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41 FOTOSYNTETICKA BARVIVA

Ve fotosyntetickém stroji plni barviva tfi tlohy:

(1) Vlastni fotochemicka preména energie v reak¢nich centrech. V oxygenni foto-
syntéze je takto cinny pouze chlorofyl a, u fotosyntetickych bakterii je to nejcastéji také BChl
a, ale u mnohych také BChl b. (Bakterio)chlorofyly, které po excitaci rozd€luji naboje tvori
obvykle dimerovou strukturu, tzv. zv1astni par.

(2) Zachyceni fotonti a pienos excitace soustavou molekul barviv do reakéniho cent-
ra. To je kol barviv zabudovanych v bilkovinnych molekulach svétlosbérnych antén. V
téchto pigmentproteinech jsou vedle (bakterio)chlorofyli a a b také dalsi (bakte-
rio)chlorofyly (¢, d a e), fykobiliny a xanthofyly. Podle toho rozezndvdme antény pievazné
(bakterio)chlorofylové, ptevazné xanthofylové a vyhradné fykobilinové. Dalsi déleni antén je
podle jejich strukturnich vlastnosti (viz oddil 4.2).

(3) Ochrana fotosyntetického ustroji pred (a) nezadouci nebo (b) nadmérnou excitaci.

(a) Jako nezadouci excitaci oznaCujeme tripletovou excitaci molekuly chlorofylu
(Chl’, elektron pfi excitaci zméni spin). Ve fotosyntéze chlorofyl piisobi ve stavu singletni
excitace ('Chl*). Ta ma velmi kratkou dobu Zivota (fadové 10”s), aviak vhodné usporadani
kofaktori v reakénim centru dovoluje v tomto kratkém case pfenos elektronu na primarni
akceptor. 'Chl* prechazi s malou, ale nezanedbatelnou, pravdépodobnosti v *Chl*, ktery ma
dosti dlouhou dobu Zivota (fadové 107s) na to, aby se setkal s molekulou kysliku. O, ma
tripletni konfiguraci elektrontl. Pfi sraZce chlorofyl prejde do zakladniho stavu a kyslik do
singletniho stavu, ktery je velmi reaktivni a oxiduje bilkoviny i barviva fotosyntetického
ustroji. Karoteny (v reakénich centrech) a nékteré xanthofyly (v anténach) pfejimaji od chlo-
rofylu tripletni excitaci, ktera na nich zanika, aniz ptsobi Skody, ponévadz karotenoidy v
tripletnim stavu s kyslikem nereaguyji.

(b) Fotosyntetické Ustroji je ¢asto vystaveno vysokym ozafenostem. Cetnost excitaci
je pak takova, ze prenosy elektront v thylakoidni membrané a biochemické reakce Calvi-
nova cyklu nestaci zpracovavat produkty primarni fotochemické reakce. Je-li nepomér mezi
Cetnosti excitaci reak¢éniho centra a rychlosti odbéru produktii primarni fotochemické reakce
prilis velky, dochazi k vétsSimu poctu neobvyklych reakci, které maji nezddouci nasledky.
Jednou z cest jak tento nepomér zmensit je sniZzeni G¢innosti prenosu excitacni energie ze
svétlosbérnych antén do reakcnich center. Podle nékterych hypotéz mohou nékteré xantho-
fyly v antén¢ LHC?2 prejiti do stavu, v némz ucinné piejimaji excitaci chlorofylovych mole-
kul a zhaSeji ji (). proméni ji v thermalni oscilace svych molekul). Tak se snizi podil excita-
ce polapené reak¢énim centrem.

Chemicky patii vSechna barviva fotosyntetickych membran do dvou skupin:
tetrapyroly s uzavienym kruhem jsou chlorofyly a bakteriochlorofyly, s kruhem otevienym
jsou fykobiliny. Polyisopreny jsou karotenoidy, které se déli na uhlovodikové karoteny a
kyslikaté xanthofyly.

4.1.1 KRUHOVE TETRAPYROLY (PORFYRINY)

Pyrol (Obr. 4.1-1) je péticlenny N-heterocyklicky kruh, ktery je velmi staly. Slouce-
niny s jednim takovym kruhem se vSak v piirod¢ vyskytuji vzacné. Zato n€ktera
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z nejrozsitenéjSich ptirodnich barviv, kterd maji vyznamné ulohy v metabolismu, jsou porfy-
riny, odvozené od porfinu. Porfin je makrocyklus ze Ctyf pyrolti spojenych jednouhlikatymi
mustky. Na Obr. 4.1-1 je jeho strukturni vzorec a jsou tam vyznaceny dva zpusoby oznaco-
vani atomu uhliku (dusiku) a jednotlivych kruhii, s nimiz se v literatufe setkame. Z porfino-
vého kruhu jsou odvozeny hemy (které jsou zadkladem hemoglobinu, myoglobinu, cytochro-
mu, katalasy, peroxidasy a jinych prostetickych skupin enzymti). Chlorofyly a bakteriochlo-
rofyly jsou odvozeny jednak z chlorinu, coz je dihydroporfin, jednak z tetrahydroporfinu
bakteriochlorinu (Obr. 4.1-2).

0

Pyrol

Obr. 4.1-1. Zakladni strukturni jednotka porfinového makrocyklu - pyrol A) a dvé ¢islovani jeho atomti pouzi-
vana soubézné v literatuie: B) zptisob zavedeny Fisherem, C) mezinarodni norma IUPAC.

Obr. 4.1-2. Modifikace porfinového kruhu, které jsou zakladem riznych chlorofylti a bakteriochlorofylt. Nale-
vo je porfin, uprostied je chlorin (dihydroporfin) a napravo bakteriochlorin.

Pii biosyntéze porfyrinit vznika jako prvy produkt s uzavienym kruhem tetrapyrol,
jehoz kazdy pyrolovy kruh nese jako substituenty jeden zbytek kyseliny octové a jeden zby-
tek kyseliny propionové. Témét vSechny piirozené tetrapyroly maji usporadani substituentt,
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které se oznacuje jako typ III (uroporfyrinogen III) a jen vyjimecné se vyskytuje substitucni
typ I (Obr. 4.1-3).

HOOC . H,C . H,C CH,. COOH HOOC . H,C . H,C

CH,. COOH

HOOC . H,C

HOOC . H,C.H,C CH,.COOH

CH,.COOH CH,.CH,.COOH HOOC . H,C . H,C CH,. CH,. COOH
Uroporfyrin | Uroporfyrin llI

Obr. 4.1-3. Dva zpisoby, jak mohou byt uspoiadany substituenty v pfirozenych tetrapyrolech. Biosyntéza
vsech chlorofylti vychazi z uroporfyrinu III.

Tetrapyrolovy makrocyklus lezi v rovin€ a je vyznacny soustavou silné konjugova-
nych vazeb. Jejim disledkem je delokalizace elektronti v celém cyklu, ktera mu dodéava silné
aromaticky charakter. Snadno dochézi k elektronické excitaci, kterd vede k vektorialnim
preskupenim nabojii s nékolika riznymi dipolovymi momenty prechodu. Tetrapyroly se
proto vyznacuji nékolika intensivnimi absorpcnimi pasy v oblasti 360 - 700 nm. Charakte-
ristickym znakem tetrapyrolového makrocyklu je velmi vyrazny Soretv pas lezici mezi 350
a 450 nm. Ten je disledkem symetrického rozlozeni ¢ty pyrolovych dusikd.

Dréha biosyntézy vSech tetrapyrol je spolend az po protoporfyrin IX. Jejim prvym
krokem je kondenzace dvou molekul kyseliny d-aminolevulové (zkracené oznacované ALA
nebo 6-ALA), kterou vznikne molekula porfobilinogenu (PBG, Obr. 4.1-4). Kondenzaci
¢yt porfobilinogenti vznika uroporfyrinogen III a z n&j postupnymi modifikacemi postran-
nich fetézcl protoporfyrinogen IX (Obr. 4.1-5A). Ten se méni na barevny protoporfyrin IX s
kruhem konjugovanych vazeb odnétim Sesti vodikl - ¢tyfi z uhlikl tvoticich mustky mezi
pyrolovymi jadry a dva z dusikd dvou pyrolovych jader (Obr. 4.1-5B).

COOH
COOH L, COOH
éH; C’H, COOH CH,
i e
C}?:C\\\“Q:“‘Q;N CH, 2H:0  yN—cH, /A
le:H2 h |

2ALA Porfobilinogen (PBG)

Obr. 4.1-4. Vznik molekuly porfobilinogenu (PBG) kondenzaci dvou molekul kyseliny d-aminolevulové (zkra-
cené oznaCované ALA nebo 5-ALA).
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Obr. 4.1-5A Kondenzaci ¢tyf molekul porfobilinogenu vznika jedna molekula uroporfyrinogenu III a z n¢ho
dale, postupnou modifikaci postrannich fetézci, protoporfyrinogen IX.

Kyselina d-aminolevulova vznika ve fotosyntetickych organismech nejcastéji redukei
a transaminaci z glutamatu, jednou z cest naznacenych na Obr. 4.1-6. Jen ve fotosyntetic-
kych bakteriich a nékterych rostlinich mtzeme predpokladat vznik ALA ze sukcinyl-
koenzymu A a glycinu, ktery katalyzuje ALA-syntetdza, cozZ je cesta béznd u zivocichl a
bakterii.
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H
CHy.CH,.coon CH,. CH,., COOH

Protoporfyrinogen IX

CH,.CH,.COOH CH, . CH, . COOH
. Hem (protohem)

CH,.CH,.CO0H CH,, CH,.COOCH,
Methyl magnesium protoporfyrin IX

Obr. 4.1-5B Oxidace protoporfyrinogenu IX na protoporfyrin IX, chelatace hot¢iku a methylace davaji vznik-

nout methyl magnesium protoporfyrinu.
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Obr. 4.1-6 Ruzné cesty vzniku d—aminolevulové kyseliny.

4.1.1.1 CHLOROFYLY A BAKTERIOCHLOROFYLY

Polycyklické jadro chlorofyld a, b a d je forbin, coz je chlorin (tedy dihydroporfin),
ktery ma jest€ jeden kruh, tzv. isocyklicky kruh, kruh E nebo kruh V (Obr. 4.1-7). Pii bio-
syntéze tento kruh vznika oxidaci propionylového zbytku vdzaného na C-13, ktery vytvori
kruh tak, Ze se navaze na uhlik methinového mistku y, ¢ili C-15 (Obr. 4.1-8). Stejny poly-
cyklicky zaklad maji bakteriochlorofyly ¢, d a e. Bakteriochlorofyly a a b maji za zaklad
bakterioforbin, coz je dihydroforbin odvozeny z bakteriochlorinu (tedy z tetrahydroportinu)
hydrogenaci uhlikti 7 a 8 na kruhu II (B). Naproti tomu chlorofyl ¢ je zalozen na dehydroge-
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novaném forbinu (uhliky 17 a 18) a ma tedy zékladni tetrapyrolovy kruh porfinovy, ne chlo-
rinovy (Obr. 4.1-7).

Dehydroforbin Forbin Dihydraforbin

Obr. 4.1-7. Forbin a jeho derivaty, kter¢ jsou zakladem riznych chlorofylii a bakteriochlorofyld.

O
CH, COO.CH,
HOOCH,C.H,C CH,. CH,.COOCH, COOH

Methyl magnesium protoporfyrin IX Methyl magnesium
3,8-divinyl faeporfyrin a,

Obr. 4.1-8. Vznik patého isocyklického kruhu, kterym se methyl magnesium protoporfyrin IX méni na methyl
magnesium 3,8—divinyl feoporfyrin as. Z n¢ho redukei vinylové skupiny vznika protochlorofylid a, ktery se dale
redukuje (na kruhu IV) na chlorofylid a.

Dalsi rozliSeni chlorofylii a bakteriochlorofyli je déno rGznymi substituenty
na uhlicich 3, 7, 8 a 12 a esterifikaci zbytku kyseliny propionové na C-17 riznymi alkoholy,
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pouze u chlorofylu ¢ tento zbytek neni esterifikovan. VSechny strukturni charakteristiky
chlorofylli a bakteriochlorofyll jsou shrnuty na Obr. 4.1-9 a v tabulce Tab. 4.1-1.

I
(l:H
. COCH
Chlorofyl ¢

Chlorofyl a: R =CH,
Chlorofyl b: R =CHO

Obr. 4.1-9A Strukturni vzorce chlorofyli a, b, c.

CHO CH,

CH=CH, CH; ( nebe CHO)
CH: . CH3

|

COOR )
Feofytin (R=fytyl)
Feoforbid (R=H)

Chlorofyl d

Obr. 4.1-9B Strukturni vzorce chlorofyly, d, feofytinu a feoforbidu.
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H ’CHJ

CH . CH,

Bakteriochlorofyl

/g/\/l\\/\)\\/\oﬁ

Farnesol

COOR /l\/\/[\/\/l\/\/l\/‘
= = = = OH

Bakteriochlorofyl a
(R = farnesyl nebo geranylgeranyl)

Geranylgeraniol

Obr. 4.1-9C Strukturni vzorce bakteriochlorofylt a, b.

R'=CH,;.CH,, CH,.CH,.CH,
nebo CH; . CH(CHJ)}

R*=CH, nebo CH,.CH,
R*=H, CH,nebo CH,.CH,

I )
CH, COOMe

!
COO-famesyl

Chlorobium chlorofyly (bakteriochlorofvly ¢ a d)

Obr. 4.1-9D Strukturni vzorce bakteriochlorofylti ¢, d.
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Tab. 4.1-1. Tabulka substituentli chlorofyll a, b, ¢, d, bakteriochlorofyll a, b, ¢, d, e. Poloha substituentti R1,
R2, R3, R4 a R7 odpovida poloham 3, 7, 8, 12 a 20 v IUPAC normé. RS je na patém isocyklickém kruhu, R6 je
vazebné misto fytylu (P) nebo farnesylu (F).

Barvivo R, R, R; R, Rs R R,
Chlorofyl a -CH=CH;, -CH,4 -CH,-CH; |-CH; -C=0-O-CH; |-P -H
Chlorofyl b -CH=CH;, -CH=0O |-CH,-CH; |-CH; -C=0-O-CH; |-P -H
Bakterio-chlorofyl a -C=0-CH; -CH; -CH, -CH; |-CH; -C=0-0-CH; |-P/Gg |-H
Bakterio-chlorofyl b -C=0-CH; -CH, =CH-CH; |-CH; -C=0-O-CH; |-P -H
Bakterio-chlorofyl ¢ -CHOH-CH; | -CH; -C,H; -C,H; -H -F -CH;
-CsHy -CH3 (?)
-C4sHo
Bakterio-chlorofyl d -CHOH-CH; | -CH; -C,H; -C,H; -H -F -H
-CsHy -CH3 (?)
-CsHo
Bakterio-chlorofyl e -CHOH-CH; -C,H; -C,H; -H -F -CH;,
-C3H;
-CsHy

Chemicky vzorec P je -CH,CH=CH=CCHj3-(CH,),-CHCH;-(CH,);-CHCHj3)-CH,);-CHCH;-CHj; .
Vzorec F je -CH,-CH=CCHj3-(CH,),-CH=CCH;-(CH,),-CHCH;=C-CH;.

Uroveii hydrogenace tetrapyrolového kruhu ma vliv na polarizaci soustavy konjugo-
vanych dvojnych vazeb a tim na polohu absorpcnich maxim. Na spektralni vlastnosti maji
vliv také substituenty na tetrapyrolovém kruhu, kdezto povaha esterifikujiciho alkoholu se
projevuje nevyrazn¢ (Obr. 4.1-10).

(Bakterio)chlorofyly maji ve stfedu tetrapyrolového kruhu chelatovany ion hoi¢iku,
Mg?*. Pokud hot¢ik v kruhu neni, nazyvame pigmenty (bakterio)feofytiny, s prislusnym
pismenem (bakterio)chlorofylu, z n¢hoz je feofytin odvozen. Absorpcni maxima jsou ve
spektrech feofytinii posunuta proti odpovidajicim chlorofylim a maji odlisnou vysku (Obr.
4.1-10). (Bakterio)feofytiny maji vyznamnou Ulohu v reakénich centrech. Hoic¢ik se vSak
velmi snadno ztraci z (bakterio)chlorofylovych molekul pfi extrakci a jinych operacich (ze-
jména je-li prostiedi kyselé), a proto se nachazeji ¢asto vétSi mnozstvi feofytinii pii analy-
zach jako artefakt. Nékdy se také chlorofyly zamérné feofytinizuji a stanovuji se pak jako
odpovidajici feofytiny. Siln€jsi plisobeni kyseliny odstépuje také alkohol, esterifikujici pro-
pionovy zbytek na C-17. Vznikaji feoforbidy, které jsou dobie rozpustné ve vode. Toho se
vyuziva k odstranéni chlorofylt ze smési pigmenti rozpusténych v nepolarnim rozpoustédle.

Spektralni vlastnosti (bakterio)chlorofyld, tj. poloha a vyska absorpcnich past, zavi-
seji také vyrazn€ na povaze prostiedi, v némz jsou barviva rozptylena. Spektra barviv se lisi,
jsou-li rozpusténa v rtiznych rozpoustédlech. M¢eni se predev§im s polaritou rozpoustédla
(Obr. 4.1-11). Podobny vliv méa také nekovalentni vazba chlorofyli na hydrofobni molekuly
bilkovinnych komplexti. Absorpéni spektra chlorofyl-proteinovych komplexti se navzajem
1181, 1 kdyz obsahuji tyz (bakterio)chlorofyl. Vazba na bilkovinu posouva ¢ervené absorp¢ni
pasy k delS§im vinovym délkam.

10
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Obr. 4.1-10A Absorpcni spektra chlorofylu a (
Obr. 4.1-10B Absorp¢ni spektra chlorofylu d (-

) a chlorofylu b (- - - -) rozpusténych v dietyléteru.
) a chlorofylu ¢ (- - - -) rozpusténych v dietyléteru.

C 794 nm d
/
772 nm I‘; 430 nm
358 nm N
i |
|
! g
f=} L o}
8 I 2
3 ! ?
2 ! 2
1
580 nm i
| I i T T T 1 )
m 4 Pk ™ 100 8w 350 400 500 600 700 750
Vinova délka (nm) VInova délka (nm)
Obr. 4.1-10C Absorp¢ni spektra bakteriochlorofylu a ( ) a bakteriochlorofylu b (- - - -) rozpusténych v
dietyléteru.
Obr. 4.1-10D Absorp¢ni spektra chlorofylu ,,650“ (—— ) a chlorofylu ,,660 (- - - -) pfipravenych

z Chlorobium v dietyléteru.

11
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2-Me-I- CCla g,
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Obr. 4.1-11A Zavislost polohy maxima ¢erveného Q, absorp¢niho pasu chlorofylu a na indexu lomu polérnich
a nepolarnich rozpoustédel. Se stoupajicim indexem lomu rozpoustédla se zvysuje také intenzita mezimolekular-
nich vlivli zptisobujicich polarizaci molekul rozpusténé latky.

11 2 Obr. 4.1-11B  Zavislost polohy
7604 absorpéniho  maxima  barviv
extrahovanych z purpurovych
Anm bakterii, v odlisném grafickém
znazoméni. Cislice oznaduji tato
rozpoustédla: 1 -  sirouhlik,
2 -pyridin, 3 - chloroform,
4 - benzen, 5 - chlorid uhli¢ity, 6 -
etanol, 7 - éter, 8 - metanol, 9-
aceton.

770+

7807 Driha  biosyntézy

zvlastni pro chlorofyly za-
¢ina chelataci hotecna-tého
iontu protoporfyrinem IX
(biosyntéza proto-porfyrinu
IX je popsana
v predchozim oddile). Dalsi
800 |1:3| . 1.‘4 — 1:5| . 1|:6 kroky  jsou:  methylace
1.61.8 2.0 2.2 2.42.62.83.03.2 3.4 3.6 zbytku kyseliny propionové
(n*1)/(n*+2) na C-13, B-oxidace tohoto
zbytku a uzavieni kruhu na

C-15, a redukce vinylu na C-8 na ethyl. Tim vznikne protochlorofylid a (Obr. 4.1-12).

7907

12
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Obr. 4.1-12. Syntetické drahy, jimiz vznikaji rizné chlorofyly z methyl magnesium-feoporfyrinu as.
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Obr. 4.1-13. Biosyntetické drahy vzniku bakteriochlorofylt.

V Obr. 4.1-12 je dale znazornéno, ze z protochlorofylidu vzniké chlorofylid redukci
dvojné vazby mezi uhliky 17 a 18 na kruhu D (IV). Tato redukce je vyznacnd tim, ze pii
biosyntéze chlorofyli u vysSich rostlin probiha jen za pulsobeni svétla. NADP-
protochlorofylid reduktasa mize redukovat jen excitovany protochlorofylid na chlorofylid.
Protochlorofylid je pfitom vazadn v komplexu s bilkovinou, kterd je snad pravé onou
reduktasou. U fotosyntetickych bakterii, cyanobakterii, fas, mechorostii a kaprad’orosti miize
cela biosyntéza chlorofylu probéhnout ve tmé. Posledni redukéni krok u nich katalyzuje jina
reduktasa. Zda se, Ze na pocatku vyvoje vyssich rostlin doslo ke ztraté této reduktasy mutaci.
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Kli¢ni rostlinky nahosemennych rostlin mohou syntetizovat chlorofyl ve tm¢ v délohach a
né¢kolika prvych listech (jehlicich). Fotochemicka redukce protochlorofylidu na chlorofylid je
vyznamnym krokem, v némz se reguluje tvorba chlorofyl-proteinovych komplexi v
thylakoidech a celé utvareni chloroplastti. U etiliovanych kli¢nich rostlin se z proplastidu ve
tme vytvaieji misto chloroplastli tzv. etioplasty (viz kapitola o utvareni fotosyntetické
membrany u riiznych organismtl). Upravou ozafovani etiolovanych rostlin (napf. pouZitim
kratkych zableskti (1 ms) v odstupu nékolika minut nebo hodin) 1ze dosahnout rtizné rychlé
tvorby jednotlivych chlorofyl-proteinovych komplexii. Vyuziva se toho pokusné pro ziskéani
listl s minimalnim obsahem anténnich komplext apod.

Bakteriochlorofyly vznikaji z chlorofylovych prekursortt modifikacemi substituentd,
ptipadné redukci dvojné vazby v kruhu B (II) a esterifikaci propionylového zbytku na uhliku
17 jinymi alkoholy, nez je fytol charakteristicky pro chlorofyly (Obr. 4.1-13).

4.1.2 OTEVRENE TETRAPYROLY

Fykobiliproteiny jsou chromoproteiny s kovalentné vazanymi barvivy fykobiliny.
Fykobiliny jsou linearni neboli oteviené tetrapyroly, jejichz zékladni struktura je na Obr.
4.1-14. U zivocichu se také setkavame s biliny; jsou tam produktem rozkladu hemu a jsou
znamy jako zluCova barviva. Také u sinic a fas vznikaji fykobiliny oxida¢nim otevienim

porfyrinového kruhu.
Obr. 4.1-14. Zakladni kostra molekuly bilind (lineér-
A P A P P A A P nich neboli otevienych tetrapyroll) s vyznacenim pouzi-

W vaného ¢islovani uhlikti a pismenového znaéeni kruhti.
N N N N Uhlikové mustky mezi pyrolovymi ja-

dry bilinli mohou mit ob¢é vazby jednoduché
nebo jednu dvojnou. VSechny tii mustky nasycené maji bilany, napf. urobilinogen, ktery je
pouze u zivoCichti. Jeden miistek s nenasycenou vazbou maji bileny, napt. fykourobilin, dva
nenasycené¢ mustky maji bilidieny, napt. fykoerythrobilin nebo fykobiliviolin, a vSechny tii
mustky maji dvojnou vazbu u bilitrientl, jejichz piikladem je fykocyanobilin. Strukturni
vzorce vSech uvedenych bilinti jsou na Obr. 4.1-15, ktery také ukazuje povahu kovalentni
vazby jednotlivych fykobilinti na jejich bilkoviny. Je to thioéterova vazba mezi prvym uhli-
kem vinylového substituentu na pyrolovém kruhu fykobilinu a cysteinovym zbytkem v mo-
lekule bilkoviny. VSechny fykobiliny jsou takto vazany pies vinyl na kruhu A. Nékteré fyko-
erythrobiliny a fykourobiliny maji jest¢ druhou takovou vazbu na kruhu D.

Ctyfi druhy fykobiliproteintl, které se vyskytuji v sinicich a ruduchéch, se li§i polo-
hou absorpénich vrcholti (Obr. 4.1-16): allofykocyanin (APC) m4 maximum absorpce mezi
650 a 680 nm, fykocyanin (PC) mezi 620 a 635 nm, fykoerythrocyanin (PEC) absorbuje
nejsilnéji u 575 nm a fykoerythrin (PE) mezi 545 a 565 nm. Zkratky maji P tam, kde v Cesti-
n¢ piseme F, nebot’ jsou odvozeny z anglickych termind, v nichz se fyko pise phyco. Velka
rozmanitost absorp¢nich vlastnosti fykobiliproteini (Obr. 4.1-17 a Obr. 4.1-18) neni tolik
déna nepfili§ vyraznymi rozdily ve struktufe molekul samotnych fykobilinii, jako ptedev§im
jejich vzajemnym piisobenim s bilkovinou, na niz jsou vazany.
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Obr. 4.1-15. Strukturni vzorce fykocyanobilinu (A), fykobiliviolinu (B), fykoerythrobilini (C,D) a fykourobili-
nua (E,F) a vyznaceni jejich vazby na bilkovinnou ¢ast molekuly.
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Obr. 4.1-16A Absorpéni spektra fykoerythrinu (PE), fykocyaninu (PC) a allofykocyaninu (APC) z ruduchy
Porphyridium cruentum

Obr. 4.1-16B Absorpéni spektra fykoerythrinu (PE), fykocyaninu (PC) a allofykocyaninu (APC) ze sinice Chlo-
rogloea
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Obr. 4.1-17. Absorpéni spektra biliproteini ze sinic a ruduch. (A) APC a APC-B z Anacystis variabilis; (B) C-
PC a PEC z Anabaena; (C) R-PC z Porphyridium cruentum; (D) C-PE ze Synechocystis 6701; (E) B-PE1 z
Audouinella 679; (F) B-PEIL z Goniotrichopsis sublitoralis; (G) R-PEI z Botryocladia pseudodichotoma; (H)

R-PEII z Antithanionella glandulifera; (I) R-PEIII z Dasya 2166; (J) CU-PEI z Gloeobacter violaceus; (K) CU-
PEII ze Synechocystis trididemni; (L) CU-PEIII ze Synechococcus WH 8103.
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Obr. 4.1-18. Absorpcni spektra fykobiliproteinii ze skrytének (Cryptophyceae). (A) Fykocyaniny: Cr-PC z
Chroomonas daucoides (Amax = 570 nm); Cr-PC z Hemiselmis sp. (Amax = 615 nm); Cr-PC z Chroomonas sp.
(Amax = 630 nm); Cr-PC z Chroomonas caerulea (Aya = 645 nm); (B) Cr-PC z Chroomonas daucoides pted
(Amax = 570 nm) a po (Amax = 592 nm) puisobeni kyselé 8M mocoviny. (C) Fykoerythriny: Cr-PE z Rhodomo-
nas salina (Amax = 545 nm); Cr-PE z Hemiselmis brunescens (Amax = 555 nm); Cr-PE z Cryptomonas ovata
(Amax = 566 nm). (D) Cr-PE z Cryptomonas acuta (Apax = 545 nm).

Ackoli nazyvame fykobiliny linedrni tetrapyroly (a také tak piSeme jejich vzorce), je-
jich molekula ma tvar prestipnutého prstence, jehoz volné konce jsou od sebe oddaleny ve
sméru kolmém na rovinu kruhu. To je pfirozené usporadani Ctyt pyrolovych molekul (viz
dale o vzniku fykobilinti). Ve fykobiliproteinech jsou vSak fykobilinové molekuly v rizné
mife natazeny, bud’ kovalentni vazbou na bilkovinu na obou koncich, nebo jinym silovym
pusobenim aminokyselinovych zbytkli v bilkovin€. S natazenim molekuly se vyrazné méni
jeji absorpéni vlastnosti (Obr. 4.1-19). NejcastéjsSimi chromofory fykobiliproteinti jsou mod-
ry fykocyanobilin (PCB, Apya = 600 - 670 nm), ¢erveny fykoerythrobilin (PEB, Ay = 540 -
570 nm) a ¢erveny fykourobilin (PUB, Ay = 490 - 500 nm). Mén¢ Casty je purpurovy fy-
kobiliviolin (PXB, také nazyvany kryptoviolin, ponévadz se vyskytuje u skrytének, Crypto-
phyceae, hyax = 550 - 600 nm) a dosud blize neurceny zeleny fykobilin odvozeny od biliver-
dinu (PBV, Apax = 660 - 690 nm).
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Obr. 4.1-19. Vliv interakce fykobilinu s proteinem na absorpcni spektra. Nativni fykocyanin ze Spirulina plan-
tensis (vpravo) zméni po denaturaci vyrazn€ spektrum (vlevo).

Fykobiliproteiny tvoii u sinic a ruduch dimyslné sestavené slozité¢ anténni utvary
zvané fykobilisomy a u skrytének jsou v jednodussich strukturach uvnitt thylakoidu. Fyko-
biliproteiny jsou hydrofilni (ve vodé rozpustné) polypeptidy, které jsou si podobné velikosti a
zakladni strukturou, ale 1i8i se sledem aminokyselin a typem chromoforu, s nimz jsou svaza-
ny.

Fykobiliproteiny sinic a ruduch jsou heterodimery slozené z podjednotek a a b, je-
jichz molekulova hmotnost je okolo 20 kDa. Fykobilisomy sestavaji z kotoucovitych ttvart
(uvnitt s otvorem, Obr. 4.2-12) a ty jsou nejcastéji trimery nebo hexamery zakladniho hete-
rodimeru, tedy (0f3); nebo (o). Lze je disociovat na (o) dimery pii velmi nizké iontové
sile roztoku nebo piisobenim chaotropnich cinidel, ale na disociaci heterodimeru je tfeba
pouzit ¢inidel, kterd soucasné bilkoviny denaturuji. VSechny sinice a ruduchy obsahuji allo-
fykocyanin (aAPC BAPC), a fykocyanin (oPC BPC),. Pfedevsimu ruduch (ale také u nékterych
sinic) k nim pfistupuje fykoerytrocyanin (0PEC BPEC). nebo néktery z fykoerythrini. To mize
byt C-PE, jehoz slozeni je (0PE BPE),, nebo B-PE a R-PE se strukturou (oPE BPE), 1.
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Obr. 4.1-20. Uplné sledy aminokyselin o i B polypeptidi riiznych spektroskopickych tiid fykobilinii ze sinic. Allofykocyanin (APC), C-fykocyanin (CPC) a fykoerythrocyanin
(PEC) jsou ze sinice Mastigocladus laminosus, fykoerythrin (CPE) je ze sinice Fremyella diplosiphon. Pismeny v obdélniccich jsou vyznacena mista vazici fykobiliny (PCB -
fykocyanobilin, PEB - fykoerytrobilin, PXB - bilin neznamé struktury).
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Pismena C, B, u fykoerythrinti a R u skrytének (Cryptophyta) oznacuji ptislusnost ke
skuping charakterizované tvarem absorpcniho spektra (a ovSem také strukturou, na niz tvar
spektra zavisi). Pivodné tato pismena oznacovala piivod barviva ze sinic (Cyanobacteria),
ruduch (Rhodophyta), nejprimitivnéjsiho fadu ruduch (Bangiales). Dnes se ale vi, Ze se mo-
hou vyskytovat i v ostatnich skupinach. T ve fykoerythrinech je tieti podjednotka s moleku-
lovou hmotnosti okolo 30 kDa a s vysokym obsahem chromofort. Strukturni uspotadani
fykobiliproteint ve fykobilisomech je popsano v kapitole 4.2.3.4.

Jsou znamy uplné sledy aminokyselin pro vSechny spektroskopické ttidy fykobilint.
Predpoklada se, ze vSechny jsou odvozeny z jednoho spolecného predchiidce. Ptiklady jsou
uvedeny v Obr. 4.1-20. Difrakci rentgenovych paprskii na krystalizovanych fykobiliprotei-
nech se stanovila také jejich struktura 1 detaily jejich uspofadani v trimerech a hexamerech,
jak je uvedeno na Obr. 4.2-12. Znaji se také mista, kde jsou vazany chromofory. Podjednot-
ka o vaze jeden bilin na cysteinu v poloze 84 (C 84), podjednotka [ jeden bilin na C 84 a
jeden na C 155. Z tohoto pravidla je fada vyjimek, napt. u fykoerythrinti, které vazi n¢kdy
dva chromofory na podjednotce o a tii na podjednotce B. Konformace a orientace, kterou
bilin zaujme, je dana vazbou (kovalentni nebo jinou) druhého konce molekuly k riznym
aminokyselindm nosné bilkoviny a velmi siln€ ovliviiuje jeho spektralni vlastnosti. Chromo-
for, vazany na C84 vy¢niva do stfedového kanalu vytvoreného navazanim dutin jednotlivych
na sebe sefazenych trimerti nebo hexameri (viz Obr. 4.2-12).

4.1.3 KAROTENOIDY

Karotenoidy jsou terpenoidy, rozmanité v podrobnostech struktury molekul a spekter
(je znamo vice nez 500 karotenoidil) pii zachovani jednotného stavebniho schématu a za-
kladnich spektralnich vlastnosti. Jsou to bud’ uhlovodiky, karoteny, nebo kyslikaté slouceni-
ny z nich odvozené, xantofyly. Jejich uhlikova kostra obsahuje 40 atomti uhliku a je posta-
vena z osmi isoprenovych jednotek. Ctyii a étyii takové jednotky jsou kondenzovany vzdy v
souhlasné poloze (hlavickou k ocasku) a dva takové fetézce o 20 atomech uhliku jsou k sobé
spojeny v zrcadlové poloze (tj. ocaskem k ocasku isoprenové molekuly). Proto jsou dva
methyly nejblizsi ke sttedu molekuly na opacnych stranach fetézce a jsou na atomech uhliku,
které¢ jsou od sebe odd€leny ¢tyfmi dal§imi atomy C (mezi ostatnimi methylovanymi uhliky
v fetézci jsou vzdy jen ti1 uhliky). Prototyp zakladni molekuly karotenu, lykopen, je na Obr.
4.1-21.
Termindlni isoprenové zbytky na obou koncich molekuly vytvaieji u mnohych karotenoida
alicyklicky Sesticetny kruh, ktery se uzavird mezi druhym uhlikem prvého a tfetim uhlikem
druhého isoprenu. Jak k tomu dochézi, je znazornéno na Obr. 4.1-22, kde jsou také uvedeny
ti typy kruhi, které tak mohou vzniknout, a jejich oznaceni feckymi pismeny. Cyklizace
muze probehnout na jednom konci karotenoidové molekuly, nebo na obou. Linearni konco-
vy isopren se oznaCuje . Recka pismena se vyskytuji také v trivialnich nazvech karotenti a
tam se jen ¢aste¢né kryji s oznaGenim kruhti na Obr. 4.1-22. Tak [B-karoten je 3, B-karoten,
ale o-karoten je [3, e-karoten, y-karoten je [3, y-karoten a d-karoten je €, y-karoten, jak je
patrné z Obr. 4.1-23 (dv¢ feckd pismena v téchto ndzvech oznacuji strukturu jednoho a
druhého konce molekuly). g-kruh z Obr. 4.1-22 se v karotenech nevyskytuje, ale najdeme jej
v nékterych xanthofylech (viz Obr. 4.1-23 a Obr. 4.1-24). N¢které karoteny a xanthofyly
fotosyntetickych bakterii maji jeden nebo oba kruhy jest¢ dehydrogenované na benzenové
jadro; takové kruhy se oznacuji jako kruhy ¢ a .
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Obr. 4.1-21. Vznik zakladni kostry karotenoidi o 40 uhlicich spojenim dvou geranylgeranylovych radikalt
"ocaskem k ocasku" a tada karotenti vznikajicich postupnou dehydrogenaci fetézce. Posledni, lykopen, je na-
kreslen tpln¢ rozvinutym vzorcem, dale vzorcem ukazujicim, jak vznikaji, koncové kruhy nékterych karotenoi-
di, a konecné, zkracenym vzorcem v némz stfedni Cast fetézce, ktera je u vétSiny karotenoidd totozna, je zastou-
pena symbolem R.
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1

g-Kruh €-Kruh r-Kruh

Obr. 4.1-22. Reakce, jimiz vznikaji rizné typy koncovych kruhti u karotenoidd.

Vsechny kyslikaté derivaty karotenoidovych uhlovodikti se dnes nazyvaji xanthofyly
(nejprve tento nazev patiil luteinu, pozdéji derivatiim karotent s hydroxylovou skupinou). V
xanthofylech najdeme vétSinu béznych kyslikatych funkénich skupin: hydroxyly, methoxyly,
epoxidy, oxoskupiny, aldehydy a karboxyly. Karotenoly jsou nejbéznéjsi a nejvyznamné;jsi.
Z nich nejrozsifenéjsi u zelenych fas a vysSich rostlin jsou derivaty o-karotenu a B-karotenu
se dvéma hydroxyly (na uhlicich 3 koncovych kruhtl), které se nazyvaji lutein a zeaxanthin
(Obr. 4.1-23). Ketoskupiny byvaji na uhliku 4-koncového kruhu; takovou skupinu ma, vedle
hydroxylu, velmi dilezity derivat -karotenu astaxanthin. Ve vyznamnych pochodech regu-
lace prenosu energie piechazi zeaxanthin ve violaxanthin, u né&jz kyslik tvoii epoxid
na uhlicich 5 a 6 koncového kruhu (Obr. 4.1-23).

U téch skupin fas, které nemaji chlorofyl b, je ve svétlosbérnych anténach velmi
mnoho xanthofylli. Mezi nimi zaujimaji vyznamné misto xanthofyly se dvéma za sebou na-
sledujicimi dvojnymi vazbami u jednoho z koncovych kruhii (napt. fukoxanthin, peridinin a
neoxanthin, viz Obr. 4.1-23 a Obr. 4.1-24). Fukoxanthin a peridinin maji kromé toho maji
jeste kysliky ve druhé poloving isoprenového fetézce. Hydroxylovou skupinu na prvnim
methylu od jednoho kruhu (sifonaxanthin a vaucheriaxanthin, Obr. 4.1-24). Kone¢né jsou
xanthofyly, u nichZ prva konjugovana vazba isoprenového fetézce v sousedstvi jednoho kru-
hu je trojna; to je napt. diadinoxanthin, vyznamny xanthofyl svétlosbérné antény obrnének
(Obr. 4.1-24).
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Obr. 4.1-22. Strukturni vztahy mezi karoteny a nékterymi z nich odvozenymi xanthofyly.

Karoteny a xanthofyly fotosyntetickych bakterii jsou zpravidla lineérni (bez konco-
vych kruhtt), kromé uvedené jiz vyjimky, kdy maji na jednom konci benzenové jadro jako
napt. chlorobakten a okenon (Obr. 4.1-23).

Ve fotosyntetickém aparatu jsou karoteny v reak¢nich centrech, kde hraji vyznamnou
ulohu v ochrané pred neptiznivymi disledky (zejména oxidacnimi reakcemi) vzniku (bakte-
rio)chlorofylovych triplett, jejichz excitaci zhdSeji. Xanthofyly maji vyznamnou ulohu v
anténach, jednak jako svétlosbérna barviva, jednak jako regulatory ucinnosti pfenosu excita-
ce z antény do reak¢niho centra. Jejich rozdéleni v riznych taxonomickych skupinéch foto-
syntetickych organismii je v Tabulce 4.1-2.

Obr. 4.1-23. (na nasledujici stran¢) Xanthofyly vyznamné ve svétlosbémych anténach fas, které neobsahuji

chlorofyl b.
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Tab. 4.1-2. Rozdéleni karotenoidii a xantofylll v riznych taxonomickych skupinach fotosyntézy (V znamena
vysoky obsah, N nizky obsah karotenoidu, velké pismeno znaé¢i obsah ve vech zastupcich skupiny, malé jen v
nékterych, pokud pismeno chybi, karotenoid se ve skupiné nevyskytuje).

Karotenoid
(trividlni ndzev)

Cyanophyceae
Prochlorophyceae
Cryptophyceae
Chrysophyceae
Prymnesiophyceae
Euglenophyceae
Prasinophyceae
Chlorophyceae a
Charophyceae

Dinophyceae
Bacillariophyceae

s |Tribophyceae

Antheraxanthin
o-karoten
B-karoten

z

<| < |< |Rhodophyceae

Z|Z|=

<
<
z <|z|= Eustigmatophyceae

z <|z|= Phacophyceae

Z
z <|=
Z
<
<

y-karoten
Diadinoxanthin
Diatoxanthin
Dinoxanthin
Fukoxanthin v
Heteroxanthin \% N
Izokryptoxanthin
Lutein \% VIV
Lykopen
Monadoxanthin
Myxoxanthofyl

<<
<<

<

<|<|s |<|
<

z
=

Neoxanthin

Zls (<= |=

Oscillaxanthin

Peridinin n A\

Prasinoxanthin

<|<
<

Siphonaxanthin

Siphonein vin| v

Vaucheriaxanthin Vv

<<

Violaxanthin n n n

<<
Z\|Z
z\|Z

Zeaxanthin V | V|V A\ A\ n | vn
N N N N

Syntéza karotenoidii se uskuteéiiuje jen v mikroorganismech a v rostlinach. Zivoicho-
vé Casto hromadi velka mnozstvi karotenii ziskanych v potravé a dovedou je 1 chemicky modi-
fikovat, avSak zakladni kostru neuméji sestavit. Ta vznika postupem ilustrovanym na Obr. 4.1-
24. 7 acetylkoenzymu A vznika fadou reakci kyselina mevalonova, ktera je specifickym pre-
kursorem vsech isoprenoidu. Z kyseliny mevalonové vznika dale isopentenyl pyrofostat (IPP) a
ten se kondensuje se svym isomerem dimethylalyl pyrofostatem (DMAPP) na geranylpyrofos-
fat (GPP) s deseti uhliky. Dalsi kondensaci se fetézec prodlouzi na 15 uhlika, které ma farne-
sylpyrofosfat (FPP), a konecné, piipojenim posledniho IPP vznika geranylgeranylpyrofosfat
(GGPP) se 20 uhliky. Dva GGPP se pak spoji v zrcadlové poloze v prvni karotenoid fytoen,
ktery je jesté bezbarvy (absorbuje v UV). K barevnym karotenoidiim vedou desaturacni reakce,
které vytvareji postupné se prodluzujici soustavu konjugovanych dvojnych vazeb.

26



FYZIOLOGIE ROSTLIN 4. FOTOSYNTETICKA BARVIVA

Setlik, Seidlova, Santricek A SVETLOSBERNE ANTENY
CH,.C0.5.CoA Ch, OH
) AN
2 x CH,.CO.5CoA QOC -
3 CH,.C0.CIH,CO.5CoA \CI{,C\G[/CO.S.COA

CaASH CoASH 1 1
Acctoacetyl-CoA HMGCoA

2% NABFH

HMGCoA reductasa

 {
Adenosin

: C\l\lz (;[[ CH_‘ /0” C”_‘ Qi
o0c . T . ~ ;
\/},C N /(1{,0@@7‘ Uoc,\ c cu,o_@‘rv \c/ /CII,UH
i . )
CH, CH, ADP AlP CH, CH, ADP ATP \C“l )
MVA-§- pyrofosfat MVA-5- fosfat Kyselinamevalohova (MY A)

l anhydrodekarboxylasa

CH, CH,
| IPP isomerasa C CH,O—@—@
H* C CI].;O"®—® —— -~
KoL S — i \\FC \//
cily { /L\ | =
I H H H
Isopentenyl pyrofostst (IFF) Dimethylallyl pyrofosfat (DMAPP)
cu;——O—@-O

PN )\C/cu,o—@)—@

H
\ﬁcnyl transferasa
N N ipp

Geranyl pyrofosfat (GPP)

prenyl ransferasa

tht,o—M )\',Cil,o_(@_@)

. 14
Farnesyl pyrofosfat (FPP

prenyl transferasa

)\/\/L\V\/l\\\/\/l\\/culo_@)_@

Geranylgeranyl pyrofosfat (GGPP)

Obr. 4.1-24. Vznik geranyl-geranylpyrofosfatu z acetyl-koenzymu A zékladni isoprenoidovou biosyntetickou
drahou.
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Karotenoidy maji pomémé jednoduché absorpéni spektra, nejcasteji se tiemi maxi-
my. Absorpéni vlastnosti udava soustava konjugovanych dvojnych vazeb. Cim delii je sou-
stava polyenovych m-elektrond, tim je excitovany stav stalejsi, k excitaci je tieba méné ener-
gie a dochézi k ni pfi delSich vinovych délkach. To je patrné z Obr. 4.1-25, v némz jsou
srovnana spektra pro posledni ¢leny biosyntetické drahy lykopenu. Také u karotenoidti pozo-
rujeme silny vliv prostfedi, v némz jsou rozpustény, na polohu absorp¢nich vrchola (Obr.
4.1-26). Vlivem tésné vazby na hydrofobni bilkoviny jsou také absorpcni maxima karotenoi-
di v thylakoidech posunuta k del$im vinovym délkam proti jejich poloze v organickych roz-
poustédlech.

Fytoen Fytofluen §-Karoten  Neurosporen Lykopen

Absorbance

250 300 - 350 400 450 500 550

Vinova délka (nm)

Obr. 4.1-25. Absorpéni spektra acyklickych karotent, u nichZ se prodluZzuje soustava konjugovanych dvojnych
vazebze3nas,7,9all.

Obr. 4.1-26. Poloha ab-
sorpcniho spektra karotenu
lykopenu v riznych roz-
poustédlech:

A (plna ¢ara) v petroléteru
nebo ethanolu;

B (carkovana cara) v ben-
zenu nebo v chloroformu;

C (Cerchovana cara) v siro-
uhliku.

Absoarbance

400 450 500 550 600
Vinova délka {nm)
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4.2 SVETLOSBERNE ANTENY.

4.2.1 VYZNAM ANTEN

Vedle bilkovinnych komplexti s barvivy, kterd se ucastni vlastni pfemeny energie,
jsou fotosyntetické membrany jesté vybaveny svétlosbémymi pigmentoproteinovymi kom-
plexy, Cili (svétlosbérnymi) anténami. Tyto bilkovinné komplexy obsahuji molekuly barviva,
které se zachycenim zéfivé energie (fotonu) dostanou do excitovaného stavu a excitaci pie-
naseji na dalsi molekuly barviv ulozené v téZe nebo sousedni molekule bilkoviny. Exciton
takto prechazi z jedné molekuly barviva na druhou po dobu, kterou nazyvame jeho pramér-
nou dobou zivota (jeji délka se pohybuje napt. u Chl a ve zlomcich nanosekundy). Pii tomto
putovani se exciton dostava ido zvlastniho paru molekul barviva v reakénim centru, kde
miZe byt polapen a jeho energie se vyuzije pro fotochemicky akt rozd¢leni naboji. Pokud
béhem primérné doby svého Zivota neni exciton takto polapen, piejde nékterd z excitova-
nych molekul do zékladniho stavu bud’ tak, Ze excitacni energii vyzaii jako fluorescenci ne-
bo ji rozptyli jako tepelné vibrace.

Vsechna reak¢ni centra, v bakteridlni 1 v oxygenni fotosyntéze, jsou vybavena svét-
losbérnymi anténami. Proc?

mol ™!

=

X

1.0 x 10* | Fluorescence 4 &

(k] C
g 8
-l—" “ _‘
© - ! 18
5 3
o Absorbance c
~ ()
= 0.5x 10 / {8
Q 9
[oN (o]
o] =]

0 | | sttt 1

400 500 600 700
VInova délka [nm]

Obr. 4.2-1. Koeficient absorbance roztoku chlorofylu v éteru pii riznych vinovych délkach a
spektrum vyzatrované fluorescence.
Absorbci svétla v prostredi obsahujicim latku, kterd svétlo pohlcuje, popisuje Lam-
bert-Beertiv zakon
Ay =log (Ip/ k) =&r.cx
kde A je absorbance pii dané vinové délce A, €, je extinkéni koeficient barviva pii této vino-
vé délee, ¢ je koncentrace barviva a x délka optické drahy paprsku absorbujicim prostfedim.
A alog (Ip/ Iy) jsou veli¢iny bezrozmémé. Pro ¢ a x mlizeme pouZzit jednotek s riznymi roz-
meéry, napr.:
c [mol.m_3], X [m], pak € [mz.mol_l]
nebo
¢ [mol.I'], x [em], pak g [1. mol '.em™'] .
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Jestlize mé € rozmér m*.mol ™, pak jeho hodnota udavé plochu, na niz 1 mol molekul absor-
buyjici latky rozlozenych v souvislé vrstvé dokonale pohlti zéfeni dané vinové délky. Tuto
hodnotu nazyvame také ekvivalentni molarni ¢erné plocha. Miizeme z ni vypocitat ekviva-
lentni ¢ernou plochu jedné molekuly pro danou vinovou délku.

Pro chlorofyl a (Obr. 4.2-1) pfi vinové délce maximalni absorpce v Soretové pasu
(Amax = 430 nm) je hodnota
€430 = 1,2 x 10* m>.mol "’
(nebo 1,2 x 10° 1. mol ™ .cm™, protoze L.em™ je vlastng 10° cm?® a m? je 10* cm?),
kdezto pro nejsilngjsi absorpci v Cerveném pasu je
€660 = 0,9 X 10* m®.mol 1 (nebo 0,9 x 10°1. mol_l.cm_l).

PouZijeme-li hodnotu €439, pak ekvivalentni ¢erna plocha jedné molekuly pro tuto vl-
novou délku je
1,2x 10" [m*.mol ']/ 6,02 x 10* [molekula.mol '] =2 x 10 ° [m”.molekula ']
tedy 2 A%. Pro €40 je hodnota ekvivalentni &erné plochy o néco mensi, asi 1,5 A?. Stiedni
hodnota absorpce v celé fotosynteticky ucinné oblasti (400 - 700 nm) je nizsi nez 0,25 ma-
ximalnich hodnot. Budeme tedy povazovat ekvivalentni cernou plochu molekuly chlorofylu
pro celou oblast FAR za rovnou piiblizng 0,5 A% (0,005 nm?). To je velmi mala &st plochy,
erou zaujima porfyrinové jadro chlorofylové molekuly, coz je piiblizné 15A x 15 A= 225
A"
Maximalni hustota, které¢ dosahuje tok fotonti fotosynteticky G¢inné ¢asti spektra pii
povrchu zemském je asi 2000 HE.m s, coz odpovida
2% 10°x 10° [E.m2.s™'] x 6,02 x 107 [fotontL.E '] = 12 x 10*° fotoni m s
Na plochu 0,5 A” tedy dopadne pfi maximalni ozafenosti 6 fotonii za sekundu. Pi stiedni
ozétenosti, kter4 je kolem 600 UE.m 2.5 jsou to piiblizn& 2 fotony.s a pfi slabé ozafenos-
ti, kolem 100 pE.m %5, je to pouze 0,3 fotonu za sekundu. Ponévad cesta elektronu ce-
lym fetézcem pienosu ve fotosyntetické membrané trva méné nez 10 ms, bez svétlosbérnych
komplext by slozky fetézce prenosu elektroni pii primérnych ozarenostech po vétsinu Casu
zahélely. Soubor nékolika set molekul, ktery koncentruje excitaci do jednoho RC muZze tento
nepomeér vyrovnat a to je praveé ukolem antén.

4.2.2 ROZTRIDENI ANTEN

Svétlosbérné antény jsou u vSech fotosyntetickych organismii. U vSech také rozezna-
vame podle té€snosti spojeni antény s reakénim centrem dva typy antén:

(1) Vnitini antény (internal antennas), které¢ jsou v neménném stechiometrickém po-
meéru k reakénimu centru a byvaji s reakénim centrem tésn¢ spojeny;

(2) Vngjsi antény (external antennas), které jsou s reakénim centrem obvykle spojeny
prostifednictvim vnitini antény, n€kdy se mohou premist'ovat a burika jich vy-tvaii vice nebo
méné podle podminek osvétleni, za nichz roste. LHC 2 a také jiné antény v membranach
oxygenni fotosyntézy se mohou dokonce podle podminek osvétleni presouvat mezi PS 2 a
PS 1.

Vnitini antény jsou vzdy zanofeny v membran¢ a jejich bilkoviny jsou hydrofobnimi
vazbami vazany na bilkoviny reak¢niho centra. Naproti tomu u vnéjSich antén se v pribchu
vyvoje vyzkousSela dv¢ strukturni usporadani:

(1) Vnémembranové antény (extrinsic [extramembrane] antennas), které jsou bud’
pfichyceny na povrchu thylakoidd, jak je tomu u zelenych sirnych fotosyntetickych bakterii,

30



FYZIOLOGIE ROSTLIN 4. FOTOSYNTETICKA BARVIVA
Setlik, Seidlova, Santricek A SVETLOSBERNE ANTENY

u sinic a u ruduch, nebo jsou v dutin¢ thylakoidu jako u skrytének. Bilkoviny, na nichz jsou
barviva vazéana, jsou vétSinou hydrofilni povahy.

(2) Vnitromembranové antény (intrinsic [intramembrane] antennas), jejichz bilkovi-
ny jsou hydrofobni a prostupuji membranu jednou nebo nekolika Sroubovicemi o. Takové
jsou antény u purpurovych fotosyntetickych bakterii, u vSech tas kromé ruduch a skrytének a
u vsech vyssich rostlin.

4.2.3 ANTENY OXYGENNI FOTOSYNTEZY

Dale bude fe¢ jen o anténach oxygenni fotosyntézy, 1 kdyz bakteridlni antény maji mnohé
konstrukéni prvky dalezité pro pochopeni vyvoje antén oxygenni fotosyntézy. Popis téchto
antén je v odpovidajici kapitole skript J.Héla, LSetlik: ,Biofyzika fotosyntézy*.

4.2.3.1 VNITRNi ANTENY

Vnitini antény jsou podobné jako reakcni centra u vSech organismil s oxygenni foto-
syntézou shodné. U fotosystému 2 tvoii vnitini anténu chlorofylproteiny CP 47 a CP 43 (viz
Kap. 3.5.5.2, Obr. 3.5-13); cisla udavaji zdanlivou molekulovou hmotnost komplexu, jak se
jevi pii elektroforéze v polyakrylamidovém gelu. U fotosystému 1 plisobi jako vnitini anténa
velké mnozstvi chlorofylovych molekul obsazenych ve velkych (82 a 84 kDa) bilkovinach,
které tvoii dimer reak¢niho centra (viz Kap. 3.5.5.4).

4.1.1.2 VNEJSi PROMENLIVA ANTENA ZELENYCH RAS A VYSSIiCH
ROSTLIN, LHC2

Vn¢éjsi anténa fotosystému 2 u zelenych fas a vysSich rostlin je opét dvojslozkova.
Sestava (1) z pohyblivého svétlosbérného komplexu 2 (LHC2) a (2) ze spojovacich antén-
nich chlorofylproteinti fotosystému 2 (viz Obr.4.2-2).

Obr. 4.2-2. Schéma
% sloZzeni vnéjsich antén
%y trimer fotosystému 1 a foto-
ﬁ Lhcb1/Lhcb2 systému 2. U PS1 jadro
fotosystému  obsahuje
piiblizné¢ 90 molekul
Chl a ve vnitini anténé.
Lhcal az Lhca4 jsou
vnéj$i  spojovaci svét-
losbérné bilkoviny,
které obsahuji prevazné
Chl a ajen malé mnoz-
stvi Chl 5. U PS2 wvnitf-
ni antény CP43 a CP47
obsahuji 40 az 50 mole-
kul Chl a. Lhcb3 az
Lhcb6 jsou vnéjsi spo-
fotosystém 1 fotosystém 2 jovaci  svétlosbémé
bilkoviny  obsahujici
Chl a i Chl b. Vy¢arkované trimery u obou fotosystémi znazoriiuji vnéj$i pohyblivy svétlosbérny komplex
LHC2, ktery obsahuje Chl @ a Chl b v poméru 1 : 1. V trimerech LHC2 jsou obsazeny dva nepatné odlisné
monomery, Lhcb1 a Lheb2 v proménlivém zastoupeni. LHC2 je ponejvice (a v proménlivém poméru) sdruzen s
PS2, mize se vsak také sdruzovat s PS1 a predavat mu excitacni energii.

Nejdéle a nejlépe znam je komplex oznaCovany LHC 2 (light harvesting complex 2)
nebo LHCP 2 (light harvesting chlorophyll protein 2, ob¢ zkratky se stejné Casto pisi
s fimskymi ¢islicemi, tj. LHC I, LHCP II). Komplex se v thylakoidech vyskytuje ve formé
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trimerQ (viz Obr. 4.2-2) a v obvyklych podminkach (u ,,primémé* vyvinutého fotosyntetic-
kého aparatu) obsahuje okolo 50 % chlorofylu v chloroplastu.

Obr. 4.2-3. Model struktury mo-
nomeru LHC2 a jeho zasazeni v
membrang, jak se predpoklada
podle méfeni na dvourozmérnych
krystalech trimeru LHC2 (viz
Obr. 4.2-5). Cast (A) pohled s
boku (v rovné¢ membrany), cast
(B) pohled ve sméru kolmém na
rovinu membrany. Sroubovice o
prostupujici membranu jsou ozna-
¢eny A,B a C. D je kratka Sroubo-
vice na C konci polypeptidu lezici
na rozhrani membrany a roztoku v
duting thylakoidu. Sroubovice o

- jsou znazornény formou paskové-
# “W «ﬁ?‘ n‘ll' “3. - ho mod’elu. % mc?lekul chlorofylu
\A J Pt jsou znazornény jen polohy tetra-

pyrolového jadra.

Monomer ma mole-
kulovou hmotnost 25 kDa,
sklada ho pfiblizn¢ 230
aminokyselin ~ a polypep-
tidovy fetézec tvori ti Srou-
bovice @, prochazejici
membranou (Obr.4.2-3 a
Obr. 4.2-4). Jedna molekula
bilkoviny obsahuje 6 mole-
kul chlorofylu a a 6 mole-
kul chlorofylu b.

Dale jsou v kazdé
bilkovin¢ dvé molekuly
xanthofylu, nejcastéji je to
lutein. Vyznam téchto xan-
thofylt je dvoji:

(a) Prispivaji
k zachycovani fotonll v oblasti, kde absorpce chlorofylu je minimalni a excitacni energii
ptenaseji na Chl b.

(b) U¢inné zhaseji excitaci molekul chlorofylu, které se dostaly do tripletniho stavu.

Tripletni excitované stavy molekuly chlorofylu jsou nebezpecné tim, Ze maji
ve srovnani se singletni excitaci o nckolik tadt delsi dobu zivota (us ve srovnani
s ns) a mohou proto uskutecnovat i takové reakce, které zavisi na ndhodnych srazkach exci-
tované molekuly s néjakou molekulou schopnou vzdjemného ptisobeni. Jednou takovou
molekulou je kyslik, ktery mize byt chlorofylem excitovan do singletniho stavu. Kyslik v
tomto stavu je jednim z nejagresivnéjSich oxidac¢nich ¢inidel a miize zplsobit ve fotosynte-
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tickém aparatu zna¢né Skody. Xanthofyly zhasejici tripletni stavy chlorofylu pfed témito
disledky chrani.

Coenoenne N stroma A (GIPEESGGPY L Obr. 4.2-4. Schéma-
mFPGDVG!YfP_TAgJ—__S\ ‘E)\v,,-\\ I,'\\,Br:'f:_.____ o 0, ticka ”k’resba LHC2
EGT LYSPS "} PE \\ A}/ ng ‘.\‘ GGPLGEOV ukazujici sled amino-
‘‘‘‘‘‘ APFSGE NTFsk\ /N -/ A k}’/sehr} ) polygeptldo-
N s\ S E L ' 3 vého fetézce. Sroubo-
as WNRELN, 7y L/ v Y7 vice 0L jsou znazorné-
2 \ | \‘\/’ . 55 ,90 ny jako valce a jejich
. 25 N K15 azl [ Vva oznaceni (A, B, C, D)
—TNOsEWR OF— M, G je jako v Obr.4.2-3.
1Y ] . . .
\\ AML A(, Iy Amn}okyse':hny ’ jsou
P 3 b6 ,—@T oznaceny jednopisme-
a |/ MN\GALGX 1 <[] w4 novym kodem. Cer-
b3 \':HF S\ evF .36 37_] w, A nymi  krouzky jsou
i D F g "j’; €0 ;oL vyznageny aminoky-
9 F - PELL S seliny, o michZ se
N AV fedpoklada, Ze jsou
) N T PPN SRNG (VHA predp ’ J
B la o E TV oo g ligandy pro chlorofyl.
N W PNGLYDLGg
N F E
NAWSYATNFVPGK lumen GEAVWFKAGSQIFS
220 230 100
LHC 2 ob-

sahuje jesté dalsi xanthofyly, ale nikoli v pevném stechiometrickém poméru k chlorofylu,
nybrz v proménlivém mnozstvi, které se 1isi podle rostliny a podminek, za nichz roste.
Nejznaméjsi z nich jsou xanthofyly tzv. zeaxanthinového cyklu (violaxanthin, antheraxan-
thin, zeaxanthin), jejichZ ptedpokladana funkce je regulace pfenosu excitacni energie.

LHC2 je vétsinou smési n€kolika pigment-proteinovych komplexi. Isoelektrickou
fokusact Ize rozlisit az Sest téchto komplexi a také gelova elektroforéza jejich apoproteinti za
denaturujicich podminek skyta okolo Sesti pasti v rozpéti molekulovych hmotnosti 26 az 30
kDa. Pocet rozdilnych apoproteinit LHC2 je patrné jesté vétsi, ponévadz blotovanim s po-
moci protilatek se zjistilo, Ze v jednom pruhu na elektroforéze mohou byt i dva proteiny.
Také gent pro bilkoviny LHC2 (tzv. Cab geny) bylo u vSech studovanych rostlin nalezeno
nékolik, které se lisi podrobnostmi v sekvenci aminokyselin. U Arabidopsis méa rodina Cab
gent tfi zastupce, u jinych rostlin i vice, nejvice, tj. 17, jich bylo zatim nalezeno u rodu Pe-
tunia. Heterogenita populace apoproteinit LHC2 se patrné dale zvySuje riiznymi posttrans-
la¢nimi Gpravami. Tak napf. transitni sekvence, ktera tidi postup bilkoviny z cytoplasmy az
do thylakoidni membrany, se odStépuje dvéma riiznymi zplsoby.

Trojrozmémé krystaly LHC 2, které se podaiilo ziskat, poskytly pfi rentgenové ana-
lyze difraktogramy s velmi nizkym rozlisenim ( 6 L). V lipidovych membranach vsak LHC 2
tvoii vysoce usporadané dvojrozmémé krystaly, které se studovaly elektronovou mikroskopii
vysokého rozliSeni a z téchto praci pochazeji modely jeho struktury (Obr. 4.2-3 a 4.2-5).
Vétsina molekuly ma hydrofobni charakter, jsou to tfi Sroubovice o, které prochazeji mem-
branou. Do stromatu vycniva C-konec polypeptidu (asi 60 aminokyselin), ktery obsahuje
mnoho aminokyselinovych zbytkli s kladnym nabojem (arginin, lysin, threonin) a také
smycka spojujici dvé Sroubovice o, ktera obsahuje také funkéné vyznamné aminokyseliny.
Na jednom z téchto fetézcli vystavenych do stromatu dochazi k fosforylaci LHC2, kterd ma
velky vyznam pro presuny LHC2 mezi granalni a stromdlni ¢asti thylakoidu.
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di ménicich rozdéleni excita¢ni energie mezi RC 1 a RC 2.

4. FOTOSYNTETICKA BARVIVA

A SVETLOSBERNE ANTENY

Obr. 4.2-5 Model trimeru LHC2
pfi pohledu ve sméru kolmém na
rovinu membrany (Cast A) a ve
sméru soubéZzném s rovinou
membrany (bo¢ni pohled, ¢ast B).
Znéazornéni Sroubovic o a zakres-
leni chlorofylovych molekul po-
dobné jako v Obr. 4.2-3.

Povrch  thylakoidni
membrany jako celek ma
pomérné silny zaporny na-
boj, coz zpiisobuje, Zze se
membrany odpuzuji, pokud
neni ve stromatu dostatecna
koncentrace iontd Mg. Ty
vykompenzuji zaporné na-
boje natolik, ze se kladné
naboje LHC 2 mohou pfita-
hovat se zbytkem zapornych
naboji a dojde tak k pev-
nému  pfimknuti (slinuti,
anglicky stacking) thylako-
idnich membran. Toto pii-
mknuti je pficinou tvorby
gran, utvard charakteristic-
kych  pro vSechny chlo-
roplasty, které¢ maji v thyla-
koidech komplex LHC 2
(tedy chloroplasty zelenych
fas a vyssich rostlin). Vlast-
nosti LHC 2 jsou také za-
kladem regula¢nich pocho-

LHC 2 nepftiseda na vnitini antény jadra PS2 piimo. Jejich spojeni zprostredkuji dalsi
anténni chlorofylproteiny o podobné molekulové hmotnosti jako LHC 2, jejichz struktura je
daleko méné prozkoumana a které obsahuji Chl a a Chl b v rizném poméru. Jeden navrzeny
zpisob seskupeni anténnich chlorofylproteinti okolo PS 2 je na Obr. 4.2-2. Pro spojujici
chlorofylproteiny se pouziva riiznych oznaceni, nejcastéji CP s udanim molekulové hmot-

nosti , tedy napt. CP24, CP26, CP29.

LHC2 mtze se od jadra PS2 odd¢lit a ptesunout se k PS1. Tam také neptisedd piimo
k vnitfnim anténam jadra PS1, ale je s nimi spojen, podobné jako u PS2, ptes zprostredkujici
monomerni chlorofylproteiny. Ty maji opét rizné nazvy a piiznacné pro né je, Ze obsahuji
velmi malo Chl b. Jeden z navrhovanych modeli spojeni LHCP s PS1 je na Obr. 4.2-2.
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4.2.3.3 VNEJSi PROMENLIVA ANTENA U CHROMOFYT A DINOFYT.

V téchto oddélenich tas vnéjsi pohyblivé antény obsahuji vedle chlorofylu a, chloro-
fyl ¢ a xanthofyly. O struktufe a slozeni téchto antén se toho vi mnohem méné¢, nezli o LHC
2 a o anténéch fykobilinovych. Céste¢ns to jisté souvisi s tim, Ze jsou tyto antény nestalé pii
izolaci a tak jich bylo dosud izolovano ve stavu umoznujicim analyzu jen nékolik.

V téch piipadech, které se blize zkoumaly, je bilkovina svétlosbérného komplexu
vzdalené podobné struktury jako u LHC 2. Je v ni vSak vyrazné vyssi pomér xanthofyl ku
chlorofylu, nez jaky shleddvame u LHC 2 a jsou to jiné xanthofyly neZ lutein. U chromofyt
jsou nejvyznamnéjsi fukoxanthin, diadinoxanthin a heteroxanthin. U dinofyt je pfedevsim
peridinin.

Obr. 4.2-6. Paskovy model monomeru peridinin-chlorofyl- Obr. 4.2-7. Zékladni seskupeni barviv, které
proteinu (PCP). Sest $roubovic o (odpovidaji Sroubovicim sdruzuje jednu molekulu Chl @ (Chl) a ¢tyfi
C1,C8,C3 az C6; N1, N8, N3 az N6 v Obr. 4.2-8) prostu- molekuly peridininu (Per 1 az Per 4). Mono-

puje membranou a tvofi ,,piid* a ,,zad* lodi, jak to vidi mer PCP obsahuje dvé takova seskupeni,
autofi modelu. Ctyfi $roubovice rovnobézné s membranou uzaviend v dutin€¢ mezi Sroubovicemi o tvofi-
(C2, C7,N2 a N7 na Obr. 4.2-8) tvori ,,palubu“. V levé a v cimi ,,lod*. Znazornéna je leva skupina bar-
pravé poloving ,.lodi“ je po jedné skuping barviv zobrazené viv, z pravé do obrazku zasahuji jen dva neo-
na Obr. 4.2-7. Cislované peridininy (tenké cary).

Jediny svétlosbérny komplex tohoto typu, ktery se doposud podafilo vykrystalizovat
a tak z n¢j ziskat dostatecné podrobna strukturni data. Schéma uspofadéni peridininovych
molekul v anténé skrytének je na Obr. 4.2-6. Prehled o tom, které xanthofyly prevladaji v
jednotlivych tiidach fas je v Tab. 4.2-1.

Obr. 4.2-8. Schéma struktury mo-
lekuly monomeru PCP, které uka-
zuje poradova Cisla aminokyselino-
vych zbytkl tvoricich jednotlivé
Sroubovice o. Ze schématu je dobie
patrné symetrické uspofadani Srou-
bovic prostupujicich membranu (viz
text k Obr. 4.2-7) i to jak vytvafeji
dutinu, v niz jsou uzaviena barviva.
Sroubovice nakreslené paralelné v
tomto diagramu jsou také soub&ézné
v bilkoving. Dvojice sviraji mezi
sebou uhly od 30° do 50°.
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Tab. 4.2-1. Piehled slozeni svétlosbémych antén u fas.

4. FOTOSYNTETICKA BARVIVA
A SVETLOSBERNE ANTENY

Rozmisténi | Trida Zastupci Pomér Barviva Apo-
thylakoidi Chl a/b obsaZzena |pro-
a obalka nebo vanténé |teiny
Chl a/c kD
T1/0T/O2 Rhodophyceae Porphyridium pouze Fykobiliproteiny |16 -20
Porphyra Chla
Gracillaria
Batrachospermum
T1,2,3/02/ER Cryptophyceae Cryptomonas 1,4 Fykobiliproteiny | 18,5;
Chilomonas Chla/c,- 19,5;24
Rhodomonas - diadinoxanthin | 20; 24
Chroomonas
T3/0L/O2/ER Bacillariophyceae Phaeodactylum 2,4-3,6 Chla/c,- 17,5 -
Nitzschia - fukoxanthin 19,5
Coscinodiscus Chla/c,
Skeletonema
T3/0L/O2/ER Phaeophyceae Laminaria 3,0 Chla/c,- 15-20
Fucus - fukoxanthin
Aurocarpia Chla/c,
Sphacellaria
T3/0L/O2/ER Xanthophyceae Tribonema ? velmi | Chla/c,- 20
Vaucheria malo Chlc | - heteroxanthin
Botrydium - diadinoxanthin
Gloeochloris
T3/0L/O2/ER Chrysophyceae Ochromonas 3,0 Chla/c,- <30
Dinobryon - fukoxanthin
Synura Chla/c, <30
Phacothamnion
T3/0T/O2/ER Eustigmatophyceae Pleurochloris pouze Chla- 22
Polyedriella Chla - violaxanthin
T3/0T/O2/ER Prymnesiophyceae Chrysochromulina 4,7 Chla/c, 16,5; 17;
(Haptophyceae) Prymnesium - fukoxanthin 18
Paviova Chla/c,
Hymenomonas 21
T3/03 Dinophyceae Peridinium 1,0-4,0 Chla-peridinin 19; 32;
Ceratium 49
Gymnodinium Chla/c, 19;
Glenodinium 20 -24
T3/03 Euglenophyceae Euglena 3,0 Chla/b-lutein 27-29
T2-n/02 Chlorophyceae Chlorella 3,0 Chl a/b 26 -29
Chlamydomonas zeaxanthin
Hydrodictyon lutein
Acetabularia
Ulva

Symboly uspotadani thylakoida a obalky: T1, T2, T3 - thylakoidy probihaji chloroplastem
jednotlivé, sdruzeny po dvou, sdruzeny po tiech; oT - obalovy thylakoid (uzavirajici ostatni
thylakoidy chloroplastu); oL - obalova lamella slozena ze tii sdruzenych chloroplastt; O2 -
obalka chloroplastu ze dvou membran; O3 - obalka chloroplastu ze tii membran; ER - obal-
ka z endoplasmatického retikula.
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4.2.3.4 VNEJSi PROMENLIVE ANTENY S FYKOBILIPROTEINY.

Tyto antény jsou dvojiho typu:

(1) Nejvice jsou rozsifeny antény tvorené fykobilisomy, coz jsou utvary piichycené
na stromalnim povrchu thylakoidli, v nichz jsou uspotadany fykobiliproteiny s odliSnymi
absorpcnimi spektry tak, ze to vede k maximalni ti¢innosti prenosu do reakéniho centra. Tyto
antény maji prokaryontni sinice a z eukaryontnich fas ruduchy.

(2) U skrytének (Cryptofyta) jsou fykobiliproteinové komplexy obsazeny v dutiné
thylakoidu . O jejich struktufe a uspotfadani se vi méné, nezli o fykobilisomech.

V dal$im bude te€ o fykobilisomovych anténdch u sinic a ruduch. Jejich vnitini anté-
ny obou fotosystému jsou shodné s vnitinimi anténami u zelené vyvojové fady. Dvé velké
bilkoviny tvofici RC fotosystému 1 obsahuji pfiblizn¢ 150 molekul Chl a, kdezto CP43 a
CP47, které tvoii vnitini anténu PS2 obsahuji celkem, podle udaju ziskanych v riznych labo-
ratofich na riznych organismech, asi 30 az 50 molekul. Podstatné vice neZli polovinu fotont,
které se dostanou do reak¢nich center, zachyti fykobilisomy. Jsou to rozsahlé piesné uspota-
dané agregaty fykobiliproteinovych molekul s charakteristickou vnéjsi strukturou. Je v nich
casto az 50 % bilkovin v buiikach sinic.

vV

Fykobilisomy jsou umistény na vnéjsim povrchu thylakoidni membrany (vnémem-
branova anténa) a jsou rizného tvaru. Ty, které se v elektronovém mikroskopu jevi jako
malé okrouhlé tmavé skvrny na hranici thylakoidni membrany a plasmy (viz Obr. 4.2-9)
jsou polokulovité nebo véjitovité utvary (Obr. 4.2-10 a 4.2-11). Jsou rizné veliké, obvykle
o priméru asi 30 nm, molekulové hmotnosti 7 az 15 tisic kD (tedy 7 az 15 MDa) a obsahuji
300 az 800 bilinovych molekul. Nékteré druhy maji fykobilisomy valcové, tvorené souvis-
lymi fadami véjitovitych fykobilisomt (Obr 4.2-12).

Obr. 4.2-9. Fykobilisomy na thylakoidech v chloroplastu ruduchy Porphyridium cruentum. (A) Elektronmikro-
skopicky snimek ultratenkého fezu fasou. Fykobilisomy jsou patrné na povrchu thylakoida jako temné skvrny.
Vlozeny snimek je maly Gsek svazku thylakoida pii vétsim zvétseni. (B) Fykobilisomy na povrchu thylakoidu
zachycené na preparatu lamaném ve zmrazeném stavu.
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Obr. 4.2-10. A — kresba znazormujici strukturu polo- Obr. 4.2-11. A — schéma uspotadani trimerti (03); a
kulovitého fykobilisomu a slupkovité uspofadani jed- hexamerii (0ff)s v tyCinkdch a vélcich vé&jifovitého
notlivych fykobiliproteind. B — velmi rychla kinetika fykobilisomu ze sinice Mastigocladus laminosus. B —
spektraln¢ rozliSené fluorescence, ktera ukazuje pfenos absorpéni spektra fykoerythrinu (te¢kovand &ara),
excitace ve sméru od barviv ve vnéjSich slupkach k fykocyaninu (Sarkovana ¢4ra) a allofykocyaninu (&er-
barviviim jadra, tj. ve sméru B-fykoerythrin (BPE) — chovana &ara), kterd ukazuji, e excitace se prenasi z
R-fykocyanin (RPC) — —allofykocyanin (APC) — barviv s maximem absorpce pii kratSich vinovych
chlorofyl a (CHL). délkach na barviva s maximem absorpce v dlouhovinné
oblasti.

Jednotlivé vé&jitovité (nebo polokulovité) fykobilisomy sestavaji ze dvou nebo tii val-
cl, na které nasedaji radialn¢ tycky (Obr. 4.2-11 a 4.2-12). Valce i tycky jsou sestaveny ze
strukturnich jednotek tvaru terciku o praméru 11 nm uprostied s otvorem o svétlosti 3 nm.
Terciky sestavaji z trimeri (tlouStka 3 nm) a hexamert (tloustka 6 nm) zakladniho dimeru,
slozeného z podjednotek o a 3.

Jak je uvedeno v oddile 4.1.2, jsou znamy upIné primarni struktury bilkovin o a 3
vsech spektroskopickych tiid fykobilinti (Obr. 4.1-20). Je také znamo na kterych cysteinylo-
vych zbytcich jsou vazany fykobilinové chromofory a jak nekovalentni vazba jejich druhého
konce méni absorp¢ni vlastnosti barviva (viz oddil 4.1.2)

Jak se podjednotky o a B spojuji v dimer a jak tyto dimery vytvaii trimery nebo he-
xamery, zakladni stavebni kameny fykobilisomt, je zndzornéno na Obr. 4.2-12.

Pienos excitace je smérovan skrze tyCinky do jadra a zde z donorovych bilint
o0 absorpénim maximu 660 nm na koncové akceptorové biliny o maximu 670 nm.
V ty€inkach je pfenos také smérovan poradim fykobilinovych pigmenti ve sloupci tercika
od fykoerythrinu ptes fykocyanin k allofykocyaninu, tedy z barviva s maximem absorpce pfi
krat$i vinové délce na barvivo s maximem pii delsi vinové délce (Obr. 4.2-11). Ze k pienosu
energie skutecné dochdzi v tomto poradi, to ukazuji spektralni meteni fluorescence pii vyso-
kém Casovém rozliSeni (Obr. 4.2-10). Pravidelnost struktury pro takto presn¢ usporadanou
funkci zajiSt'uji spojovaci bilkoviny, které jednotlivé terciky k sobé poutaji. Tyto bilkoviny se
vazi do centralni dutiny ter¢ikii elektrostaticky a hydrofobné. Urcuji vzdjemnou polohu ter-
¢ika 1 specifické spektralni vlastnosti, urcujici, ktery pigment je donor a ktery akceptor v
usmérmnéném prenosu excitace.
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Obr. 4.2-12. Schéma sloZeni fykobiliproteinovych trimer a hexamerq, které jsou zakladnimi stavebnimi
kameny fykobilisoml. A - ¢arovy diagram podjednotek o a B, zakresleny jsou také fykobiliny, jeden
v podjednotce o (C84) a dva v podjednotce B (C155). B - podjednotka o. pootocena do polohy ve které
tvoii s podjednotkou P zakladni dimer, zakresleny v C. D - zdkladni dimer nakresleny tak, Ze Sroubovice
o jsou znazornény jako valce. Fykobilinové chromofory jsou zavéSeny na cysteinovych zbytcich
v naznacenych polohach. E, F - zakladni dimer se povazuje za monomer pfi tvorbé trimeru nebo hexame-
ru (G), které jsou zakladnimi stavebnimi kameny valct a ty¢ek ve fykobilisomech (H).
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