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U roslin wyzszych i niektdédrych glonéw swiatlo jest niezbgdnym
czynnikiem, ktéry warunkuje rozwéj chloroplastéw. U roslin etiolo-
wanych wystepuja bowiem nieaktywne fotosyntetycznie etioplasty,
ktére pozbawione sa réwniez typowej struktury lamellarnej. W stro-
mie takich plastydéw zawieszone sa jedynie pojedyncze lamelle (np.
Ochromonas danica, Euglena gracilis), wzglednie jedno lub  kilka
ciat prolamelarnych (rosliny wyzsze, rys. 1).

Po oswietleniu roslin etiolowanych zachodzi rozpad ciat prola-
melarnych w wyniku czego powstaja pierwdtne tylakoidy, ktére ule-
gaj@ orientacji wzdiuz diuzszej osi plastydu. Biony pierwotnych
tylakoidéw nie tworza obszaréw podwéjnych lamell jak to ma miejs-
ce w obrgbie gran chloroplastéw. Znajduja sie¢ w nich liczne pory,
w sgsiedztwie ktérych prawdopodobnie odbywa sie wzrost tych bion.
Z pierwotnych tylakoidéw i z uchyikéw wewnetrznej biony osionki
- plastydu wyksztatca sig stopniowo typowy uklad lamellarny posia-
dajacy odcinki granowe i odcinki stromy. Chloroplasty wyréznico-
wuja sig réwniez z proplastydéw wystepujacych w komérkach embrio-
nalnych lub z leukoplastéw. W tych wypadkach system lamellarny wy-
ksztatca sig¢ z uchyikéw wewnetrznej blony ositonki chloroplastowej
i w wyniku powigkszenia sig¢ juz istniejacych fragmentdéw.

Bezposrednio po oswietleniu rosdlin etiolowanych nie zachodzi
fotoredukcja NADPT i fosforylacja fotosyntetyczna. Aktywnosdé ta
pojawia Si@ na okreslonym etapie réznicowania systemu lamellarne-
go. W etioplastach nie wyksztalca sig¢ wigc fotosyntetyczny tan-
cuch transportu elektronéw (rys. 2). Nalezy réwniez oczekiwaé, ze
w pewnych etapach przeksztatcania si¢ etioplastéw w chloroplasty

bedzie si¢ zmieniata aktywnos$é reakcji pierwotnych fotosyntezy i
fotosysteméw.
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Rys. 2. Schemat fotosyntetycznego %tancucha transportu elektronéw
i dwéch systemédw barwnikowych; P s P - formy chlorofilu a
688 700

peinigce funkcjg centréw reakcji odpowiednio w fotosystemie II
(PS II) i fotosystemie I ( PS I), Q - pierwotny akceptor elektro-
néw w PS II, PQ - plastochinon, cyt f - cytochrom f, PC - plasto~-
cyjanina, P430 - Pierwotny akceptor elektronéw w PS I, Fr - ferre-

doksyna, Rd - reduktaza ferredoksyna - NADP; w cyklicznym trans-
porcie ( niezaznaczonym na schemacie ) uczestniczy réwniez cytoch-
rom b563' lokalizacja innych przenosnikéw elektronéw, np. wysoko

(HP) = i nisko (LP) - potencjatowych form cytochromu b559 jest
wciaz dyskusyjna

Wykazano, Zze w wewnetrznych bionach etioplastéw brak Jjest nie
tylko barwnikéw chlorofilowych, ale réwniez takich przenosnikéw
elektronéw, jak C-550 (Q?) i cytochrom bgsgp (28,31,59,78]. Po-
ziom innych, jak cytochrom f, cytochrom b563' cytochrom b559LP'
reduktaza ferredoksyna - NADP, ferredoksyna i plastocyjanina jest
natomiast znacznie obnizony L25,28.31,78]. Réwniez etioplasty po-
zbawione sg niektérych biatek [16].

Rozwéj aparatu fotosyntetycznego bada si¢ najczesciej U ros-
lin etiolowanych wystawionych na dziatanie $wiatila biatego. Wiele
cennych informacji uzyskano réwniez w doéwiadczeniach, w ktérych
rosliny oswietlano swiatiem przerywanym [3] lub dalekiej czerwie-
ni [17]. Stosowanie oswietlenia przerywanego (npe 2 min. oswiet=-
lenia + 98 min ciemnosci) powoduje zahamowanie przemiany etiopla-
stéw na etapie protochloroplastéw{ tzn. plastydéw ‘zawierajacych
tylko pierwotne tylakoidy [67,70]. Protochloroplasty pozbawione
sg chlorofilu b [6], II kompleksu chlorofilowo-bialkowego (7] 1
zdolnogci do wydzielania tlenu asymilacyjnego [71]. Posiadaja one
réwniez nieco inny skiad peptydowy niz chloroplasty [60] i cechu-

J@ sig¢ znaczna aktywnosdcia fotochemiczna w przeliczeniu na ‘jed-
nostke masy chlorofilu [4].



Rys. 1. Ultrastruktura etioplastdéw z liscia owsa, widoczne ciata

prolamellarne przypominajace swojg strukturga siatke krystalicz-

na, wewnatrz znajduja sie réwniez osmofilne globule (0), plastyd

otoczony jest osionka (ef, a na terenie stromy delikatne fibryle
(f) i centra stromy (s); wg [28a].
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BIOSYNTEZA CHLOROFILU, ORAZ ZMIANY AKTYWNOSCI FOTOSYNTETYCZNEJ
I FOTOCHEMICZNEJ W OKRESIE PRZEMIANY ETIOPLASTOW W CHLOROPLASTY

W bionach etioplastéw nagromadza sig protochlorofilid, ktéry
w $wietle ulega redukcji do chlorofilidu a. Przemiana ta odbywa
sig¢ w sposéb ztozony, gdyz, jak wykazaly badania spektroskopowe,
jedna z form protochlorofilidu ( Pchl. 650) ulega przeksztaiceniu
kolejno w formy chlorofilu (chlorofilidu) posiadajace giéwne pas-
ma absorpcji w czerwieni w zakresie 674, 676, 682 i 672 nm [ 47,
65,68,72,75]. Dolaczanie reszty fitylowej do powstaiego chlorofi-
lidu nie zalezy juz od $wiata [86]. Redukcja protochlorofilidu
odbywa sig¢ w dwéch aktach fotochemicznych [43,47,68] w czasie
1073 - 107°
stal dotychczas wyjasniony. Wedlug hipotezy Mathis i Sauer [47]

sekundy. Doktadny mechanizm omewianej reekcji nie zo-

Pchl. 650 zostaje zredukowany jako dimer i dopiero w koncowym
etapie zachodzi dysocjacja do monomeréw (rys. 3). Wedtug tej sa-
mej hipotezy inna forma protochlorofilu (Pch. 635) wystepuje W
formie monomeru i podlega bezposrednio fotoredukcji do Chl.ae72.
Natomiast Virgin i French [75] sugeruja, iz Pchl. 635 ulega naj-
pierw przemianie do Pchl. 650. Dokiadne poznanie mechanizméw oma-
wianych redukcji bedzie utrudnione do czasu wyjasnienia struktury
chemicznej form barwnikéw chlorofilowych wystegpujacych in vivo.

hy hy
p — P =P —C = C —C ——C —C

l ciemnos¢ ’ l
P+ Cgzy 2 Cgzp

P s ¢
635 ) 672

Rys. 3. Schemat przemiany protochlorofilidu w chlorofilid;a; P =~

protochlorofilid, C - chlorofilid, F-P, P-C, C-C - formy dimerycz-

ne, liczby oznaczajg diugosci fali, w zakresie ktérych znajduja
sig giéwne pasma absorpcji, wg [46].

U roslin wyzszych stosunki ilosciowe poszczegélnych.form chlo-
rofilu ustalaja sie juz w ciagu pierwszych kilku minut oswietla-
nia roslin etiolowanych swiatlem ciggiym, natomiast u niektérych
glonéw proces ten moze byé bardziej rozciagniety w czasie. Na przy-
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ktad wediug Dubertret i Lefort-Tran [18] w poczatkowym okresie

zazieleniania Euglena gracilis dominuje Cab673, natomiast Ca680 za-
czyna przewazaé dopiero po kilkugodzinnym oswietlaniu; stosunek

ilosciowy Ca673 do Ca680 ustala sig dopiero po 31 godzinach. Jedy-
nie wzgl¢dny poziom form posiadajgcych gidéwne pasma absopcji w

czerwieni przy 695 i 703 nm nie zmienia sie juz po 5 godzinach.

Rowniez wolniej niz u roslin wyzszych zachodzi synteza niektérych

form chlorofilu a w komérkach Chlamydomonas reinhardii Y-1. Jak wy-
kazaty badania Eyton i wsp. [24] wzglgdny poziom P700 wzrasta tyl-
ko w ciggu pierwszej godziny oswietlania, natomiast w ciagu pierw-
szych 3-4 godzin ulega przesunigciu giéwne pasmo absorpcji z 671

do okolo 680-685 nm, co wskazuje na opdézniona akumulacje niekté-

rych dtugofalowych form chlorofilu a.
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Jak wynika z rysunku 4 akumulacja barwnikéw chlorofilowych w
lisciach odbywa si¢ czesto w spos6ob ziozony. Bezposrednio po
oswietleniu rodlin przetrzymywanych przez 10-15 dni w ciemnosci
obserwuje sig gromadzenie chlorofilu w nieznacznych ilos$ciach, po
czym nastgpuje okoko 2 godzin trwajaca faza zastoju (.lag phase”),
podczas ktérej poziom chlorofilu nie ulega zwigkszeniu, i dopiero

w nastegpnym okresie rozpoczyna sig¢ faza intensywnej akumulacji.Po
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oswietleniu roslin trzymanych w ciemnosci przez stosunkowo krétki
okres (2-5 dni ) nie obserwuje sie¢ fazy zastoju w akumulacji chlo-
rofilu; okres intensywnej syntezy rozpoczyna sig bezposrednio po
oswietleniu [2].

Akumulacja chlorofilu b odbywa si¢ z pewnym opdznieniem w sto-
sunku do akumulacji chlorofilu a: wykrywanie ilosci chl. b mozna
stwierdzic¢ dopiero po okoio 2 godzinach [21], chociaz zdaniem Shly-
ka i wsp. [63] biosynteza chlorofilu b zostaje zainicjowana bez-
posdrednio po oswietleniu roslin, lecz w poczatkowym okresie wyste-
puje on w tak matych ilosciach, iz jest trudno wykrywalny za pomo-
ca konwencjonalnych metod. Thorne i Boardman (73] stosujac wzgled-
nie czula metode fluorescencyjna wykryli obecnosc chlorofilu b w
siewkach Pisum sativum juz po 10 minutach oswietlania. Nalezy je~-
szcze dodaé¢ ze, kinetyka akumulacji chlorofilu w réznych czeséciach
blaszki lisciowej moze byé rézna, np. u kukurydzy akumulacja trwa
krécej w komérkach pochwy wokdéiwiazkowej niz w mezofilu [37].

Nasuwa sieg teraz pytanie, czy istnieje okreslona zaleznosc¢
miedzy natezeniem syntezy barwnikdéw chlorofilowych a zmianami na-
tezenia fotosyntezy? Juz z dawniejszej pracy Smitha [69] wynikalo,
e po oséwietleniu etiolowanych lisci jeczmienia wydzielanie tlenu
asymilacyjnego mozna wykaza¢ dopiero po 2 godzinach, cho¢ synteza
chlorofilu rozpoczynata sie natychmiast. Egnéus i wsp. [22] oswie-
tlajac etiolowane liscie jeczmienia obserwowali pojawienie sig¢
zdolnosci do wydzielania tlenu asymilacyjnego po 1 godzinie. Po-
dobne wyniki uzyskali wczesniej Oelze-Karow i Butler [55] prowa-
dzac badania na lisciach etiolowanej fasoli. Na podstawie wias-
nych wynikéw i danych z pismiennictwa Egnéus i wsp. [22] doszli
do wniosku, ze w roslinach, w ktérych nie wystepuje faza opdznie-
nia w akumulacji chlorofilu wydzielanie tlenu asymilacyjnego roz-
poczyna si@ po 1-2 godzinach naswietlania, natomiast w przypadku
wystepowania tej fazy, proces wydzielania tlenu rozpoczyna sig¢ po
1-2 godzinach intensywnej akumulacji chlorofilu. W poczatkowym ok-
resie zazieleniania nie obserwuje sig prostej zaleznosci miedzy
natezeniem wydzielania tlenu asymilacyjnego a natgzeniem pobiera-
nia CO2 [44]. Niekiedy w ciagu pierwszych kilkunastu sekund za-
chodzi nawet pobieranie tlenu [22]. W pdézniejszym okresie rozwoju
- chloroplastéw réwniez brak jest proste] zaleznosci miedzy nagro-
madzeniem chlorofilu a przyrostem natgzenia fotosyntezy (rys. 4);
poza poczatkowym okresem akumulacja barwnikéw chlorofilowych od-
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bywuy sie intensywniej niz przyrost natezenia fotosyntezy w wyniku
czego obserwuje sie spadek natgzenia fotosyntezy w przeliczaniu
na jednostke masy chlorofilu [84]. Wielu badaczy spadek ten tiu-
maczy intensywniejsza synteza barwnikdw antenowych w stosunku do
barwnikéw wystepujacych w centrach reakcji.

W pismiennictwie nie ma jednoznacznych danych na temat czasu
pojawiania sie aktywnosci fotochemicznej PS I i PS II. Na przyk-
tad w cytowanej juz pracy Egnéus i wsp. [22] wykazali, ze w izolo-
wanych plastydach jgczmienia aktywnosc PS I jest wykrywalna juz
po 15 min oswietlania, natomiast aktywnosc¢ PS II i wspéidziatanie
miedzy fotosystemami mozna wykazac dopiero po okolo 3 godzinach.
Hiller i Boardman [35] badajac utlenianie i redukcjg cytochromu f
w swietle monochromatycznym absorbowanym przez barwniki nalezace
do PS I lub PS I i PS II doszli do wniosku Zze po oswietleniu 10-
-15-dniowych siewek fasoli oba ukiady wykazuja wykrywalna aktyw-
nosc po okoto 2,5 godzinach, przy czym aktywnosc PS 1II pojawia
sie zaledwie z okoio 30-minutowym opdbzZnieniem. Réwniez Baker i
Butler [8] oznaczajac w lisciach fasoli fotoindukowane zmiany ab-
sorpcji charakterystyczne dla P700, C=550 i cytochromu b556 w tem=-
peraturze ciekiego azotu wykazali obecnosc aktywnych fotosyste=-
méw juz po kilkuminutowym oswietlaniu. Autorzy ci uwazaja, Ze w
poczatkowym okresie zazieleniania struktury lamellarne sa bardzo
labilne przez co ulegaja tatwo uszkodzeniu podczas izolacji plas-
tydéw. Prawdopodobnie w niektdérych pracach stanowilo to przyczyng
ujawniania si¢ aktywnych fotosystemow dopiero po 10-15 godzinach
oéwietlania roslin etiolowanych [5,30,57]. Baker i Butler (8] sa
jednak zdania, Ze z pewnym opdinieniem powstaja jedynie ogniwa
znajdujace sig¢ pomigdzy fotosystemami, co moze byé zwiazane =z
opdznieniem syntezy cytochromu b559 [78], ktéry strukturalnie %ag-
czy sig¢ z PS II. Rowniez z wielu innych danych [10,12,55,58] wyni=-
ka, ze po oswietleniu roslin etiolowanych cykliczny transport ele-
ktronéw zwigzany z PS I zaczyna funkcjonowaé przed niecyklicznym
transportem, co oznacza dalej, ze cykliczna fotofosforacja (sty-
mulowana PMS) pojawia sie¢ przed niecykliczna. Ogawa i Shibata[56]
stwierdzili nawet, ze w lisciach pszenicy naswietlanych niskimi
intensywnosciami s$wiatla (1.1-pWocm-2) w ogole nie wyksztaica sie

aktywny fotosystem II, podobnie jak w lisciach naswietlanych swia-
tiem przerywanym [19].
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Niektdérzy badacze usilowali doszukac¢ sig korelacji miedzy po-
jawieniem sig aktywnosci PS II a poczatkiem wyksztakicania podwdj-
nych lamelli [36,87]. Jednakze obecnos$c¢ podwdjnych lamelli nie
jest warunkiem koniecznym dla istnienia aktywnego PS II [27].
Z drugiej strony opisano réwniez mutanta, w ktorym znajdowaly
si¢ chloroplasty granowe (wystegpowaiy podwdjne lamelle), a nie
stwierdzono aktywnosci fotosystemu II [51]. Wiele dotychczas otrzy-
manych danych wskazuje wigc na to, Zze w poczgtkowym okresie two-
rzenia sie aktywnego aparatu fotosyntetycznego funkcjonuje tylko
PS I. Stwierdzenie to jest zgodne z danymi [46], z ktérych wynika,
ze w poczatkowym okresie zazielenienia lidci fasoli efektywna re-
dukcja P700" jest w mniejszym stopniu uzalezniona od dopiywu elek-
trondéw od PS II; obecnos¢ DCMU bowiem tylko w nieznacznym stopniu
obniza natezenie redukcji p700* (rys. 5). Przypuszczalnie reduk-
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Rys. 5. Potowiczny czas zaniku sygnatu I elektronowego rezonansu
paramagnetycznego, ERP w chloroplastach traktowanych DCMU lub
HgCl, jako funkcja czasu zazieleniania etiolowanych lisci fasoli.

WielEoéé sygnatu I w widmie ERP jest miara wzglednego stezenia
P700". wg [45].

cja ta odbywa sig przy udziale sprawnie funkcjonujacego cyklicz=-
nego przepiywu elektronéw. Jednakze zablokowanie doprowadzania
elektronéw do P700*" na etapie plastocyjaniny przez dodanie H9012
wywiera réwniez nieco mniejszy efekt w poczatkowym okresie akumu-
lacji chlorofilu niz w pézniejszym, co moze wskazywac na to, ze
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poczatkowo nie tylko sprawniej funkcjonuje cykliczny transport
elektrondw, ale istnieje takze efektywne doprowadzenie elektronéw
do P700" =z jakiegos dodatkowego #rédia. Przypuszczalnie bardzo
efektywna redukcja P700" byla odpowiedzialna za niewykrywalnosc
tej formy chlorofilu a metoda spektrofotometrii réznicowej w po=
czatkowym okresie zazieleniania, pomimo obecnasci aktywnych cen-
tréw PS I [12,59].

Istnieja w pismiennictwie dane wskazujace na opdéznienie rozwo-
ju ukladu rozkiadajgcego wode (poczatkowy odcinek lancucha trans-
portu elektronéw, rys. 2). Na przykiad wediug danych Cahen i wsp.
[14] intensywna fotoredukcja DCIP (aktywnos¢ PS II) w obecnosci
DPC ( znany donor elektronéw bezposrednio do PS II, 74) odbywa sie
w ciagu pierwszych 2-3 godzin zazieleniania wyhodowanych w ciem-
nosci komérek Chlamydomonas reinhardii Y-1. Podobny efekt zostal
wykryty w zieleniejacych lisciach fasoli [46] i mtodych 1lisciach
pszenicy [34]. Réwniez Rémy (61] wykazal, ze w etiolowanych siew-
kach pszenicy nie wytwarza sig¢ aktywny uklad rozktadajacy wode w
przypadku naswietlania éwiatiem przerywanym ( ims naswietlania +
15 min ciemnosci).

Prawdopodobnie tworzenie sie¢ ukiadu rozkitadajacego wode jest
skorelowane z reorganizacja czgsteczek barwnikéw fotosyntetycaych
w obregbie PS I i PS II. Wynika to miedzy innymi z pracy Ichikawa
i wsp. [38], w ktérej wykazano, ze w lidciach pszenicy naswietla-
nych swiatiem przerywanym nie powstaje aktywny uklad rozkiadajacy
wodg. W tych warunkach obserwuje sie¢ tylko stala fluorescencje
(Fo) i nieznacznag luminescgncje. Obecnosc¢ jedynie Fo, moze swiad-
czy¢c o braku przekazywania energii z anten energetycznych do cen-
trum reakcji PS II. Nieznaczna luminescencja $wiadczy o istnieniu
barier utrudniajacych przekazywanie energii wzbudzenia elektrono-
wego w obrebie barwnikéw PS II. Prawdopodobnie w czasie aktywacji
tego uktadu zachodzi reorganizacja (Zmiana form?) barwnikéw karo-
tenoidowych wchodzacych w skiad PS I, gdyz, jak wykazaly badania
Strassera i Butlera [70] po zastapieniu oswietlenia przerywanego
oswietleniem ciagiym, réwnoczesnie z powstawaniem uktadu rozkia-
dajacego wode w lisciach fasoli nastepowaly zmiany absorpcji w
pasmie 505 nm, ktéra przypisywana jest karotenoidom. Przedstawio-
ne fakty oznaczajg wigc, ze w poczatkowym okresie przeksztatcania
etioplastéw w chloroplasty ukiad rozktadajacy wode moze réwniez
ograniczaé¢ niecykliczny transport elektrondw, a doktadniej dopro-
wadzanie elektronéw do centrum reakcji PS II,
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ANALIZA KRZYWEJ INDUKCJI FLUORESCENCJI

Powszechnie uwaza sie, chlorofil wchodzacy w skiad PS II jest
przede wszystkim odpowiedzialny za fluorescencje charakterystycz-
na dla roslin zielonych [39]. Jezeli zaadaptowane do ciemnosci
rosliny lub wyizQlowane chloroplasty naswietlic éwiatiem ciagiym
to w ciggu pierwszych kilku sekund obserwuje sig¢ stopniowy wzrost
natezenia fluorescencji; okres ten zostai nazwany okresem induk-
cji fluorescencji. Wediug Duysensa i Sweersa [20] wzrost natgze-
nia fluorescencji w okresie indukcji jest zwiazany ze stopniowym
przechodzeniem pierwotnego akceptora PS II z formy wygaszajace]
fluorescencje (Q) w formg niewygaszajaca (Q ). W wyksztaiconych
chloroplastach krzywa indukcji fluorescencji ma przebieg zZoZony
(rys. 6); mozna na niej wyréznic odcinek reprezentujacy fluores-
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Rys. 6. Schemat typowej krzywej indukcji fluorescencji chloroplas~
téw traktowanych (-—-—)1i nietraktowanych ( yocMu; F_ = fluo-

rescencja stata, Fy = fluorescencja zmienna, F ; = szybko narasta-
jaca skladowa fluorescencji zmiennej, Fug ™ wolno narastajaca skia~-
dowa fluorescencji zmiennej, F_ = fluorescencja maksymalna, A =

pole nad krzywa indukcji fluorescencji chloroplastéw nietraktowa-
nych DCMU, A DCMU - pole nad krzywg indukcji fluorescencji chlo-
roplastéw traktowanych DCMU wg [14].
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cencje staka (Fo) i zmiennag (FV), przy czym fluorescencja zmienna
sktada sig¢ ze skiadowej szybko rosnacej (va) i z wolnorosnacej
(Fyg)+ Przyjmuje sig (14], ze wartosc F, reprezentuje wzgledna
ilosc¢ czasteczek chlorofilu, z ktdérych energia wzbudzenia elektro-
nowego nie jest przekazywana do centrum reakcji PS II, natomiast
wartosc F, Jest miara wzglednego poziomu aktywnych w przekazywa-
niu energii czasteczek chlorofilu, przy czym za F ¢ Maja by¢ od-
powiedzialne czasteczki przyczyniajace sig do redukcji tatwo utle=-
nianego Q , natomiast za F,g - czasteczki wspéiuczestniczgce w re-
dukcji trudno utlenianego a . Wykazano réwniez, ze powierzchnia
nad krzywg indukcji fluorescencji jest proporcjonalna do liczby
rozdzielonych tadunkéw w obregbie PS II [53]. Zahamowanie utlenia-
nia Q° przez dodanie DCMU zmniejsza powierzchnig¢ nad krzywa in-
dukcji a fluorescencja zmienna zlozona jest tylko =ze skiadowej
Fuf (rys. 6). W obecnosci DCMU kinetyka narastania powierzchni
nad krzywa indukcji fluorescencji reprezentuje wigc kinetyke roz-
dzielania Xadunkéw w obrgbie centrum reakcji PS II, czyli kinety-
ke reakcji zP680Q — Z'P680Q~, gdzie Z jest bezposrednim donorem
elektronéw, P680 -~ centrum reakcji PS II, a Q - bezposrednim akcep-
torem elektrondéw w fotosystemie II. Z analizy krzywej indukcji
fluorescencji i kinetyki narastania powierzchni nad ta krzywa moz-
na wigc uzyskaé wiele cennych informacji o reakcjach pierwotnych
zachodzgcych w obrebie .PS II, zwtaszcza w okresie 2zroznicowania
sig aparatu fotosyntetycznego. Na przykiad Cahen i wsp. [14]
stwierdzili, iz po naswietleniu uzyskanej w ciemnodci zsynchroni-
zowanej kultury Ch. reinhardii Y-1 poczatkowo dominuje fluorescen-
cja stata a dwie skiadowe fluorescencji zmiennej réznicuja sig
stopniowo w ciggu pierwszych 5 godzin (rys. 7). Z badan tych wy-
ciagnieto wniosek, ze w poczatkowym etapie rozwoju aparatu foto=-
syntetycznego u badanej rasy Ch. reinhardi przewazaja czasteczki
chlorofilu nieaktywne w przekazywaniu energii do centrum reakcji
PS II. W ciggu pierwszych 4 godzin naswietlania kultury ma zacho-
dzi¢ reorganizacja skiadnikéw bion tylakoidéw, w wyniku czego
zwigksza si¢ wzgledna ilosc czgsteczek aktywnych w przekazywaniu
zaabsorbowanej energii swietlnej na putapki energetyczne.

Melis i Homan [50] wykazali, ze krzywa reprezentujaca kinety=-
ke narastania powierzchni nad krzywa indukcji  fluorescencji w
obecnosci DCMU zbudowana jest z dwéch skiadowych przy czym kazda

z nich jest zgodna z réwnaniem kinetyki reakcji I rzedu. Ma to
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Rys. 7. Krzywe indukcji fluorescencji po O (0), 1,8 (1), 2,4 (2),
3,4 (3), 1 5 (4) godzinach zazieleniania komérek Chlamydomonas
reinhardi v-1 wg [14]

wskazywa¢ na istnienie dwéch typéw centréw reakcji PS II: bardziej

aktywnych (e¢ ) i mniej aktywnych( ). wykazano dalej, ze mniej w
ciggu pierwszej godziny naswietlania ros$lin etiolowanych krzywa

narastania powierzchni nad krzywa indukcji fluorescencji zbudowa-

na jest tylko z powolnej skiadowej, co moze oznaczac, ze w tym

okresie wystepuja mniej aktywne centra reakcji PS II. Melis i
Akoyunoglou [49] sa zdania, iz w poczgtkowym okresie centrax cha-

rakteryzuja sie¢ taka sama aktywnoscia jak centra p . Po ustaleniu

sig stanu réwnowagi, tzn. po pierwszej godzinie naswietlania ros-
lin etiolowanych centra (3 stanowia okoZo 65%. Oswietlajac rosliny

etiolowane swiatlem przerywanym ci sami badacze wykazali, ze réz-

nicowanie sig dwéch typdéw centréw reakcji PS II nie jest skorelo-

wane z synteza chlorofilu b, powstawaniem II kompleksu chlorofilo-
wo-biatkowego i tworzeniem sie struktur granowych. By¢ moze duza

wrazliwoéc¢ reakcji Hilla na dziatanie DCMU w poczatkowym okresie

akumulacji chlorofilu jest zwiazana z dominacja centréw mniej ak-

tywnych. Wykazano bowiem, Ze w poczatkowym okresie naswietlania

etiolowanych lisci fasoli DCMU wywiera efekt hamujgcy juz po wpro-
wadzeniu do rosliny w steZzeniu 10'13M. podczas gdy w pézZniejszej

fazie - dopiero po przekroczeniu 10'10M (46]. Nalezy jeszcze do-

dadé, 2ze interpretacja wynikéw uzyskanych z analizy kinetyki naras-
tania powierzchni nad krzywa indukcji fluorescencji bywa czasenm

kontrowersyjna [18]. .
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ZMIANY WIELKOSCI JEDNOSTEK FOTOSYNTETYCZNYCH

Jednostka fotosyntetyczna nazywa si¢ zespéi barwnikéw, ktéry
uczestniczy w wydzieleniu jednej czasteczki 02 lub w 2zwiazaniu
jednej czgsteczki CO, (23,26]. Juz dawniej wyliczono [26], ze u
wigkszosci roslin wyzszych wspodidziata okoio 2 400 czasteczek
chlorofilu w pochionieciu energii $wietlnej niezbednej do wydzie-
lenia jednej czasteczki tlenu asymilacyjnego lub zwiazania jedne]j
czgsteczki 002. Dane te zostaly potwierdzone w pdédzniejszych bada-
niach [64,80]. Mniejsze jednostki fotosyntetyczne wykryto jedynie
u niektérych mutantéw chlorofilowych [79,81].

wiadomo réwniez, ze w skiad kazdej jednostki fotosyntetyczne}
wchodza dwa zespoiy barwnikéw; jeden z nich nalezy do PS I a dru-
gi do PS II (rys. 2). W obrgbie kazdego takiego zespolu wyréznia
si¢ barwniki wystegpujace w centrach reakcji fotochemicznej (P700
stanowi centrum reskcji PS I, a P680 - centrum reakcji PS II) i
barwniki peinigce funkcje anten energetycznych. Nasuwa sie¢ teraz
pytanie w jaki sposdéb powstaja jednostki fotosyntetyczne. Choé do
tej pory nie otrzymano jednoznacznej odpowiedzi wiele danych wska-
zuje na to, 2e u roslin wyzszych w pierwszym etapie tworza sig
centra reakcji i niewielkie anteny energetyczne. Powiekszanie an-
ten ma odbywaé sig¢ w dalszej fazie akumulacji chlorofilu [1]. Ma
to wynikaé¢ miedzy innymi z faktu, iz w pierwszym okresie powsta-
wania aparatu fotosyntetycznege trzeba uzy¢ wyzszych intensywnos-
ci dwiatia, aby uzyskac punkt wysycenia fotosyntezy. Zjawisko to
opisano zaréwno u roslin wyzszych [83]. jak réwniez u Chlamydomo-
nas reinhardit Y-1 (9,24] oraz Chlorella [ 33]. Spadek natezenia fo-
tosyntezy w przeliczeniu na jednostke masy chlorofilu w miare
tworzenia sig¢ aparatu fotosyntetycznego ma rdwniez s$wiadczyé, zda-
niem niektérych badaczy [11]. 0 intensywniejszej rozbudowie anten
energetycznych w stosunku do tworzenia nowych centréw reakcji. Po-
radto analiza zmian wzglednej zawartosci P700 wykazuje, Ze poza
wczesnym okresem zazieleniania etiolowanych liséci zachodzi inten-
sywniejsza akumulacja barwnikéw antenowych niz centréw reakcji
Ps 1 [45].

Z drugiej strony Cahen i wsp. [14] na podstawie oznaczer nate-
2enia wydzielania tlenu asymilacyjnego w swietle biyskowym wyli-
czyli, iz w wypadku komérek Chlamydomonas reinhardit Y-1 wzgledna

wielkosc jednostki fotosyntetycznej maleje miedzy 1 a 4 godzing



REAKCJE FOTOSYNTEZY I TRANSPORT ELEKTRONOW 27

oswietlania komérek wyrositych w ciemnosci. Réwniez Dubertret i
Lefort=-Tran (18] analizujac krzywg indukcji fluorescencji oraz
wartosci natezenia wydzielania tlenu asymilacyjnego w swietle
biyskowym doszli do wniosku, Ze podczas akumulacji chlorofilu u

Euglena gracilis zachodzi zmniejszanie sig¢ jednostek fotosyntety-

cznych migdzy 10 a 60 godzina oswietlania. Badacze ci nie mogli

wykryc aktywnych centréw reakcji w ciagu pierwszych 7-10 godzin.

Réwnoczesnie wykazali, Ze ogélny czas przebiegu reakcji fotosyn-

tezy wydiuza sie¢ z okolo 30-50 ms (wartos$¢ stwierdzona po 21 go-

dzinach oswietlania ) do okoto 200 ms (w peini zielonych kom6r=

kach). Z tego wynikaloby, Ze wydiuzenie czasu przebiegu reakcji

fotosyntezy w miare rozwoju aparatu fotosyntetycznego moze byc¢

odpowiedzialne za obserwowany spadek natgzenia fotosyntezy oraz

aktywnosci reakcji fotochemicznych w przeliczeniu na jednostke ma-
sy chlorofilu. Nie jest wykluczone, Zze dalsza konsekwencja tego

jest spadek wartosci wymogu kwantowego fotosyntezy. Bishop i Sen-

ger [10] stwierdzili bowiem, Ze po oswietleniu wyhodowanej w ciem-
noéci kultury Scenedesmus obliguus C=2A’ wymég kwantowy fotosynte-
zy obnizyl sie z wartosci okoto 23 do wartos$ci 8 pomigdzy 2 a 6

godzing.

Z powyzszego wynika, Zze sposéb powstawania jednostek fotosyn=
tetycznych nie zostal jeszcze wyjasniony. Nie jest wykluczone, ze
rozwéj ten odbywa sie¢ nieco inaczej u roslin wyzszych niz u orga-
nizméw nizszych. Nalezy jeszcze dodac¢, ze zapoczatkowany oswietle=-
niem rozwéj fotosysteméw moze byc réwniez kontynuowany w ciemnos-
ci. Na przyktad Hiller i Boardman [35] analizujgc zmiany absorp-
cji cytochromu f w ciemnosci po pulsowym naswietleniu rosliny do-
szli do wniosku, Ze rozwéj PS I zachodzi takze w okresach ciem=
noéci. Z pracy Akoyunoglou [1] wynika réwniez, Zze ponowne zaciem-
nianie przez‘2 godziny oswietlonych etiolowanych lisci fasoli do-
prowadzi po 24 godzinach do 1,75-3,2-krotnego wzrostu stosunku
Fo do Fo 1 okoto 4-krotnego wzrostu czasu poiowicznego narastania
fluorescencji. Wyniki te, zdaniem autora, moga wskazywac na uakty-
wnianie w ciemnosci chlorofilu powstaiego w okresie 2 godzin na-
dwietlania roslin. Innymi siowy sSwiatio nie jest czynnikiem ko=
niecznym we wszystkich etapach powstawania aktywnych jednostek
PS II. '
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UNAGI KONCOWE

Z przedstawionego przegladu pismiennictwa wynika, Ze istnieja
luki w znajomosci mechanizmu powstawania aparatu fotosyntetyczne=-
go. Miedzy innymi konieczne jest wykonanie dalszych badan w celu
wyjasnienia wszystkich reakcji zaleznych od swiatla, ktdére w osta=-
tecznym efekcie przyczyniaja sie¢ do transformacji etioplastow w
chloroplasty. Tylko jedna z takich reakcji stanowi wspomniana wy-
2ej fotoredukcja protochlorofilidu do chlorofilidu a. Posrednio
dwiatlo stymuluie réwniez synteze chlorofilu b [42,48,82,85]. wia-
domo réwniez, ze uzalezniony od swiatia jest rozwéj ukladu rozkia-
dajacego wode [15,70], oraz biosynteza wielu biatek i lipidéw
chloroplastowych [41,54,62,66]. Pod kontrola uktadu fitochromowe-
go znajduje sie biosynteza barwnikéw chlorofilowych [52], reduk-
tazy ferredoksyna - NADP [40] i przypuszczalnie innych przeno$ni-
kéw elektrondéw. Wreszcie nalezy dodac¢, ze sSwiatio niebieskie wpiy=-
wa nie tylko na metabolizm wegla w roslinie [76], ale réwniez na
rozwéj tancucha transportu elektronéw [ 77]. Voskresenskaya i wsp.
(77] stwierdzili bowiem, 2e u siewek grochu rosnacych w s$wietle
niebieskim wytwarza sie¢ sprawniej dziatajacy fotosystem II i efek=-
tywniej dzialajace anteny energetyczne PS II niz w $wietle czerwo-
nym. Wszystkie te dane wskazuja wigec na to, Ze $wiatio oddziaiu-

je na rozwéj aparatu fotosyntetycznego u rosdlin wyzszych i glonéw
w sposéb ziozony.

Uzywane skréty: PS I - fotosystem I, PS II - fotosystem 1II,
DCMU - 3=~ (3,4-dwuchlorofenylo)1,1-dwumetylomocznik, PMS -~ metylo-

siarczan N-metylofenazyniowy, DPC - 1,5-dwufenylokarbazyd, DCIP=-
- 2,6=dwuchlorofenoloindofenol.
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C. BeHIKOBCKMU

[IEPBIYHAA PEAKHUA™ ®OTOCUHTE3A U1 TPAHCIIOPT
JJEKTPOHOB B PA3BNBAKNINXCA XJOPOIJNACTAX

PeswouMe

B HacTosmeit craThe AaeTcH 0630p JUTEPATYPH, NOCBAMEHHON# HOKO-
TOPHM NpoGJieMaM, CBFA3AHHHM C Da3BHTMEM (POTOCHHTETHYECKOT'O anmnapa-
ra, 13 nmpezcTaBIeHHHX ZAHHHX CleAyeT, YTO:

1) B npouecce npeBpaleHUA MPOTOXIOPOPUIAUAA B XJAOPOPMIAMZ &

yYaCTBYINT HECKOJNBKO INPOMEXYTOUYHHX peaxuuit, B TOM uucie  7ZABe
$OTOXMMNYECKOI'O XapaKTepa;

2) HeT NPAMO} 3aBUCHMOCTM MEXAY AKKyMyJAAOueil XJIOPOPUINOBHX MU~
I'MEHTOB ¥ M3MEeHOHUEM VHTOHCUBHOCTH (POTOCUHTE3Q;

3) noclle OCBEUWEHWA ITHOJIMPOBAHHHX DPACTEHU{l aKTUBHOCTH JoTOCHC-
TeMH 1 TNOABNAETCHA paHpme, 4YeM doTocucTeMn I1I; npaBromnozoGHO, Hau-
6oJiee SaMeAJNIeHHHNM B DA3BUTHUM ABJIAETCHA CHUCTEMa, pasjiarawmas BOZAY;

4) B HavaJBHOM TMEDHOZE AKKYMYJIAUUM XJIOpPOPUINa 3(PeKTUBHOCTH
nepezauyy 3HEPrum SJeKTPOHHOTO BO3OYRAOHUS U3 IHOPreTHYOCKMX AHTEH
B LUGHTPH peaxKuyuy MOCTENOHHO YBOJUUNBAETCH;

5) o cux nop OTCYyCTBYNT TaKWe SKCNEPUMEHTANLHHE JAaHHHEe, KOTO-
pHe No3BOJMAM OH pas3paloTaTh OCmMyl MOZeNb PasBHTUA POTOCHHTETHYEC-
Ko#t exununn, OZHAKO MOJyYeHHHE DPE3YyABTATH CBUAETONBCTBYNT O TOM,
4TO Yy BHCIMX PA&CTeHU{l NMPONCXOAUT MOCTONOHHOE yBOINYEHNE (OTOCHMHTE-
THYECKAX ©AMHUI, BH3BSHHOE OTHOCHTEJIBHO 00JI6€é WHTOHCHUBHON aKKyMy-
Aauvelt aHTOHHNX NMUI'MEHTOB, & y Hma3mux pacTeruli ( Euglena gracilis,
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Chlamydomonas reinhardii Y-1) peopraHusaunuMf B [pefeNax THIAKO -
UIHHX MeMOpaH NMpUBEJAET K YMEHBUEHWN YMCJA MOJIEKYyJ NUIMEHTOB B Kak-
IOM GOTOCUHTETHUBCKON eAMHMUILE,

S. Wieckowski

PRIMARY PHOTOCHEMICAL REACTIONS AND ELECTRON TRANSPORT
IN DEVELOPING CHLOROPLASTS ’

Summary

The review of works on some aspects of the photosynthetic
apparatus development is the subject of this article. The presen-
ted data indicate as follow:

1) transformation of protochlorophyllide into chlorophyllide
a in vivo runs through some intermediate steps including two pho-
tochemical reactions,

2) there does not exist any simple correlation between the
chlorophyll accumulation and changes in the photosynthetic rate,

3) the activity of photosystem I seems to appear earlier than
the activity of photosystem II in etiolated leaves exposed to li-
ght,

4) the efficiency of energy migration from 1light-harvesting
pigments into reaction centers increase at the early phase of chlo-
rophyll accumulation,

5) unsufficient experimental resulte do not allow for elabo-
ration the general scheme of the photosynthetic unit development.
It seems hovever that in higher plants photosynthetic units incre-
ase gradually due to the more intensive accumulation of antenna
pigments, whereas in some algae Euglena gracilis, Chlamydomonas
reinhardii Y-1 diminishing of the size of photosynthetic units
that occur at the earlier phase of greening seems to be connected

with reorganization of pigment molecules within thylakoid membra-
nes.



