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1. UVOD

Zivot na Zemlji ovisi o energiji dobivenoj iz Steva zréenja, a fotosinteza je jedini biolo3ki
zna&ajan proces koji tu energiju moze pretvoriti u kgsku i Winiti dostupnom organizmima.
Fotosinteza doslovno z&idsinteza poméu svjetlosti' (Taiz i Zeiger, 2002). Fotosintetskganizmi
pomciu Surgeve energije stvaraju ATP i NADPH, molekule kojerikte kao izvor energije za
sintezu organskih spojeva iz @0H20, a kao produkt tih reakcija nastaje kisik. Aerdteterotrofi
koriste tako nastali kisik za razgradnju organskibiekula do CQ@i H2O kako bi dobili metabatki
iskoristivu energiju u obliku molekula ATP-a. Otpaisi CQ ponovno Kkoriste fotosintetski
organizmi. Na taj nan Surteva energija pokte kontinuirano kruzenje GQ Oz kroz biosferu i
omoguuje nastanak organskih molekula o kojima ovise tosfatetski organizmi (Nelson i Cox,
2013).

Fotosinteza se odvija u nekim bakterijama, jedmo&t@am eukariotima i biljkama i, usprkos
velikim razlikama tih organizama, mehanizam fottestie u svima je vrlo slan. Ogenita kemijska
jednadzba fotosinteze glasi: €¢®H0O - O; + (CH0) (Nelson i Cox, 2013).

Fotosinteza u biljaka sastoji se od dva proces&kcig ovisne o svjetlosti, koje se mogu odvijati
samo kad je biljka osvijetljena, a tijekom kojih sejetlosna energija pohranjuje u kemijskim
vezama ATP-a i NADPH-a te se razvija kisik, i ragkasimilacije (fiksacije) ugljika gdje se nastali
ATP i NADPH koriste za sintezu organskih molekwda00,. Reakcije asimilacije ugljika ne ovise
o svjetlosti direktno, weo produktima reakcija ovisnih o svjetlosti (Nelda@ox, 2013).

U fotosintetskim eukariotima, oba seta reakcija ij@flv se unutar kloroplasta (Slika 1.).
Kloroplast je starini organel obavijen dvjema membranama idméojih je me&umembranski
prostor. Prostor obavijen unutarnjom membranomngua stroma koja sadrzi ribosome, kruznu
DNA, topive enzime i tilakoide, a u njoj se odwjajeakcije asimilacije ugljika. Tilakoidi su
membranske strukture nalik na spljoStenetieee Nakupine tilakoidnih membrangne granum.
Grana su mi#usobno povezani membranskim strukturama koje sévajazstroma-tilakoidima.
Tilakoidne membrane odjeljuju tilakoidni prostomurfien) od strominog prostora. One sadrze

klorofil i mjesto su odvijanja reakcija ovisnih gjstlosti. (Nelson i Cox, 2013).
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Slika 1. Opéenita organizacija membrana kloroplasta
(preuzeto i prilagéeno izTaiz i Zeiger2002)

2. REAKCIJE OVISNE O SVJETLOSTI
2.1. APSORPCIJA SVJETLOSTI

Svjetlost ujedno ima i valnucesticnu prirodu, Sto zna da se moze promatrati kao transverzalni
elektromagnetski val ili kao strujgestica koje nazivamo fotonima. Svaki foton posjecugre&enu
energiju, tzv. kvant energije tako da energetstlirag svjetlosti nije kontinuiran ¥ese doprema u
kvantima. Energija fotona ovisi 0 valnoj duljinijstlosti po Planckovom zakonu: E ».ISurteva
je svjetlost, prema tome, kao kiSa fotona tgiti energija (Taiz i Zeiger, 2002).

Pri apsorpciji fotona, elektron u apsorbigumolekuli prijeie u viSe energetsko stanje, Sto se
moZze dogoditi samo ako foton sadrzério onoliko energije koliko je potrebno za elektihkuns
tranziciju. Molekula koja je apsorbirala foton nalae u nestabilnom pollenom stanju, a njen se
elektron iz orbitale viSe energije zeli vratiti aalzu orbitalu nize energije, u stabilno osnovnajsta
To se moze dogoditi na dvadmaa: fluorescencijom tj. emisijom svjetlosti (u\Kj@ize energije od
apsorbirane) ili direktnom predajom pdajne energije susjednoj molekuli (Nelson i Cox, 201

U fotosintetskim organizmima svjetlost apsorbirpjgmenti tilakoidnih membrana, od kojih su
najvazniji klorofili (Slika 2.), zeleni pigmenti pioikli ¢ke, planarne strukture s Mfgna centralnoj
poziciji. Kloroplasti uvijek sadrze i klorofa i klorofil b. lako su oba zelena, njihovi su apsorpcijski
spektri dovoljno raztiti da budu méusobno komplementarni pri apsorpciji vidljive sigsti
(Nelson i Cox, 2013).



Slika 2. Klorofil a

(preuzeto izvww.angelo.edu

Cijanobakterije i crvene alge kao pigmente imajkolbiline poput fikoeritrobilina i
fikocijanobilina. Oni su kovalentno vezani za sfi€cie proteine i tvore fikobiliproteine, koji se
medusobno spajaju u komplekse zvane fikobilisomi. @oi primarne strukture za hvatanje
svjetlosti tih organizama (Nelson i Cox, 2013).

Tilakoidne membrane, osim klorofila, sadrze i pénm® pigmente, karotenoide. Najvazniji od
njih su naradasti f-karoten i zuti lutein. Karotenoidni pigmenti apsioaju svjetlost valnih duljina
koju ne mogu apsorbirati klorofili (Slika 3.) i n@j n&in proSiruju spektar boja koje mogu
pokretati fotosintezu (Nelson i Cox, 2013). Klotofi pomoéni pigmenti tilakoidnih membrana
uvijek su nekovalentno vezani za integralne pretéioji su unutar membrane organizirani tako da

optimiziraju prijenos energije ili elektrona (TaiZeiger, 2002).
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koja dolazi
do Zemlje
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Slika 3. Apsorpcijski spektri pigmenata
(preuzeto i prilagéeno izNelson i Cox2008)



2.2. ORENITI PRINCIP | ORGANIZACIJA FOTOSINTETSKOG APARATA

Apsorbirajiei pigmenti tilakoida i bakterijskin membrana orgarani su u funkcionalne skupine
poznate kao fotosistemi. Svi pigmenti fotosisten@ymapsorbirati fotone, ali samo kloradilkoji
se nalazi u reakcijskom srediStu sposoban je maivavjetlosnu u kemijsku energiju. Ostale
molekule pigmenata fotosistema su antenske molekjal¢ge zadéa apsorpcija i prijenos svjetlosne
energije do reakcijskog srediSta (Slika 4.) (Nels@ox, 2013).

Opcenito, proces fotosinteze je niz kemijskih reakaijleojima se elektroni prenose s jedne vrste
molekula (oksidacija) na drugu (redukcija) (TaiZeiger, 2002). Svjetlosna energija koju su
apsorbirale antenske molekule prenosi se do maekigrofila a koja se nalazi u reakcijskom
srediStu. Ova molekula se paluje, tj. elektron prelazi u orbitalu viSe energjej je elektron
slabije vezan) i predaje se primarnom akceptorktrelea. Pritom molekula klorofila privremeno
ostaje bez elektrona koji se nadomjesta iz molekoleora. Na taj ran, svjetlost zapénje niz
oksidacija i redukcija (Nelson i Cox, 2013). Molékikoja se konano reducira prilikom djelovanja
fotosintetskog sustava je NADP (nikotinamid adeshimukleotid fosfat), a oksidira se voda (Taiz i
Zeiger, 2002).

Foton

Foton

Foton

Foton

Slika 4. Prijenos energije do reakcijskog sredista sustaantana
(nepoznat izvor)

Fotosintetske bakterije imaju relativho jednostagastav prijenosa fotona, sa samo jednim tipom
fotosistema (Nelson i Cox, 2013). Cijanobakterijebilike sadrze dva raziita fotosistema,
fotosistem | i fotosistem II. U reakcijskom sredi$btosistema | nalazi se specijalizirana molekula
klorofila a, koja se ozngva kao P700, a maksimalno apsorbira tamnocrvegetlast valne duljine

od 700 nm. U reakcijskom srediStu fotosistema laniase molekula klorofila, koja se ozn&gava
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kao P680, a maksimalno apsorbira crvenu svjetlalstevduljine od 680 nm. Ta dva fotosistema su
fizicki i kemijski odvojeni. Svaki od njih ima svoje gldte antenske pigmente i reakcijsko srediste,
a mefusobno su povezani transportnim lancem elektroti&a(S.). Zbog toga Sto funkcioniraju
zajednkki, brzina fotosinteze pri izloZzenosti crvenoj ntaocrvenoj svjetlosti W@ je od zbroja
brzina fotosinteze pri izloZzenosti svakoj od tiljeshosti zasebno. Fotosistem | stvara jaki reducens
sposoban reducirati NADPi slabi oksidans, a fotosistem |l stvara vrlo glksidans koji moze
oksidirati vodu i slabiji reducens koji re-reducwksidans koji je nastao djelovanjem fotosistema |
(Taiz i Zeiger, 2002).

de- Sustav prijenosa
elektrona
i “\\ 2NADP* + 2H*
Feofitin Susta:lzzif:r?:a Ferredoksin
4e~ A

© PQ 3 >
£ S, (Citokrom 4 Fotona 2 NADPH
= | | kompleks
- i
(4]
© | |
P 4 Fotona ¥ \@'/
2 ATP __
c ) : <
w [ P g

Fotosistem |

Fotosistem Il

2H,0 —J—>4 H* + 0y

Niza

Slika 5. Integracija fotosistema | i Il u kloroplastimaytZ shema
(preuzeto i prilagdéeno izwww.uic.edy

Jos jedna razlika dvaju fotosistema je i njihovgdalj unutar tilakoidnin membrana kloroplasta.
Fotosistem Il pretezno se nalazi u grana tilakoaim fotosistem | u stroma tilakoidima i na
rubovima struktura grana (Taiz i Zeiger, 2002) kilene od jednog do drugog fotosistema prenose
molekule koje funkcioniraju kao naSeelektrona. Citokronbef kompleks jedna je u nizu takvih
molekula, i nalazi se podjednako raspgi@m®a u grana i stroma tilakoidima (Taiz i ZeigeQ20D

Ranije je spomenuto da su pigmenti uvijek vezarpnogeine, Sto pospjesuje njihovu funkciju. U
svim fotosintetskim eukariotima koji sadrze obaatiklorofila, v&ina proteina antena pripada
skupini strukturno stinih proteina. Neki od njih vezani su primarno um&stem Il i po tome se
nazivaju kompleks za hvatanje svjetlosti Il (enght-harvesting complex I, LHCII), a drugi su
vezani uz fotosistem | i nose naziv LHCI (Taiz iigar, 2002). Tvoré takve komplekse, molekule
klorofila fiksirane su u odnosu jedna na drugu,nmambranu i na druge proteinske komplekse.
Zbog toga se vrlo malo apsorbirane energije guboréiscencijom. Jedan LHCIlI sadrzi 3
transmembranske-uzvojnice i veze 7 klorofila, 5 klorofilab i 2 pom@&na pigmenta luteina (Slika



6.), a funkcionalna jedinica je LHC trimer s 361kifila i 6 luteina (Nelson i Cox, 2013). Struktura
LHCI joS nije potpuno istrazena, ali smatra sealslifna onoj LHCII (Taiz i Zeiger, 2002).

Slika 6. Kompleks za hvatanje svjetlosti, LHCII
(preuzeto i prilagéeno izNelson i Cox2008)

2.3. MEHANIZAM PRIJENOSA ELEKTRONA
Gotovo svi kemijski procesi kojtine svjetlosne reakcije provode se preko pet preken
kompleksa: fotosistema II, kompleksa citokrdyif, fotosistema |, feredoksin-NADP reduktaze
(FNR) i ATP sintaze (Slika 11.). Ti integralni merabhski kompleksi su u tilakoidnoj membrani
orijentirani tako da se voda oksidira do kisikauménu tilakoida, NADPreducira do NADPH na
strani membrane okrenutoj stromi, a ATP se otpu&aomu uslijed gibanja protona iz tilakoidnog
prostora u stromu. Elektron se iz fotoaktiviranegkcijskog srediSta fotosistema Il prenosi prvo na
¢vrsto vezanu molekulu plastokinona i dalje na ptieelastokinone, zatim na citokrdn®d59 te
na citokrom c552 Posljednji prenositelj elektrona izdhe fotosistema 1l i fotosistema | je
plastocijanin. Prijenos elektrona s reduciranogtplejanina na oksidirani oblik P700 omaégua
tom reakcijskom srediStu da, kada se ponovno dByiposluzi kao donor elektrona za nastanak
NADPH.
Fotosistem | reducira NADRJo NADPH u stromi pomau feredoksina (Fd) i feredoksin-NADP
reduktaze. Difuzija protona iz tilakoidnog prostaratromu pokrée ATP sintazu koja sintetizira
ATP (Taiz i Zeiger, 2002).

Fotosistem Il zelenih biljaka i cijanobakterija $eiperkompleks pigmenata i proteina s dva
reakcijska sredista i nekoliko kompleksa anten&#SI.). Sastoji se od dva membranska proteina,



D1 i D2, za koje je vezan primarni donor elektré1&80 zajedno s joS nekim pigmentima i dva tipa

molekula sposobnih prihvatiti elektrone, feofitineplastokinonom (Taiz i Zeiger, 2002).
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Slika 7. Fotosistem Il cijanobakterij@ynechococcus elongates
(preuzeto i prilagéeno izNelson i CoxX2008)

Voda se oksidira prema sljeag jednadzbi:
2H,0 - O + 4H" + 4

Medutim, voda je vrlo stabilna molekula koja se tedksidira do molekularnog kisika.
Mogucnost oksidacije vode do kisika ima samo fotosistiepa je on odgovoran za &@u kisika u
Zemljinoj atmosferi (Taiz i Zeiger, 2002). SadrzaMns grupu i jedan vise Mn koje povezuje 5
okso mostova zajedno s ligandima koji u&ijju ¢etiri molekule vode i aminokiselinske ogranke L
podjedinice fotosistema Il. Na razvoj kisika izravmtjece vis€i Mn promjenom pozicije i
koordinacijskog okoliSa (Askerka i sur., 2014).

Molekula feofitina prvi je primatelj elektrona utésistemu Il. Feofitin je klorofil kojem je
centralni Mg+ zamjenjen dvama vodicima zbdgga ima raztita kemijska svojstva od samog
klorofila. S njega elektrone preuzimaju dva plastoka (Q, kovalentno vezan za protein, Q
nekovalentno vezan) u blizini atoma zeljeza jedardmigim. Nakon prijenosa 2 elektrona ng Q
koji se pritom reducirao u 3, on uzima 2 protona iz strome kloroplasta postapotpuno
reducirani plastohidrokinon (M QH. je mala, nepolarna molekula topiva u membrani kaga
disocira s reakcijskog srediSta u membranu i prigorasljene elektrone do kompleksa citokrdmnf
(Taiz i Zeiger, 2002).



Kompleks citokrombef sadrzi nekoliko podijedinica i nekoliko prost&th skupina. Sadrzi dva
hema tipab (nije kovalentno vezan za protein) i jedan hena tpkovalentno vezan za protein;
citokrom f). Kompleks takder sadrzi i Rieske zeljezo-sumpor protein (He§je su dva atoma
Zeljeza povezana dvama atomima sumporéadma&in rada citokronbsf kompleksa nije potpuno
utvrden, ali véinu opazenih svojstava opisuje mehanizam poznat(xaklus (Slika 8.). Prema
tom mehanizmu, QHse oksidira te se jedan njegov elektron prenasalino prema fotosistemu I,
dok drugi prolazi cikiéki proces kojim se povava broj protona prebanih kroz membranu. U
linearnom prijenosu elektrona, Refrihvata elektron s Qi predaje ga citokromi koji njime
reducira molekulu plastocijanina (PC). Plastocijaprimljenim elektronom reducira oksidirano
reakcijsko srediSte fotosistema I. Drugi elektro®Id> preuzima hem tipd u ciklickom dijelu
procesa. Sada bez elektrona potrebnih da zadrzraodrotone, QHotpusSta dva protona u lumen
tilakoida pritom postajti plastokinon. Hem tipd predaje preuzeti elektron drugom hemu fipa
koji njime reducira plastokinon vezan za komplek®kroma bef u blizini stromalne povrSine.
Nakon dva takva prijenosa, plastokinon postaje yoodpreduciran i uzima dva protona iz strome te
disocira s kompleksa u obliku QHJ konanici, dva su elektrona predana fotosistemu |, d*& Q
su oksidirana do kinona, i formiran je jedan QHMakader, ¢etiri protona presla su iz strome u
lumen tilakoida Sto stvara elektrokemijski potealkipotreban za sintezu ATP-a (Taiz i Zeiger,
2002).

aH*

Rieske Zeljezo-
sumpor protein

,f"PIasto-“~,
. cijanin
. Cu

Slika 8. Struktura kompleksa citokroniaf i Q ciklus
(preuzeto i prilagéeno izNelson i CoxX2008)

* Neproteinska skupina vezana za protein

8



Spomenuti plastocijanin je mala molekula topiva adivkoja sadrzi bakar i funkcionira kao
nos& elektrona izméu kompleksa citokromdoef i P700 fotosistema I. U nekih zelenih algi i
cijanobakterija, umjesto plastocijanina nalazi gekcom tipac, a koji od ta dva proteinée se
sintetizirati ovisi o koktini bakra dostupnoj organizmu (Taiz i Zeiger, 2002)

SrediSnje antene od oko 100 klorofila kofaktorifetosistema | (Slika 9.). Te su antene, zajedno
s P700, vezane za dva proteina, PsaA i PsaB (Eemer, 2002). Svjetl@és pobuieno reakcijsko
srediSte P700 predaje elektron molekuli primatelgktrona nazvanoj A(vjeruje se da se radi o
posebnom tipu klorofila). P70Qe vrlo jak oksidans koji brzo véa izgubljeni elektron uzimagii
ga plastocijaninu. & elektron predaje filokinonu (A koji ga Salje dalje kroz tri Fe-S centra
fotosistema | do slabije vezanog feredoksina (F#log, topivog proteina koji tader sadrzi Fe-S
centarCetvrta vrsta prenositelja elektrona u ovom nizfigeoprotein feredoksin-NADP reduktaza,
enzim koji prenosi elektrone s reduciranog Fd ndJRAprema jednadzbi (Nelson i Cox, 2013):

2Fded + 2H" + NADP" - 2Fd + NADPH + H

te na taj n&n zavrsava slijed prijenosa elektrona koji je zZsgmooksidacijom vode.

Svjetlost Plasm-. . -
b | cijanin
l i
3 Bpodiedinica 7 A podjedinica
B /‘r?{chllz
1 ™ P
e L 700 ey
Prijenos ¥
pobudajne  (Chlla, (Chl)s, |
energije l
ql‘. QN
PSI g
FK I\
Stroma

c ;‘indjedinica/fﬁ
v
FB.U‘
b _jFETEdeE_iI'I

Slika 9. Shematski prikaz esencijalnih proteina i kofaktimtasistema |
(preuzeto i prilagdeno izNelson i CoxX2008)



2.4. PRIJENOS PROTONA | SINTEZA ATP-a U KLOROPLASTU

Do sada je objaSnjeno na kojiciraapsorpcija svjetlosne energije dovodi do redeksiADP* u
NADPH. Meaiutim, dio te energije koristi se da bi pokretaoteszm ATP-a ovisnu o svjetlosti tj.
fotofosforilaciju. Fotofosforilacija radi na prinmi kemiosmotskog mehanizma, isto kao i
fosforilacija u aerobnom disanju koje se odvija aktierijama i mitohondrijima eukariota (Taiz i
Zeiger, 2002). Osnovni princip kemiosmoze temedjira drugom zakonu termodinamike prema
kojem svaka neuniformna raspodjela materije ilirgije predstavlja izvor energije. Na tajdnma
stanica kao izvor energije moze upotrijebiti razlikoncentracije iona i elektnog potencijala na
suprotnim stranama membrane (Taiz i Zeiger, 20B2&hije je opisano kako tijek elektrona kroz
fotosintetski aparat uzrokuje pumpanje protonatrianse u lumen tilakoida, Sto rezultira manjkom
protona u stromi i viSkom u lumenu tilakoida. Tdkg lumen tilakoida ima relativno mali volumen,
Sto pomaZze u porastu koncentracijskog gradijergauvjete tada iskoriStava stanica za sintezu ATP-
a.

ATP sintetizira veliki enzimski kompleks pod naaiw@TP sintaza (Slika 10.). Sastoji se od dva
dijela: transmembranski Gkoji sadrzi protonsku poru, i GKoji strSi u stromu. Cfse sastoji od
5 tipova podjedinicaa (tri kopije), B (tri kopije) koja je mjesto nastanka ATPyakoja prolazi kroz
sredinu globule nanjene oda i B podjedinicag i . Ch se vjerojatno sastoji od 4 tipa podjedinica:

a, b, b'i c, od toga se c¢ podjedinica nalazi u bX&opija i formira cilindar (Taiz i Zeiger, 2002)

ADP + Pi —*» ATP

=N

Tilakoidna

membrana
15 o)

Lumen -_ L
PS]II Cyt {{n\f Cpg= 5[)-]_U't’i pm _J.;:
T -\1} J s
LH ) o= g

Slika 10. Struktura kloroplastne ATP sintaze
(preuzeto i prilagdeno izwww.macromol.sbcs.gmul.ac)uk
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Princip rada kloroplastne ATP sintaze esencijagnm¢nttan onom mitohondrijske, Sto zhala
funkcionira na sljede nacin: f podjedinica Ckmoze poprimiti tri konformacije pod nazivimge
prazna,-ADP i B-ATP. Sinteza ATP-a piinje u B-ADP konformaciji koja ima visok afinitet za
vezanje ADP-a i anorganskog fosfata) (i cemu se ADP i Piz strome veZu na enzinf} zatim
mijenja konformaciju p-ATP s visokim afinitetom za ATP ptiemu se on formira iz ADP iiP
Cvrstim vezanjem ATP-a veznom se energijom naddijeaenergija utroSena za nastanak ATP-a.
Medutim, tako ¢vrsto vezan ATP ne Zeli napustiti aktivno mjestenzim mora promjeniti
konformaciju up-praznu koja ima nizak afinitet za ATP. Konformakg su promjene potaknute
prolaskom protona kroz protonsku poru nao.CProtoni pasivno difundiraju s mjesta viSe
koncentracije (lumen tilakoida) na mjesto nize lamicacije (stroma) i pritom p@ti rotaciju
cilindra na&injenog od c podjedinica. Rotacija cilindra @eti rotaciju na njega vezane
podjedinice. Svakim okretajem od 12@°dolazi u dodir s jednom od stacionarifiifpodjedinica
tierajCi je da poprimip-praznu konformaciju. podjedinice u takvom su odnosu da kad jedna
poprimi praznu konformaciju, jedna susjedna moraripaiti 3-ATP konformaciju, a drugf-ADP.

Na taj n&in potpunom rotacijony podjedinice svaka ofl podjedinica prolazi kroz sve tri moggi

konformacije te se sintetiziraju i otpustaju trilelaule ATP-a (Nelson i Cox, 2013).

<=5E ~
L L =

e
Rubisco Reakeije fiksacij
ugljika

N ~ — s NADPH NADP*

H {H")
Stroma -A,a -
= Lhem il = Lhge

o e uf_,_@—frf B E;“{ B

J—r-QB

i
Tilakoidra
membrana
Lumen

(CP47)  (CPa3) ' TR, ... RO e
N RSl Cythg F FS1 ATP sintaza

~5nm {Dirner) (Damern) (Monamer)

Slika 11. Shematski prikaz reakcija ovisnih o svjetlosti

(preuzeto i prilagdéeno izwww.cell.con)
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2.5. REGULACIJA | POPRAVAK FOTOSINTETSKOG APARATA

Fotosintetski aparat prilagen je za apsorpciju svjetlosne energije, ali eferfjtona moze
uzrokovati oStéenja na molekularnoj razini i nastanak tékdn spojeva, kao Sto su radikali kisika
ili peroksidi. Fotosintetski organizmi stoga im&ompleksne mehanizme za regulaciju i popravak
fotosintetskog aparata. Neki od njih reguliraju tpko energije kroz sustav antena, neki
neutraliziraju ipak nastale toksie spojeve, a neki sluze popravku waju da se sustav ipak osteti
(Taiz i Zeiger, 2002).

Karotenoidi, osim kao pondai pigmenti, sluze za zaStitu fotosintetske memérad viska
svjetlosne energije kada se ona ne moze pohrakigmijskom obliku. Ukoliko pobdeni klorofil
ne moze predati primljenu energiju, moze reagsatnolekulom kisika stvaragu radikale kisika
koji su vrlo reaktivni i mogu osStetiti staime strukture. Karotenoidi imaju zastitnu ulogu neogu
preuzeti energiju s poldanog klorofila. Njihovo pobdeno stanje, m#tim, nema dovoljno
energije za reakciju s kisikom pa ju umjesto togdigu obliku topline vréajuti molekulu
karotenoida u osnovno stanje (Taiz i Zeiger, 2002).

Zbog toga Sto intenzitet i spektralna distribudjgetlosti koji se mjenjaju ovisno o dobu dana
favoriziraju jedan ili drugi fotosistem, nastajeplem njihove raztite aktivnosti. No, oni bi morali
djelovati istom brzinom kako ne bi dosSlo do gubitkeergije ili oStéenja sustava, a to se ne moze
rijesiti rasporedom pigmenata. Méim, primje&eno je da je prinos fotosinteze gotovo neovisan o
valnoj duljini, Sto upduje na to da postoji mehanizam koji prebacuje epesgednog fotosistema
na drugi ovisno o uvjetima. U tom mehanizmu sugiefrotein kinaza tilakoidnih membrana koja
moze fosforilirati specitini treonin na LHCII. Kinaza se aktivira kada sespt&kinon akumulira u
reduciranom obliku (QF), Sto zndi da je PSII aktivniji od PSI. Fosforilirani LHC{Slika 12.),
vjerojatno zbog miausobnog odbijanja negativnog fosfata i membranbzinh lateralno migrira iz
grana tilakoida u stroma tilakoide, udaljav@ajse pritom od PSII i priblizavagi PSI. Na taj n&n
se energetska ravnoteza poeniu smjeru PSI. Ukoliko plastokinon bude&e u oksidiranom
stanju, kinaza se deaktivira i razina fosforilifahHCII pada djelovanjem membranskih fosfataza
koje uklanjaju fosfatnu skupinu te se LHCII ¥@au grana tilakoide (Taiz i Zeiger, 2002).
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Tilakoidna
membrana

Slika 12.Prikaz balansiranja toka elektrona kroz PSI i R&forilacijom LHCII
(preuzeto i prilagdeno izNelson i CoX2008)

3. REAKCIJE ASIMILACIJE UGLJIKA (CALVINOV CIKLUS)
3.1. FOTOSINTETSKA SINTEZA UGLJIKOHIDRATA

Ve¢ je spomenuto kako fotosintetski organizmi moguedinirati ugljikohidrate iz C@i vode,
reducirajéi CO, pomcu energije ATP-a i redukcijskog potencijala NADPHstalih tijekom
fotosintetskih reakcija ovisnih o svjetlosti. Biéiki drugi autotrofi mogu se osloniti na €®ao
jedini izvor ugljika u biosintezi w@ne organskih komponenti stanice. Za razliku ol,fjieterotrofi
ne mogu reducirati C£dovoljno da bi sintetizirali glukozu. Zelene b#djkdakle, u kloroplastima
sadrze enzime koji kataliziraju pretvorbu £@©reducirane organske spojeve (Nelson i Cox, 2013)

Ugljikov dioksid asimilira se kroz cikiki put ¢iji se metuspojevi konstantno obnavljaju. Taj se
put naziva ciklus fotosintetske redukcije ugljikedalvinov ciklus, po Melvinu Calvinu, jednom od
znanstvenika koji su ga prvi otkrili (Nelson i C&Q13). Svi fotosintetski eukarioti reduciraju €O
po istom osnovnhom principu, bilo da se radi o mhjgestavnijim algama ili evolucijski odvedenijim
biljkama. Ostali metabalki putovi povezani s fotosintetskom fiksacijom £6u ili dodatni ili
ovisni o osnovnom Calvinovom ciklusu (Taiz i Zeige002).

Calvinov ciklus radi u tri koraka (Slika 13.). Uyaim se koraku molekula od 5 ugljikova atoma,
ribuloza-1,5-bisfosfat, karboksilira podw CO, (tj. CO, se veZe na ribulozu-1,5-bisfosfat) da bi se
dobio prvi stabilni méuspoj ciklusa, 3-fosfoglicerat. U poglavlju 3¢8 biti govora o biljkkama
kojima prvi meluspoj ciklusa nije spoj od tri C atoma,¢ved ¢etiri, te se stoga zovusDiljke. U
drugom se koraku 3-fosfoglicerat reducira do ughiikirata gliceraldehid-3-fosfata. Ciklus kéna
zavrSava tek kad se regenerira ribuloza-1,5-biataSfaiz i Zeiger, 2002). Ukratko, tri molekule

CO, se fiksiraju na tri ribuloza-1,5-bisfosfata dad@ formiralo Sest molekula gliceraldehid-3-
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fosfata (ukupno 18 C atoma). Pet od Sest molekudaa fosfata (15 C atoma) koristi se za
regeneraciju 3 molekule ribuloza-1,5-bisfosfata Clatoma). Sesta molekula trioza fosfata kona
je produkt fotosinteze i moze se koristiti u simteeksoza koje se koriste za dobivanje energije i

sintezu drugih biomolekula (Nelson i Cox, 2013).

CH0—P)
ADP c—0
ATP (2)

_ (IZHOH
Treéi koral_(_: (3) »}' CHOH
Regeneracija |

/ CH.0—(F) Prvi korak:
= = Fiksacija
Glikoliza; ( SV Ribuloza-1, 5-bisfosfat {3}
sinteza
skroba ili CHO lCOD“
saharoze m tI:HOH CHOH

[ [

CH,0—(P) CH20—(P)

Gliceraldehid-3-fosfat (5} 3fosfoglicerat (6)

Drugi korak:
Redukcija
P;
(6) ATP
NADP+
6 (NABPR + H* ADP (6]
(6)
(6)

Slika 13.Tri faze asimilacije C®u fotosintetskim organizmima
(preuzeto i prilagdeno izNelson i CoxX2008)

3.1.1. Prvi korak: Karboksilacija
Enzim koji katalizira ugradnju COu organsku formu zove se ribuloza 1,5-bisfosfat
karboksilaza/oksigenaza ili, skeno, RUBISCO. Kada djeluje kao karboksilaza, RUBISC

katalizira kovalentno vezanje GQnha ribuloza-1,5-bisfosfat te cijepanje nestabilneg enzim

vezanog méuspoja od Sest C atoma na dva stabilna 3-fosfoglae(Nelson i Cox, 2013).
Oksigenazna aktivnost enzima RUBISCO omage enzimu da umjesto GCxa ribulozu-1,5-
bisfosfat veze @ Sto ograniuje fiksaciju CQ.

RUBISCO dolazi u dva oblika. Oblik | proéen je u billkama, algama i cijanobakterijama, a
oblik 1l tek u nekim fotosintetskim bakterijama.ljBi RUBISCO (Slika 14.) se sastoji od osam
identiénih velikih podjedinica koje kodiraju geni klorogla, a sadrze i aktivno mjesto katalize, te
osam identinih malih podjedinica koje kodiraju geni iz jezgreéija funkcija joS nije istrazena.
RUBISCO je klj&an za produkciju biomase iz GQali ima vrlo nizak obrtni broj Sto ztiada se

pri 25° C po molekuli enzima RUBISCO u sekundi ifiggi samo tri CQ. Da bi se postigla va
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brzina fiksacije CQ biljke sintetiziraju velike kotiine tog enzima, pa atini gotovo 50% ukupnih

topivih proteina kloroplasta (Nelson i Cox, 2013).

Sa strane

Slika 14. Struktura enzima RUBISCO
(preuzeto i prilagéeno izNelson i Cox2008)

Dva su posebno vazna svojstva reakcije karbokgla€lrvo je velika negativha promjena
slobodne energije prilikom karboksilacije ribulok®-bisfosfata, zbogega je reakcija energetski
povoljna. Drugo je dovoljno visok afinitet enzimdJRISCO za CQ zbog ¢ega enzim moze
izvrSavati svoju funkciju i pri niskim koncentraaija CQ u kloroplastima (Taiz i Zeiger, 2002).

3.1.2. Drugi korak: Redukcija
Formirani 3-fosfoglicerat pretvara se u gliceraideB-fosfat u dva koraka (Slika 15.). U prvom

enzim 3-fosfoglicerat kinaza katalizira prijenosftariine skupine s ATP-a na 3-fosfoglicerat, pri
cemu nastaje 1,3-bisfosfoglicerat. Zatim NADPH dajektrone potrebne za redukciju 1,3-
bisfosfoglicerata pomiu enzima gliceraldehid-3-fosfat dehidrogenaze itarek gliceraldehid-3-
fosfata i slobodnog Pi. Zbog visokih koncentrad§BP-a i NADPH u stromi kloroplasta ova
termodinamiki nepovoljna reakcija moze napredovati u smjeRthisfosfoglicerata. Potrebno je
spomenuti joS jedan enzim, trioza fosfat izomer&nja moze presloziti nastali gliceraldehid-3-
fosfat u dihidroksiaceton fosfat i obrnuto, ovismpotrebama organizma (Nelson i Cox, 2013).
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Slika 15.Drugi korak asimilacije C®
(preuzeto i prilagéeno izNelson i CoxX2008)

3.1.3. Tredi korak: Regeneracija

Da bi se sprij@io nestanak miuspojeva potrebnih za funkcioniranje Calvinova usid, oni se,
kako je v& napomenuto, regeneriraju iz produkata ciklusaeidh gliceraldehid-3-fosfata. To se
postize nizom reakcija. Najprije se dihidroksiacetosfat i gliceraldehid-3-fosfat poréw enzima
aldolaze spoje u fruktoza-1,6-bisfosfat. Fosfasaatom C atomu cijepa fruktoza-1,6-bisfosfataza
pri ¢emu nastaju fruktoza-1-fosfat i slobodni, R ta je reakcija vrlo egzergona i moze se smatrat
ireverzibilnom. U proces se ukijuje joS jedan gliceraldehid-3-fosfat te sedogpoj od 9 C atoma
raspada na dvije molekule od 4 (eritroza-4-fosiab) (ksiluloza-5-fosfat) C atoma djelovanjem
transketolaze. Eritroza-4-fosfat prolazi daljnjemjene (Slika 16.) tijekom kojih se na nju vezu jo$
jedan dihidroksiaceton fosfat i jedan gliceraldeBitbsfatciji je krajnji rezultat nastanak joS dvije
molekule od 5 C atoma (ksiluloza-5-fosfat i ribdzéesfat). Sve nastale molekule od 5 ugljikovih
atoma pretvaraju se u ribuloza-1,5-bisfosfat un3sgk jednog ATP-a po reakciji (Nelson i Cox,

2013).
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Slika 16.Treci korak asimilacije C@
(preuzeto i prilagéeno izNelson i CoxX2008)

Poveanjem koncentracije ndaspojeva moze se paiadi brzina djelovanja Calvinovog ciklusa,

tj. ciklus ima sposobnost autokatalizacije (Tazeiger, 2002).

3.1.4. Energetski utroSak sinteze ugljikohidrata i ulafedfata u kloroplast

Ukupan rezultat prolaska tri molekule €&oz Calvinov ciklus je nastanak trioza fosfata. T
molekule ribuloza-1,5-bisfosfata spajaju se s @.@a bi nastalo Sest 3-fosfoglicerata. Prilikom
njihove redukcije do Sest molekula gliceraldehitb8fata utroSi se Sest molekula ATP-a (za sintezu
1,3-bisfosfoglicerata) i Sest molekula NADPH (zaukciju do gliceraldehid-3-fosfata). Od Sest
nastalih molekula gliceraldehid-3-fosfata, pet seidti za regeneraciju tri uloZzena ribuloza-1,6-
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bisfosfata, uz utroSak jedne molekule ATP-a po kulaibuloza-1,6-bisfosfata (Slika 17.). Dakle,
za sintezu jedne molekule trioza fosfata fotosgktetn asimilacijom ugljika potrebno je devet
molekula ATP-a i Sest molekula NADPH (Nelson i CBR13).

U fotosintetskim reakcijama ovisnim o svjetlostiADNPH i ATP proizvode se u otprilike
jednakom omjeru u kojem se iskoriStavaju u Calvormawvciklusu (2:3). Devet se molekula ATP-a
konvertira u ADP i Pprilikom sinteze trioza fosfata, a osam osldduh R sluzi za regeneraciju
ATP-a. Deveti se ulaze u trioza fosfat zb&ega je za potpunu regeneraciju utroSenog ATP-a

potrebno ulazenje;kz citosola (Nelson i Cox, 2013).
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[1] Gliceraldenia-3-fostat |

Slika 17. Stehiometrija asimilacije C{u Calvinovom ciklusu
(preuzeto i prilagéeno izNelson i CoxX2008)

Unutarnja membrana kloroplasta nepropusna je @awdosforiliranih spojeva. Mautim, sadrZi
speciféni antiporter koji zamjenjuje jedan iFiz citosola za jedan dihidroksiaceton fosfat #i 3
fosfoglicerat iz strome (Slika 18.). Na taj sec¢inaP unosi u kloroplast gdje sluzi za
fotofosforilaciju, a trioza fosfat napusta klorogtiala bi se koristio u sintezi saharoze i prijenos
nefotosintetska tkiva (Nelson i Cox, 2013). Ukoliketane u kloroplastu, trioza fosfat se moze
pohraniti u obliku Skroba.

Spomenuti Ptrioza fosfat antiporter ima joS jednu funkcijunéfgija i redukcijski potencijal

potrebni su i u citosolu stanice, a njihov poteadoij izvor su ATP i NADPH sintetizirani u

* Integralni membranski protein koji prebacuje @wjrste molekula ili iona u suprotnim smjerovimaxmembranu
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kloroplastu. Méutim, oni ne mogu pk kroz membranu kloroplasta (Nelson i Cox, 2013)
vjerojatno da se ne bi narusili njihovi kemijskiteocijali u razl€itim dijelovima stanice, a time i
njihov potencijal da obnaSaju namijenjene funkcijgak, oni se mogu indirektno izmjenjivati
izmedu kloroplasta i citosola izmjenom trioza fosfatahibroksiaceton fosfat nastao u kloroplastu
prelazi u citosol gdje ga glikoliki enzimi pretvaraju u 3-fosfoglicerat ptemu nastaju ATP i
NADH na raun onih koje su u kloroplastu ulozene u sintezuehkule. 3-fosfoglicerat se Wa
zatim u kloroplast (Nelson i Cox, 2013).

Unutarnja membrana

kloroplasta

Stroma Citosol

, Pi-trioza fosfat antiporter

J-fosfoglicerat

o~/ "

ADP

1,3-bisfosfoglicerat

+H*

Gliceraldehid-3-
fosfat

Gliceraldehid-3-

fosfat
\ Py

Dihidroksiaceton
fosfat

Dihidroksiaceton
fosfat

" Pi-trioza fosfat antiporter

Slika 18.Uloga antiportera zaifrioza fosfat u prijenosu ATP-a i reduciréiju spojeva

(preuzeto i prilagdeno izwww.bioinfo.org.cn
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3.2. REGULACIJA CALVINOVOG CIKLUSA

Energetska dinkovitost Calvinovog ciklusa uguje na to da postoje &iai regulacije kojima se
odrzavaju koncentracije ndespojeva ciklusa i kojima se ciklus iskijje u mraku. Neki od njih
ukljucuju promjene u ekspresiji gena i biosintezi pradeirme se mijenja koncentracija enzima
ovisno o potrebama organizma. Drugi pak reguliedjtivnost postojéh enzima posttranslacijskim
modifikacijama proteina (Taiz i Zeiger, 2002).

Dva su openita mehanizma kojima se mjenjaju kitk# svojstva enzima i odrzavaju optimalne
koncentracije m@&uspojeva. Jedan podrazumijeva transformaciju kowaile veza (npr. redukcija
disulfidnih mostova) ¢ime enzim postaje kemijski modificiran. Drugi pakodpazumijeva
modifikaciju nekovalentnih veza koje ukfuju vezanje metabolita ili vezanje enzima za tildka
membranu (Taiz i Zeiger, 2002).

Nekoliko enzima Calvinovog ciklusa indirektno suguBrani svjetlosu. Zahvaljuj(di
fotosintetskim reakcijama ovisnim o svjetlosti,efigst uzrokuje pou&nje konacentracija NADPH
i ATP-a u stromi kloroplasta potrebnih za rad 3tdgicerat kinaze, gliceraldehid 3-fosfat
dehidrogenaze i ribuloza-5-fosfat kinaze. Té#o svjetlost pokree prijenos protona iz strome u
lumen tilakoida zbogega se pH vrijednost strome poaea sa 7 na 8, 5to prati otpustanje’Nig
tilakoida u stromu. Aktivacija enzima RUBISCO bijgau alkalnim vrijednostima pH i pri viSim
koncentracijama Mg jer zahtijeva otpustanje protona i vezanje?Mg aktivno mjesto. Aktivnost
fruktota-1,6-bisfosfataze u istim uvjetima poéaese preko sto puta (Nelson i Cox, 2013).

Cetiri enzima regulirana su svjettaina poseban wi: ribuloza-5-fosfat kinaza, fruktoza-1,6-
bisfosfataza, sedoheptuloza-1,7-bisfosfataza egdidehid 3-fosfat dehidrogenaza koji sadrze dva
ogranka aminokiseline cisteina kKipih za njihovu katalitiku aktivnost. U oksidiranom obliku
sumpori tih cisteina naeisobno formiraju disulfidne mostove (-S-S-) | enzjm inaktivan.
Medutim, ti se mostovi mogu reducirati (-SH HS-) taka cisteini viSe ne budu kovalentno vezani i
enzim postaje aktivan. Pri osvjetljenju, elektrpreélaze s fotosistema | na feredoksin koji ih moze
predati tioredoksinu, topivom malom proteinu komdszi disulfidni most. Tako reducirani
tioredoksin donira primljene elektrone za redukdjsulfidnih mostova enzima Calvinovog ciklusa
¢ime oni postaju aktivni. U tami cisteini se reoksagl u disulfidne mostove inaktivirajuenzime
(Nelson i Cox, 2013).
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3.3. FOTORESPIRACIJA, &l CAM METABOLICKI PUTOVI
Ranije je spomenuto kako enzim RUBISCO nije apsalgpeciféan Sto se te izbora CQ kao
supstrata i, osim karboksilazne, ima i oksigenazmkciju. U uvjetima kada je u ndastanénim
prostorima lista prisutna viSa koncentracija kisikago CQ aktivha mjesta enzima RUBISCO
mogu umjesto C®vezati kisik pricemu nastaju 3-fosfoglicerat i 2-fosfoglikolat. Tapces je usko
povezan s fotosintezom, a naziva se fotorespinacjgr koristi Q i otpusta CQ (Nelson i Cox,
2013). Okolisni uvjeti koji potiu fotorespiraciju su topli, suhi i vedri dani kaldéjke zatvaraju
pwi. Fotosintezom se troSi GOa u méustanénim prostorima se povava koncentracija kisika.
Da bi fotosintetski organizam vratio ugljik ulozan 2-fosfoglikolat, mora upotrijebiti velike
kolicine stanine energije koje zahtijeva i otpuStanje nekolikaijeafiksiranih molekula C@
Postavlja se pitanje zaSto aktivho mjesto enzim@8BICO ne razlikuje dva supstrata ako je
jedan zn&ajno loSiji za stanicu? Pretpostavlja se da seaecvolucije enzima RUBISCO datgla
prije 2,5 milijardi godina kada se djelovanjem fitdetskih organizama razina kisika u atmosferi
tek paela poveéavati. Tada nije bilo selektivhog pritiska na RUBIS da razlikuje dva supstrata.
Medutim, danasnja atmosfera sadrzi 20% kisika i saf@d% CQ. Pri sobnoj temperaturi, vodena
otopina u ravnotezi sa zrakom sadrZi kisik u dowgjlkoncentraciji da omoguznaajnu ‘fiksaciju'
kisika i stoga zn&jan gubitak energije. Topivost plinova tédko je temperaturno ovisna, Sto Zna
da pri viSim temperaturama omjer. © CO; u otopini raste pov@vajwti dostupnost kisika u
usporedbi s C®i oksigenaznu aktivnosti enzima RUBISCO (Nelso@ax, 2013). Moggte |e,
takader, da je fotorespiracija korisna, pogotovu u umjet jakog intenziteta svjetlosti i niske
koncentracije C@ da bi se sprig@lo oStetenje fotosintetskog aparata (Taiz i Zeiger, 2002).
Medutim, mnoge billke uofe nemaju fotorespiraciju, ili je ona svedena naimim pa ne
predstavlja ozbiljan energetski problem. To se ipesmehanizmima koji koncentriraju GQu
neposrednom okoliSu enzima RUBISCO Sto smanjujgovje oksigenaznu aktivnost. Tri su takva
mehanizma: C® crpke, G fotosintetska fiksacija ugljika i CAM (eng. cratstean acid
metabolism) (Taiz i Zeiger, 2002).

CO; i HCOs crpke imaju alge i cijanobakterije koje koristeesgiju ATP-a dobivenu u

reakcijama ovisnim o svjetlosti da bi aktivno ut®@sLQ i HCOs™ u stanicu. Akumulirani HC®
pretvara se u COradom enzima ugline anhidraze. Povanje koncentracije CfOrezultira
smanjenjem oksigenacije ribuloza-1,5-bisfosfatazTZeiger, 2002).

Biljke koje rastu u toplim krajevima gdje je, zbgmpvetane topivosti kisika pri visokim
temperaturama, razina fotorespiracije relativnookas razvile su mehanizam kojim se ona
zaobilazi. Koraku Calvinovog ciklusa gdje se Lfiksira u 3-fosfoglicerat, spoj koji sadrzi tri

ugljikova atoma, prethodi nekoliko dodatnih korajeadan od kojih je priviemena fiksacija €0

21



spoj koji sadrzi 4 ugljikova atoma. 1z tog razlogkve se bilijke nazivaju £biljkama, a proces
asimilacije ugljika kakav koriste &netabolizam (Nelson i Cox, 2013). Fotosintezdifaka zbiva
se u dva tipa stanica (Slika 19.) koje sadrze klasie: stanice mezofila lista i Stégste stanice
koje obavijaju lisne zile (Taiz i Zeiger, 2002)4 @etabolizm moze varirati s obzirom na neke
meduspojeve (Nelson i Cox, 2013).

Prvi spoj u koji se fiksira CoOu G metabolizmu je oksaloacetat, spoj od 4 C atomak&lg se

zbiva u citosolu mezofilnih stanica i katalizirgeaenzimom fosfoenolpiruvat karboksilazo#i je

supstrat HC®, a ne CQ. Nastali oksaloacetat se tada ili reducira do tagl@ma@u NADPH, ili
pretvara u aminokiselinu aspartat gemu aminokiselina koja donira aminoskupinu postaje
pripadna keto kiselina. Malat ili aspartat tadazkplazmodezmijeodlazi u susjednu Stajaistu
stanicu gdje se malat oksidira i dekarboksiliraoradnalatnog enzima te nastaju piruvat i 20
jedan se NADP reducira do NADPH. U biljkama koje koriste asparian se transaminira do
oksaloacetata pa reducira do malata kojeg preumalatni enzim ili PEP karboksikinaza da bi se
otpustio CQ. Otpusteni CQ@tada fiksira enzim RUBISCO na istida koji je opisan u poglaviju
3.1. da bi se korkao dobio 3-fosfoglicerat. Piruvat dobiven dekarblagkgom malata prenosi se u
mezofilnu stanicu gdje ga enzim piruvat fosfat déda pretvara u fosfoenolpiruvat (PEP). Ovaj se
enzim zove dikinaza jer istovremeno fosforilirajevinolekule fosfatnim skupinama jednog ATP-a:
piruvat se fosforilira u PEP, i fosfat u pirofosf@obodni pirofosfat brzo se hidrolizira u dva
slobodna fosfata). Dakle, za regeneraciju PEP-&zofiinoj stanici, koji u tom obliku moze vezati
novi CQ, potrebno je uloziti dvije visokoenergetske fos@atskupine ATP-a. PEP karboksilaza

mezofilnih stanica ima visok afinitet za H&koiji je jedan od otopljenih oblika GQi u otopini
ga ima viSe od samog Gxe stoga fiksira C@efikasnije od enzima RUBISCO. Tater, ne moze
koristiti O kao alternativni supstrat. PEP karboksilaza, dakgaja PEP i COu malat. U
Staptastim stanicama CtpusSten iz malata dovoljno je koncentriran da BIBRSCO radio kao

karboksilaza i da bi njegova oksigenazna aktivbdatpotisnuta (Nelson i Cox, 2013).

* Medustanéni kanali
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Slika 19.Asimilacija ugljika u G biljaka

(preuzeto i prilagdeno izNelson i CoX2008)

Asimilaciia CQ u G biljkama energetski je skuplja od one u Qillkama. Po molekuli
fiksiranog CQ, Cs biljke utroSe 5 molekula ATP-a doks Giljke utroSe samo 3 (9 po trioza fosfatu).
No pri porastu temperature i pa@amju razine fotorespiracije, dodatna efikasnost i\doia
eliminacijom fotorespiracije i viSe nego kompenzapenergetski utroSak (Nelson i Cox, 2013).

Sukulentne biljke koje rastu u \dim, suhim krajevima imaju druggu varijantu fiksacije CQ,
koja sprj€ava gubitak vode kroz pulista kroz koje prolaze i COi O.. Umjesto prostornog

odvajanja reakcija prilikom fiksacije Gkao u G biljaka, one ih odvajaju vremenski. Tijekom
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noci, kada je zrak hladniji i vlazniji, gl se otvaraju da bi se omagla izmjena plinova. C@se
fiksira u oksaloacetat koji se reducira do mal&tastali malat pohranjuje se u vakuadia bi se
sprijecilo oSte&enje citosolnih i plastidnih proteina niskom pH jednosu uslijed disocijacije
jabwene kiseline. Po danu se iuzatvaraju kako ne bi doslo do gubitka vode zbagpkih
temperatura. Malatni enzim iz malata sintetiziratipkom nc@i sada otpusta pohranjeni €&ojeg
preuzimaju RUBISCO i ostali enzimi Calvinovog cik Ovaj n&n asimilacije ugljika prvi puta

je otkriven u biljkama porodice Crassulaceae, igztimpa se naziva CAM (eng. crassulacean acid

metabolism) (Nelson i Cox, 2013).

*  Stanini organel
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5. SAZETAK

Fotosinteza je proces kojim zelene biljke, algekenbakterije iskoriStavaju svjetlosnu energiju
za dobivanje kemijski iskoristive energije i sintemgljikohidrata, i jedini je bioloSki z®ajan
proces koji anorganski ugljik moze pretvarati uasrgki oblik. Odvija se u dvije faze od kojih prva
sluzi za apsorpciju svjetlosne energije | njenuvou u kemijsku energiju u visokoenergetskim
vezama ATP-a, dok se u drugoj fazi ta energijastoza sintezu ugljikohidrata.

U ovom radu objaSnjeni su mehanizmi obje faze fotesge i njihovi principi rada, tj. na koji se
n&in svjetlosna energija pretvara u kemijsku energgto je sve biljkama za to potrebno te kako je
fotosinteza regulirana. Opisani su alternativniimiafiksiranja anorganskog ugljika koji su razvile
biljke toplih krajeva kao odgovor na n#okovitost pojedinih dijelova fotosintetskog mettibma.

6. SUMMARY

Photosynthesis is a process by which green plalyae and some bacteria utilize light energy in
order to gain energy they can use chemically amthegize carbohydrates, and it is the only
biologically significant process that can translatrganic carbon to its organic form. It is mage u
of two phases: in the first phase the energy dftlig absorbed and stored in its chemical form in
high-energy bonds of ATP, and in the second phasautilized for carbohydrate synthesis.

This paper describes the mechanisms of both phageisotosynthesis and the principles they
are based on, i.e. the way light induces chemicatgy harness, what it is that plants have to be
able to do so and how it's all regulated. It atsdudes the description of alternative carbon fodat
pathways developed by the plants native to hotrenments in order to circumvent certain

inefficiencies of photosynthetic metabolism.
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