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Syanobakteerit ovat monimuotoinen fotosynteettisten bakteerien ryhma. Ne kayttavéat fotosynteesin
valoenergian kerddmiseen fykobilisomeja, jotka ovat suurikokoisia proteiinikomplekseja ja voivat
stressitilassa toimia myds typen lahteend. Tutkielman tarkoituksena on selvittaa fykobilisomien
rakenteita ja niiden eroavaisuuksia eri lajeilla ja eri elinymparistoissé seka fykobilisomien mahdollisia
sovelluskohteita. Fykobilisomit muodostuvat ydinproteiineista ja antenniproteiineista: ndma
muodostuvat fykobiliproteiineista, kromoforeista ja linkkeriproteiineista. Perusyksikén muodostaa of-
heterodimeeri, johon kromoforit ovat kovalenttisesti kiinnittyneina. aff-monomeerit muodostavat
rengasmaisia ofs-trimeereja, jotka kiinnittyvét toisiinsa linkkeriproteiineilla muodostaen sauvoja. Ydin
muodostuu kahdesta, kolmesta tai viidesta sauvasta, joihin on kiinnittyneena kuusi tai kahdeksan
antennia. Fykobilisomien morfologia ja rakenne vaihtelee syanobakteerilajin ja elinympériston
mukaan. Syanobakteereilla esiintyy hemidiskoidisia, hemiellipsoidisia ja nippumaisia fykobilisomeja.
Liséksi fykobilisomien maéra ja rakenne voi muuttua valon maaran mukaan absorption
tehostamiseksi. Etenkin valon varin mukaan tapahtuva kromaattinen akklimaatio on tunnistettu useilta
syanobakteerilajeilta. Fykobilisomeille on 18ydetty useita mahdollisia sovelluskohteita véreind ja
la&keaineina. Fykobilisomeja muokkaamalla voidaan myds tehostaa syanobakteerikasvatusten tuottoa.
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1 Johdanto

Syanobakteerit eli sinilevat ovat yksi tarkeimmista tuottajaorganismeista maapallolla.
Ensimmaiset syanobakteerit ilmestyivat maapallolle jopa 3,5 miljardia vuotta sitten. Pitké&n
historiansa aikana ne ovat levittaytyneet kaikkiin elinympaéristdihin niin merissa kuin maalla.
Osa syanobakteereista on sopeutunut elamaan aarimmaisissa olosuhteissa, kuten jaatikoilla,
aavikoilla ja erittdin suolapitoisissa tai happamissa vesistdissd. Syanobakteerit olivat
ensimmadisia fotosynteesiin kykenevia eli6ita ja ne aiheuttivat myds ilmakehan
happipitoisuuden lisdantymisen, joka alkoi 2,4 miljardia vuotta sitten ja mahdollisti happea
kayttavien elididen evoluution (Zheng ja muut 2021).

Fotosynteesisséd Auringon valoenergiaa sitoutuu kemialliseksi energiaksi, kuten sokereiksi.
Sekaé autotrofit ettd heterotrofit kdyttavat fotosynteesin tuotteita energialdhteenaan
soluhengityksessa. Useimmat fotosynteettiset eliot kayttavat fotosynteesin lahtdaineina
hiilidioksidia ja vettd, jolloin sivutuotteena syntyy happea. Jotta fotosynteesi toimii tarpeeksi
hyvin, on oltava tehokas tapa seké kerata valoenergiaa etta siirtaa sita fotosynteesin
reaktiokeskuksiin. Syanobakteereilla, punalevilla ja glaukofyyteilla on valoa keraavia
fykobilisomeja (Zheng ja muut 2021). Ne ovat proteiinikomplekseja, joissa on kromoforeina
fykobiliinej&. Kasveilta ja muilta fotosynteettisilta levilta fykobilisomit ovat evoluution
saatossa havinneet, vaikka endosymbioositeorian mukaan niiden kloroplastit ovat alun perin
syanobakteereilta (Green 2019). Fykobilisomien sijaan ne hyddyntavét valon absorbointiin
vain klorofyllia sisaltavid komplekseja. Kuitenkin valon absorboinnin jéalkeiset vaiheet
tapahtuvat samanlaisilla komplekseilla sek& fykobiliineja ettd klorofyllia kayttavissa eligissa.
Valon absorboinnin jélkeen energia siirtyy fotosysteemi Il:lle tai fotosysteemi I:lle.
Tylakoidikalvolla tapahtuvien reaktioiden jalkeen energia siirtyy Calvin-Benson-sykliin, jossa

hiilidioksidin sitominen suuremmiksi molekyyleiksi tapahtuu.

Tassé tutkielmassa tarkastellaan fykobilisomien rakenteita ja toimintaa sek& niiden
selvittdmistd. Padasiallisena tarkastelun kohteena ovat fykobilisomien eroavaisuudet
erilaisissa elinymparistOissa. Lisdksi kdydaan lyhyesti l&pi fykobilisomien sovelluskohteita

seké teollisuudessa etta kliinisessd kéytdssa.



2 Fykobilisomien rakenne ja toiminta

Fykobilisomin osia ovat fykobiliproteiinit, niihin kovalenttisesti liittyneet fykobiliinit seka
linkkeriproteiinit (Arteni ja muut 2009). Fykobiliproteiinit muodostuvat a- ja -
polypeptideistd (kuva 1A). Kolme afp-heterodimeerid voi muodostaa rengasmaisen ofs-
trimeerin (kuva 1B). Kaksi afs-trimeerié voi kiinnittyd vastakkain toisiinsa ofe-
heksameeriksi. Trimeerit ja heksameerit liittyvat toisiinsa linkkeriproteiinien avustuksella
muodostaen sauvamaisia rakenteita. Kromoforeina toimivat fykobiliinit ovat kovalenttisesti

tioesterisidosten valityksella liittyneind o- ja B-polypeptideihin (kuva 1).

Fykobilisomin ydinrakenne eli solukalvoon kiinnittyva osa muodostuu kahdesta, kolmesta tai
viidestd sauvasta. Téhén ydinrakenteeseen voi olla kiinnittyneené kuudesta kahdeksaan
antenniksi kutsuttua sauvaa. Antennit voivat myos olla erilaisissa konformaatioissa:
paallimmaiset antennit voivat molemmat osoittaa ylos, alas tai toinen ylos ja toinen alas

(Dominguez-Martin ja muut 2022).

Kuva 1. Fykobilisomien fykosyaniinipeptideja. A: Cyanidium caldarium-syanobakteerin fykobilisomin
fykosyaniinin af-heteromeeri. a- ja B-peptidit on vérjatty siniselld ja keltaisella ja kromoforiligandit
violetilla. Kuva muokattu RCSB PDB:stéa (RCSB.org), PDB ID: 1PHN (Stec ja muut 1999). B:
Thermosynechococcus vulcanus-syanobakteerin fykobilisomin fykosyaniinin afs-trimeeri. afg-
heterodimeerit on varjatty eri vareilla. Kromoforit on véarjatty violetilla. Kuva muokattu RCSB PDB:sta
(RCSB.org), PDB ID: 3DBJ (McGregor ja muut 2008).

Syanobakteerien fykobilisomeille on mééritetty kolmenlaisia morfologisia rakenteita:
hemidiskoidinen, hemiellipsoidinen ja nippumainen (Arteni ja muut 2009). Yleisin ndistéd on
hemidiskoidinen, jota esiintyy useimmilla syanobakteereilla, punalevilla ja glaukofyyteilla.

Hemiellipsoidisia fykobilisomeja on eréilla punalevillé ja syanobakteereilla. Nippumaisia



fykobilisomeja on havaittu Gloeobacter violaceus -suvun syanobakteereilla: niill& ei ole
tylakoidikalvoa ja fotosynteettiset koneistot ovat solukalvoon liitettyja (Krogmann ja muut
2007).

Ydinproteiinit ovat aina allofykosyaniinia ja afs-trimeereista muodostuvia (Arteni ja muut
2009). Antenniproteiinit voivat muodostua myos ape-heksameereista ja ne on jaoteltu
kolmeen péatyyppiin niiden sisaltdman fykobiliproteiinin ja sen sitoman fykobiliinin
perusteella (Grebert ja muut, 2022). Yksinkertaisimmissa antenneissa on vain fykosyaniinia,
joka sitoo punaista valoa absorboivaa fykosyanobiliinia (PCB) (kuva 2A). Antenni voi myods
muodostua fykosyaniinista ja fykoerytriini-1:sté, joka sitoo vihreda valoa absorboivaa
fykoerytrobiliinia (PEB) (kuva 2B). Monimutkaisimmissa antenneissa on fykosyaniinia,
fykoerytriini-1:t4 seka fykoerytriini-1l:ta, joka voi sitoa edelld mainittujen fykobiliinien lisaksi
sinisté valoa absorboivaa fykourobiliinia (PUB) (kuva 2C). Kromoforit ovat kiinnittyneina
fykobiliproteiineihin kovalenttisilla tioeetterisidoksilla. Fykobiliproteiinien absorptiomaksimit
(500-670 nm) ovat klorofylli a:n absorptiomaksimien valissa (432 nm ja 665 nm) (Bryant ja
Canniffe 2018). Allofykosyaniinin absorptiomaksimi on 653 nm, fykosyaniinin 616 nm ja
fykoerytriinin 564 nm.

Kuva 2. Fykobilisomeissa esiintyvat kromoforit. A) Fykosyanobiliini, B) fykoerytriini, C) fykourobiliini.

Erilaisten fykobiliinien ansiosta syanobakteerit pystyvat hyddyntdmaan suurta osaa nakyvén
valon spektristd, kun taas kasvit eivét pysty absorboimaan vihreda valoa. Lisaksi
fykobilisomeilla on tehokas viritysenergiansiirto. Ainakin fenoliset ryhmat ovat tarkeita
energiansiirrossa (Zheng ja muut, 2021). Lisaksi linkkeriproteiinit osallistuvat

energiansiirtoon kromoforien valilla. Fykobilisomeissa energia siirtyy suuremman energian



kromoforeilta alaspdin eli fykoerytriinilta fykosyaniinille ja allofykosyaniinille. (Falamas ja
muut 2020). Allofykosyaniiniytimesta energia siirtyy linkkeriproteiinin vélityksella.
Ydinproteiinien solukalvoon kiinnittyneista ja solukalvon l&pdisevisté rakenteista energia

siirtyy fotosynteesin reaktiokeskuksille, fotosysteemi I:lle tai fotosysteemi Il:lle.
2.1 Rakenteiden tutkiminen

Fykobilisomit ovat vesiliukoisia proteiinikomplekseja. Koska ne voivat helposti dissosioitua,
soluista eristyksen ajaksi stabilointiin tarvitaan korkean ionivahvuuden puskuri (Jiang ja Ho
2021). Kokonaiset fykobilisomit voidaan eristdd sakkaroosin tiheysgradienttisentrifugaatiolla.

Eri fykobiliproteiinit voidaan erotella nestekromatografian tai kromatografiakolonnin avulla.

Fykobilisomien rakennetta on selvitetty rontgenkristallografialla 1990-luvulta alkaen (Green
2019). Kristallografia on kuitenkin rajoittunut fykobiliproteiinien heksameerien
selvittamiseen. Elektronimikroskopialla on pystytty mallintamaan kokonaisten fykobilisomien
rakenteita (Arteni ja muut 2009). Talla menetelméalld on pystytty maarittdmaan
fykobilisomien morfologisia perheita: hemidiskoidiset, hemiellipsoidiset ja nippumaiset.
Haasteena on kuitenkin ollut etenkin linkkeriproteiinien toiminta ja niiden selvittdminen
(Green 2019).

Viimeisimpana tutkimusmenetelmanéa on ollut kryoelektronimikroskopia, jolla pystyttiin
selvittamaan koko fykobilisomin rakenne korkealla resoluutiolla (Green 2019). Fykobiliinien
maaraa ja suhteita pystytaan tutkimaan fluoresenssin avulla. Fykobilisomien kuvantamisen
lisdksi rakenteita ja niiden eroavaisuuksia voidaan vertailla geenisekvenssien avulla. Nykyisin
on mahdollista mallintaa fykobilisomien ja sen osien rakenteita in silico mm.
massaspektrometrian datan ja geenisekvenssien perusteella (Liu 2022). Esimerkiksi
mallinnusohjelma AlphaFoldin avulla on mahdollista tuottaa 3D-rakenteita proteiineista,

kuten fykobilisomeista.
2.2 Rakenteet eri lajien valilla: fykobilisomien morfologia

Hemidiskoidiset fykobilisomit ovat yleisin fykobilisomien morfologinen luokka
syanobakteereilla. Niissé on joko kaksi, kolme tai viisi allofykosyaniiniydinsauvaa ja
kuudesta kahdeksaan antennia (Gisriel ja muut 2024) (kuva 3). Niiden koko on 4,5-15 MDa ja

ne sisaltavat 300-750 hiliinia kromoforeina.



Kuva 3. Hemidiskoidisia fykobilisomeja. Vaaleansininen = allofykosyaniini, sininen = fykosyaniini,
punainen = fykoerytriini. Kuva laadittu lahteen perusteella: (Bryant ja Canniffe 2018).

Hemiellipsoidisia fykobilisomeja 10ytyy Idhinn& punaleviltd. Hemiellipsoidisia
fykobilisomeja on 16ydetty kahdelta Phormidium-suvun syanobakteerilta (Reuter ja Mller
1993). Niitd on mahdollisesti Synechococcus ja Synechocystis -sukujen lajeilla.
Hemiellipsoidiset fykobilisomit ovat suurimpia: ne voivat olla jopa 17 MDa ja sisaltad 2000
biliinid (Gisriel ja muut 2024).

Nippumaisia fykobilisomeja on 16ydetty Gloeobacter violaceukselta. G. violaceuksella ei ole
lainkaan tylakoidikalvoa, vaan fykobilisomit ovat kiinnittyneind solukalvoon (Bryant ja
Canniffe 2018). Taman lajin fykobilisomin ydin muodostuu viidesta
allofykosyaniiniyksikostd kuten eréilla hemidiskoidisilla fykobilisomeilla (Krogmann ja muut
2007). Antennit osoittavat kuitenkin poispéin solukalvosta eivatka ne ole levittyneet
puoliympyran muotoisesti (kuva 4). Antennit ovat myods pidemmaét kuin hemidiskoidisilla
fykobilisomeilla. Ne muodostuvat seké fykosyaniinista etta fykoerytriinista. G. violaceus ei
kykene kromaattiseen akklimaatioon kuten monet muut syanobakteerit: niiden fykobilisomien

rakenne siis pysyy muuttumattomana eri valaistusolosuhteissa.



Kuva 4. Nippumainen fykobilisomi. Vaaleansininen = allofykosyaniini, sininen = fykosyaniini, punainen
= fykoerytriini. Kuva laadittu lahteen perusteella: (Bryant ja Canniffe 2018).
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3 Valon maara ja laatu

Vedessa valon maara ja laatu vaihtelee syvyyden mukaan. Vesi itsessaan absorboi punaista
valoa, joten ensimmaisena spektristd suodattuvat pois punaisen valon aallonpituudet. Eri
syanobakteerilajit ovat sopeutuneet erilaisiin valon maariin. Esimerkiksi Synechococcus ja
Prochlorococcus, jotka ovat vastuussa neljanneksesta meriekosysteemien priméaarituotosta
(Mackey ja muut 2017), ovat samoilla alueilla esiintyessaan eri vesikerroksissa.
Synechococcus esiintyy enimmékseen merien pintakerroksissa ja vahenee syvemmélle
menté&essd. Prochlorococcus esiintyy enimmillddn 20 m:n ja 200 m:n syvyyksissa (Mackey ja
muut 2017). Prochlorococcus on siitd erityinen syanobakteerikanta, ettei sill4 ole
fykobilisomeja. Synechococcuksella fykobilisomit ja niiden rakenne maarittavat, minkélaista
valoa ne voivat hyodyntéé parhaiten. Vain fykosyaniinia siséltavat solut pystyvat erityisesti
absorboimaan oranssia ja punaista valoa ja ovat variltdan vihreitd. Fykosyaniinin lisaksi
fykoerytriini& siséltavat solut voivat absorboida vihreaa ja sinisté valoa ja ovat variltdan

punaisia (Stomp ja muut 2007).

Kolodny ja muut havaitsivat, etta seka fykoerytriinin ja klorofyllin méara kasvavat
Synechococcus-suvun syanobakteereilla Punaisellamerelld syvemmalle mentéessé (Kolodny
jamuut 2022). Tulos viittaa siihen, ettd syanobakteerien fykobilisomien maara ja rakenne voi
muuttua valon méaaran mukaan. Tdma on tosin vain kesalld, jolloin vesi pysyy
liilkkumattomana. Talvella lampdtilaerojen vaikutuksesta vesi sekoittuu jatkuvasti, jolloin
vastaavaa akklimaatiota ei tapahdu. Syanobakteerien fykobilisomien maéra ja rakenne voi
muuttua siis vuodenajan mukaan. Liséksi Kolodny ja muut havaitsivat, etta tutkittujen
syanobakteerien fluoresenssin elinika lyhenee syvemmalle mentéessd, mika viittaa
tehokkaampaan energiansiirtoon. Tama tarkoittaisi myos, etta fotosynteesin fotokemiallinen

kvanttisaanto olisi suurempi.

Myos veden sameus vaikuttaa syanobakteereiden esiintyvyyteen: vedessa esiintyva
orgaaninen aines ja sedimentit vaimentavat sinistd valoa (Stomp ja muut 2007).
Véhéravinteisissa, Kirkkaissa vesistoissa valon spektrin huippu on vihrealla aallonpituudella.
Talléin punaiset syanobakteerit ovat enemmistdssd. Kohtalaisen sameissa vesistoissd, kuten
keskiravinteisissa jarvissa ja rannikkoalueilla, veden spektri osuu seké punaisten etté
vihreiden syanobakteerien absorptiomaksimien kohdalle. Tall6in molemmat voivat el&é
samassa ymparistossd. Rehevoityneissa vesistdissa veden spektrin huippu on sameuden

vuoksi siirtynyt punaiseen aallonpituuteen, jolloin vihredt syanobakteerit ovat enemmistdssa.
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Kromaattisessa akklimaatiossa eli fotoakklimaatiossa fykobilisomien rakenne muuttuu valon
maarén ja laadun mukaan (Mondal ja muut 2024). Yksittainen syanobakteeri kykenee
muuttamaan omia antennirakenteitaan vaihtelevien valo-olosuhteiden mukaan, jotta saatavilla
oleva valo voidaan hyddyntaa mahdollisimman tehokkaasti. Kaikki syanobakteerilaijt eivét
kuitenkaan kykene fotoakklimaatioon, ja erilaisten fotoakklimaatiotyyppien esiintyvyys on
lajikohtaista.

Tyypin 1 fotoakklimaatio ei vaikuta fykobiliproteiineihin eika biliineihin (Mondal ja muut
2024). Se vaikuttaa ainoastaan ytimen, antennien ja fotosysteemin valisiin
linkkeriproteiineihin, CpcG1l:een ja CpcL:&an. Punaisessa valossa CpcG1 yhdistaa
allofykosyaniiniytimen antenneihin, mutta vihre&ssa valossa CpcL-proteiini yhdistaa
antennisysteemin ilman ydintd suoraan fotosysteemiin. Vihreéssa valossa siis pelkat antennit
voivat olla yhdistettyna fotosysteemiin. Saately tapahtuu punaiselle valolle reagoivan

fotoreseptorin valityksella.

Tyypin 2 fotoakklimaatiossa antennien pituus vaihtelee valon laadun mukaan (Sanfilippo ja
muut 2019). Fykobilisomeissa on pidemmét fykoerytriiniantennit vihredssa valossa.
Punaisessa valossa fykoerytriinia sisaltdvien antenniproteiinien mééra véhenee. Tyypin 2
fotoakklimaatio vaikuttaa ainoastaan fykoerytriinien maaraan. Fykosyaniinin maara ei muutu

valon laadun mukaan.

Tyypin 3 fotoakklimaatiossa vihred valo kasvattaa fykoerytriinia siséltavien antennien méaara,
kun taas punainen valo kasvattaa fykosyaniinia siséltavien antennien mééaraa (Sanfilippo ja
muut 2019). Lisaksi kromoforien maéarat vaihtelevat: PCB:n maéra on suurempi punaisessa

valossa ja PEB:n maara suurempi vihredssa valossa.

Tyypin 4 fotoakklimaatio vaikuttaa ainoastaan kromoforeihin eik& fykobiliproteiineihin:
sininen valo lisdd PUB:n maéaraa ja vihred valo PEB:n méarad (Mondal ja muut 2024;
Sanfilippo ja muut 2019). Tamén tyypin fotoakklimaatiota tapahtuu vain eréilla meressa
elavilla syanobakteereilla. Esimerkiksi Synechococcuksella fykoerytriinin sisaltdmén PUB:n

ja PEB:n suhde vaihtelee valon laadun mukaan.

Kaukopunaisen valon fotoakklimaatiossa (Far-red light photoacclimation, FaRLiP)
syanobakteerien fykobilisomien rakenne voi muuttua siten, etta ne voivat maksimoida
fotosynteettisen tuottonsa kyseisessé aallonpituudessa (Gisriel ja muut 2024). FaRLiPissa

sekd PSI, PSII ja fykobilisomi muuttuvat rakenteeltaan. Nakyvén valon aallonpituudessa
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kasvavilla syanobakteereilla on useimmiten hemidiskoidiset fykobilisomit. FaRLiPin aikana
fykobilisomeihin muodostuu pienempié ydinrakenteita, joissa on punaista valoa absorboivia
allofykosyaniinityppeja. Esimerkiksi erds Synechococcus-laji tuottaa FaRLiPissa
fykobilisomiytimid, joiden absorptiomaksimi on pidemmalla aallonpituudella (~710 nm).
Lis&ksi ytimen muodostaa seitsemén alayksikkod, joista viitta esiintyy ainoastaa FaRLiPin

aikana.
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4 Lampdtilan vaikutus rakenteisiin

Syanobakteereja el&é eri lampdtilan ymparistdissa. Jotkin syanobakteerit kykenevat eldmaén
aarimmaisissa lampatiloissa, kuten aavikoilla ja jaatikoilla. Tallgin ne tarvitsevat erilaisia
sopeutumia pystyakseen elamaan. Aarimmdisissa lampotiloissa myos fykobilisomien
rakenteiden on oltava kyseiseen ldmpdtilaan sopeutuneita, silla solun energiantuotanto ja

hengissé pysyminen on vahvasti niista riippuvainen.
4.1 Kuumat ymparistot: termofiilit

Termofiilisid syanobakteereja on kuumissa elinymparistoissa, kuten kuumissa lahteissa.
Vaikka ldmpdtila vaikuttaa suuresti fotosynteesin valoreaktioiden komponenttien toimintaan,
eraat syanobakteerilajit pystyvét yhteyttdmaan jopa 73 °C lampétilassa (Puzorjov ja
McCormick 2020). Ainakin nelja syanobakteerilajia kykenee yllapitdmaan autotrofista kasvua
eli toimivia fykobilisomeja yli 60 °C lampdtilassa. Suuret [ampdtilat vaativat kuitenkin
erilaisia fykobilisomien aminohappokoostumuksia mesofiileihin eli normaalilampdétilassa

kasvaviin syanobakteereihin verrattuna.

19 eri suvun termofiileja analysoitaessa Tang ja muut havaitsivat, etta fykoerytriinia
koodaavia geeneja oli vain kahdella suvulla (Tang ja muut 2023). Muiden termofiilien
antennit olivat siis vain fykosyaniiniista koostuvia. Liséksi kahdella fykoerytriinigeeneja

kantavalla suvulla ei ole PUB:n biosynteesiin liittyvid geeneja.

Erdat aminohapot ovat fykobilisomeissa termofiileilld yleisempia kuin vastaavilla
mesofiileilla (Tang ja muut 2023). Allofykosyaniinin a-alayksikdssa on termofiileilla
glutamaattia 3,31 %, kun taas mesofiileilld vastaava osuus on 2,17 %. B-alayksikdssa seriinié
on termofiileilla 6,34 % ja mesofiileilld 9,01 %. Lisaksi termofiilien fykobiliinia hajottavissa
lyaasientsyymeissa glysiinid on 7,45 % ja lysiinia 3,15 %. Vastaavat osuudet mesofiileill&
ovat 8,00 % ja 2,32 %. Analysoiduissa syanobakteeritermofiilien proteiineissa alaniini oli
yleisin aminohappo. Tdma vastaa yleisesti termofiilien proteiinien mukautumista korkeisiin
lampatiloihin: glysiini, lysiini, seriini ja asparagiini ovat usein termofiileilla korvattu
alaniinilla, arginiinilla, treoniinilla ja glutamaatilla (Tang ja muut, 2023). Alaniinin suuren
maarén voi selittda lisaantynyt hydrofobisuus ja sitd kautta proteiinin joustavuuden

vahentyminen, mika lis&é pysyvyytta korkeissa lampotiloissa.
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4.2 Kylmat ymparistot: psykrofiilit

Syanobakteereja el&dd kylmissa ymparistoissd, kuten napa-alueilla ja vuoristoissa (Quesada ja
Vincent 2012). Tallaisilla alueilla lampdtila on alle 0 °C suuren osan vuodesta. Suuri osa
naisté alueista on jaén peitossa, mutta osa on sulaa, kylmaa aavikkoa. Naissé ympéristdissa
syanobakteerit voivat olla maaperassa, kivien paalla tai sisélla seké jadssa tai lumessa.
Kylmyyden lisaksi elididen pitaa sietdd kuivuutta, suuria lampdétilojen vaihteluita ja
osmoottista stressiad. Jotkin syanobakteeriyhteisot elavat Kivien siséllg, jossa on kosteampaa ja
lampotilojen vaihtelu on pienempéa. Eraét syanobakteerit muodostavat tummia yhteiséja,
joihin absorboituu enemmén l&mp64 ja jossa voi olla nestemaista vettd. Tallaisten

sopeutumien lisdksi fykobilisomienkin taytyy olla kylmaan sopeutuneita.

Verrattaessa erésté psykrofiilista syanobakteerilajia (Pseudanabaena sp. LW0831) vastaavaan
mesofiiliseen lajiin (Arthrospira platensis) huomattiin useita eroja niiden fykobilisomien
fykosyaniinien vélilla (Su ja muut 2017). Psykrofiilin fykosyaniinin sulamislampé oli 16 °C
mesofiilid alhaisempi (56 °C ja 72 °C). Seka o- ettd B-alayksikoiden sisaltdmien suolasiltojen
maaré oli alhaisempi psykrofiililla. Myds alayksikoiden vélisié suolasiltoja oli véhemman.
Erot johtuvat erilaisista aminohapposekvensseisté: esimerkiksi mesofiilin aArg79 ja aAsp77
on korvaantunut psykrofiilissa aThr79:11a ja aSer77:11&. Vetysidoksia oli kuitenkin enemmaén
psykrofiilill4. Hydrofobisia vuorovaikutuksia on enemmaén p-alayksikdssa mutta vahemmaén
a-alayksikossé seka alayksikoiden valilla. Naissé hydrofobiset aminohappotahteet ovat
korvaantuneet polaarisilla tai pienemmill& hydrofobisilla aminohappotéhteill&. Proteiinin
pinnan hydrofobisuus psykrofiililla on a-alayksikdssé suurempi, mutta p-alayksikodiden valilta
ei 16ydetty eroa. Kylmaan sopeutuneilla proteiineilla on usein alhaisempi termostabiilisuus,

miké& pitad paikkansa kyseisen psykrofiilin fykosyaniinilla.
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5 Muut ymparistotekijat

Vaikka valo on padasiallinen syanobakteerien fykobilisomeihin vaikuttava tekija, ne reagoivat
my6s moneen muuhun ympéristotekijaan. Ne pystyvat muuttamaan klorofyllien ja
fykobilisomien ma&rad seka koostumusta mm. ravinteiden saatavuuden perusteella. Lisaksi

suolapitoisuus ja pH vaikuttavat fykobilisomien toimintaan.
5.1 Typpi

Ravinteiden, erityisesti typen, puutteessa syanobakteerien fykobilisomit voivat hajota (Wang
ja muut 2022). Talldin niihin varastoitunutta typped voi hyddyntdd solun muissa toiminnoissa.
Koska fykobilisomeja on solussa paljon ja ne ovat suuria proteiinikomplekseja, niité voi
hyodyntéa stressitilassa myos typen lahteena (Joder ja muut, 2001). 50 % solun proteiineista
voi olla fykobilisomeja ja jopa puolet solun typesta voi olla sitoutuneena pelkastaan
fykobilisomeihin. Typen puutteessa solu voi alkaa hajottaa fykobilisomeja. Tall6in
fykosyaniini, fykobilisomien p&dasiallinen komponentti, toimii typen varastona. Hajotuksen
tuotteet voivat toimia lahtéaineina uusille proteiineille, joita tarvitaan typen puutteeseen
sopeutumiseen. Joissain Synechococcus-suvun lajeissa myds rikin, fosforin, hiilen ja raudan
puute voi johtaa fykobilisomien hajottamiseen. Talldin on kuitenkin kyse liiallisen energian
absorption rajoittamisesta, sill& fykobilisomit eivat sisalla rautaa tai fosforia ja rikkia

sisdltdvia aminohappojakin vain niukasti.

Typped ollessa ympéristossa tarpeeksi tai yliméarin fykobilisomeihin voi sitoutua typpeé.
Tallainen tilanne voi olla seurausta esimerkiksi rehevoitymisesta. Typen sidonta
fykobilisomeihin riippuu bakteerilajista ja erityisesti siitd, onko laji diatsotrofi eli kykenevéa
hyodyntdmaan ilmakehan typped. Tutkittaessa Microcystis aeruginosa -diatsotrofin ja ei-
typensitoja Dolichospermum flos-aquaen fykobiliproteiinien typpiosuutta Wang ja muut
(2022) huomasivat, ettd D. flos-aquaen fykobiliproteiinien typpiosuus kasvoi ympériston
typpipitoisuuden kasvaessa. M. aeruginosan fykobiliproteiineihin ei sitoutunut typpea
vastaavanlaisella korrelaatiolla. Tulos johtunee siitd, etta diatsotrofit reagoivat
typenpuutteeseen sitomalla ilmakehén typped, mutta ei-diatsotrofit eivat siihen pysty, joten ne
muuttavat fykobilisomiensa koostumusta. Lisaksi ympariston fosforipitoisuus vaikuttaa
fykobiliproteiinien typen sitoutumiseen: fosforin ollessa vahissé syanobakteerien

fykobilisomien maara vahenee liiallisesta valosta aiheutuvan haitan valttamiseksi.
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Diatsotrofien ja ei-diatsotrofien valiset erot fykobiliproteiinien typensidonnassa voivat
vaikuttaa syanobakteerikukintoihin rehevoityneissa vesistoissa. Vuorovaikutukset eri lajien
valilla voivat jopa vaikuttaa haitallisten kukintojen myrkkytuotantoon ja ravinteiden kiertoon
(Wang ja muut 2022).

5.2 Suolapitoisuus ja pH

Syanobakteerit joutuvat ymparistossaan erilaisiin pH- ja suolapitoisuuksiin. Bahavar ja
Shokravi tutkivat syanobakteereja pH:issa 9 ja 11 ja suolapitoisuuksissa 17 mM, 80 mM ja
160 mM. He havaitsivat, ettd fykobilisomien ja PSII:n stabiilisuus oli suurimmillaan pH:ssa
11 ja suolapitoisuudella 80 mM (Bahavar ja Shokravi 2022). Fykobilisomit ja PSII:t
tuhoutuivat 160 mM:n suolapitoisuudessa 72 tunnin kasvatuksen jalkeen. Fykosyaniinin
aktiivisuus ja allofykosyaniinin tuotanto olivat suurimmillaan pH:ssa 11 ja suolapitoisuudessa
80 mM. Na+-ionien maaran kasvattaminen hajottaa fykobilisomien rakenteita (Verma ja
Mohanty 2000). Verrattaessa 140 mM ja 860 mM suolapitoisuuksilla kasvatettuja Spirulina-
syanobakteereita huomattiin, ettd suuremman suolapitoisuuden bakteerien fykobilisomien
absorptio oli pienempé&a. Absorptiomaksimien huiput olivat siirtyneet, mika viittaa
fykobiliproteiinien ja kromoforien jarjestdytymisen muuttumiseen.
Elektronimikroskopiakuvien perusteella suuren Na+-pitoisuuden fykobilisomit olivat

kutistuneita ja aaltoilevia.
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6 Sovelluskohteet

Fykobilisomeilla on useita mahdollisia sovelluskohteita niiden tehokkaan valonsidonnan,
ymparistoystavallisyyden ja myrkyttémyyden ansiosta. Ne pystyvat myos hajottamaan
reaktiivisia happiyhdisteité, aktivoimaan antioksidanttientsyymeja ja inhiboimaan DNA:n

vaurioitumista (Li ja muut 2023).

Fykobiliproteiineja voidaan kayttaa fluoresoivina leimoina (Li ja muut 2023).
Fykobiliproteiinit ovat hydrofiilisié ja niiden fluoresointikyky séilyy pidemmankin aikaa
vedesséd. Useimmiten kéytetty leima on fykoerytriini, sill& se on fykobiliproteiineista
stabiilein. Saatavilla on esimerkiksi useita R-fykoerytriinilla leimattuja primaérisia ja
sekundaarisia vasta-aineita, joita voidaan kéayttaa virtaussytometriassa, ELISAssa ja

mikrosiruissa (ThermoFisher 2025).
6.1 Fykobiliproteiinit variaineina

Yksi fykobiliproteiinien sovelluskohteista on niiden kaytt6 variaineina ruuassa, kosmetiikassa
ja tekstiileissé (Li ja muut 2023; Puzorjov ja McCormick 2020). Fykosyaniinia kéytetdan
sinisend ja fykoerytriinia punaisena variaineena. Klorofyllien liséksi fykosyaniini on ainoa
luonnosta eristettava sininen variaine (Mysliwa-Kurdziel ja Solymosi 2017). Tallaisten
luonnollisten variaineiden kysynta lisdantyy synteettisten variaineiden mahdollisten
terveysriskien vuoksi. Atrhrospira platensiksesta eli spirulinasta eristettya fykosyaniinia
kaytetddn mm. maitotuotteissa, makeisissa, virvoitusjuomissa ja meikeissa. Fykoerytriinia

voidaan kayttaa variaineena esimerkiksi pH:ssa, jossa antosyaanit eivat ole punaisia.

Tekstiiliteollisuudessa fykobiliproteiinien kaltaiset luontaiset varit véhentaisivét synteettisten
varien aiheuttamia ongelmia, kuten veden saastumista ja hiilijalanjalkeé (Puzorjov ja
McCormick, 2020). Haasteena on kuitenkin vériaineiden kestavyys kulutusta, pesuaineita ja
valoa vastaan. Lisaksi varjayksessé kéytetdan korkeita lampétiloja (jopa 110 °C), joita
variaineena kaytettavan fykobiliproteiinin tulisi kestd4 hajoamatta. Villaa ja puuvillaa on
kuitenkin onnistuttu varjaaméaéan Spirulinan fykosyaniinilla ja punalevan fykoerytriinilla.
Eraan termofiilisen syanobakteerin fykosyaniini on osoittautunut stabiiliksi jopa korkeissa

varjayslampotiloissa.
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6.2 Fykobiliproteiinit |1adketieteellisessa kaytossa

Fykosyaniinilla, fykoerytriinill& ja allofykosyaniinilla on mahdollisesti hyodyllisia
farmakologisia vaikutuksia. Naihin lukeutuvat antioksidanttiset, tulehdusta ehkaisevat,
antiviraaliset ja antibakteriaaliset vaikutukset (Kannaujiya ja muut 2019; Li ja muut 2023).
Fykosyaniinin kliinistd tehokkuutta on havaittu sydan-, maksa-, munuais-, keuhko- ja
neurologisissa sairauksissa. Useat néisté vaikutuksista perustuvat fykosyaniinin kykyyn
vaimentaa happiradikaaleja. Liséksi fykosyaniinia ei ole havaittu sytotoksiseksi aineeksi in
vitro -solukokeissa (Mysliwa-Kurdziel ja Solymosi, 2017). Rottakokeissakaan ei ole havaittu

haittavaikutuksia tai kuolleisuutta suurillakaan annoksilla (jopa 5000 mg kg™).

Fykosyaniinilla ja fykoerytriinill4 on havaittu syopaé parantavia vaikutuksia ainakin rinta-,
keuhko, maksa- ja paksusuolisyopééa vastaan (Mysliwa-Kurdziel ja Solymosi, 2017;
Kannaujiya ja muut 2020). Vaikutukset voivat perustua fotodynaamiseen efektiin eli
happiradikaalien tuottoon valon vaikutuksesta. Tall6in molekyyleja voidaan spesifisesti tuoda
syopakudokseen, minka jalkeen ne altistetaan valolle. In vitro -kokeissa on havaittu
fykoerytriinin aiheuttavan maksasydpéasolujen ja HeLa-solujen apoptoosia ja fykosyaniinin
aiheuttavan rintasyépasolujen apoptoosia fotodynaamisen efektin avulla. Fotodynaamisen
efektin sydpaa tuhoavien vaikutusten liséksi fykobiliproteiinit saattavat ehkaista syopaa, silla

ne ovat itsessaan antioksidantteja.
6.3 Fykobilisomien muokkaus kasvatustuotannon tehostamiseksi

Syanobakteereja on kadytetty solutehtaina mm. polttoaineiden ja muiden kemikaalien
tuotannossa (Gao ja muut 2016; Joseph ja muut 2014). Syanobakteerit ovat houkutteleva
kehityskohde tuotantoon, silla ne ovat autotrofeja eli tarvitsevat energiakseen ainoastaan
hiilidioksidia ja valoa. Suuren mittakaavan syanobakteerisolutehtailla olisi muihin
tuotantotapoihin verrattuna merkittavia ymparistollisia ja taloudellisia etuja, kuten puhtaan

aurinkoenergian hyddyntaminen, hiilidioksidipéastojen kontrollointi ja edullinen hiilenlahde.

Erés keino syanobakteerien tuoton tehostamiseksi on fykobiliproteiinien poistaminen (Gao ja
muut 2016; Joseph ja muut 2014). Syanobakteerien fykobilisomien maara ja koko on
suurimmillaan hamaréssé valossa. Kirkkaassa valaistuksessa suuri maara fotosynteettisen
koneiston osia on vahingollista liiallisen valomé&aran vuoksi, miké johtaisi pienentyneeseen
valoenergian muuntotehokkuuteen biomassaksi. On havaittu, ettd esimerkiksi Synechocystis

sp. PCC 6803:n apcE-geenin poisto johtaa 1,6 kertaa suurempaan biomassatuotantoon
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kontrollikantaan verrattuna (Joseph ja muut 2014). apcE koodaa fykobilisomin eréstéa
linkkeriproteiinia. Erddssa toisessa tutkimuksessa Synechocystiksen fykosyaniinin a- ja p-
peptideja saateleva operoni oli poistettu (Kirst ja muut 2014). Mutantilta puuttui kokonaan
fykosyaniinin absorbanssi 625 nm:ssé. Talldin saavutettiin 1,57 kertaa suurempi
biomassatuotanto kontrollikantaan verrattuna. Tulokset havainnollistavat myds sitg, etta
bioreaktorikasvatuksissa mutanttilajikkeita kayttamélla valo paasisi reaktorin keskiosiin asti

eiké energiahukkaa tapahtuisi liiallisen absorboinnin vuoksi.
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7 Yhteenveto

Syanobakteerien fykobilisomit ovat monimuotoisia proteiinikomplekseja. Ne kerééavét valoa
fotosynteesid varten, mutta toimivat myos ravinteiden varastona. Fykobilisomien perusosat,
fykobiliproteiinit, kromoforit ja linkkeriproteiinit 10ytyvat kaikista fykobilisomeista. Niissé
esiintyy kuitenkin vaihteluita syanobakteerilajista ja elinymparistosta toiseen. Joillakin lajeilla
on suuria hemiellipsoidisia fykobilisomeja ja toisilla taas erikoisia nippumaisia rakenteita.
Jotkin lajit ovat sopeutuneet aarimmaisiin elinymparistdihin, mink& vuoksi myds niiden
fykobilisomit ovat olosuhteisiin sopeutuneita. Merkittavaa on, ettd useimmat lajit pystyvét

séateleméaan fykobilisomien mééraa ja rakenteita muuttuvien olosuhteiden mukaan.

Erityisen mielenkiintoisia syanobakteerien fykobilisomit ovat erilaisten sovelluskohteiden
vuoksi. Fykobiliproteiineja on onnistuttu kdyttdméaan jo variaineina useissa tuotteissa, kuten
ruoissa ja tekstiileissa. Solukokeissa on pystytty osoittamaan fykosyaniinin ja fykoerytriinin
farmakologiset vaikutukset mm. syépasoluja vastaan. Positiivista on, etteivat

fykobiliproteiinit ole myrkyllisia suurissakaan pitoisuuksissa.

Haasteena on edelleen fykobiliproteiinien riittava stabiilisuus etenkin tekstiiliteollisuuden
variaineina. On kuitenkin mahdollista, ettd aarimmaisissa olosuhteissa elévilta lajeilta, kuten
termofiileiltd, 16ytyy vieldkin parempia fykobilisomeja sovelluksiin. Geenimuokkauksella
voidaan parannella ainakin syanobakteerien tuottavuutta kasvatuksissa, mutta mahdollisesti
voidaan myos parannella fykobilisomien ominaisuuksia muun teollisuuden hyddyksi.
Tulevaisuudessa syanobakteereja voitaisiin hyddyntaa ymparistoystavéllisina solutehtaina.
Lis&éa tutkimusta tarvitaan etenkin fykobilisomien kdytosta ladkeaineina, silla tehokkaan,
myrkyttdman ja luonnosta eristettdvan laakeaineen kehittdminen olisi merkittavaa. Niin ikaan
entisté stabiilimpien fykobiliinivariaineiden kehittdminen auttaisi yhteiskuntaa siirtymaén

pois terveydelle haitallisemmista ja ympéristod saastuttavista vaihtoehdoista.
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