) Wystarczy jednak rzucié okiem na przyjete od czasow Willstittera
1 Stolla rownanie fotosyntezy:

CO,+H,0 -~ (CH,0)+0, M

by ze wzgledu na typ reakcji chemicznej uznaé ja za odwrotnos¢ oddychania;
chemicznym efektem fotosyntezy jest bowiem synteza zwigzkow organicznych
z mineralnych substratow, a skutkiem oddychania — rozkiad tych zwiazkéw na
dwutlenck wegla i wode. Ale wlasnie fotosynteza dostarcza substratow procesowi
oddychania i innym reakcjom uwalniajacym energi¢ ze zwiazkéw organicznych,
przez co umozliwia posrednio, w kazdej chwili, syntez¢ ATP z ADP i fosforanow
nieorganicznych w reakcjach ciemnych. Odtworzone przez fotosyntezg zwiazki
organiczne stanowia ponadto budulec organizmu, podioze wszystkich przemian,
sktadajacych si¢ na cato$¢ metabolizmu.
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Dzi§ zdecydowanie przewaza poglad, ze najogélniej rzecz biorgc, fotosynteza
odbudowuje zwiazki organiczne na drodze redukcji CO, za pomocy elektronéw
pochodzacych z wody. Wiasnie oderwanie elektronow od wodoru wody (u bak-
terii — innego donora wodoru) wymaga wielkiego wkiadu energii. Jak powiedziano
wyzej, roslina czerpie ja ze Slonca.

Zupehnie inny schemat procesu proponuje Warburg (1958) (i cyt. za Kacz-
kowskim 1958). Odrzuca on koncepcje fotolizy wody zakladajac, ze czasteczka
CO, wiaze si¢ z chlorofilem na tzw. «fotolit». Dzigki energii $wietlnej w fotolicie
nastgpuje redukcja zaktywowanego CO,, odlaczenie zredukowanego produktu
i przylaczenie nowej czasteczki CO, w uwolnione miejsce:

swiatlo 3 (Chl*-CO,)-3No-hv+3CO, -3 (Chl-CO,)+-3 (C)-+30, (II)
Odtworzenie fotolitu wymaga dodatkowej energii, pochodzacej z oddychania:
ciemnos¢  2(C)+20, -» 2CO,+200 kcal (111)
3(Chl-CO,)+200 kcal - 3(Chl*-CO,) (1v)

(Chl-*CO,) ... fotolit

(Chl-CO,) ... zwiazek chlorofilu z niezaktywowanym CO.,.

Zgodnie z powszechnie przyjetym pogladem na calo$¢ fotosyntezy, wyrdznienie
dwoch podstawowych jej aspektow pokrywa si¢ z podzialem calego procesu na dwa
etapy, a calego aparatu fotosyntetycznego — na dwie zasadnicze struktury.

Ponizszy schemat (wg Arnona 1958) ilustruje produkty obu etapéw i zalez-
no$ci migdzy nimi:

1) W ciggu etapu pierwszego, fotochemicznego, odpowiednia struktura przenosi
elektrony z wody na jeden z kofaktoréow — NADP, ktory je oddaje dwutlenkowi
wegla. Transportowi elektrondow towarzyszy synteza drugiego kofaktora — ATP
niezbednego do dalszych przeksztalcenn produktow fotosyntezy. Wedtug Basshama
i Calvina (1962) przyswojenie jednej czasteczki CO, wymaga udzialu dwoch
czasteczek NADPH, i trzech czastek ATP. Mowigc jezykiem teleologicznym «za-
daniem» etapu fotochemicznego jest «wytworzenie sity asymilacyjnej» (Arnon
1958), widoczny za$ skutek jego funkcjonowania stanowi wydzielanie si¢ tlenu
czasteczkowego u roslin zielonych, a utlenienie zredukowanych zwiazkéw podioza
u bakterii fotosyntetyzujacych.

2) Etap drugi — cykl Calvina, wedlug przewazajacej dzi$ opinii, polega na re-
dukcji CO, do poziomu cukrow oraz syntezie innych zwiazkow organicznych
z metabolitéw cyklu. Zuzywa on kofaktory wytworzone podczas procesu foto-
chemicznego. Jest wigc od $wiatta tylko posrednio zalezny, kierowany enzyma-
tycznie.

Oba etapy i struktury z nimi zwiazane mozna oddzieli¢c od siebie a) w czasie
i b) przestrzeni.
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a) W doswiadczeniu Arnona (Trebst, Tsuimoto i Arnon 1958 oraz
Arnon cyt. przez Wassinka 1963) w trakcie fotosyntezy przebiegajacej w nie-
obecnosci CO,, powstaly obie komponenty sity asymilacyjnej tj. NADPH, i ATP.
Po wylaczeniu $wiatta dodano C*0,. Gdy zbadano produkty kofcowe, okazato
sie, z¢ sa one identyczne z tymi, ktére otrzymano przy ciaglym naswietlaniu
chloroplastow w obecnos$ci znaczonego dwutlenku wegla.

b) Trebstiin. w r. 1958, a ostatnio Park i Pon (1961) rozbijajac ultradzwie-
kami cale chloroplasty otrzymali frakcje barwnikowa odpowiedzialng za reakcje
fotochemiczne i frakcje niebarwnikowa umozliwiajaca reakcje cyklu Calvina.
Kazda frakcja oddzielnie nie jest w stanie wigza¢ CO, na $wietle. Dopiero ich po-
laczenie daje pelny efekt.

Frakcja barwnikowa sklada si¢ gtownie z lamelli chloroplatéw. W lamellach,
zawierajacych chlorofil i okoto 509, azotu biatkowego chloroplastow, zachodzg
reakcje $wietlne i transport elektronéw. Normalny przebieg tych reakcji umozli-
wiaja juz fragmenty lamelli pewnej minimalnej wielko$ci. Lamelle zatem sktadaja
sie z podjednostek, ktoére nazwano kwantasomami (Lichtenthaler i Park
1963). Przypuszczalnie sa to najmniejsze jednostki fotosyntetyczne zdolne do prze-
miany kwantowej i transportu elektornéw.

Frakcja niebarwnikowa natomiast — to stroma chloroplastow wraz z enzymami
koniecznymi do wigzania i przemian CO,.

Dzi§ nie poddaje si¢ w watpliwo$¢ istnienia i wzglgdnej niezaleznosci obu opi-
sanych wyzej etapéw. W ciagu ostatnich pigciu lat znacznie zmodyfikowano teorie
dotyczace mechanizmu pierwszej reakcji $wietlnej i transportu elektron6w, pro-
wadzacego do syntezy kofaktoréw. Droga redukcji CO, pozostala w zasadzie bez
zmian. Niemniej prace Kandlera, Gibbsa, Warburgaiin. (cyt. za Basshamem
1963) postuluja konieczno$¢ rewizji i uzupetnieri cyklu Calvina.

Wiadomosei Botaniczne t. XI, 2. 2 7
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II. PROBLEM WYMOGU KWANTOWEGO

Fizykalny mechanizm pierwszej reakcji etapu fotochemicznego jest wyznaczony
przez strukturg chlorofilu. Czasteczka chlorofilu sklada si¢ z czterech pierscient
pyrolowych zawierajacych seri¢ wiazan sprz¢zonych. Zatem, po zaabsorbowaniu
kwantu $wiatla, caly pierScien, czyli zespdt elektrondw, osigga wyzszy poziom
energetyczny. Przy dostatecznie duzym pobudzeniu elektron moze zostaé wybity
z czasteczki chlorofilu i wedrowa¢ w kierunku wzrastajacego potencjatu.

Ustalenie wymogu kwantowego, tj. najmniejszej liczby kwantow $wiatla sio-
necznego koniecznej do redukcji jednej czasteczki CO, do poziomu cukréw, wskazuje
na ilo§¢ reakcji elementarnych, dzigki ktérym cztery elektrony moga by¢ przenie-
sione z wody na jedna czasteczke CO..

Pomiary manometryczne Warburga (1958) wskazaly na wartos¢ wymogu
kwantowego wynoszaca 3—4 kwanty/cz. CO,. Warto$¢ t¢ godzi autor z prawem
Einsteina gloszacym, ze jeden atom lub czasteczka moze jednorazowo pochianiac
energic w iloéci jednego kwantu. W swojej koncepcji fotolitu Warburg zaklada
jednorazowy wklad $wiatta w redukcje jednej czasteczki CO, i w ten sposob formutuje
«jednokwantowa teori¢ fotosyntezy» (por. reakcje II, 111, IV). Jednak liczne pomiary
metodami: manometryczna, polarograficzna, kolorymetryczna, dokonane w latach
1941—1960, podaly warto$¢ wymogu kwantowego rowna 7—I2, a nawet wyzsze
(Kok 1959). (Teoretyczne uzasadnienie wymogu kwantowego, wynoszacego okolo
12 kwantéw, podal w 1950 r. Strebeyko wychodzac z zatozenia, ze rozklad wody
jest reakcja wylacznie fotochemiczng).

11l. EFEKT EMERSONA

Juz w 1943 r. Emerson i Lewis zwrdcili uwage, ze nalezy spodziewac si¢
niskiej wydajnosci kwantowej dla dalekiej czerwieni, gdzie jedynym absorbujacym
barwnikiem jest chlorofil a. Do$wiadczenie przeprowadzone na komérkach Chlo-
rella naswietlanych $wiatlem o dlugosci fali > 695 my. potwierdzilo to przypuszcze-
nie. Rys. 1 przedstawia spadek wydajnosci kwantowej dla komorek Chlorella.
Ten tzw. «czerwony spadek» (red drop) zaczyna si¢ przy krotszej fali dla nizszych
temperatur w poréwnaniu z wyzszymi (Emerson i in. 1956).

Jezeli promieri dalekiego czerwonego $wiatla zostanie uzupetniony promieniem
o krotszej dhugosci fali, wydajnosé fotosyntezy wzrasta. Najbardziej efektywny
okazal sie dodatek $wiatla zoltego (578 my), nastgpnie czerwonego (644 my.),
zielonego (546 my), a najmniej — niebieskiego (430 my) (Emerson 1957). Blizszej
analizy wplywu dlugosci fali $wiatta uzupelniajacego o intensywnosci dajace; takie
samo natezenie fotosyntezy, jak daleka czerwien, dostarczyt Emerson w r. 1958.
Wyniki przedstawia tabela 1 podajac procentowy wzrost wydajnosci fotosyntezy
przy $wietle o dhugosci fali > 690 my. dla réznych dlugosci fal $wiatta uzupel-



93

Tabela 1
Wazrost wydajnosci fotosyntezy w dalekiej czerwieni pod wplywem $wiatta uzupelniajacego (Emerson 1958)

dilugos¢ fali $w. uzupeln. | wzrost wydajnosci w %
muy | Chlorella Porphyridium
........ i__ - — S e — T ——
644 | 28 0
578 é 19 15
546 : 12 100
508 5 85
480 | 60 0
468 L 40 0
436 | 10 0
405 3 55 0
365 7 0

niajacego. Poréwnujac dane w tabeli ze spektrum absorpcji fikoerytryny i chlorofilu b
(patrz rys. 5 i 7) wida¢, ze najwigkszy wzrost wydajnosci fotosyntezy odpowiada
maksimum absorpcji fikoerytryny w przypadku Porphyridium i chlorofilu b w przy-
padku Chlorelli. Stad wniosek, ze wplyw Swiatla uzupelniajagcego na wydajnos¢
fotosyntezy polega na silniejszym pobudzeniu chlorofilu b (u Chlorelli) i fikoerytryny
(u Porphyridium) w poréwnaniu z daleka czerwienig. Wskazuje to na udzial barwni-
kow roznych od chlorofilu a w fotosyntezie i stad pobudzenie wylacznie chlorofilu
a nie wystarcza do osiagnigcia maksymalnej wydajnosci kwantowej.

Zjawisko wzrostu wydajnosci fotosyntezy przy dalekiej czerwieni pod wplywem
dodatkowego $wiatla o fali krotszej otrzymalo nazwg efektu Emersona lub
«efektu wzmozenia» (enhancement effect).

IV. KRYTYKA INTERPRETACII EFEKTU EMERSONA

Czy jednak interpretacja «czerwonego spadku» zasugerowana przez Emersona
jest poprawna? '

Ponizej podane zostana inne mozliwosci wyjasnienia tego zjawiska oraz ich kry-
tyka w $wietle odpowiednich eksperymentow.

1) W zwiazku z tym, ze wydajno$¢ fotosyntezy okreslono na podstawie ilosci
wydzielonego tlenu w jednostce czasu, powstaje pytanie, czy «czerwony spadek»
nie jest spowodowany, przynajmniej czgsciowo, przez $wietlne zahamowanie od-
dychania, poniewaz zastosowana metoda (manometryczna) nie pozwala na odroz-
nienie pozytywnych zmian w natgzeniu fotosyntezy od negatywnych zmian w na-
tezeniu oddychania.

Odpowiedzia byly wyniki doswiadczenia Govindjee i in. (1960), ktérzy badali

T*
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efekt Emersona na zatrutych chinonem komoérkach Chlorella. Para-benzochinon
dodany do cienkiej zawiesiny komérek Chlorella zahamowat catkowicie oddychanie,
zdolno$¢ do wiazania i redukcji CO,. Tempo wydzielania tlenu przez glony naswie-
tlane daleka czerwienia mierzono manometrycznie w temp. 10°C, w atmosferze
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Rys. 1. Spadek wydajnosci kwantowej w dalekiej czerwieni. Linia ciagla przedstawia spadek wydajnosci
bez uwzglednienia gestosci zawiesiny komorek (Emerson i in. 1956)

azotu. Rys. 2 przedstawia «czerwony spadek» dla chloroplastow zatrutych chi-
nonem. Krzywa bardzo przypomina t¢, ktora dla normalnej fotosyntezy otrzymat
Emerson (rys. 1). Zatem «czerwony spadek» nie jest spowodowany przez zahamo-
wanie oddychania i wiaze si¢ z mechanizmem wydzielania tlenu wspdlnym dla
fotosyntezy i reakcji Hilla.
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2) A moze po prostu energia, ktorej dostarcza daleka czerwien, jest zbyt mata,
by utrzyma¢ wysoka wydajno§¢ fotosyntezy i to stanowi przyczyng «czerwonego
spadku»?
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Rys. 2. «Czerwony spadek» w spektrum czynnosciowym reakcji Hilla (fotoredukcji chinonu) w komoérkach
Chiorella. Wydajnoéé kwantowa przedstawiona w zaleznosei od dlugoéci fali swiatla monochromatycznego
(Govindjee i in. 1960b)

Jednak wedtug teorii spektroskopowej, czasteczki o pobudzonych elektronach,
po termicznym zréwnowazeniu z o$rodkiem, posiadaja identyczna reaktywno$¢
niezaleznie od wielko$ci zaabsorbowanego kwantu.

3) Moze wigc wplyw $wiatla uzupelniajacego jest katalityczny?
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Przemawia przeciw temu fakt, ze stymulujacy wplyw $wiatla uzupetniajacego
roénie proporcjonalnie do jego intensywnoéci az do nasycenia (rys. 3).

Dowodem udziatu barwnikéw pomocniczych ' w fotosyntezie jest jej spektrum
czynno$ciowe w $wietle uzupelniajacym. Krzywa, ilustrujaca wydajnos$¢ fotosyn-
tezy w $wietle zlozonym z dalekiej czerwieni oraz ze $wiatla uzupelniajacego
(tj. $wiatta o fali krétszej) minus wydajnos¢ uzyskana dzigki barwnikowi po-
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Rys. 3. Proporcjonalnosé natezenia fotosyntezy w dalekiej czerwieni i w $wietle uzupelniajacym (o krotsze|
fali) do intensywnosci padajacego swiatla (Emerson i in. 1960)

mocniczemu, nakreslono jako funkcj¢ dlugosci fali pochianianej przez barwnik
pomocniczy. Ponizsze wykresy (rys. 4, 5, 6 i 7) ujawniajg uderzajace podobienistwo
spektrum czynnosciowego fotosyntezy w $wietle uzupelniajagcym do (wzglednego
lub absolutnego) spektrum absorpcji odpowiedniegoe barwnika pomocniczego.

! Historycznie termin «barwniki pomocnicze» stosowano do fikoerytryny, fikocjaniny i karotenoidow
tj. wszystkich barwnikéw aparatu fotosyntetycznego réznych od chlorofili. Obecnie to okreslenie stosuje
sie rowniez do chlorofilu b i chlorofilu ag,. Nazwa «barwniki gléwne» przystuguje tylko formom chlo-
rofilu a: Chlag;, Chlag, i P700 (Smith, French 1963).
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Rys. 4. Wplyw $wiatla uzupelniajagcego na wydajnos¢ fotosyntezy w dalekiej czerwieni dla Anacystis
w poréwnaniu z frakcja §wiatla zaabsorbowanego przez fikocjaning. (Wg Emersona i in., niepublikowane,
cyt. przez Rabinowitcha 1960)
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Rys. 5. Wplyw $wiatla uzupelniajacego na wydajnos¢ fotosyntezy w dalekiej czerwieni dla Chlorella
w pordéwnaniu z frakcja §wiatla zaabsorbowanego przez chlorofil b
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Rys. 6. Wplyw $wiatla uzupelniajacego na wydajno$¢ fotosyntezy w dalekiej czerwieni dla Navicula
w poréwnaniu ze spektrum absorpcji fukoksantolu
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Rys. 7. Wplyw swiatla uzupelniajacego na wydajno$¢ fotosyntezy w dalekiej czerwieni dla Porphyri-
dium w pordwnaniu ze spektrum absorpcji fikoerytryny
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V. PRZEK AZYWANIE ENERGII W OBREBIE ZESPOLU BARWNIKOW APARATU FOTOSYNTETYZUJACEGO

Analiza spektrum czynno$ciowego fotosyntezy w dalekiej czerwieni wskazuje,
7e i w obrebie samego chlorofilu a istnieje kilka form kierujacych na rézne tory
zaabsorbowang przezen energi¢ $wietlng.

Brown i French (1959) zbadali takie spektrum dla Chlorelli. Krzywa absorpcji
chlorofilu okazala si¢ zlozona z trzech komponent o maksimach absorpcji: 672,
683 i 693 mu. Kazda komponenta nalezy do odrgbnej formy chlorofilu a (por.
rys. 9).

Podobna sytuacja istnieje w przypadku bakteriochlorofilu, gdzie maksimum
absorpcji w poblizu 770 my. mozna rozlozy¢ na trzy sktadniki: 800, 850 i 890 my
(Wassink 1963). Obecnie nie wiadomo, czy te rézne formy chlorofilu i bakterio-
chlorofilu sa definitywnie réznymi zwiazkami chemicznymi, czy tez sg przedstawi-
cielami tej samej klasy, ktére odrézni¢ mozna jedynie na podstawie polozenia
maksiméw pasm absorpcji.

W jaki sposob wspoldzialaja ze sobg te roézne typy barwnikow i ich form oraz
jaka funkcj¢ pelni kazda z nich?

Informacji na ten temat dostarczaja badania spektréw fluorescencji pobudzo-
nych barwnikéw, wskazujace na stan ekscytacji i typy reakcji drobin fluoryzujacych.
Wyzsze nat¢zenie fluorescencji §wiadczy o silniejszym pobudzeniu barwnika, a wy-
gaszanic fluorescencji — o skierowaniu energii na inne tory, tj. jej przekazaniu
innemu barwnikowi, badz wlaczeniu w lancuch przemian chemicznych. Przenoszenie
energii migdzy réznymi barwnikami zachodzi zawsze z czastek, ktorych prazki
absorpcyjne zblizone sa do fioletowej czgSci widma na czasteczki, ktdrych
absorpcja przesunigta jest w kierunku czerwieni. Zatem mozliwosci przekazywania
energii mi¢gdzy znanymi barwnikami przedstawiaja si¢ nastgpujaco:
karotenoidy -> fikocjanina — chlorofil ¢ -> chlorofil b - chlorofil a lub bakterio-
chlorofil (Kasprzyk 1962).

W roku 1951 Duysens wykazal, ze fluorescencja chlorofilu a u Porphyra laci-
neata jest silniejsza dla $wiatla zaabsorbowanego przez wszystkie barwniki (546 my.)
niz dla $wiatla zaabsorbowanego przez sam chlorofil a (420 my). Swiatlo o dhu-
gosci fali 546 my. absorbuja glownie fikobiliny i one przekazuja energi¢ chlorofi-
filowi a. Oprécz chlorofilu a i fikobilin Porphyra zawiera jeszcze inny barwnik —
chlorofil d, ktérego silna fluorescencja moze by¢ spowodowana tylko przez prze-
niesienie nan energii z innych barwnikéw (Duysens 1951). W podobny sposob
Duysens stwierdzil przekazywanie energii $wietlnej z karotenoidow na bakterio-
chlorofil absorbujacy $wiatto o dlugesci fali 890 my (B890), ktdry jest jedyna
fluoryzujaca forma bakteriorochlorofilu. Takze B800 i B850 przekazujg energi¢ do
B890. Nasuwa si¢ zatem my$l, ze i pomigdzy formami chiorofilu a moze zachodzi¢
przekazywanie energii. Kierunek zdeterminowany jest polozeniem maksiméw pasm
absorpcji tych form, a wiec wiedzie do Chlag;.

Badania chloroplastow rozbitych ultradZzwigkami i umieszczonych w $wietle
spolaryzowanym, przeprowadzone przez Sauera i Calvina (1962), wskazuja na
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wielkie prawdopodobienstwo tej mozliwosci. Wynika z nich réwniez, ze 59 chlo-
rofilu a, mianowicie Chlag;, posiada czasteczki zorientowane w stosunku do sa-
siednich i do osi wspodtrzednych w kwantasomie. Czasteczki innych form chlorofilu
a s3 utozone chaotycznie lub zorientowane bardzo stabo. Uporzadkowany chlorofil
przedstawia najnizszy poziom pobudzenia. Energia moze tu zewszad migrowac,
ale z tej formy nie moze wedrowacd na inne, lecz przechodzi we fluorescencj¢ badz
inny rodzaj energii.
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Rys. 8. Schemat reakcji systemu transportujacego elektrony w fotosyntezie podany na podstawie
krétkotrwalych zmian absorpcji mierzonych za pomoca czulej fotometrii blyskowej (Witt i inni, 1963)

Zgodnie z teoria Forstera warunkiem przenoszenia energii migdzy réznymi
barwnikami jest pokrywanie si¢ pasma absorpcji barwnika, na ktory energia jest
przenoszona z pasmem fluorescencji barwnika, z ktorego energia jest przenoszona.

Fikobiliny spelniaja ten warunek i sprawno$¢ transportu energii z nich na
chlorofil a wynosi 80—959%;,. Jednak sprawno$¢ ta jest niska dla kierunku: karo-
tenoidy — chlorofil a w przypadku ro$lin zielonych (20—259%) (Emerson, Ra-
binowitch (1960).

VI. SCHEMAT TRANSPORTU ELEKTRONOW W REAKCJACH ETAPU FOTOCHEMICZNEGO

Na podstawie wyzej omOwionych do§wiadczen i hipotez wylania si¢ obraz grupy
barwnikow absorbujacych §wiatto o odpowiedniej dla kazdego dtugosci fali i prze-
noszacych energi¢ pobudzenia do centrum, gdzie zostaje ona przeksztalcona w ener-
gie wigzar chemicznych. Grupa taka stanowi jednostke fotosyntetyczng. I ta struk-
tura doczekala si¢ wielu hipotez dotyczacych jej wielkosci, funkcjonowania i skfadu.
Nie one jednakze sa tematem niniejszej pracy.
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W ktérym wigc miejscu nastgpuje przemiana energii pobudzenia w energi¢
chemiczng, ktérg substancj¢ nalezy uzna¢ za pierwszy produkt reakcji foto-
chemicznej?

Eksperymenty Koka (1959, 1961) wskazuja, ze pierwszy produkt fotosyntezy
u roélin zielonych, substancja, na ktora przenoszona jest energia pobudzenia —
to P700, prawdopodobnie forma chlorofilu a. Absorbuje ona $wiatlo o diugo$ci
fali od 700 do 705 my.. Daleka czerwieri powoduje utlenienie P700 do P700+, a re-
dukcje P700+ do P700 przys$piesza §wiatto o fali krotszej. W fotosyntezie bakteryjnej
analogami P700 s3 — prawdopodobnie formy bakteriochlorofilu — P890, P879,
P770 wystepujace odpowiednio w réznych typach mikroorganizméw (Clayton
1963). Obserwacje Koka nasuwaja takze inny wazny wniosek natury ogolnej:
$wiatlo o roéznych dlugosciach fal zmienia stan redoks przenos$nikow elektronow
w lancuchu laczacym wode i NADP, jednym z cztondéw ktoérego jest P700.

Jakie sa pozostale cztony tego laricucha i jak reaguja na $wiatlo o dluzsze;
1 krotszej fali?

Duysens (1961) badal reakcje cytochromow u glonéw naswietlanych Swiattem -
o réznej dhugosci fali. Daleka czerwieri utlenia cytochrom: Cyt — Cyt+, a naloZone
na $wiatto podstawowe (680 my) $wiatto o fali krotszej (560 my) powoduje redukeje
utlenionego cytochromu: Cyt+ -> Cyt.

Jednoczesnie Rumberg, Schmidt-Mende i Witt (1964) wykazali, ze u roslin
zielonych daleka czerwien (= 700 my) prowadzi do utlenienia cytochromu, a §wiatto
o fali < 700 mp. umozliwia redukcje substancji X: X - X-, czyli plastochinonu.
Zredukowany plastochinon redukuje utleniony cytochrom.

Wyniki te autorzy uzyskali badajac zmiany absorpcji spowodowane przez
reakcje redoksowe wyzej wymienionych substancji.

Ujawnily one istotny fakt, ze w przenoszeniu elektronéw w trakcie fotosyntezy
biora udzial dwie reakcje $wietlne:

[. redukcja plastochinonu uczulana przez $wiatto o fali krotsze;.

[I. utlenienie P700 uczulane przez daleka czerwien.

Zredukowany plastochinon i utleniony P700 wstgpuja w ciemne reakcje enzy-
matyczne odzyskujac stan pierwotny. O tym, z jakimi substancjami reaguja, wnio-
skujemy z ich potencjatéw redoks, z zachowania si¢ wzglgdem réznych odczynnikow
chemicznych oraz z kinetyk zmian absorpcji.

Pelny schemat reakcji parcjalnych w fotosyntezie, uwzgledniajacy ich sekwencjg,
czas trwania i potencjaly redoks podat Witt (dla roslin zielonych), rys. 8.

Pobudzony $wiattem P700 (Chla,) oddaje elektrony nieznanemu akceptorowi Z.
W razie braku akceptora elektronéw z Z- nastgpuje ich przeptyw na utleniony
chlorofil a, (P700+). Naturalnym akceptorem elektronow z Z- jest reduktaza NADP,
czyli ferrodoksyna, ktéra redukuje NADP. Zredukowany koenzym wraz z ATP
wchodzi w cykl Calvina.

Utleniony P700 natychmiast utlenia cytochrom. Utleniony cytochrom jest
redukowany przez Q,, (plastochinon) poprzez E. Jak wida¢ na rys. 8, Chla,; uczula
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reakcje redukcji Q;; . Prawdopodobnie przebiega ona nastgpujaco: Chla,; tworzy
z Y kompleks przenoszacy w elektron stanie pobudzonym z Y na Q :

Q,; Chlaf; Y - Q,, Chla, - Y+ —> Q,; ~Chla,; Y+ (V)

Zwiazek posredni: Q,; Chla,, - Y+, jezeli nawet istnieje, posiada bardzo krotki czas
trwania, poniewaz redukcja Q,; zachodzi w czasie < 10-5 sek. Utleniony Y posrednio

6?0 6'?4] GISZ 6|95

515 mp

433 mp

e
- V4
=
E I \.\ /
=
w
m
a
2
i - S
=
~N

1 ] | - 1

600 650 700 750

DLUGOSC FALI W mp

Rys. 9. Spektrum czynnosciowe dla zmian absorpcji przy 515 mu (Qqy) i 433 my (Chlajy). Chloroplasty
szpinaku (Witt i in. 1963)

lub bezposrednio utlenia wodg, przy czym wobec jonow Mn wydziela si¢ tlen czy-
steczkowy. Loach i Yamamoto (cyt. za Basshamem 1963) wysuwaja hipoteze,
ze Mn** w postaci chelatowego analogu cytochromu utlenia wodg¢ i przenosi foto-
chemicznie dwa elektrony na jaki§ akceptor (by¢é moze Y).

VIl. CHARAKTERYSTYKA SYSTEMOW [ i Il DUYSENSA

Pamigtajac o tym, ze $wiatlo o roznych diugosciach fal aktywuje rozne barwniki,
dochodzimy do wniosku, ze dwie podstawowe reakcje w transporcie elektronow
z ostatecznego donora do ostatecznego akceptora sa zalezne od dwoch zespotow
barwnikow.
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Etap fotochemiczny fotosyntezy sktada si¢ zatem z fotoutlenienia wody i foto-
redukcji NADP. Oznacza to, ze kazdy atom wodoru (lub elektron) musi by¢ akty-
wowany dwukrotnie na drodze: woda -~ NADP i ze kazdy z tych dwéch stopni
pobudzany jest przez swoisty zespot barwnikow.

Za jakie reakcje odpowiedzialny jest chlorofil, a za jakie pozostale barwniki?

Wedtug Duysensa (1960, 1961) oba zespoly barwnikéw sa wyposazone zaréwno
w chlorofil a jak i w barwniki pomocnicze. Jeden zesp6i, nazwany przez autora
systemem 11, czuly na $wiatto o fali krotszej, zawiera fluoryzujacy chlorofil a i duzo-
barwnikéw pomocniczych; drugi zespét, system I, czuly na daleka czerwien. za-
wiera gléwnie chlorofil a i mato barwnikéw pomocniczych.

O udziale poszczegdlnych barwnikéw i ich form $wiadczy spektrum czynno-
sciowe fotosyntezy.

Witt (1963) podaje spektra czynnosciowe odpowiadajace funkcjonowaniu
systemu | (zmiana absorpcji przy 433 my) i systemu Il (zmiana absorpcji przy
515 my) dla chloroplastéw szpinaku (rys. 9). Zgodnie z tym (patrz takze rys. 8),
formy: Chlagg,, Chlagg;, Chlbgs, pobudzaja Chlay, (P700), a wigc system I, natomiast
Chlbgs, i Chlag,, pobudzaja Chla,, czyli system II.

Ze wzgledu na to, ze system 11 dostarcza elektronéw systemowi I, ktory je prze-
kazuje na NADP, wydajna fotosynteza zachodzi tylko wowczas, gdy oba systemy
funkcjonuja. Jezeli dla jakiej$ dtugosci fali jeden system dziata sprawniej niz drugi,
tempo fotosyntezy jest rowne tempu systemu ograniczajacego.

Obnizenie wydajnosci fotosyntezy przez wylaczenie jednego z systemow bylo
dobrze znane od 1943 r. jako «czerwony spadek» (red drop). Emerson stwierdzit
najwyzsza wydajno$¢ kwantowa fotosyntezy dla $wiatla najsilniej absorbowanego
przez barwniki pomocnicze i za przyczyng «czerwonego spadku» uznal brak udziatu
tych barwnikow w fotosyntezie. Jednak fakt wystgpowania barwnikéw pomocni-
czych w obu systemach nasuwa nieco inng interpretacjg, ktorej stusznos¢ potwierdzaja
pomiary (Duysens, Amesz 1960): w istocie przyczyna «czerwonego spadku»
jest wylaczenie systemu II, ktéry skupia barwniki absorbujace swiatlo o fali
krotszej. System I nie otrzymuje wowczas dostatecznej ilosci zredukowanego pla-
stochinonu i ogélna wydajnosé¢ fotosyntezy maleje. Uzupehnienie dalekiej czerwieni
swiatlem o fali krotszej wlacza takze system Il znacznie podnoszac wydajnosc
fotosyntezy. Zjawisko to znamy jako efekt Emersona lub «efekt wzmozenia»-
(enhancement).

VIIl. BARWNE PRZEJSCIE (CHROMATIC TRANSIENT)

Charakter wspotdziatania obu systemow nie jest prosty. Swiadcza o tym zjawiska
w fotosyntezie, ktére towarzysza zmianom naswietlania chloroplastow $wiatlem
o jednej dtugosci fali na $wiatlo o jakiej$ innej dlugosci fali. Zespot tych zjawisk
nazwano «barwnym przejsciem» (chromatic transient).

Myers i French (1960) badali przebieg «przejscia barwnego» dla $wiatla
o dlugosci fali 700 my. absorbowanego gléwnie przez chlorofil a i 650 my absorbo-
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wanego glownie przez chlorofil b. Rozwazane zjawisko starali si¢ wyjasni¢ w termi-
nach reakcji wlasciwych tym barwnikom. Interpretacja ich wymaga szeregu uprasz-
czajacych zalozen:

a) przy 700 my, cale $wiatlo absorbowane jest przez chlorofil a

b) przy 650 my, frakcja R jest zaabsorbowana przez chlorofil b, za$ frakcje 1 —
R pochtania chlorofil b

c) charakter reakcji chlorofilu a nie zalezy od tego, czy absorbuje on Swiatlo
o diugosci fali 700, czy 650 my.

Przejéciu 700 — 650 my towarzyszy gwaltowny wzrost udziatu kwantow frakeji 1
R, absorbowanych przez chlorofil b i spadek udziatu kwantow frakeji I —R absor-
bowanych przez chlorofil a; frakcja R pozostaje bez zmiany.

Przy przejsciu 650 — 700 my. mozna zaobserwowac zmiany odwrotne.

Frakcje R ustalono dos$wiadczalnie i zmieniano dowolnie od 0,48 do 0,74.

Zjawiska zatem towarzyszace przejsciu 700 ~» 650 my. moga by¢ rezultatem
wzrostu predkosci reakcji zwigzanej ze $wiattem o fali krotszej (systemem II) i obni-
zenia predkosci reakcji zwiazanej ze $wiatlem o fali dtuzszej (systemem I), poniewaz
wydzielanie tlenu wymaga udzialu systemu 1I. Stad zrozumiate jest obnizenie tempa
wydzielania tlenu przy przejsciu 650 -~ 700 mp.

Rys. 10 przedstawia rekonstrukcje $ladow oryginalnego zapisu eksperymentu
dla $wiatla o dtugosciach fal 700 i 650 my o intensywnosci dajacej w obu wypad-
kach nateZenie fotosyntezy na poziomie 74 jednostek.

Kolejne nastepstwo dwoch promieni o wyzej wymienionych diugosciach fal,
z ktérych kazdy naswietla chloroplasty przez 3—6 min., wywoluje typowe chromatic
transient.
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Rys. 10. Efekt Emersona dla $wiatla o dlugosci fali 700 i 650 my; zrekonstruowano slady z jednego
eksperymentu (Myers i French 1960)
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W sekeji D promienie 650 i 700 my. nastepuja po sobie co 6 sek. Zachodzi wtedy
efekt Emersona prawie nie rézniacy si¢ co do wielkosci od enhancement w przy-
padku jednoczesnego naswietlania $wiattem o krotszej i diuzszej fali (patrz sekcja L).
Wysoko$¢ zapisu powyzej poziomu normalnego tempa fotosyntezy wlasciwego
jednemu promieniowi jest miara stopnia enhancement. W sekcji L wielkos$¢ en-
hancement jest dwukrotnie wyzsza w pordwnaniu z sekcjami D i H, mimo iz wspol-
czynnik enhancement w obu wypadkach jest jednakowy, poniewaz w H i D jest
potowa tej ilosci $wiatla co w L.

Wynika stad wazny wniosek: wspoldziatanie migdzy systemem 1I i I jest takie
samo dla promieni 650 i 700 mp obecnych ciagle oraz nastepujacych kolejno po
sobie co 0,6 sek.

Wobec tego zwiazki posrednie powstajace po Swietlnym pobudzeniu kazdego
systemu posiadaja diugi czas trwania mierzony w sekundach. Reakcje miedzy
pierwszymi produktami obu reakcji $wietlnych muszg mie¢ charakter enzymatyczny.

IX. UDZIAL PLASTOCJANINY W TRANSPORCIE ELEKTRONOW

Zaproponowany przez Witta obraz transportu elektronéw podczas fotosyntezy
tylko najogdlniej wskazuje na charakter reakcji migdzy glownymi czlonami fancucha.
Ustalenie mechanizmu tych reakcji, zwiazkow posrednich i zalezno$ci od wewngtrz-
nych warunkéw fotosyntezy wymaga dalszych Zzmudnych badarn. Obecnie badacze
poswiccaja wiele uwagi roli reakcji cytochromowych w fotosyntezie w zwigzku
z odkryciem w r. 1959 nowego enzymu zwigzanego z cytochromem — plastocjaniny
(Katoh 1960). Jest to zwiazek miedzioproteinowy, zdolny do odwracalnych reakcji
redoksowych. Potencjal redoks plastocjaniny réwna si¢ 390 voltow w 20°C i przy
pH 7.0. Maksimum absorpcji dla formy utlenionej wynosi 597 mp. Forma zre-
dukowana absorbuje $wiatlo o diugosci fali ponad 500 mp.

Jakie jest miejsce plastocjaniny w laricuchu reakcji redoksowych fotosyntezy?

Ze schematu Witta (rys. 8) widac $cista zalezno$¢ migdzy P700+ a cytochromem,
ktory pod wplywem P700+ ulega utlenieniu.

Bishop i Nakamura (1959) stwierdzili, iz utlenianie cytochromu w naswie-
tlanych chloroplastach przebiega przy udziale enzymu fotooksydazy. W przeci-
wienistwie do utleniania cytochromu w trakcie zwyklej ciemnej reakcji przy udziale
oksydazy cytochromowej reakcja ta jest niewrazliwa na cjanck, Wydajnos¢ jej
wzrasta ze wzrostem dlugosci fali padajacego $wiatta (> 690 mp), a przebieg jest
nastepujacy:

hvy Chla
X +P700 =———= X~+P700* (VI, VIb)
Fe++Cyt+P700+_% Fe++ Cyt +P700 (¥II)
X-410, X+ 1H,0 Evtl)
Wiadomosei Botaniczne t. XI, z, 2 —_— 8

e
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Kwant $wiatla zaabsorbowany przez barwniki systemu 1 wytwarza utleniacz
P700+ i silny reduktor X-. W chloroplastach traktowanych detergentami, P700
utlenia cytochrom c (ferrocytochrom Fet+Cyt), natomiast X - (na rys. 8: Z-) utlenia
sic tlenem z powietrza.

Opisana przez Bishopa fotooksydaza cytochromu ¢ odpowiada plastocjaninie
Katoha. Plastocjanina stymuluje endogenna szybko$¢ utleniania cytochromu
10-krotnie. Dzigki temu przy bardzo stabym $wietle podnosi wydajno$¢ kwantowaq
systemu: Prawdopodobnie plastocjanina (PC) katalizuje reakcje VII:

Cu*tPC-+P700+ — Cu++PC-P700 (IX)
Cu++PC+Fet+Cyt ¢ — CutPC+Fet++Cyt ¢ X)

Ferrocytochrom ¢ momentalnie redukuje utleniona plastocjaning.

Wedtug opinii Koka i in. (1964) podobna rol¢ jak plastocjanina spelnia cy-
tochrom f o potencjale normalnym 0,37 voltow. Poniewaz plastocjanina nie re-
dukuje cytochromu f, oba te zwiazki sa specyficznymi donorami elektronow dla
pierwszego fotoutleniacza (P700+), sa z nim §cisle zwiazane i zajmuja specjalne miejsca
w kwantasomie (Sauer, Calvin 1962). W kompletnym procesie, zredukowany
ferrocytochrom f lub zredukowana miedzioplastocjanina powstaja dzigki syste-
mowi 1I. Jezeli redukcja tych zwiazkéw jest wolnigjsza od fotoutlenienia P700.
caly proces zachodzi z niska wydajno$cia kwantowa. Dzieje si¢ tak na przyktad
przy na$wietlaniu chloroplastow $wiatlem o diugiej fali.

Udzial plastocjaniny i cytochromu f w normalnej fotosyntezie moze by¢ réwno-
czesny badz alternatywny. Te¢ pierwsza hipotez¢ nasuwa analogia z systemem
oddechowym oksydazy cytochromu ¢, w ktorym réwniez atomy miedzi i zelaza

dzialaja w Scistym zwiazku.

X. UWAGI KONCOWE

Badania optycznych i chemicznych efektow Swietlnego pobudzenia aparatu
fotosyntetyzujacego, w ciagu ostatnich dwudziestu lat, pozwolily nakresli¢ obraz
przemian energetycznych w fotosyntezie, zachodzacych w normalnym przebiegu
tego procesu. Aktualne hipotezy dotyczace przekazywania energii migdzy réznymi
barwnikami i formami chlorofilu a oraz udziatu dwoch kwantéw $wiatla w transpor-
cie elektronéw z wody do NADP poprzez taricuch reakcji redoksowych, pozwalaja
juz na calosciowy opis zagadnienia bedacego tytulem niniejszej pracy. Totez roz-
poczeto ja definicja fotosyntezy i oméwiono caly proces pod katem widzenia prze-
mian energetycznych stopniowo zwezajacych zakres rozwazan. A wigc najpierw
" zaznaczono, ze jedynie w drodze fotosyntezy organizm zywy przeksztalca energic
$wietlna w energie chemiczna, a nastgpnie przy jej udziale syntetyzuje zwigzki
organiczne z mineralnych substratow. Mozna w fotosyntezie wyr6zni¢ dwa wzglednie
niezalezne etapy: fotochemiczny i cykl Calvina. Poniewaz tylko etap fotochemiczny
jest od $wiatta zalezny, opis ograniczono do niego.
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Istnieja dwa kontrowersyjne poglady co do zasady funkcjonowania etapu foto-
chemicznego: koncepcja fotolitu Warburga z jednokwantowym ujeciem procesu
oraz hipoteza procesu dwukwantowego popierana przez wszystkich pozostalych
cytowanych tu autoréw. Dowodem jej adekwatnosci s, eksperymentalnie dowie-
dzione, liczne zaleznos$ci i prawidlowosci reakcji fotochemicznych, ktore laczy ona
we wspolng calosé.

Przedstawiono je tak, by wykaza¢, ze badacze wymogu kwantowego, efektu
Emersona, fluorescencji roznych barwnikow aparatu fotosyntetyzujacego, spektrow
absorpcji uktadow redoksowych, «przejscia barwnego» (chromatic transient), zaata-
kowali to samo zagadnienie z r6znych stron — zagadnienie zréznicowanych funkcji
i sktadu systemow I i 1l Duysensa. Szczegdlnie uderza to w rozdziale VII tej
pracy, gdzie efekt Emersona, ktorego odkrycie i poprawna w gruncie rzeczy in-
terpretacja, stanowiaca przestanke dla hipotezy o dwukwantowosci procesu, do-
czekal si¢ nowego bardziej zgodnego z wynikami doswiadczen ujecia w terminach
tejze hipotezy.

Mozna zauwazy¢ pewna dychotomi¢ w procesie fotosyntezy — podzial jej na
etap fotochemiczny i cykl Calvina i nastgpnie analogiczny podzial etapu fotoche-
micznego na system | Duysensa uruchamiany przez reakcj¢ Swietlna hv, i system 11,
ktory moze funkcjonowad tylko dzigki reakcji hv,,. Korzystajac z odrgbnych wia-
snosci mozna rozdzieli¢ oba systemy i otrzymac¢ w ten sposob produkty reakcji
wlasciwe dla kazdego z nich, zupelnie jak w przypadku prostego oddzielenia etapu
fotochemicznego od cyklu Calvina.

Zgodnie z wynikami badan szczegélowo w pracy zrelacjonowanymi, energia
promienista zaabsorbowana przez rézne barwniki przenoszona jest droga rezo-
nansu do dwoch centrow: Chla, i Chla,, (patrz rys. 8). Kazde centrum korzysta
ze Swiatla o wlasciwym sobie zakresie diugoéci fal, zaleznym od barwnikoéw skia-
dowych. Energia pobudzenia ulega przemianie na energi¢ chemiczng w momencie
wybicia elektronu z P700 skutkiem reakcji hv,. Wybity elektron wedruje poprzez
szereg przenosnikow do NADP. Warunkiem ponownej takiej reakcji jest odzyska-
nie elektronu przez P700* (a $cislej przez cytochrom, z ktorego elektron na P700"
momentalnie przechodzi). Nastepuje to tylko dzigki reakcji hv,;, ktora umozliwia
wybicie elektronu z czasteczki wody i nastgpnie przeniesienie go — poprzez szereg
przewaznie niezidentyfikowanych jeszcze przenos$nikow — na cytochrom. Tran-
sportowi elektronow towarzyszy synteza ATP z ADP i fosforanow nieorganicznych.

Dzi§ niewiele jeszcze wiadomo o dokladnym przebiegu poszczegélnych reakcji
laficucha przenoszacego elektrony. Do$¢ dokladnego opracowania doczekala si¢
reakcja cytochromu z P700 przy udziale plastocjaniny, zidentyfikowanej tak
niedawno. Zachowanie si¢ jej wobec $wiatla o réznej dlugosci fali i wobec réznych
inhibitorow chemicznych potwierdza stuszno$¢ hipotezy o podwojnym pobudzeniu
elektronéw w drodze od H,O do NADP.

Zaklad Fizjologii Roslin
Uniwersytetu Lodzkiego
8*
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ALFABETYCZNY SPIS UZYWANYCH SKROTOW

AP  xos:  s v adenozyno-5-dwufosforan

BEC +omergs 2o snsias kwas askorbinowy

V. § P s, adenozyno-5-trojfosforan

B o5 s ammsason e bakteriochlorofil

Chi..... E— chlorofil

GOl * ot chlorofil w stanie pobudzenia

(13 2 @ ) [H——— zwigzek na poziomie redukcji cukrow

CMU........ .... 3-(-p-chlorofenylo)-1,1-dwumetylomocznik
Ctoussssmmeaiass cytochrom

DEIP. ...ze055050 2,6-dwuchlorofenol-indofenol

| 31 [ ferrodoksyna

In .............. indofenol

B i s i ctide s i = fosforan (nieorganiczny)

PG s aisgss o5 plastocjanina

12,7, 1R — metasiarczan fenazyny

Q1 (= X u Witta) plastochinon

O, B s0 wime souiw grupa utleniaczy reagujacych specyficznie z Z~ (rys. 8)
7,5 grupa utleniaczy reagujacych specyficznie z Qpy (rys. 8)
TPN = NADP ... fosforan dwunukleotydu nikotynoamido-adeninowego !

1 W schematach i na rysunkach zamieszczonych w tej pracy figuruje jeszcze symbol « TPN» (a nie
ostatnio przyjety «NADP»), poniewaz stanowia one reprodukcje z prac oryginalnych.
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