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Fotosynteesi on eldméié ylldpitdva prosessi, jonka valonkerdyksestd vastaavat
valonkerdyskompleksit (LHC). Ndma kompleksit ovat kiinnittyneina tylakoidikalvoon ja ne sitovat
itseensd klorofylli- sekd karotenoidipigmenttejd, joiden tehtdvané on absorboida valoa ja siirtdi siitd
saatua energiaa eteenpdin fotosysteemisiin reaktiokeskuksiin. LHC proteiinien kokoaminen alkaa
synteesilld sytosolissa, josta ne kuljetetaan kloroplastiin ja kootaan biogeneesiprosessissa toimiviksi
komplekseiksi. Valoenergia siirtyy eteenpdin pigmenttien vélilld elektronisen energiansiirron avulla
ja erilaisten fotosynteettisten reaktioiden sivutuotteena syntyy reaktiivisia happilajeja. Nama
happilajit (ROS) osallistuvat kasvin signalointitehtéviin, mutta voivat myos aiheuttaa kasville
stressid korkeina pitoisuuksina. Kasveille on kuitenkin kehittynyt erilaisia mekanismeja liiallisen
ROS:in poistamiseksi. My®ds liiallinen 1dmp6 voi aiheuttaa kasville stressid ja johtaa LHC-
kompleksien denaturaatioon, joka voi puolestaan johtaa jopa kasvin kuolemaan. LHC-kompleksit
ovat siis hyvin keskeisid tarkasteltaessa fotosynteesin tehokkuutta seki kasvien sopeutumista
erilaisiin ympéristolosuhteisiin.

Avainsanat: valonkerdyskompleksit (LHC), fotosynteesi, biogeneesi, kromoforit, reaktiiviset
happilajit (ROS), denaturaatio, valoenergian siirto
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1 JOHDANTO

Fotosynteesin yksi perusvaiheista on valonkerdys, josta vastaavat valonkerdyskompleksit eli antennit
(engl. the light-harvesting complex, LHC). Fotosynteesin valoa kerddvii antennia kutsutaan myds
valohaaviksi. LHC:t absorboivat valoa kasvin energiatuotannon kéyttoon siirtdmilld valoenergian
fotosysteemien reaktiokeskuksiin (Koufil ym., 2012). LHC-proteiiniperheen merkittdvyyttd ja
monimuotoisuutta tukee se, ettdi LHC-supergeeniperhe sisdltdd yli 30 jasentd (Jansson, 1999).
Perheeseen kuuluu myds tuman genomin koodaamia tylakoidikalvon integraaliproteiineja, jotka
sitovat klorofylli- ja ksantofyllikromoforeja. Kromoforit parantavat valonkerdystehoa ja suojaavat
valon aiheuttamalta stressiltdi muodostaen joustavan perifeerisen osan molempien fotosysteemien

ydinrakenteiden kanssa (Dall’Osto ym., 2015).

Valo aiheuttaa reaktiivisten happilajien (engl. reactive oxygen species, ROS) muodostumisen kasvien
lehdissd. ROS:it ovat tirked osa kasvin normaalia signalointia ja ne voivat toimia myds
sopeutumisprosessien signaloinnissa. ROS:in tuotanto kiihtyy valostressin olosuhteissa, mikd voi olla
kasville jopa kohtalokasta. Koska ROS:ien tuotannolla on haittapuolia, kasvit ovat kehittdneet
erilaisia tapoja poistaa liiallista ROS:ia systeemistddn. (Triantaphylidés & Havaux, 2009.) Kasvien
kehittdmien valolta suojaavien vasteiden kehittymisen on ajateltu myds olevan yksi ratkaiseva tekija,
jolla kasvit ovat pystyneet siirtyméédn vesiymparistostd maalle. LHC-proteiinien evoluutiossa valoa
kerddvid komplekseja on kehittynyt useita erilaisia, mikd on mahdollistanut elididen sopeutumisen

hyvinkin erilaisiin elinympéristoihin ja ymparistdolosuhteisiin. (Neilson & Durnford, 2010.)

LHC-proteiineilla on monimutkainen ja monivaiheinen eldménkaari, johon liittyy solutasolla paljon
koordinaatiota. LHC-proteiinien esiasteet kuljetetaan solulimasta kloroplasteihin, jossa ne
prosessoidaan ja kohdennetaan tylakoidikalvoille. Tylakoideilla ne kootaan kromoforien kanssa
toiminnallisiksi komplekseiksi. Kuljetus- ja koontiprosessit tapahtuvat vasteena ympaéristdoloihin ja
ympéristodrsykkeisiin, mikd vaatii tarkkaa koordinaatiota tuma- ja plastidigeenien ilmentymisen

vililld. (Dall’Osto ym., 2015.)

Téssd kandidaattitutkielmassa késittelen LHC-kompleksin rakennetta ja toimintaa. Tutkielmassa
selvitetddn, miten antennimolekyylit absorboivat auringon valon energian ja vilittdvdat sen
reaktiokeskukseen, jossa kédynnistyy fotosynteesin elektroninsiirtoketju. Tutkielmassa késitelldin
my0s kloroplastien yhteyttamiskalvostoilla muodostuvat ja oksidatiivista stressid aiheuttavat hapen

reaktiiviset muodot.



2 LHC-PROTEIINIEN RAKENNE

Fotosynteesi on prosessi, jolla eldvit organismit muuttavat biosfadrin ulkopuolelta perdisin olevan
energian muotoon, jota muut elidt voivat kdyttdd. Suurin osa ihmisten hyodyntdmisté energialéhteistd
on perdisin yhteyttdvien kasvien sitomasta auringon valoenergiasta. Fotosynteesin valoreaktiot
tapahtuvat yhteyttdvien solujen tylakoidikalvostolla, joka on viherhiukkasen sisdlld oleva
kalvojérjestelmi, missd fotonit absorboituvat pigmentteihin fotosynteettisen kalvon komplekseissa
(kuva 1). Erilaiset fotosynteettiset pigmentit muodostavat fotosysteemejd (engl. photosystem, PS)
tylakoidien kalvoilla. Fotosysteemit rakentuvat antennikomplekseista eli valohaaveista (LHC) seké
reaktiokeskuksesta. Valohaavit ovat kalvoproteiinien ja pigmenttid sitovien proteiinien
jarjestdytyneitd ryhmid. Ne absorboivat fotoneja, joilla on eri aallonpituuksia, ja siirtdvét fotonin
energian nopeasti pigmentiltd toiselle ja lopulta reaktiokeskuspigmentille. Energia virittda
reaktiokeskuksen pigmenttimolekyylin korkeammalle energiatasolle, jolloin elektroni siirtyy
hapetus-pelkistysreaktioissa elektroninsiirtoketjuun elektronin vastaanottajalle. Pigmenttid sitovista
proteiineista runsain on valoa kerddva klorofylli a/b -proteiinikompleksi (LHCII), joka muodostaa

noin puolet vihreiden kasvien koko klorofyllin méérésta.
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Kuva 1. Fotonin absorboituminen LHC-kompleksin pigmentteihin ja sen eteneminen
fotosysteemeissid (Kiihlbrandt, 1994).



Fotosysteemejd on kaksi, PSI ja PSII, joiden reaktiokeskusten absorbtiospektrit eroavat toisistaan.
Molemmilla fotosysteemilld on oma valohaavi, joka koostuu ulommasta ja sisemmaisté rakenteesta.
Valoenergia kulkee fotosysteemien valohaaveissa valoa kerdéviltd pigmenteiltd toisille ja lopulta
reaktiokeskukselle. Reaktiokeskus II:n klorofyllin (P680) absorptiomaksimi on 680 nm
aallonpituudella, ja reaktiokeskus I:n klorofyllin (P700) maksimi on 700 nm aallonpituudella.

2.1 Biogeneesi

2.1.1 LHC-geenien ilmentymisen séétely

Valon méadra sddtelee LHC-kompleksin kokoamista edeltdvda geenien transkriptiota. Valoa aistivat
reseptoriproteiinit, erityisesti fytokromit, osallistuvat transkription sditelyyn vélittimaélld signaaleja
erilaisten solunsisdisten signaalireittien kautta ja muokkaamalla muun muassa LHC-kompleksin
proteiinegja  koodaavien  geenien  transkription ilmentymistd, mikd johtaa lopulta
sopeutumismuutoksiin solun ja koko organismin tasolla (Kloppstech, 1985). Saitelyé tapahtuu myos
RNA:n prosessoinnin, kuljetuksen ja hajotuksen tasolla sekd proteiinien aktiivisuutta sddtelemélla.
Sadtelyyn vaikuttaa kasvin kasvuympiristd, jonka mukaan valonkeruun séitely mairdytyy.
Tietynlaiseen ympéristdon sopeutuminen vaatii tuma- ja plastidigenomeissa tapahtuvaa geneettisen

informaation koordinoitua ilmentymisti. (Dekker & Boekema, 2005.)

Jotta kasvit voivat reagoida nopeasti ymparistossd tapahtuviin muutoksiin, niiden transkription
sddtelyn on oltava tehokasta ja nopeaa (Yamano ym., 2008). LHC-kompleksin alayksikoitd
koodaavien geenien transkriptio ldhetti-RNA:ksi sekd proteiinisynteesi tapahtuvat péivisaikaan,
joten sditely pohjautuu sirkadiaaniseen rytmiin eli vuorokausirytmiin. Koska LCH-kompleksien
ilmentyminen on ajallisesti sdddelty, geenien ilmentyminen kasvaa auringonnousun jélkeen,
saavuttaa maksimin keskipdivén tienoilla ja laske iltapdivdlld. Kasvit ja levdt kykeneviat myos
pitkdaikaisiin sopeutumisvasteisiin ympéristossd tapahtuvien muutosten myotd. Néitd vasteita ovat
muun muassa fotosysteemien stoikiometrinen séddtely sekd LHC-kompleksin koon mukauttaminen
vallitseviin olosuhteisiin sopivaksi. (Dall’Osto ym., 2015; Ballottari ym., 2007.) Stoikiometrisen
tasapainon sovittaminen ympériston drsykkeisiin edellyttdd koordinoitua geeniekspressiota. Koska
PS-komponentteja koodaavat erilliset genomit, valon havaitsemiseen ja LHC-geenien ilmentymisen
sadtelyyn liittyy plastidien tumaan ldhettimid signaaleja, joita kutsutaan retrogradisiksi signaaleiksi.
Niille retrogradisille signaalireiteille on esitetty useita vaihtoehtoisia mekanismeja. (Woodson &

Chory, 2008.)

Vaikka fotosynteettisen geeniekspression sédtelystd tiedetddnkin jo paljon, sithen liittyvat
yksityiskohdat ovat vield selvittamitta ja esimerkiksi LHC-geenin transkription sdételyn keskeisyys
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on kyseenalaistettu pitkédn aikavilin sopeutumisvasteessa (Yamano ym., 2008). Myos LHC-
kompleksin laskostuminen ja pigmenttien kiinnittymisen tapa on vield epdselvad, eikd tiedetd,

tarvitaanko ndihin toimintoihin avustajia vai tapahtuvatko ne itsestéén.

2.1.2  LHC-proteiinien kokoaminen toimiviksi pigmentti-proteiinikomplekseiksi

Fotosynteesin valoreaktiot tapahtuvat tylakoidikalvoissa sijaitsevissa proteiinikomplekseissa, joihin
on sitoutuneet fotosynteettiset pigmentit sekd elektroninsiirrossa toimivat komponentit (Wientjes
ym., 2009). PSlI-kompleksiin kuuluu noin 30 proteiinialayksikkod, pigmentteja ja kofaktoreita.
PSII:n valohaavina toimii LHCII. PSI-kompleksi koostuu noin 20 proteiinialayksikoéstd ja sen

valohaavina toimii LHCI.

Valohaavin proteiineja koodaavat geenit sijaitsevat tuman DNA:ssa, joten LHC-proteiinit
syntetisoidaan solun sytosolin vapailla ribosomeilla. Proteiinit tehdién esiasteproteiineina, joiden N-
terminaalisessa pddssd on kiinni erityinen signaalisekvenssi, niin sanottu transit-peptidi. Peptidié
tarvitaan kuljettamaan esiasteproteiini kloroplastiin. Esiasteet kuljetetaan kloroplastiin spesifisten
kuljettimien kautta. Kloroplastin ulomman kalvon pinnalla on TOC-kuljetinkomplekseja (engl.
Translocon on the Outer Chloroplast membrane, TOC) ja sisdkalvolla on TIC-komplekseja (engl.
Translocon on the Inner Chloroplast membrane, TIC). Nama kompleksit kuljettavat esiasteproteiinit

kloroplastin stroomaan. (Andrées ym., 2010.)

Stroomassa stroomaprosessoitava peptidaasi (SPP) poistaa esiasteproteiinien N-terminaalisesta
paistd transit-peptidin, minkd jélkeen proteiinit ovat valmiita LHC-polypeptidejd ja ne siirretddn
tylakoidikalvolle signaalintunnistuspartikkelin (engl. chloroplast signal recognition particle, cpSRP)
avustamana (Schiinemann, 2004). cpSPR-kompleksi koostuu cpSPR54 ja cpSPR43 proteiineista.
cpSRP-kompleksi tunnistaa LHC-proteiinien signaalisekvenssin, kiinnittyy sithen ja kuljettaa
proteiinin kohti tylakoidikalvoa (Tu ym., 2000). Kuljetusprosessissa tarvitaan cpSRP:n lisdksi
cpFtsY-proteiinia, joka integroi proteiinit tylakoidikalvojen translokaasiin, eli kuljetinkoneistoon,
joka siirtdd ja integroi proteiinit tylakoidikalvoille. Integraalisten kalvoproteiinien Alb3 ja Alb4 on
osoitettu olevan vélttdmattomid LHC-proteiinien kiinnittdmiseksi tylakoidikalvoille. Alb3 ja Alb4
ohjaavat LHC-proteiinin tylakoidikalvolle oikeaan kohtaan ja kiinnittdvit sen, jotta toiminnallinen

kompleksi muodostuu oikealla tavalla. Kiinnittymisprosessiin saadaan energia GTP:n hydrolyysista.

(Nguyen ym., 2011.)

LHC-proteiinien integroitumiseen tylakoidikalvoon on ehdotettu erilaisia malleja. Yksi niistd on
LHCII-kompleksin kokoonpanomalli, joka késittdd neljd eri vaihetta, joilla LHC-proteiini kootaan
toiminnalliseksi kokonaisuudeksi tylakoidikalvolle (Kenneth & Hoober ym., 2007). LHCII:lla on

ainutlaatuinen rakenne, joka koostuu neljésti transmembraaniheliksistd (A, B, C, F). Lisdksi sekd N-
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terminaalinen ettd C-terminaalinen péa sijaitsevat strooman puolella. Ensimmaisessé vaiheessa LHC-
proteiinin integroitumisen pyséyttad proteiinin B-heliksin spesifinen sekundaarirakenne, niin sanottu
stop transfer -alue. Toisessa vaiheessa varmistetaan proteiinin pysyminen kalvossa ja proteiinin
stabiili muoto, minka jélkeen klorofyllit sitoutuvat LHC:hen. Kolmannessa vaiheessa A- ja C-heliksit
laskostuvat oikealla tavalla, minka jdlkeen proteiinin kiinnittyminen kalvoon vahvistuu. Viimeisessi
vaiheessa kompleksista tulee tdysin toiminnallinen, kun ionisillat muodostuvat A- ja B-heliksien
vélille sekd loput pigmentit liitetddn LHC-proteiiniin. Kun LHC-kompleksin yksittdiset pigmenttejé
sisdltavat LHC-proteiinit on koottu, ne yhdistyvit kolmen ryhmiin eli trimeereiksi. Nama trimeerit
puolestaan liittyvit ydinkompleksiin ja tistd syntyy loppujen lopuksi tdydellinen ja toiminnallinen
fotosysteemi (PS) (kuva 2). Trimeereissd sijaitsevissa pigmenteissd tapahtuu valon keruu ja
absorboituneen energian siirtdminen, joita késittelemme tarkemmin kohdassa 3.1. (Dreyfuss &

Thornber, 1994)

PSII supercomplex

LHCII trimer

Kuva 2. PSII ja LHC-komponenttien rakenne (Janik-Zabrotowicz & Gruszecki, 2023).

LHCI on avainasemassa kasvien valonkeruussa ja sen neljd pigmentti-proteiinikompleksia
koordinoivat muun muassa klorofylli a:ta sekd b:td. Pigmentit on nimetty Lhcal-Lhca4. Naitd
pigmenttejd puolestaan koodaavat tumageenit, jotka kuuluvat LHC-monigeeniperheeseen, ja jotka
koodaavat myos PSII:n Lhcb proteiineja. Ndiden kahden valonkerdyskompleksin sptektroskooppiset
ominaisuudet eroavat toisistaan, silldi Lhca-kompleksit absorboivat enemmén punaista valoa
verrattuna Lhcb-komplekseihin. Kiderakenteista pédtellen niiden 3D-rakenne Chl-organisaation

suhteen on tistd huolimatta suhteellisen samanlainen. (Wientjes ym., 2009)



2.2 Kromoforit ja niiden merkitys

Kromoforit eli fotosynteettiset pigmentit luokitellaan kolmeen kemialliseen ryhméén; klorofylleihin,
karotenoideihin ja fykobiliineihin. Klorofyllit absorboivat piddasiassa punaista ja sinistd
aallonpituutta, karotenoidit sinistd ja vihredd aallonpituutta ja fykobiliinit sinistd, vihredd seka

punaista valoa riippuen pigmentin véristd (Kiang ym., 2007).

Klorofyllit sekd ksantofyllit ovat LHC-kompleksin keskeisid osia ja ne ovat vilttdmattomia muun
muassa LHC:n proteiinien oikean laskostumisen kannalta, silld LHC-kompleksien kokoaminen
riippuu myos niiden kofaktoreista kuten esimerkiksi klorofylleistd. Kokoamisprosessi toimii
erddnlaisena tarkistuspisteend, jolla voidaan sdddelld LHC-proteiinien sekd -kompleksien maaraa.
(Paulsen ym., 1993.) Kokoamisprosessiin tarvittavien komponenttien saatavuuteen vaikuttaa myos
transkription ja translaation tasolla tapahtuvat sdételyverkostot (Campoli ym., 2009). On osoitettu,
ettei LHC-proteiineja kerry ilman klorofyllipigmenttejd, mikd osoittaa pigmenttien merkityksen

LHC:n proteiinien kontrolloidussa tuotannossa ja kompleksien kokoamisessa. (Paulsen ym., 1993.)

2.2.1 Klorofyllit

Klorofyllit a ja b ovat valttdiméattomida LHC-proteiinien sekd LHC-kompleksien vakaudelle kasveissa
(Plumley & Schmidt, 1995). Dall’Osto ym. (2010) osoittivat, ettd Arabidobsis thalianan
mutanttimuoto, joka ei tuottanut klorofylli b:td, menetti ldhes kaikki LHC-proteiininsa. Toisaalta
Polle ym. (2000) osoittivat Chlamydomonas reinhardtii levalla, ettd se ei tarvinnut klorofylli b:td
tuottaakseen LHC-komplekseja. Tdma viittaa siihen, ettd klorofylli b:n merkitys vaihtelee elididen
kesken. Tiedetddn, ettd meressé eldvilld levilld on kehittynyt erilaisia klorofyllityyppejd, kun taas
maakasvit kayttivit valonkeruuseen klorofylleistd vain klorofylli a:ta ja b:td, mika viittaa klorofylli

a:n ja b:n erityisasemaan yhteyttdvissd maakasveissa (Scheer, 2006).

Klorofylli b:n rooli LHC-kompleksien muodostumisessa ei ole tdysin selvd, mutta joitakin asioita
pigmentistd on kuitenkin kyetty selvittimédn. Ensinnékin, sille on oma sitoutumispaikka LHC-
kompleksissa (Scheer, 2006). Tamén liséksi klorofylli b:n méiédrdn kasvu lisdd LHCII:n proteiinien
maidrid. Tiedetddn myds, ettd klorofyllidi a -oksigenaasi (engl. Cholorophyllide a Oxygenase, CAO)
sddtelee klorofylli b:n biosynteesid ja siten vaikuttaa LHC-kompleksien muodostumiseen ja valoon
sopeutumiseen. Tiedetddn myos, ettd jos klorofylli b:n mééré laskee liitkaa, LHC-kompleksit ovat

epdvakaita ja hajoavat helposti. (Tanaka & Tanaka, 2011.)



2.2.2 Karotenoidit

Karotenoidit, joita on useita erilaisia, koostuvat tyydyttyméattomistd hiilivetyketjuista. Karotenoidit
ryhmitellddn happea siséltidviin ksantofylleihin ja happea siséltdmittomiin karoteeneihin.

Karotenoidit voidaan my0s ryhmitelld sen mukaan, onko kyseessd A-vitamiinin esiaste vai ei.

Ksantofyllit, jotka ovat lipfiilisid ja sisédltivdt hydroksyyliryhmid, ovat yksi tirkeimmistd
karotenoideista. Ne vaikuttavat LHC-kompleksien kokoamiseen, silld kuten klorofyllille, myds
ksantofyllille on omat sitoutumiskohdat LHC-kompleksissa. Karotenoideista eniten tutkittuja ovat
luteiini, neoksantiini ja violaksantiini ksantofyllit. Violaksantiini voi korvautua zeaksantiinilla (Zea),
jos kasvi altistetaan voimakkaalle valolle. Kasveissa ja joissakin mikro-organismeissa syntetisoituva
zeaksantiini antaa esimerkiksi paprikalle, sahramille ja monille muille kasveille ja mikrobeille

tyypillisen vérin. (Croce ym., 1999; Kopec ym. 2012.)

Havaux ym. (2004) huomasivat 4. thalianan npq2lut2-mutanttimuodossa zeaksantiinin vaikuttavan
eri tavalla kuin muut ksantofyllit. Npq2lut2-mutantissa zeaksantiini on ainoa ksantofylli ja sen
havaittiin vaikuttavan PSII:n antennin kokoon. Mutantin LHC-kompleksit olivat epivakaita ja ne
hajosivat helposti, minkd seurauksena PSII:n koko pieneni. Kédytinndssd zeaksantiinin sitoutuminen

LHC:hen aiheuttaa siind rakenteellisen muutoksen, joka tekee LHC-proteiinista alttiin hajotukselle.

Voimakas valo aktivoi VDE-entsyymin (engl. Violaxanthin de-epoxidase, VDE), joka katalysoi
violaksantiinin muuttumisen zeaksantiiniksi. Muodostunut zeaksantiini sitoutuu LHC:n proteiineihin,
miki saa aikaan proteiinien hajoamisen, mika vihentdd luumenin happamoitumista (Dall’Osto ym.,
2012) ja mahdollistaa LHC:n madrin sdédtelyn valon mukaan. Zeaksantiini siis parantaa klorofyllin
viritystilan sammutusta sekd vihentdd reaktiivisten happilajien aiheuttamia vaurioita. (Ballottari ym.,

2014)

Myos karoteenit, joita tunnetaan yli 600 erilaista, kuuluvat karotenoideihin. Tunnetuimpia
karoteeneja ovat A-vitamiinin esiasteet alfa-, beeta- ja delta-karoteenit. LHC-kompleksien
muodostumisessa ksantofyllien ja karoteenien kokonaismddrd on merkittavimpi tekijd kuin
yksittdisen pigmentin koostumus. Tdmi on osoitettu sellaisilla Arabidopsis-mutaneilla, joilla on
héiriintynyt ksantofyllisynteesi. Mutanttien pigmenttikoostumus on hyvin erilainen villityypin
kasviin verrattuna, silld héiriintyneen ksantofyllisynteesin vuoksi ksantofyllien ja karoteenien suhde
on merkittdvisti muuttunut normaalista. Mutanttikasveissa havaittiin, ettd LHC-komplekseja oli
vihemmén suhteessa PSII:n reaktiokeskukseen kuin villityypin kasvissa, minkd seurauksena
mutantin valonkerdyskapasiteetti heikkeni. Toisaalta PSI:n reaktiokeskusten ja niitd ympéardivien
LHC-kompleksien lukumiéran suhde oli samanlainen kuin villityypilld. Mutanttikasvissa

ksantofyllien vdhentyminen vaikutti kuitenkin PSI:n kokonaisméérdédn, joka oli alhaisempi kuin
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villityypin kasvilla. Vaikka ksantofyllin médrd on mutanttikasvissa véhdinen, yksittdiset PSI-
kompleksit voivat vield muodostua, mutta niitd on lukuméardisesti vihemmain. Toisaalta ne ovat

rakenteellisesti samanlaisia kuin villityypissd. (Fiore ym., 2012.)

Tiedetéddn, ettd PSI ei tarvitse LHCI:td pysydkseen vakaana ja toimivana, mikd mahdollistaa PSI:n
reaktiokeskusten ja niitd ympdrdivdn antennin suhteen, mutta ei lukumdirdn pysymisen
samankaltaisena villityypin kanssa. Péiasiallinen syy PSI:n midrdn vdhenemiseen on PSI:n
rakenteeseen kuuluvan Psa-A-proteiinin heikentynyt translaatiotehokkuus. Ksantofyllin on osoitettu

vaikuttavan myos PsaA:n kuljetukseen tylakoidikalvolle. (Dall’Osto ym., 2013)

3 LHC-KOMPLEKSIN TOIMINTA

Valon kerddminen on kasvibiologiassa yksi eniten tutkituista prosesseista. Niin kuin jo aikaisemmin
todettiin, LHC-proteiiniperhe sitoo pigmenttejd, jotka absorboivat valoenergiaa ja siirtdvét sitd
eteenpdin fotosysteemisiin reaktiokeskuksiin. Reaktiokeskuksista viritysenergia kulkee aina
eteenpdin ja muuttuu kemialliseksi energiaksi, jota kasvin on mahdollista hyodyntdd muissa

fotosynteesiin liittyvissé reaktioissa.

Jokaisella LHC:n sitomalla pigmentilld on spesifinen absorptiospektri, joka miirdd mitd valon
aallonpituutta pigmentti pystyy absorboimaan. Absorptiospektrin mukaan méidrdytyy muun muassa
se, missd kasvit tai fotosynteettiset elidt voivat eldd. Esimerkiksi punalevien on mahdollista elda
syvdssd ja sameassa vedessd, silld punalevit sisdltdvit fykobiliinipigmenttejd, jotka absorboivat
punaista ja vihredd valoa. Syvissd vesissd on vain himmedd sinivihredd valoa, silld pidemmat

aallonpituudet suodattuvat pois. (Woodson & Chory, 2008.)

3.1 Fotonin energian siirto

Valo etenee valokvantteina eli fotoneina, joiden energia ja litkemddrd ovat verrannollisia séteilyn
taajuuteen. Fotosynteesissd valon absorptio alkaa, kun LHC-kompleksin kromofori kaappaa
saapuvan fotonin, mikd kiithdyttdd molekyylit perustilasta viritystilaan. Absorboidun fotonin
viritysenergia  siirtyy  pigmenttimolekyyliltd  toiselle  tylakoidikalvon fotosysteemeihin.
Fotosynteesissd valohaavin klorofylleiltd valoenergia siirtyy PSII:n reaktiokeskusklorofyllille P680
ja PSL:in reaktiokeskusklorofyllille P700. PSIl:ssa kaksi vesimolekyylid hapettuu yhdeksi
happimolekyyliksi, neljaksi protoniksi ja neljdksi elektroniksi eli valon energia muuttuu

sahkokemialliseksi potentiaalienergiaksi. Elektronit siirretddn elektroninsiirtoketjuun. PSII:ssa
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sidottu valoenergia jakautuu valokemiallisiin ja ei-valokemiallisiin prosesseihin. Ei-valokemiallisissa
prosesseissa auringon valoenergia muuttuu 1lammaoksi ja ndin kdy suurimmalle osalle absorboidusta
energiasta. PSI kiyttdd elektronit korkeaenergisen NADPH-varastomolekyylin tekemiseen.
Fotosynteettisessd elektroninsiirrossa tylakoidin luumenin protonikonsentraatio kasvaa eli
tylakoidikalvolle muodostuu protonigradientti. Gradientin purkautuminen ATP-syntaasin kautta
stroomaan mahdollistaa ADP:n fosforylaation ATP:ksi. Sekd ATP:td ettdi NADPH:ta tarvitaan

hiilensidontareaktioissa, joissa muodostuu trioosifosfaatteja.

Fotonin virittdmén kromoforin viritystila on hyvin lyhyt, vain joitakin nanosekunteja. Esimerkiksi
klorofyllin neljd nanosekuntia in vivo kestdvé viritystila on tavanomaisiin biologisiin prosesseihin
verrattuna lyhytikdinen. Lyhyestd viritystilasta huolimatta energia siirtyy tehokkaasti LHC-
pigmentiltd toiselle ja lopulta fotosysteemien reaktiokeskuksiin elektronisella energiasiirrolla (engl,
excitation energy transfer, EET). EET maédrittdd loppupelissdé koko fotosynteesiprosessin
tehokkuuden. PSII:n reaktiokeskusklorofyllissd tapahtuu primaarinen varausten erottuminen eli
elektroneja riistetddn vedeltd yksi kerrallaan elektroninsiirtoketjuun. LHC-kompleksi optimoi
viritystilan ~varausten erottamisen tehokkuuden sdhkoisestd kemialliseksi maksimoimalla
kvanttitehokkuuden eli LHC-kompleksin kyvyn muuntaa absorboidut fotonit elektroneiksi. (Chenu
& Scholes, 2015.)

Luonnossa on monenlaisia valonkeruuseen erikoistuneita antennirakenteita, jotka eroavat toisistaan
kromoforien sijoittelun, kdytettyjen kromoforityyppien, kuten klorofyllien, biliinien ja karotenoidien,
sekd absorptiospektrien perusteella. Nédiden rakenteiden avulla valoa voidaan hyddyntdd laajalla
aallonpituusalueella sinisestd valosta aina ldhi-infrapunaan saakka. Yhteistd kaikille
antennikomplekseille on niiden poikkeuksellisen korkea kyky muuntaa absorboitu fotoni
elektroneiksi. (Teodor & Bruce, 2020.) Kvanttitehokkuus riippuu antennin koosta, viritystilan
kestosta, kromoforien jérjestyksestd seké vallitsevista valo-olosuhteista. Kvanttitehokkuus vaihtelee
tyypillisesti 50-90 prosenttia. Esimerkiksi korkeampien kasvien PSII:n valonkeruun ja

varauksenerotuksen hyotysuhde on noin 84-90 prosenttia. (Wientjes ym., 2013.)

Kromoforien vilinen elektroninen kytkentd johtaa dekalisoituneisiin viritystiloihin. Néit4 viritystiloja
kutsutaan eksitoneiksi, joka puolestaan viittaa tilaan, jossa virittyneisyys jakautuu tasaisesti eri
molekyylipaikkojen kesken. Antennimolekyylien ja reaktiokeskusten vélinen etdisyys on riittdvin
pieni tehokasta energian siirtoa varten. Etdisyydet ovat optimaalisia siten, ettd etdisyydet
mahdollistavat molekyylien kytkeytymisen toisiinsa niin sanotun kvanttikoherenssin kautta.
Koherenssilla viitataan siithen, miten viritystilat ovat synkronisoituneita kromoforien vililla.
Koherenssi ja eksitonit ovat hyvin tirkeitd fotosynteesin valonkeruuprosessissa. (Chenu & Scholes,

2015.)



Klorofyllit, jotka sijaitsevat reaktiokeskuksissa, vangitsevat valosta saatavan viritysenergian ja
muuntavat sen kemialliseksi energiaksi varauksen erottamisen avulla (Kiang ym., 2007). Tadma
sdahkoinen viritysenergia siirtyy resonanttienergiasiirtomekanismilla (engl. resonance energy transfer,
RET). Siirto noudattaa Forsterin resonanssienergiasiirtoa (engl. Forster resonance energy transfer,
FRET), missd tapahtuu ei-sédteilyyn perustuvaa viritystilan siirtymistd molekyylien valilla
molekyylien vélisen etdisyyden ollessa riittdvin lyhyt. Kun fotonin energian alun perin absorboineen
kromoforin lyhytikdinen viritystila purkautuu, niin ldhelld oleva vastaavan viritysmahdollisuuden
omaava kromofori puolestaan virittyy. Siirtoketju jatkuu, kunnes energia pédtyy lopulta
reaktiokeskukseen. (Andrews ym., 2011.) Antennikompleksin FRET -mekanismissa pigmentti virttyy
tietylld aallonpituudella ja siirtdd energian seuraavalle pigmentille ilman, ettd energiaa menetettéisiin
lampond tai fluoresenssina. Kvanttimekaanisen yhteyden katoaminen, eli kromoforien vilisen
sdhkoisen koherenssin nopea katoaminen, johtuu ympériston satunnaisista energianvaihteluista. Ndita
vaihteluita syntyy kromoforien ja ympdristdn, eli esimerkiksi proteiinien ja veden
vuorovaikutuksesta. Ndméa vaihtelut vaikuttavat kromoforien siirtyméenergiaan sidhkdstaattisten

muutosten avulla. (Renger ym., 2012.)

Loppujen lopuksi koherenssi on riippuvainen kromoforien vélisen elektronisen kytkennin
voimakkuudesta. Kromoforien tiivis pakkaus valonkerdysjirjestelmissd edesauttaa niiden vilistd
vuorovaikutusta ja tima luo eksitoneja, mika tarkoittaa sité, ettei FRET yksindédn pysty selittimédn
miksi energiansiirto on niin tehokasta. Tulevaisuudessa tutkimus- ja mittausmenetelmien
kehittyminen = ja  tarkentuminen  mahdollistanee  pédtevin selityksen  viritystilan

energiansiirtomekanismille. (Andrews ym., 2011.)

Elektronista kytkentda ohjaa pddasiassa Coulombin vuorovaikutus, joka kuvaa kahden pistevarauksen
vilille syntyvaa sdhkoistd voimaa. Tédssé tapauksessa vuorovaikutus vallitsee viritystiheyksien vélilla.
Ympériston optiset ominaisuudet, kuten dielektrisyys, voivat muokata Coulombin vuorovaikutuksen
voimakkuutta vaikuttamalla sdhkoisten kenttien kéyttdytymiseen aineessa. Myds kromoforien asento

seka sijainti antennikompleksissa voi vaikuttaa kromoforien kytkentdin. (Chenu & Scholes, 2015.)

Fotosynteesin energia-absorptiossa koherenssi on kaiken kaikkiaan merkittava tekija. Kloroplastin
energiaa absorboivat antennimolekyylit ja reaktiokeskus muodostavat makroskooppisen systeemin,
jossa energian siirto on ldhes hiviotontd. Fotonien mahdollisimman tehokas siirtiminen edellyttaa
juuri oikeanlaisen systeemin muodostamisen. Tiedetddn, ettd valonkerdyskompleksin proteiineja
koodaavissa, tuman genomissa sijaitsevissa Lhca- ja Lhch- geeneissa tapahtuvat mutaatiot vaikuttavat
energia-absorptioon (Wientjes ym., 2009). Jopa yhden aminohapon muutos jossakin kompleksin
proteiinissa  voi  estdd vahvan eksitonikytkenndn ja ndin  vaikuttaa  merkittdvasti

valonkerdysjarjestelmin toimintaan. My0s kromoforien oikeanlaisella sijoittumisella pyritdén
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minimoimaan kvanttitehokkuuden heikkeneminen. Téllainen tila voi synty4, jos molekyylejé on liian
tihedssd. Tehokkaan energian siirron kannalta on myods térkedd, etteivdt kromoforit ole

sattumanvaraisesti sijoittuneena antennirakenteessa. (Chenu & Scholes, 2015.)

3.2 Elektroninsiirto ja reaktiiviset happilajit

Reaktiivisia happilajeja (engl. reactive oxygen species, ROS) muodostuu happea tuottavan
fotosynteesin elektroninsiirrossa, solun normaalissa metaboliassa ja wuseiden reaktioiden
sivutuotteina. Reaktiivisia happilajeja ovat muun muassa singlettihappi (‘O2), superoksidiradikaali
(-O2°) ja vetyperoksidi (H20>). Pieniné pitoisuuksina ROS:it toimivat signaalimolekyyleind. ROS:ien
tarkeys signalointimolekyyleind ymmarrettiin, kun Dokén (1983) osoitti, ettd plasmakalvostossa
muodostunut superoksidi (-O27) suojasi kasvia sienipatogeeneiltdi. Myos tiettyjen ROS-lajien
paikallisesti kohonneet pitoisuudet ovat keskeisid solujen jakautumisen ja erilaistumisen sdételyssa.
Esimerkiksi superoksidin pitoisuus on korkeampi solujen jakautumisalueella, kun taas vetyperoksidia
esiintyy runsaammin erilaistumisalueella. Ndiden ROS-lajien vilinen tasapaino ja pitoisuusgradientti
ovat ratkaisevia, kun solut siirtyvét jakautumisvaiheesta erilaistumisvaiheeseen. (Tsukagoshi ym.,

2010.)

ROS-signalointireitit kdynnistyvit, jos ne sijaitsevat ROS-tuotantopaikassa tai sen ldhettyvilla.
Signalointireitit ovat tarkeitd kloroplastien ja tuman vélisessd viestinndssd. Koska liiallinen ROS-
tuotanto on haitallista, signalointireittien toimintaa on sdddeltdvd. Signalointireittejd séditelevit
kloroplastin antioksidanttijdrjestelmit, jotka auttavat muun muassa yliméérdisten ROS:in

poistamisessa. (Foyer & Hanke, 2022.)

3.2.1 Reaktiivisten happilajien syntyminen

Reaktiivisia happilajeja syntyy, kun fotosynteesi tapahtuu epésuotuisissa olosuhteissa. Esimerkiksi
alhaiset ja korkeat ldmpotilat sekd kuivuus edistdvdt ilmarakojen sulkeutumista ja hairitsevét
fotosynteesin toimintaa. Vaikka reaktiiviset happilajit ovat tirkeitd signalointimolekyylejd, on niisti

my0s paljon haittaa sekd luonnonvaraisille ettd viljellyille kasveille. (Wada ym., 2020.)

Happiradikaalit, joilla on pariton elektroni ja ovat siksi erittdin reaktiivisia, ovat reaktiivisten
happilajien alaryhmi. Esimerkiksi superoksidi (¢O:7)ja hydroksyyliradikaali (*OH) reagoivat
herkésti ldahelld olevien biomolekyylien kanssa, ja aiheuttavat molekyyleissd haitallisia vaurioita.
Toisaalta kasvisolut myds hyotyvit happiradikaaleista, silli ne ovat signalointimolekyylejd ja

osallistuvat solun vuorovaikutusten vélittdimiseen (Foyer & Hanke, 2022).
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Reaktiivisia happilajeja syntyy elektroninsiirtoketjussa kahdella padamekanismilla. Singlettihappea
(10») syntyy piiasiassa PSII-reaktiokeskuksessa, mutta ei juurikaan PSI:ss4, silld PSI-reaktiokeskus
on proteiinien sisilld suojassa hapelta. Singlettihappi syntyy, jos klorofyllin viritystila siirtyy hapelle.
Tama voi tapahtua, jos PSIl:n virittynyt klorofylli muuttuu triplettimuotoon, joka reagoidessaan
hapen kanssa muodostaa singlettihappea. Triplettimuoto on klorofyllin matalaenerginen tila.
Singlettihappi syntyy my®ds, jos PSII:ssa valon mééra ylittdd fotosynteesi kapasiteetin ja ylimaardinen
valoenergia purkautuu muodostaen singlettihappea. Energian siirtymistd hapelle edesauttaa

klorofyllin triplettimuodon pitké ika. (Krieger-Liszkay, 2004.)

Suurin osa kasvien reaktiivisista happilajeista syntyy superoksidin (*O- ~) kautta, silld superoksidi on
erittdin epdvakaa ja se pelkistyy ja hapettuu voimakkaasti. Sen on myds ajateltu vaikuttavan kasvien
kantasolujen stabiilisuuden sdilymiselle (Zeng ym., 2017). Superoksidi syntyy, kun happi
vastaanottaa elektroneja elektronisiirtoketjun pelkistetyiltdi komponenteilta. Hapen pelkistymisti
superoksidiksi kutsutaan Mehlerin reaktioksi ja sitd tapahtuu lahinnd PSI:ssé, jossa elektronit siirtyvét
kalvolta liukoisille vastaanottajille (Hernandez ym., 2009). Jos elektronien vastaanottajien, kuten
hiilidioksidin pitoisuus Calvin-Bensom-syklissd on rajallinen esimerkiksi ilmarakojen sulkeutumisen
vuoksi, voi tilanne pahentua ja superoksidia muodostua liikkaa (Wada ym., 2020). Ilmarakojen
sulkeutuminen kasvin lehdissd estdd Calvin-Bensom-syklin toiminnan kannalta oleellisen

hiilidioksidin sisddnoton soluun.

Muut happiradikaalit, esimerkiksi vetyperoksidi (H20.) syntyy, jos PSlIl:ssa vesi hapettuu
epatiydellisesti (D’Alessandro ym., 2020). Vetyperoksidi on heikko happo ja se on reaktiivisista
happilajeista kemiallisesti pysyvin. Se on soluille vahingollinen, silld vaikka se ei pystykddn
hajottamaan DNA:ta tai muita biopolymeerejd, se diffundoituu helposti kalvojen lépi ja siirtyy eri
puolille solua muodostumispaikasta riippumatta. Liséksi se pystyy hapettamaan tioli-ryhmié, joten se
muuttaa esimerkiksi tioli-ryhmid siséltdvien entsyymien toimintaa. Vetyperoksidi osallistuu muun
muassa solujen erilaistumiseen, senesenssiin, soluseindn muodostumiseen sekd apoptoosiin ja sitd
muodostuu pédasiassa foto-oksiddaatioreaktioissa sekd rasvahappojen b-oksidaatiossa. (Huang ym.,

2019.)

Hydroksyyliradikaali (OH®) on reaktiivisista happilajeista vaarallisin. Sitd muodostuu, kun
vetyperoksidi reagoi metallikeskuksen, kuten raudan tai mangaanin kanssa (D’Alessandro ym.,
2020). Hydroksyyliradikaali on erittdin haitallinen, silld se toimii yleensé ldhelld tuotantopaikkaansa
ja reagoi kaikkien biologisten molekyylien kanssa. Se hapettaa kasvin soluseindn polysakkarideja,
mikd puolestaan johtaa soluseindn irtoamiseen (Kérkonen & Kuchitsu, 2015). Suurin osa
hydroksyyliradikaaleista syntyy raudan katalysoimassa niin sanotussa Fentonin reaktiossa (Kapoor

ym., 2019).
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3.2.2 Reaktiivisten happilajien eliminaatio

Vaikka reaktiiviset happilajit ovat osa solun normaalia metaboliaa ja ne osallistuvat muun muassa
kantasolujen yllépitoon, solujen jakautumiseen ja erilaistumiseen sekd abioottisiin ja bioottisiin
vasteisiin (Zeng ym., 2017), ne aiheuttavat myds haitallisia ja peruuttamattomia vaikutuksia kuten
DNA-vaurioita sekd solukuolemaa. Kasvisolujen optimaalisen toiminnan kannalta on oleellista
rajoittaa liiallista ja vahingoittavaa ROS-tuotantoa tai vaihtoehtoisesti eliminoida ROS:it. Kasveilla
on useita keinoja ylldpitdd ROS-tasapainoa ja suojata makromolekyylejd vapailta happiradikaaleilta.
Toimintatapansa mukaan mekanismit jaectaan entsymaattiseen ja  ei-entsymaattiseen

antioksidanttipuolustusjarjestelméén. (Huang ym., 2019.)

Kasveilla on monia tirkeitd antioksidanttisia entsyymejd kuten superoksididismutaasi (SOD),
katalaasi  (CAT), askobaattiperoksidaasi (APX) ja  glutationiperoksidaasti  (GPX).
Superoksididismutaasi on yksi keskeisimmistd entsyymeistd reaktiivisia happilajeja vastaan. Se
muuttaa superoksidin vetyperoksidiksi, jonka peroksisomeissa esiintyvd katalaasi puolestaan
pelkistdd vedeksi ja hapeksi (Apel & Hirt, 2004). Askobaatti- ja glutationiperoksidaasit pelkistavit
my0s vetyperoksidia, mutta askobaattiperoksidaasi hyodyntdd askorbaattia, eli C-vitamiinia ja

glutationiperoksidaasit puolestaan glutationia (Mittler, 2017).

Kasveilla on wuseita erilaisia ei-entsymaattisia antioksidantteja. Keskeisimpid niistd ovat
askorbiinihappo (AsA) eli C-vitamiini, glutationi (GSH) sekd flavonoidit. Askorbiinihappo ja
glutationi osallistuvat soluissa superoksidin, singlettihapen, hydroksyyliradikaalien ja vetyperoksidin
pelkistdmiseen. (Huang ym., 2019.) Kasvisoluissa askorbiinihappo on yleisin antioksidantti ja sen
teho perustuu kykyyn luovuttaa elektroneja entsymaattisissa ja ei-entsymaattisissa reaktioissa.
Kasvisolun yksi tirkeimmista antioksidanteista on glutationi, silld se suojelee entsyymien tioliryhmid

(Gill & Tuteja, 2010).

Muita tarkeitd antioksidanttisia yhdisteitd ovat karotenoidit, joiden yksi tdrkeimmistd tehtdvistd on
suojata fotosynteesid liialliselta valointensiteetiltd. Karotenoideista muun muassa [-karoteeni seka
zeaksantiini kykenevit hajottamaan yliméaérdista viritysenergiaa ldmponi tai poistamalla reaktiivisia
happilajeja. Ne niin sanotusti sammuttavat klorofyllin tripletin tilan estifikseen singlettihapen (105)
syntymisti sekd sammuttavat myds itse 'Oz:a. (Gill & Tuteja, 2010.) B-karoteenilla on myds tirked

tehtava pelkistidd superoksidia sekd hydroksyyli- ja peroksyyliradikaaleja (Kapoor ym., 2019).
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4 LHC-KOMPLEKSIN DENATURAATIO

LHCII koostuu kolmesta erillisestd klorofylli a:ta ja b:ti sitovasta proteiinista, jotka ovat Lhcbl,
Lhcb2 ja Lhcb3 (Waldron & Anderson, 1979). Lhcbl ja Lhceb2 ovat toistensa kanssa hyvin
samankaltaisia polypeptidisekvensseiltdidn sekd pigmenttipitoisuuksiltaan, mutta Lhcb3:1la on
korkeampi klorofylli a:n ja b:n suhde verrattuna Lhcbl:een ja Lheb2:een. Lheb3:n korkeampi
klorofyllisuhde johtuu alhaisesta klorofylli b:n miérédstd. Lhcb3:1ta puuttuu myods N-terminaalinen
fosforylaatiokohta. Erot LHCII-kompleksin klorofylli a:ta ja b:td sitovissa proteiineissa voivat
vaikuttaa koko LHCII-kompleksin denaturaatiokdyttdytymiseen sekd stabiilisuuteen. Erityisesti
Lhcb3:n fosforylaatiokohdan puuttuminen voi vaikuttaa Lhcb3:n stabiilisuuteen eri olosuhteissa, silld

fosforylaatiokohta vaikuttaa sen kykyyn olla vuorovaikutuksissa muiden komponenttien kanssa.

(Standfuss & Kiihlbrandt, 2004.)

Erilaiset stressitekijat voivat heikentdd LHC-kompleksien toimintaa ja johtaa jopa niiden
hajoamiseen, mikd heijastuu suoraan kasvin fotosynteettiseen tehokkuuteen ja elinkelpoisuuteen.
Yksi téllainen stressitekijd on esimerkiksi korkea ldmpdtila. Smith ym. (1988) havaitsivat, ettéd
denaturaatio on yksi padasiallisista endotermisistd siirtymisté eli energiaa sitovista reaktioista LHCII-
kompleksissa. Tatd siirtymdd kutsutaan D-siirtymédksi. Tutkimuksessa havaittiin, ettd kyseinen
siirtymé tapahtuu noin 78,5 °C alhaisen ionivahvuuden Hepes-puskuri liuoksessa. Tami todettiin
usealla eri kokeella. Muun muassa DNA:n sulamisldmpdtilaa tutkittiin inaktiivisen kloroplastikalvon
termiselld geenianalyysilld, jossa havaittiin, ettd 27 kilodaltonin LHCII-polymeeriketjujen
denaturaatioldmpdtila oli identtinen D-siirtymén ldmpdtilan kanssa. Myds natiivigeelielektroforeesin
avulla tutkijat osoittivat LHCII-kompleksin hajoamisen D-siirtymén aikana. Tutkimuksessa myds
havaittiin, kuinka D-siirtymén lampétilaa oli mahdollista muuttaa laskemalla pH:ta tai lisddmalla
Mg2+-ioneja kalvosuspensioon. Namé kisittelyt saivat aikaan D-siirtymdn tapahtumaan

alhaisemmissa ldmpdatiloissa.

Tutkimuksessa késiteltiin my6s niin kutsuttua kaksivaiheista denaturaatiokdyttdytymistd, jota oli
havaittu sekd pH 7,6 ettd pH 6,6 kisitellyissa kloroplastikalvoissa. Tulos viittaa siihen, ettd LHCII on
useassa muodossa tai silld on useita eri kalvoymparistdja. Myos natiivigeelianalyysin tulokset tukivat
LHCIL:n heterogeenisyytté, silla LHCII-oligomeerin hajoaminen tapahtui kahdessa vaiheessa D-
siirtymén ldmpotila-alueella. (Smith ym., 1988.) Tdmin kaksivaihesen denaturaatiokdyttdytymisen
on arveltu syntyvin siitd, ettd LHCII voi esiintyd kahdessa eri populaatiossa tylakoidikalvolla. Ndistad
toisessa LHCII on hyvin tiukasti kiinnittyneend PSII:n ytimeen, kun taas toinen on paljon vapaammin

litkkkuva ja I6yhemmin kiinni PSII:ssa kun fosforilaatiotilat muuttuvat (Kyle & Kuang, 1984.)
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Larsson ja andersson (1985) ovat myds ehdottaneet, ettd niilld erilaisilla LHCII:Ila olisi erilaiset

polypeptidiketjukokoonpanot.

5 YHTEENVETO

Valonkerdyskompleksit ovat keskeinen osa fotosynteesid. Ne toimivat antenneina valon kerddmisessa
ja siirtdvét siitd saatua energiaa fotoneina fotosysteemien reaktiokeskuksiin. Ilman LHC-komplekseja
ei maapallolla olisi eldmié sellaisessa muodossa, jona me sen tunnemme. Valonkerdysti parantaa
klorofylli- ja ksantofyllikromoforit, jotka ovat sitoutuneena LHC-proteiineihin. Ndma proteiinit on
upotettu tylakoidikalvolle ja ne koodataan tumassa. Klorofylli- ja ksantofyllikromoforit suojaavat

kasvia myds valon aiheuttamalta stressilta.

LHC-kompleksit liittyvit PSI ja PSII ydinkomplekseihin. Ne muodostuvat useista trimeereistd, jotka
puolestaan koostuvat kolmesta LHC-monomeerista. Itse LHC-proteiinien biogeneesi on
monimutkainen tapahtumasarja. Tdssd tapahtumasarjassa esiaste, jolla on transit-peptidi,
syntetisoidaan sytosolissa ja kuljetetaan kloroplastiin TOC- ja TIC- kompleksin kautta. Stroomassa
tapahtuneen transit-peptidin poiston jélkeen proteiinit kuljetetaan tylakoidikalvolle cpSRP:n avulla
ja kiinnitetddn kalvoon Alb3- ja Alb4-proteiinien avulla. Ratkaisevassa roolissa LHC-proteiinien
lopullisessa rakenteessa, laskostumisessa sekd valon absorboimisessa ovat klorofylli a ja b sekd

karotenoidit, ja karotenoideista erityisesti ksantofyllit.

LHC-kompleksissa fotoni siirtyy pigmentiltd toiselle EET:n kautta, joka oletettavasti noudattaa
Forsterin  resonanssienergiasiirtoa. Valo energian siirtimisen sivutuotteena syntyy erilaisia
reaktiivisia happilajeja. ROS:it osallistuvat kasvin signalointiin, mutta liiallinen mééird voi olla
kasville jopa kohtalokas. Liiallisen ROS:in késittelyyn kasveille on kehittynyt erilaisia entsymaattisia
sekd ei-entsymaattisia mekanismeja. Ksantofylleistd esimerkiksi zeaksantiini osallistuu ROS:in
atheuttamien vaurioiden viahentdmiseen valostressissd sekd sammuttaa klorofyllin viritystilan tarpeen

vaatiessa.

Liiallisen ROS:in lisdksi my0s erilaiset ympéristotekijit voivat aiheuttaa haittaa kasveille.
Esimerkiksi 1dmpd on yksi stressitekijd, jonka on havaittu aiheuttavan LHC-kompleksien
denaturaatiota. Esimerkiksi LHCII:ssa on havaittu kaksivaiheista denaturaatiokdyttdytymistd. Tdma
saattaa johtua LHCII:n jakaantumisesta erilaisiin populaatioihin tylakoidikalvolla.. LHC-

kompleksien laajalla denaturoitumisella voi olla merkittdavid seurauksia liittyen kasvien elinkykyyn.
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